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A. Vorbemerkungen. 
Uber das Gesamtgebiet der Insektenwanderungen existiert bis heute 

noch keine einzige zusammenfassende systematische Darstellung. We
nige altere Zusammenfassungen, SO die Arbeiten von DE SERRES (1842), 
VAN BEMMELEN (1857), BACH (1858), CORNELIUS (1865) (besonders wich
tig) und SAJO (1897 u. 1899) bringen lediglich eine Aufzahlung der in der 
Literatur bis dahin niedergelegten Beobachtungen. Das gleiche gilt fUr 
die urn die Jahrhundertwende in den Entomolog. Record erschienenen 
Aufsatze des englischen Lepidopterologen J. W. TUTTiiber: "The Migration 
and Dispersal of Insects" (1902 als Sonderdruck erschienen), welche die 
griindlichste und wichtigste Bearbeitung des Gesamtgebietes darstellen. 
Hier ist das gesamte bis dahin vorliegende Material gesammelt, aber nicht 
systematisch durchgearbeitet. Das Verdienst, in neuester Zeit die Auf
merksamkeit der Entomologen auf die interessanten und in vielfacher Hin
sicht wichtigen Erscheinungen der Insektenwanderungen gelenkt zu 
haben, gebiihrt dem englischen Entomologen C. B. WILLIAMS, der seit 
etwa IS Jahren, mit besonderer Betonung der Schmetterlinge, Angaben 
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und Beobachtungen uber Insektenzuge sammelt und auch selbst in West
indien, Mittelamerika, Agypten und Ostafrika sehr wertvolles Material 
zusammengetragen hat. 

Erst aus allemeuester Zeit existieren fur wenigstens einige Teilgebiete 
ausgezeichnete systematische Monographien. I9Z8 erschien das Buch 
von B. P. UVAROV: Locusts and Grasshoppers, die erste moderne Wander
heuschreckenmonographie. Allerdings sind die speziell mit dem Wan
dem zusammenhangenden Tatsachen nur verhaltnismaBig kurz behan
delt. Das Gesamtgebiet der Schmetterlingswanderungen erfuhr eine 
gHi.nzende systematische Darstellung in dem I930 erschienenen Buch von 
C. B. WILLIAMS: The Migration of Butterflies. 

Hinsichtlich des Vorkommens von Wanderungen sind die verschiede
nen Insektenordnungen in sehr ungleichem MaBe erforscht. Am besten 
sind wir in jeder Hinsicht durch die oben erwahnten Bucher von WILLI
AMS und UVAROV uber die Wanderungen der Schmetterlinge und Heu
schrecken unterrichtet. Das sehr wichtige Gebiet der Libellenwanderun
gen ist abgesehen von den oben erwahnten alteren Darstellungen niemals 
in zusammenhangender Weise bearbeitet worden. Eine wesentlich ge
ringere Rolle spielen Wanderungen bei Coleopteren, Dipteren und Rhyn
choten. Entsprechend dem verschiedenen Stadium, in dem sich die Er
forschung des Wandems bei den verschiedenen Insektenordnungen 
heute befindet, ist es im Rahmen der vorliegenden Arbeit nicht als tun
lich erschienen, die einzelnen Insektenordnungen nach einheitlichem Ge
sichtspunkt und in gleicher Ausfiihrlichkeit darzustellen. Wahrend aus 
den Ordnungen der Coleopteren, Dipteren und Rhynchoten, bei denen 
Wanderungen selten sind, im aUgemeinen jeder bisher beobachtete Fall 
einzeln angefiihrt wurde und diese Art der Darstellung auch noch groBten
teils bei den Libellen, deren Wanderungen noch niemals in systemati
schem Zusammenhang bearbeitet wurden, durchgefiihrt wurde, war aus 
leicht verstandlichen Grunden eine gleiche Ausfiihrlichkeit bei Wander
heuschrecken und Schmetterlingen nicht moglich. Abgesehen davon, 
daB eine so1che Darstellung den Rahmen der vorliegenden Arbeit voll
standig gesprengt hatte, erschien sie in Anbetracht der ausfuhrlichen 
Monographien von UVAROV und WILLIAMS als uberflussig. Von den Wan
derheuschrecken wurde im wesentlichen eine allgemeine Biologie des 
Wandems gebracht, ein detailliertes Eingehen auf die Wanderungen der 
einzelnen Arten wiirde wahrscheinlich in Anbetracht der unubersehbaren 
Literatur viele Tausend Seiten in Anspruch nehmen. Ahnliches in Bezug 
auf eine eingehende Darstellung der einzelnen Arten gilt auch fiir die 
Schmetterlinge. Die sehr konzentriert geschriebene Monographie WILLI
AMS umfaBt allein 473 Seiten. In der vorliegenden Arbeit wurden ledig
lich in einer Tabelle die bisher beim Wandem beobachteten Arten ver
zeichnet und nur die wichtigsten Wanderer ausfuhrlicher behandelt, 
weiterhin sind die Schmetterlingswanderungen in den wichtigsten Wan-
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dergebieten der Erde nach okologisch-geographischen Gesichtspunkten 
dargestellt. 

In einem allgemeinen Teile wurde versucht, wohl zum ersten Male fUr 
das Gesamtgebiet der Insektenwanderungen, das ganze vorliegende 
Material unter einheitlichen Gesichtspunkten darzustellen. 

Das Literaturverzeichnis ist nach einzelnen Ordnungen getrennt. Je
doch wurden Arbeiten allgemeinen Inhalts und solche, in denen Wande
rungen verschiedener Ordnungen behandelt sind, in einen gesonderten 
Teil zusammengestellt. Hinsichtlich der Vollstandigkeit der Literatur
angaben gilt ahnliches, wie oben bereits uber den Text gesagt ist. Von 
Libellen, Dipteren, Coleopteren und Rhynchoten (mit Ausnahme der 
Aphiden) wurden samtliche erreichbaren Literaturangaben zusammen
gestellt, fUr Schmetterlinge im wesentlichen die Literatur, die im Texte 
und bei den Vorarbeiten verarbeitet wurde. Das viel vollstandigere Ver
zeichnis WILLIAMS umfaBt mehr als doppelt SO viele Angaben. Endlich fur 
die Wanderheuschrecken wurden nur die wesentlichsten, allgemein bio
logisch orientierten Arbeiten, die fur die Darstellung verwendet sind, ver
zeichnet. Ein viel ausfUhrlicheres Verzeichnis, das aber nur etwa 400 N um
mem von der auf 2000 Nummem geschatzten Literatur umfaBt, bringt 
UVAROV. Bezuglich der Handhabung des Literaturverzeichnisses sei hier 
besonders auf die Bemerkungen auf S. 2I2 zu Beginn desselben verwiesen. 

Die auBerst muhevolle Materialsammlung, die groBenteils in den mei
steil entomologischen Fachzeitschriften der Erde, und teilweise in syste
matischen Werken, Reiseliteratur und popularer Literatur erfolgte, ist 
nur dadurch in relativ kurzer Zeit beendet geworden, daB sie im wesent
lichen in Berlin an der PreuBischen Staatsbibliothek, der Bibliothek des 
Zoologischen Museums, der Deutschen Entomologischen Gesellschaft und 
des Deutschen Entomologischen Instituts del' K. W. Gesellschaft, auBer
dem an der Senckenberg-Bibliothek Frankfurt a. M. durchgefUhrt wurde. 
Fur Hinweise und Hilfe bin ich zahlreichen Fachgelehrten zu groBtem 
Danke verpflichtet, namentlich den Herren Prof. W. BISCHoFF-Berlin, 
Dr. W. HORN-Berlin, Prof. v. LENGERKEN-Berlin (Coleopteren), Dr. 
KORSCHEFSKy-Berlin (Coccinellidae), Dr. E. SCHMIDT-Berlin (Libellen) 
sowie Prof. A. SEITz-Frankfurt a. M. (Lepidopteren). 

Systematiker bitte ich urn Nachsicht bezuglich etwaiger VerstoBe 
gegen die Nomenklatur. Fur einen Laien auf diesem Gebiete ist es un
moglich, bei del' Fulle des Stoffes uberall das Richtige zu tre£fen. 

B. Einleitung. 
Als Tierwanderungen werden in der Literatur sehr verschiedenartige 

Vorgange bezeichnet. Ganz allgemein begreift man darunter mehr oder 
weniger genau in eine bestimmte Richtung erfolgende Ortsbewegungen 
von Tieren. 1m einzelnen Falle kommen aber diese Ortsbewegungen auf 
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sehr verschiedene Weisen zustande. So werden folgende Reaktionen als 
Wanderungen bezeichnet: 

1. Tiere bewegen sich in bestimmten Perioden ihres Lebens aktiv in 
einer bestimmten Richtung liber eine gewisse Entfernung. Diese Orts
veranderungen erfolgen jedenfalls liber eine weit groBere Strecke, als bei 
den taglichen der Nahrungssllche usw. gewidmeten Bewegungen zuriick
gelegt werden. Sofern eine aktive, nicht zufallige Rlickkehr zum Aus
gangsorte stattfindet, so erfolgt sie in einer anderen Wanderperiode, 
jedenfalls nicht am selben Tage. Hierunter fallen die bekannten Wande
rungen von Vogeln, Fischen, Lemmingen und auch die in dieser Arbeit 
behandelten Insektenwanderungen. 

2. Tiere werden passiv durch auBere Krafte, z. B. Stlirme, Meeres
stromungen, Verkehrsmittel des Menschen (Schiffe, Eisenbahnen), Trans
port der Wirtstiere bei Parasiten, Transport der Futterpflanze bei 
Pflanzenschadlingen, liber Strecken verfrachtet, welche sie auBerhalb 
ihres gewohnlichen Verbreitungsgebietes fUhren, wobei unter Umstanden 
Gegenden neu von ihnen besiedelt werden konnen. Diese passiven Orts
bewegungen werden in der Literatur ebenfalls vielfach als Wanderungen 
bezeichnet. So existiert ein Buch von L. KRUGER, Insektenwande
rungen zv\'i.schen Deutschland und den Vereinigten Staaten von Nord
amerika, Stettin 1899, welches fast ausschlieBlich das Schicksal von 
Insekten, namentlich Pflanzenschadlingen, behandelt, die auf passivem 
Wege von Europa nach N ordamerika und umgekehrt gelangt sind. 

3. Wenn ein Tier passiv in neue Gegenden gelangt, deren Bedingungen 
fiir seine Behauptung zusagen, verbreitet es sich langsam im Laufe von 
Jahren oder Jahrzehnten iiber das ganze Gebiet. Beispiele hierfiir ist das 
Schicksal vieler europaischer Insekten in N ordamerika, so z. B. von Pie
ris rapae, Lymantria dispar, Ceratitis capitata. 

Dieses langsame Vordringen wird vielfach als \Vanderung bezeichnet. 
Ein hiernlit vergleichbarer Vorgang ist vielleicht das Vordringen der Bi
samratte in Europa. 

4. Wohl zu unterscheiden von Wanderungen sind tagliche Exkur
sionen, meist zum Zwecke der Nahrungssuche, welche stets wieder zum 
Ausgangsort zuriickfiihren. Hier sind die Verhaltnisse besonders klar 
bei den nestbauenden Hymenopteren und Termiten. Es wiirde auch 
wohl niemandem einfallen, diese Exkursionen als Wanderungen zu be
zeichnen. Nur bei den sogenannten Treiberameisen des tropischen Ameri
kas undo Afrikas verleitet die GroBartigkeit der Erscheinung des Heer
zuges sowie die friihere Annahme, sie besaBen keine permanenten Nester, 
viele Beobachter dazu, ihre Zlige irrtiimlich als Wanderungen aufzufassen. 

In der vorliegenden Arbeit solIen nur die unter 1. als aktive Orts
veranderungen bezeichneten Reaktionen als Wanderungen aufgefaBt und 
behandelt werden. Diese Beschrankung ist wiinschenswert im Sinne einer 
klaren einheitlichen Definition und entspricht zugleich der Auffassung 



8 GOTTFRIED FRAENKEL: 

und Anwendung des Begriffes Wanderung durch die Mehrzahl der For
scher. Aile Faile von passiver Verbreitung,-langsamem Vordringen oder 
taglichen Exkursionen bleiben in der Darsteilung programmgemaB un
beriicksichtigt. Die Fassung des Themas entspricht ungefahr der von 
WILLIAMS zu Eingang seines Buches iiber Schmetterlingswanderungen 
gegebenen Definition: "Migration is a periodic, more or less unidirectio
nal, continued movement, assisted by the efforts of the animal, and in a 
direction over which it exerts a control, which results in the animal pas
sing away from its previous daily field of operations." 

Wenn so auch theoretisch ganz eindeutig ist, welche Reaktionen nach 
der oben gegebenen Definition in dieser Arbeit ·als Wanderungen be
zeichnet werden soilen, so ist es im einzelnen Faile vielfach schwierig oder 
unmoglich, zwischen aktiver Wanderung einerseits und passiver Verbrei
tung oder taglichen Exkursionen andererseits zu unterscheiden. Deshalb 
sind auch viele Beispiele aufgenommen, in denen der Charakter der Rich
tungsbewegungen nicht klar zutage tritt. Die Unterscheidung ist vor 
allem in solchen Fallen schwierig, in denen nicht bekannt ist, ob die In
sekten vom Wind verfrachtet sind oder nicht. Dies gilt fiir die zahlreichen 
Faile von Vorkommen auf dem Meere, im Spiilsarim der Kiisteri, auf 
hohen Bergen und Gletschern. Aber es ware grundfalsch, aIle Wande
rungen, die mit dem Winde erfolgen, als pa-ssive Verfrachtungen aufzu
fassen. Denn vielfach fliegt das Tier aktivlos und der Wind spielt dabei 
lediglich die Rolle, daB durch ihn die zuriickgelegte Strecke vergroBert 
und daB die Flugrichtung beeinfluBt wird. DaB es sich hierbei urn aktive 
Wanderungen handelt, ist manchmal, z. B. bei Wanderheuschrecken und 
Aphiden, daran zu erkennen, daB die Insekten auch bei Windstille wan
demo Jedoch ist es in vielen Fallen, namentlich bei den nicht typischen 
Wanderem wie Coleopteren, Dipteren, Hymenopteren und Rhynchoten 
schwierig, eine Grenze zu ziehen zwischen aktiver Wanderung und pas
siver Verbreitung, und der Vollstandigkeit halber sind solche zweifel':' 
haft en Falle mit angefiihrt. 

c. Spezieller Teil. 
I. Die Wanderheuschrecken. 

I. Einleitung. 
Die Wanderheuschrecken nehmen im Gesamtgebiete der Insekten

wanderungen eine ausgezeichnete Steilung ein. Sie stellen namlich das 
bei weitem bestbekannte und besterforschte Beispiel dar. Infolge der 
groBen wirtschaftlichen Bedeutung der Schaden, welche die Wanderheu
schrecke standig in vielen Landem der Erde verursacht, ist die Be
schaftigung mit dem Heuschreckenproblem seit langer Zeit sehr intensiv 
gewesen und hat zu einer fast uniibersehbaren Literatur gefiihrt, die von 
UVAROV (I928) auf iiber 2000 Nummem geschatzt wird. Ein sehr groBer 
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Teil dieser Literatur ist leider an kaum zuganglichen Orten publiziert, 
und teilweise in schwer zuganglichen Sprachen (wohl iiber 400 Nummem 
in russischer Sprache). Eine allgemeine Ubersicht iiber das ganze Ge
biet ist iiberhaupt heute nur ermoglicht durch einige zusammenfassende 
Arbeiten der letzten Zeit, in erster Linie durch das 1928 erschienene Buch 
des wohl besten Renners des Gebietes: B. P. UVAROV, Locusts and Grass
hoppers, 352 S., London 1928. Die Existenz dieses Buches enthebt mich 
der im Rahmen der vorliegenden Arbeit ganz undurchfiihrbaren Aufgabe 
einer Gesamtdarstellung des Heuschreckenproblems. Vielmehr will ich 
mich in meiner Darstellung beschranken auf die unmittelbar mit dem 
Wandern zusammenhangenden Tatsachen und Fragen. Vollkommen ver
sagen muB ich mir eine monographische Darstellung der einzelnen Ar
ten (die bei UVAROV in sehr iibersichtlicher Weise durchgefiihrt ist), 
sowie eine Behandlung des sehr wichtigen Problems der Massenvermeh
rung. 

Die fur eine Darstellung der speziellen Wanderungsbiologie verwertbare 
Literatur ist verhaltuismaBig klein. Eingehende Untersuchungen mit bio
logisch-physiologischer Fragestellung sind nur an wenigen Arten bisherdurch
gefuhrt worden, viele wichtige Fragen sind erst in allerjungster Zeit in An
griff genommen worden. In meiner Darstellung werde ich mich in erster 
Linie auf folgende Arlen beziehen: Dociostaurus maroccanus (LA BAuME 
I9I8), Schistocerca gregaria (VOSSELER I904, KUNCKEL I905, FRAENKEL I929, 
I93I), Locusta migratoria (NIKOLSKI I925), Metanoplus spretus (RILEY ec. 
I877), die sehr wichtige russische Literatur ist mir groBenteils nur durch die 
Bucher von UVAROV und NIKOLSKI zuganglich. 

2. Ubersicht iiber Erscheinung und Vorkommen der Wanderungen. 

Etwa IS verschiedene Arten der Familie Acrididae sind als Wander
heuschrecken bekannt. Mit Ausnahme der arktischen und subarktischen 
Region der Erde sowie bestimmter, meist abgelegener rnseln wird jeder 
Teil der Erde sHindig oder gelegentlich von Wanderheuschrecken heim
gesucht. Angesichts der Tatsache, daB Wanderheuschrecken unter sehr 
verschiedenen okologischen Bedingungen leben und drei verschiedenen 
Unterfamilien angehoren, ist es erstaunlich, daB das Verhalten der wan
demden Schwarme in vielen Punkten ahnliche und in manchen Einzel
heiten ganz eng iibereinstimmende Ziige aufweist. Es ist geradezu mog
lich, eine fiirfast aIle FaIle zutreffende allgemeine Biologie der Wander
heuschrecke aufzustellen: 

Jede Art besitzt ein Verbreitungsgebiet, in dem sie in solitiiremZustande 
stiindig vorkommt ~tnd sich vermehrt. Unter ganz besonderen und im ein
zelnen meist he~tte noch unbekannten Bedingungen vollzieht sich im Gebiet 
der Da~terbrutstiitten eine 111 assenvermehnmg. Bereits im Larvenzustand 
schlie{3en sich die in ]\-1 assen aut engem Raume zusammenlebenden Tiere 
in Schwiirme zusammen und wandern in einer bestimmten Richt~tng. Die 
Imagines setzen die W ander~tngen in Schwiirmen fort. Diese Wanderungen 
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kOnnen aUf das Gebiet der Datterbrutstatten beschrankt bleiben, jedoch in 
den meisten Fallen fuhren sie weit daruber hinaus in Gebiete, in denen die 
betreffende Art nicht stiindig heimisch ist; nach kiirzerer oder liingerer Zeit 
verschwindet sie dort vollkommen, um dann nach einer bestimmten Periode 

m Permanente Rtgion 
Au wanderun,K!lftuge 

~ lubptrmanen ce Region 

Q temporare Region 

Abb. I. Karte def Fliige von illelanojlus sjretlls in Nordamerika im Jahre 1877, mit hesonderer 
Schraffierung der permanenten, 5ubpermanenten und ternporaren Region ihres Vorkommens. 

(Nach RILE Y ee. 1878, umgezeichnet.) 

wieder aus dem Gebiet der stiindigen Brutpliitze zuzufliegen. Somit laBt 
sich das Verbreitungsgebiet einer Wanderheuschrecke in drei Regionen 
zerlegen (zuerst durchgefUhrt fUr die Rocky Mountain Locust durch 
Riley usw., vgl. Abb. I). 

I. Die permanente Region oder die Dauerbrutplatze, in der sich die 
Art stets in groBerer oder geringerer Menge findet. 
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2. Die subpermanente Region, wohin die Art haufig einwandert und 
sich einige Jahre halten kann, urn aber schlieBlich wieder zu verschwinden. 

3. Die temporare Region, die nur periodenweise besucht wird und aus 
welcher die Art meist innerhalb eines Jahres wieder verschwindet. 

Die Erscheinung des Wanderns zeigt sich in zwei vollig verschiedenen 
Formen: I. Die Wanderung der Larven aul dem Erdboden. 2. Die Wan
derung der Imagines im Fluge in der Lult. Wenn auch beide Erscheinungs
formen bestimmte gemeinsame Ziige aufweisen, so sind die Verschieden
heiten doch so groB, daB eine getrennte Behandlung notwendig ist. 

Friiher konnte man unterscheiden zwischen Arten, die stets wan
dern, und solchen, die meist solitar leben, aber gelegentlich in Schwarmen 
wandern. Nach der Phasentheorie UVARovs (S. 38) ist eine solche 
scharfe Scheidung nicht mehr moglich. Innerhalb einer Art unterscheidet 
man eine Solitarphase und eine Wanderphase, die zwar vielfach morpho
logisch unterscheidbar, aber durch Ubergange verbunden sind. Da die 
Verhaltnisse bei einigen Arten nur vermutet. aber nicht untersucht sind, 
ist es nicht moglich, eine erschOpfende Ubersicht iiber die Verbreitung 
des Wanderns bei den einzelnen Heuschreckenarten zu geben. Aus vie
len Gebieten ist die ArtzugehOrigkeit einer Wanderheuschrecke um
stritten. Die Feststellung der Wandergebiete einer Art, namentlich die 
exakte Unterscheidung in permanente, subpermanente und temporare 
Region (nach RILEY,) befindet sich in ihren ersten Anfangen. 

. Hinsichtlich der Einzelheiten iiber Verbreitung, Okologie und Bio
nomie der verschiedenen Arten von Wanderheuschrecken sei hier auf die 
ausgezeichneten monographischen Zusammenfassungen von UVAROV 
(1928) und ZACHER (1925) verwiesen. Lediglich zur ersten Orientierung 
diene folgende Ubersicht iiber die wichtigsten Wanderer unter den Heu
schrecken (vgl. hierzu die Karte Abb. 2, in welcher nach Angaben von 
UVAROV [1928J, FILIPJEV [1930J und Lean 1931 zum erstenMale derVer
such unternommen ist, die Wandergebiete der wichtigsten Wander
heuschrecken iibersichtlich, ohne Anspruch auf Genauigkeit in Details, 
darzustellen) . 

Familie Acrididae, Feldheuschrecken. 
Unterfamilie Truxalinae. 

I. Dociostaurus maroccanus THNB. The Moroccan Locust, marokkanische 
Wanderheuschrecke. 

Verbreitung: Mittelmeergebiet, Persien, Turkestan, Transkaukasien. 
Literatur: BUCHER 1918, KUNCKEL 1893. 

Unterfamilie Oedipodinae. 
2. Locusta migratoria L. (Pachytilus FIEB.). The Migratory Locust. 

Verbreitet in drei "Phasen" (nach UVAROV): 
ph. danica: Eurasien sudl. 60. Breitegr., Afrika, Indo-Austral. Region. 
ph. migratoria: SudruBland, Turkestan, fruher Ungaru. 
ph. migratorioides: trop. Afrika, Sundainseln, China, Queensland. 
Literatur: NIKOLSKI 1925, FILIPJEV 1926, Lean 1931. 
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3. Locustana pardalina WALK.' The Brown Locust, siidafrikanische Heu
schrecke. 

Verbreitung: Siid- und Siidwestafrika, Rhodesia. 
Literatur: FAURE 1923, SANDER 1902, LA BAUME 1910. 

Unterfamilie Acridiinae. 
4. Schistocerca gregaria FORSK. The Desert Locust, afrikanische Wander

heuschrecke. 
Verbreitung: Nordafrika, Ostafrika, Arabien, PaUistina, Iran, Balud

schistan. 
Literatur: KiiNCKEL 1893, BODENHEIMER-FRAENKEL 1929, VOSSELER. 

190 5. . 
5. Schistocerca paranensis BURM. The South American Locust, argenti-

nische Wanderheuschrecke. 
Verbreitung: Siidamerika, Mittelamerika, Mexiko. 
Literatur: BRUNER 1898, 1900, HOFFMAN ec. 1925. 
6. Patanga succincta L. The Bombay Locust. 
Verbreitung: Indien. 
Literatur: LEFROY 1907. 
7. Nornadacris septerntasciata SERvo The Red Locust. 
Verbreitung: Siidafrika, bes. Kiistengebiet Natal-Mozambique. 
Literatur: LA BAUME 1910. 
8. Melanoplus rnexicanus atlanis RILEY. The lesser migratory Grass-

hopper. 
Verbreitung: U.S.A., Mexiko, siidliches Kanada. 
Literatur: HERRICK 1916, CORKINS 1922. 
SoIl die solitare Phase darstellen von: 
9. Melanoplus spretus WALSH. Rocky Mountain Locust (fast ausge-

storben?). 
Verbreitung: Rocky Mountains bis zum Mississippi und Texas. 
Literatur: RILEY 1878, 1880, 1882. 
10. Calliptamus italicus L. The Italian Locust. 
Verbreitung: Mittelmeerlander, Ungarn, SiidruBland, Siidwest-Sibirien 
Literatur: KIRITCHENKO 1926. 

3. Die wandernden Larven. 

a) Der Beginn der Wanderungen. 

Die jungen Larven wandern meist in den ersten Tagen nach dem 
Schliipfen noch nicht. Man sieht sie in kleinen Gruppen auf Steinen 
sitzen und sich sonnen. Bei Schistocerca gregaria beginnt die Wanderung 
etwa 8 Tage nC\-ch dem Schliipfen der ersten Tiere, dann, wenn viele Tiere 
bereits ins zweite Larvenstadium iibergegangen sind. In einem Zuge 
wandern die Larven jedoch vom ersten Lebenstage an mit (FRAENKEL 
1930). Die Wanderung von Dociosta~trus maroccanus beginnt etwa 
6 Tage nach dem Schliipfen (LA BAUME). Melanoplus spretus wandert 
vielfach erst im zweiten, dritten oder vierten Stadium, dann, wenn das 
Futter knapp wird (RILEY). Locusta migratoria wandert bisweilen be
reits im ersten Larvenstadium, jedoch die eigentliche Wanderung be
ginnt erst im dritten Stadium (NIKOLSKI). 
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b) Die Lebensgewohnheiten der wandernden Larven im 
Laufe des Tages. 

Ein wandernder Schwarm zeigt im Laufe eines Tages sehr verschiedene 
Reaktionen, die genau gesetzmaBig mit der Temperatur zusammenhan
gen. Genaue Untersuchungen liegen lediglich fUr zwei Arten vor, nam
lich Locusta migratoria· (NIKOLSKI I925) und Schistocerca gregaria 
(FRAENKEL I929). Als Beispiel sei hier Scltistocera gregaria gewahlt, da 
bei dieser Art die Reaktionen auBerordentlich gesetzmaBig erfolgen (aus 
FRAENKEL I929). 

Abb. 3. Larven von Scllistoce1~ca g1~egaria in ihren Ubernachtungsstellungen auf Biischen. 
(Aus FRAENKEL 1929.) 

a) Die wandernden Larvenziige von Schistocera gl'eg(wia. A. Vor 
Sonnenaufgang. 5- 6 Uhr. Temperatur am Boden I7- 200. 

Fast aile Heuschrecken sitzen an Pflanzen, vorzugsweise an Baumen 
undStrauchern (Abb. 3). Nur ein sehr kleinerTeil befindet sich am Boden 
in ganz langsamer Wanderung. 

B. Nach Sonnenaufgang. 6- 8 Uhr. Temperatur am Boden 20 - 280. 
Mit steigender Temperatur werden die Larven lebhafter, ldettern auf 

den Pflanzen herum. Wenn die Temperatur auf liber 200 gestiegen ist, 
andert sich plotzlich das Bild. Aile Tiere stromen zusammen zu dichten 
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Ansammlungen an warmen sonnigen Platzen, an der Sonnenseite von 
Steinen (Abb. 4), Mauern, Graben und Geblischen. In einer Wiese ent
stehen die Ansammlungen im Gras, falls keine Steine vorhanden sind. 
Die Tiere sitzen so dichtgedrangt, daB der Untergrund kaum sichtbar ist. 
Sie drehen dabei der Sonne ihre Breitseite zu, ihre Langsachse steht auf 
den Sonnenstrahlen genau senkrecht. In dieser Haltung bieten sie den 
Sonnenstrahlen die groBtmogliche Bestrahlungsflache dar und erwarmen 
ihren Korper auf die schnellstmogliche Art auf die Temperatur, die zur 
Entfaltung ihrer vollen Aktivitat, des Wanderns, notwendig ist. Die An
sammlungen umfassen samtliche Tiere, keine Larve befindet sich mehr 
auf Pflanzen, die Wanderung wird vollig eingestellt. 

Abb. 4. IHorgenansammlungen der Lan'en von Sc1tistocerca gregan°a, in cler Sonne an einer Felswand. 
(Aus FRAE"KEL I929.) 

8- I6 Uhr. Temperatur am Boden 27-400. 
Wenn die Temperatur liber 270 gestiegen ist, losen sich die Ansamm

lungen langsam auf, es beginnt die regulare Wanderung, die bis gegen 
4 Uhr nachmittags dauert. 

I2 - I4 Uhr. Temperatur am Boden 40-500 (Abb. 5 u. 6). 
An sehr heiBen Tagen, wenn die Bodentemperatur mittags 400 er

reicht und liberschreitet, wird die Wanderung eingestellt. Die Tiere neh
men eine Stellung ein, die sie dem EinfluB der Sonnenstrahlen moglichst 
entziehen solI. Sie orientieren namlich ihren Korper genau in der Rich
tung der Sonnenstrahlen und bieten so den Sonnenstrahlen die geringst
mogliche Bestrahlungsflache. Dabei richten die Larven, die am Boden 
sitzen, ihren Vorderkorper auf den vollig gestreckten Vorderbeinen so 
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weit als moglich nach oben. Vielfach erleichtern sie sich ihre Lage da
durch, daB die Vorderbeine auf kleine Erdbrocken, Steinchen, Pflanzen
reste gestelit werden. Bei vorhandener Vegetation klettern die Tiere auf 
Halme, Busche hoch, bis in die auBersten Zweigspitzen. Dort sind sie 
der strahlenden Warme des Bodens entzogen und gewinnen die Moglich
keit einer Abkuhlung durch Winde. Selbst die an den Zweigspitzen 
hangenden Tiere orientieren mit auffallender Prazision die Langsachse 
ihres Korpers in die Richtung der Sonnenstrahlen. 

Abb. 5. Mittagsstellungen bei hoher Temperatur am Boden mit zu den Sonnenstrahlen parallel orien· 
tierten Korperachsen. 1m Vordergrund die zur Bekampfung errichtete Zinkblechwand. 

(Aus FR A ENKEL 1929.) 

15-16 Uhr. Temperatur am Boden 27-37°. 
Viele Tiere befinden sich an Pflanzen und fressen, wahrend gleich

zeitig die Wanderung fortgeht. 
16- 18 Uhr. Temperatur am Boden 27-20°. 
Die Tiere sammeln sich in ahnlicher Weise wie morgens nach Sonnen

aufgang an warmen, der Sonne ausgesetzten Platzen in dichten Ansamm
lungen an. Dabei orientieren sie wieder ihre Breitseite der Sonne zu und 
gewinnen dadurch die Chance, moglichst lange die Korpertemperatur 
auf einem moglichst hohen Stand zu halten. 

C. Nach Sonnenuntergang. Nach 18 Uhr. Temperatur am Boden 
unter 200. 

Die Ansammlungen am Boden zerstreuen sich, der groBte Teil 
der Tiere begibt sich auf Pflanzen, vorzugsweise Baume und Strau-
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cher, zur Ubernachtung. Ein kleiller Teil iibernachtet zerstreut am 
Boden. 

Die jeweiligen Reaktionen sind nicht an die Tageszeiten gebunden, 
sondern ausschlieBlich an .die Temperaturen. Sie fallen aus, wenn die 
Temperaturgrenzen, illnerhalb' derer sie auftreten, nicht erreicht oder 
iiberschritten sind. Die Wanderungen finden innerhalb der Grenzen von 
27° und 40° unter allen Umstanden statt, also auch in warmen Nachten, 
wie ich selbst beobachten konnte. Die Morgen- und Abendansamm
lungen fallen aus, wenn die Temperatur unter 20° oder iiber 27° betragt, 

Abb. 6. l\'lorgenansammlungen mit zu den Sonnenstrahlen senkrecht orientierten Korperachsen. 
Lan-en '"on Sclt. gregaria. (Aus FIL\ENKEL 1929.) 

wenn jedoch wahrend des Tages die Temperatur bei Sonnenschein unter 
27° sinkt, entstehen so fort die Ansammlungen. An kalten Tagen unter
bleibt die vVanderung vollkommen. So sind die Reaktionen der Heu
schrecken vollstandig abhangig von der Temperatul'. 

fJ) Die Larvenziige anderer Arten. Ein Vergleich del' Reaktionen 
von Schistocerca gregaria mit denen anderer Wanderheuschreckenarten 
ergibt in vielen Punkten eine ganz erstaunliche Ubereinstimmung; leider 
liegen fUr keine weitere Art auGer LOC1lsta migratoria (NIKOLSKI) syste
matische Beobachtungen VOl'. 1m folgenden will ich versuchen, die Re
aktionen verschiedener Arten miteinander zu vergleichen. 

Ergebnisse der Biologie IX :: 2 
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I. Nachts und morgens vor Sonnena~~fgang. Die Larven von Locusta 
migratoria iibernachten an Pflanzen (NIKOLSKI). Das gleiche wird von 
Dociostaurus maroccanus berichtet. Ais Grund wird von LA BAUME an
gegeben, daB sie sich dadurch dem "EinfluB des nachtlichen Taues ent
ziehen". M elanoplus spretus iibernachtet am Boden unter Biischen, Gras, 
in Erdlochern usw. (RILEY). Die gleichen Reaktionenkonnte ich auch 
gelegentlich bei Schistocerca gregaria feststellen. 

2. Nach Sonnenaufgang - die JYIorgenansammlungen. Nach Sonnen
aufgang erwachen die Tiere aus ihrer Kaltestarre und bewegen sich zu
nachst auf die Sonnenseite der Biische (UVAROV und eigene Beobach
tungen), Wenn die Temperatur einen bestimmten Betrag erreicht hat, 
verlassen sie die Pflanzen und sammeln sich an sonnigen Platzen am 
Boden in groBen Ansammlungen an. Das Herabsteigen von den Pflanzen 
geschieht bei Locusta migratoria im ersten, zweiten, dritten, vierten und 
fiinften Larvenstadium bei jeweils 14-15°, IS°, 160, 170 und 21-220. 
Diese Reaktion soll auf einer positiven Thermotaxis beruhen und dann 
eintreten, wenn die Temperatur am Boden hoher ist als in der Hohe 
(NIKOLSKI). Calliptamus verlaBt die Pflanzen bei etwa IS0 Luft- und 
20-25° Bodentemperatur (KIRITCHENKO 1926). 

Die Bildung der Morgenansammlungen in der Sonne scheint sich bei 
verschiedenen Arten mit auBerordentlich groBer Ahnlichkeit zu voll
ziehen. -aber Dociostaurtts maroccanus berichtet LA BAUME: "Nach Son
nehaufgang ist nicht das erste, daB sie zu fressen beginnen, sondern daB 
sie eine Stelle aufsuchen, wo sie sich in der Sonne warmen konnen. Dazu 
wahlen sie mit Vorliebe Gegenstande, die etwas erhoht sind, wie Steine, 
trockene Zweige. Andererseits suchen sie auch gerne Stellen auf, welche 
wegen ihrer dunklen Farbe durch die Sonnenstrahlen besonders stark er
warmt werden, wie schwarze oder braune kahle Erdstellen, trockenes 
Holz, Stiicke von verrostetem Eisenblech und dergleichen. Auf diesen 
Stellen sitzen sie dann dicht aneinandergedrangt und zwar meistens in 
der Weise, daB sie der Sonne ihre Breitseite zudrehen, um den Strahlen 
moglichst viel Oberflache zu bieten." Es ist dies das einzige Beispiel in 
der Literatur, abgesehen von Sch. gregaria, in dem die Querstellungen zu 
den Sonnenstrahlen erw§.hnt werden. -aber die Morgenansammlungen von 
Locusta migratoria berichtet NIKOLSKI: "Es ist ein Gesetz, daB sie sich 
am FuBe der Pflanzen an Orten, die von der Sonne beschienen sind, 
ansammeln, auf Steinen und Erdstiicken." Auch von den Larven von 
Melanoplus spretus wird dasselbe berichtet: - often blacken the sides of 
houses (die von der Sonne beschienen sind) (RILEY). Bei Calliptamus 
italicus werden Morgenansammlungen in der Sonne auf einem Bahndamm 
gelegentlich eines ungewohnlichen lokalen Massenauftretens in Nieder
osterreich festgestellt (KLEIN 1931). 

3. Die Wanderung. Bei einer bestimmten Temperatur, die z. B. fiir 
das erste Larvenstadium von Locusta migratoria mit 27-280, fUr das 
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dritte Stadium mit 35-380 und das £Unfte mit 39° angegeben wird 
(NIKOLSKI), fiir Calliptamus italicus mit 300 (KIRITCHENKO), losen 
sieh die Ansammlungen auf und die Wanderung beginnt. Eine Be
schreibung der Wanderung wird auf S. 22 erfolgen. Das Wandem 
wird solange fortgesetzt, als die Temperatur hierfiir giinstigist. Uber
schreitet sie ein bestimmtes Maximum oder Minimum, so wird es ein
gestellt. 

4. Die Reaktionen mittags bei grofJer Hitze. Die an Schistocerca gregaria 
beschriebenen Parallelstellungen zu den Sonnenstrahlen bei groBer Ritze 
sind in der Literatur nicht gemeldet. Locusta migratoria stellt in dem 
heiBen Sommer Turkestans mittags in der Regel ihre Wanderung ein. 
Die Larven suchen dann Schatten auf und sammeln sich dort an (identi
sche Reaktionen konnte FRAENKEL auch an Schistocerca gregaria fest
stellen). Die Larven des ersten Stadiums zeigen diese Erscheinungen 
bei 50-75° Bodentemperatur, die des fiinften Stadiums bei 60-62°. 
Wenn sie gezwungen werden, auf der heiBen Erde zu kriechen, strecken 
sie ihre FiiBe und heben auf diese Weise den Korper yom Boden ab (NI
KOLSKI). Moglicherweise ist diese Reaktion identisch mit den Warme
stellungen von Sch. gregaria. 

5. Die Abendansammlungen. Locusta migratoria sammelt sieh abends 
vor Sonnenuntergang zirka I Stunde lang auf besonnten Platzen in An
sammlungen an. Bei den Larven des zweiten Stadiums erfolgt dies, wenn 
die Temperatur unter 360 gesunken ist (NIKOLSKI). Auch DociostauY2ts 
maroccanus zeigt die Erscheinung der Abendansammlung: "Bei Sonnen
untergang verlassen sie die Stellen, an denen sie sich gesonnt haben, vor 
allem also Steine und den unbewachsenen Erdboden ... " (LA BAUME). 
KIRITCHENKO scheint ebenfalls von Calliptamus italic~ts die Abendan
sammlungen zu erwahnen. 

6. Nach Sonnenuntergang. Nach Sonnenuntergang steigt Loc~tsta mi
gratoria auf Pflanzen, um dort zu iibemachten (NIKOLSKI). Dociostaurus 
maroccamts "kriechen an Grasern, Krautern, Biischen in die Rohe, auf 
denen sie bewegungslos angeklammert die Nacht verbringen. Nur bei 
heftigem Wind bleiben sie, hinter Erdschollen, Gebiisch usw. Schutz 
suchend, auch die Nacht iiber auf dem Boden sitzen" (LA BAUME). Cal
liptamus italicus verbringt ebenfalls die Nacht auf Pflanzen. 

Eine Reihe Beispiele beweisen, daB die Reaktionen nieht an die Ta
gesstunden gebunden sind, sondem ausschlieBlich an die Temperatur. 
Locusta migratoria bildet sofort Ansammlungen, wenn wahrend des Tages 
die Temperatur sinkt (NIKOLSKI). Bei Melanoplus spret~ts konnen die 
Ansammlungen bei kaltem feuchtem Wetter den ganzen Tag iiber an
dauem (RILEY). Dociostaur-us maroccanus bildet sofod Ansammlungen, 
wenn eine Wolke vor die Sonne tritt. "In heiBen Sommemachten und auf 
sehr sparlich bewachsenem Boden wird gelegentlich der Marsch bis in die 
Nacht hinein fortgesetzt" (LA BAUME). C. italicus verbringt den ganzen 

2* 
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Tag in dichten Gruppen, wenn die Temperatur nicht iiber 300 steigt (KI
RITCHENKO) . 

Somit stellt sich heraus, daB die Reaktionen der verschiedenen Arten 
von Wanderheuschrecken wahrend des Tages auBerordentliche .Ahnlich
keiten zueinander und namentlich zu den friiher beschriebenen von 
Schistocerca gregaria aufweisen. 

y) Wie kommen die einzelnen Reaktionen wahrend des Tages zu
stande? Die von einem wandernden Larvenzug im Laufe eines Tages 
ausgefiihrten Reaktionen erfolgen in einformiger gesetzmaBiger Weise, 
alle Individuen nehmen dabei eine charakteristische Raumorientierung 
ein. Hieraus entsteht der Eindruck, daB die Reaktionen als Taxien auf
zufassen sind. NIKOLSKI und KIRITCHENKO hatten fiir bestimmte Re
aktionen von Locusta migratoria und Calliptamus italicus eine Erklarung 
dieser Art versucht. Das Hinabsteigen von den Pflanzen morgens ge
schieht angeblich dann, wenn die Temperatur am Boden hoher ist als 
auf den Pflanzen und wird demgemaB als positive Thermotaxis aufgefaBt. 
Das Besteigen der Pflanzen nach Sonnenuntergang solI durch positive 
Phototaxis zustande kommen. 

In einer Untersuchung, die hauptsachlich eine Erklarung der ver
schiedenen Reaktionen der wandernden Larven von Schistocerca gregaria 
auf sinnesphysiologischer Basis zum Ziel hatte, war von FRAENKEL 
(I929, I930) der Versuch gemacht worden, das Verhalten in verschiedene 
Formen von Geotaxis und Phototaxis aufzulosen. Spatere Untersuchun
gen I930, die zwar mit Imagines angestellt wurden, aber ohne weiteres 
auf Lanlen iibertragen werden konnen, hatten weiterhin ergeben, daB 
bestimmte Formen von Thermotaxis eine groBe Rolle spielen. Auf Grund 
dieser gewonnenen Erkenntnisse laBt sich heute folgendes iiber das Zu
standekommen bestimmter Reaktionen aussagen: 

Das Hinabsteigen von den Pflanzen morgens kann als pos. Thermo
taxis aufgefaBt werden, jedoch liegen keine Beweise hierfiir vor. Mog
licherweise handelt es sich hierbei jedoch gar nicht um eine aktive Rich
tungsreaktion. Man gewinnt nicht den Eindruck, daB die Tiere gerichtet 
herabklettern. Vielmehr bringt die erhOhte Aktivitat bei steigender Tem
peratur mit sich, daB Larven von den Pflanzen herabspringen oder 
herabfallen. Da ein sehr groBer Teil der Tiere am Boden iibernachtet 
und bereits vor Sonnenaufgang wandert, bildet das Herabsteigen von 
den Pflanzen keine notwendige Voraussetzung fiir die Bildung der Mor
genansammlungen. 

Die Entstehung der Morgenansammlungen und der ganz analog hier
zu zustande kommenden und aufzufassenden Abendansammlungen stellt 
wohl eines der interessantesten Probleme der Heuschreckenphysiologie 
dar. Man muB unterscheiden zwischen der Bildung der Ansammlungen, 
der Wahl des Ortes und der Haltung, welche die angesammelten Tiere den 
Sonnenstrahlen gegeniiber einnehmen. Das Zusammenstromen auf war-
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men Orten kann bestimmt nicht als Thermotaxis erklart werden. Denn 
zwischen den Ansammlungen finden sich genug Orte von v6llig gleichen 
Bedingungen, die aber ganz frei von Tieren sind. Aus demselben Grunde 
ist auch die Auffassung abzulehnen, daB die beleuchtete FHi.che optisch 
durch positive Phototaxis erreicht wird. Die Bildung von Ansamm
lungen ist bei Heuschrecken eine ganz allgemeine Erscheinung. Wie 
wir spater sehen werden, beruht sie auf dem Vorhandensein eines 
Aggregationsinstinktes. Es ist nun die Tatsache festzustellen, daB An
sammlungen bei Schistocerca immer dann stattfinden, wenn die Tem
peratur am Boden zwischen 20 und 280 betragt. Diese Reaktion ist ganz 
unabhmgig von der Sonne. Sie tritt z. B. ein, wenn infolge Wolkenbil
dung vor der Sonne im Laufe des Tages die Temperatur unter 280 sinkt. 
Somit hat die Tatsache der Ansammlung an sich nichts mit einer Taxie 
zu tun. Warum kommen die Tiere nun gerade an warmen, direkt von der 
Sonne beschienenen Platzen zusammen? Wenn die Larven zufallig an 
besonders warme Orte gelangen, bleiben sie sitzen, voriiberziehende Tiere 
gesellen sich dazu, einerseits infolge des Aggregationsinstinktes, anderer
seits wegen der Warme des Ortes. AuBerdem scheint eine Ansammlung 
eine anlockende Wirkung auf alle in der Nahe befindlichen Tiere auszu
iiben (dies ist noch nicht naher untersucht). 

Es bleibt nun noch iibrig, zu erklaren, wie die Querstellungen zu den 
Sonnenstrahlen zustande kommen. Hier konnte mit Sicherheit nach
gewiesen werden, daB es sich nicht urn Photo-Menotaxis handelt, sondern 
urn gerichtete Einstellung zu strahlender Warme, also urn Thermotaxis. 
Uber die Mechanik dieser sehr exakten Orientierungsreaktion kann nichts 
ausgesagt werden, da die Thermorezeptoren noch unbekannt sind. 

Der Nachweis der Thermotaxis war zwar an Imagines gefiihrt wor
den, jedoch ist bei der v6lligen Identitat der Reaktionen der Imagines 
mit denen der Larven eine Ubertragung der Ergebnisse auf die Larven 
ohne weiteres statthaft. Zunachst wurde die Exaktheit der Reaktion ge
priift. Bei 142 Messungen ergab sich, daB 55% aller Tiere in ihrer Ein
stellung urn nicht mehr als 100 von der idealen Querstellung abwichen. 
Der Beweis, daB es sich urn Thermotaxis und nicht urn Photomenotaxis 
handelt, wurde folgendermaBen gefiihrt: 1. Bei v6llig geblendeten Tieren 
bleibt die Orientierung erhalten. 2. Das einseitig geblendete Tier wendet 
die geblendete oder die ungeblendete Seite dem Lichte zu. 3. Die Be
schattung jedes einzelnen Teiles des K6rpers wird perzipiert, das Tier be
wegt sich solange, bis der ganze K6rper der Bestrahlung ausgesetzt ist 
(FRAENKEL 1930). (Vgl. hierzu Abb. II, S. 35.) 

Die Wanderung selbst enthalt ein sehr wichtiges sinnesphysiologi
sches Problem, die Frage der Richtung. Darauf wird im Zusammenhang 
auf S. 26 eingegangen werden. 

Von den Mittagsstellungen bei sehr heiBer Witterung, wenn die Langs
achsen parallel zu den Sonnenstrahlen orientiert werden, ist in Analogie 
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zu den Morgen- und AbendstelIungen anzunehmen, daB sie ebenfalls als 
Thermotaxis zustande kommen. Eine Untersuchung ist noch nicht durch
gefiihrt. Das Hinaufklettern auf Pflanzen bis in die auBersten Zweig
spi tzen ist vielleich t als negative Thermotaxis oder als 11 eg ative Geotaxis auf
zufassen. Diese Frage ist ebenfaIls noch nicht untersucht. 

Das Aufsuchen der Pflanzen abends laBt sich am ehesten als negative 
Phototaxis deuten. Denn in nahezu vegetationsfreiem Gelande bilden 
Biische und Baume dunkle Marken. Das Hinaufklettern geschieht sicher 
nicht durch positive Phototaxis. Denn im untersten Teil eines Busches 
falIt der Hauptteil des Lichtes nicht von oben ein, sondern von der Seite. 
Vielmehr kommt die Reaktion wahrscheinlich durch negative Geotaxis zu
stande. Da die Larven bei niederen Temperaturen stets negativ geotak
tisch gestimmt sind, steht einer solchen Erklarung nichts im Wege. 

c) Die Erscheinung der Wanderung der Larvenziige 
(Abb·7-9)· 

"Ein wandernder Zug bietet einen geradezu faszinierend groBartigen 
Eindruck. Soweit das Auge reicht, ist der Boden bedeckt von Tieren, aIle 
bewegen sich in genau derselben Richtung, oft viele Tage, ja Wochen hin
durch. Kein Hindernis vermag sie in ihrem geradlinigen Marsch abzu
lenken. Berge werden iiberklettert, Taler, die quer zur Zugrichtung 
stehen, durchquert, Felswande werden, je nachdem wie sie im Wege 
stehen, herauf- oder hinabgeklettert. Die Dichte des Zuges ist an ver
schiedenen Punkten sehr wechselnd. 1st der Weg sehr schwierig, z. B. 
beimErklettern senkrechterWande, so stauen sich die Tiere und bedecken 
dichtgedrangt den Boden. Die Tiere sind nicht gleichmaBig iiber den 
Boden verteilt, sondern wandern innerhalb des allgemeinen Schwarmes 
mehr oder weniger dichtgedrangt in schmalen, mehrere Dezimeter breiten 
Ziigen. Diese Ziige bevorzugen vegetationsfreien Boden und winden sich 
in vegetationsreichem Gelande zwischen den Pflanzen hindurch. In den 
mehrere Dezimeter breiten Zwischenraumen zwischen den Ziigen finden 
sich fast keine Tiere" (FRAENKEL 1930 a iiber Sch. gregaria). 

"Das Aussehen eines Larvenzuges so zu beschreiben, daB der Leser 
sich eine VorsteIlung machen kann, ist nicht leicht. Das Auffalligste an 
ihm ist die schon mehrfach erwahnte Front. Diese besteht aus einem 
Band von wechselnder Breite (20 cm bis etwa I m), welches sich in mehr 
oder minder regelmaBiger Weise durch das Gelande zieht und sowohl sei
ner schwarzlichen Farbe wie seiner scharfen vorderen Begrenzung wegen 
besonders in die Augen fallt. Die Abgrenzung nach vorn ist stets eine 
sehr scharfe; niemals wird man einzelne Larven vor der Frontlinie des 
Heuschreckenzuges antreffen. N ach riickwarts vermindert sich die Dichte 
der Front allmahlich, ebenso wie auch die Dichte des ganzen Zuges; da
her kommt es, daB diesem nach hinten zu eine feste Begrenzung fehlt. 
Die groBte Ausdehnung besitzt der Zug in der Breite, wahrend die Tiefe 
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im Verhaltnis dazu gering ist. Nur bei Ziigen, welche in einem Gebirgstal 
abwarts marschieren, ist die Tiefe unter Umstanden eine betrachtliche 
(bis zu mehreren Kilometern). Es ist ja klar, daB die Tiefenausdehnung 
normalerweise nicht bedeutend sein kann, weil die hinter der Front mar
schierenden Larven sich auf Gelande befinden, welches teilweise schon 
abgefressen ist. So erklart es sich auch, daJ3 Larvenziige von 1/2 oder 
I km Breite gewohnlich sind, ja solche bis zu I2 km Breite beobachtet 
wurden. Die Dichte des Zuges ist sehr verschieden" (LA BAUME iiber D. 
maroccamts) . 

Die Front eines Larvenzuges von Sch. gregaria ist nicht so scharf aus
gepragt wie die von D. maroccanns. Die Tiere an der Front riicken nicht 

Abb. 7. Larvenwanderung Yon Scltisiocerca gregaria. (Aus FRAENKEL 1929.) 

geradeaus VOr. Vielmehr stoJ3t eine Gruppe von Tieren vor, biegt plotz
ich in einem Winkel seitlich oder riickwarts ab, eine andere Gruppe riickt 
vor, die Gruppen verschmelzen miteinander. So findet an der Front ein 
dauerndes Stromen nach allen Seiten statt, wahrend der ganze Zug dabei 
langsam vorriickt. Hinter der Front in der Armee marschieren die Lar
ven unberiickt vorwarts, wobei der Marsch lediglich von gelegentlichen 
FreJ3pausen unterbrochen wird. Die Lange der Larvenziige von 1929 
in den Bergen Transjordaniens betrug viele Kilometer. Dies hing damit 
zusammen, daB das Schliipfen an den Brutplatzen sich iiber mehrere 
Wochen hinzog, so daJ3 immer neuer Nachschub sich bildete, als die Front 
schon mehrere Kilometer zuriickgelegt hatte. Es geschah jedoch in sol
chen Fallen auch, daJ3 die Verbindung an irgendeiner Stelle riJ3 und der 
Zug sich auf diese Weise teilte. Die Breite der Ziige wechselte zwischen 
mehreren hundert Metern und mehreren Kilometern. 
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Fiir einen vorriickenden Zug existieren praktisch keine Hindernisse. 
Senkrechte Wande, Mauern, Felsen, Zaune werden erklettert. Uber 
senkrechte Abstiirze springen Dder fallen die Tiere herab. Auf dem Wege 
liegende Fliisse werden iiberschritten. Hierfiir hat NIKOLSKI fiir Loc~tsta 
migratoria eine Reihe Beispiele angegeben. LA BAUME berichtet, daB 
D. maroccanus den Maander in 60- 70 m Breite iiberschritt. 

Die Larven bewegen sich im Zuge laufend oder springend. Locusta 
migratoria scheint in der Regel zu springen. M elanoplus spretus soIl 3 h der 
Strecke laufen und 1 h springen. (RILEY). Dociostaur1~s maroccamts be
nutzt auf dem Marsche "auf ebenem oder leicht geneigtem Boden, der 
nur sparlich bewachsen ist, den Sprung als hauptsachlichstes Fortbe-

Abb. 8. Larvenwanderung von Scldstocerca greg aria. (Aus FRAE~KEL 1929 .) 

wegungsmittel: mehrere Spriinge folgen unmittelbar aufeinander, dann 
wird eine kurze Pause im Springen gemacht, wahrend der sich die Larve 
durch Laufen fortbewegt. In dichter Vegetation unterbleibt das Springen 
fast v611ig, eben so auf stark abschiissigem Boden, wenn die Bewegung 
bergab erfolgt" (LA BAUME). Bei Schistocerca gregaria ist im allgemeinen 
"die Fortbewegung des ungestorten Zuges kriechend, bei St6rung ist sie 
hiipfend. Nur bei Larven des ersten und zweiten Stadiums ist bei hoher 
Temperatur in den Mittagsstunden die allgemeine Fortbewegung hiip
fend" (FRAENKEL I930). Das Laufen der Heuschrecken wird von LA 
BAUME treffend mit der Fortbewegung der Carabiden verglichen. 

Die Geschwindigkeit der Fortbewegung ist unter verschiedenen Um
standen sehr verschieden. Sie hangt ab von der Temperatur, yom Alter 
der Larven und yom Bodenrelief. Die genauesten Zahlen werden von 
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NIKOLSKI fUr Locusta migratoria angegeben. Es betragt die Geschwindig
keit pro Minute: 

I. Stadium 
2. 

3· 
4· 
5· 

2,45- 6,10 m 
4,3 - 7,8 " 
3,0 - 8,5 " 
3,0 -10,6 ,. 
7,5 -13,4 " 

Durchschnitt 4,15 m 
6,1 " 
6,{ " 
7,7 " 
9,6 " 

Fiir M elanoplus wird die Geschwindigkeit von maximal 3 m pro Mi
nute angegeben (RILEY). Fiir D . maroccanus betont LA BAUME die Ver
schiedenheit der Marschgeschwindigkeit unter verschiedenen Umstan
den. Die alteren Larvenstadien marschieren viel schneller als die jiinge-

Abb . 9. Larvenwanderung von Sc!z.istocerca g regar ia. (Aus F RAE:fK EL J929. ) 

ren; hieraus ergibt sich, daJ3 in einem Zuge vorn die alteren und hinten 
die jiingeren Stadien marschieren. FRAENKEL hat von Schistocerca gre
garia an zahlreichen Tieren die Marschgeschwindigkeiten gemessen. Es 
ergaben sich fur die Wegstrecke von I m Werte von 7 Sekunden bis 
2 Minuten. Das Maximum der Marschgeschwindigkeit ist fur alle Larven
stadien dasselbe, namlich I m in etwa 10 Sekunden. Dieses Maximum 
wird erreicht bei einer Temperatur von ungefahr 300. Man findet in 
einem Zuge die Larven von drei verschiedenen Stadien im gleichen 
Tempo zusammenwandern. 

Aus den Geschwindigkeitsangaben iiber kurze Strecken kann man 
keineswegs auf die im Laufe langerer Zeit zuriickgelegte Wegstrecke 
schlieJ3en. In einem bestimmten Falle bei Sch. gregaria legte zwar das 
Individuum I m in etwa IS Sekunden zuriick, der ganze Zug riickte 
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aber in 10 Minuten 10 m vor, gewann also I m Boden in einer Minute. 
Diese betrachtliche Verlangsamung der Geschwindigkeit des ganzen 
Zuges gegenuber dem Individuum ist zu erkHiren durch die auf S.23 
beschriebenen Vorgange an der Front sowie durch die Tatsache, daB 
beim einzelnen Tier der Marsch durch FreBpausen unterbrochen wird. 
In einem anderen Faile wurde das Vorrucken eines Zuges auf v6llig 
ebenem Gelande mit sparlicher Vegetation beobachtet. Es wurde ge
messen I m in 10 Sekunden fiir das Individuum, 62 m in einer Stunde 
fur den ganzen Zug (FRAENKEL). Dieselbe Geschwindigkeit von 1m 
pro Minute berichtet LA BAUME fur das Vorrucken eines Zuges von 
Dociostaurus maroccanus. VOSSELER berechnet das Vorrucken eines 
Zuges von Schistocerca gregaria im Laufe eines Tages (10 Stunden) auf 
600 m, FRAENKEL kommt zu dem Betrag von 300-350 m bei 6-7 stun
diger Wanderung. 

Es interessiert nun vor allem die Entfernung, we1che ein Larvenzug 
wahrend seines "Lebens" vom ersten Stadium bis zur Imago zuruck
legen kann. Sie wird fur M elanoplus spretus von RILEY auf h6chstens 
10 Meilen geschatzt. Ein Zug von D. maroccanus legte in Gelande mit 
reichlicher Vegetation in gerader Linie innerhalb von 8 Wochen 700 bis 
800 m zuruck. BUCHER beobachtete als gr6Bte zuruckgelegte Entfernung 
5 km, FICKEN DEY 20 km in besonders unfruchtbarem Gelande (LA BAUME). 
Die Larvenzuge von Schistocerca gregaria 1929 in Transjordanien legten 
in -gebirgigem und fast vegetationslosem Gebiet etwa 10-15 km zu
ruck. Die von SANDERS angegebene Strecke von 100-125 km fUr Larven
zuge ist bestimmt um ein Vielfaches zu hoch gegriffen. Wenn man in Be
tracht zieht, daB die Wanderungen nicht im Fluge vor sich gehen, sind 
die von den Larvenzugen durchmessenen Wegstrecken als sehr be
trachtlich zu beurteilen. 

d) Das Problem der Zugrich tung (Larven). 

Mehrere Autoren haben die Frage aufgeworfen, ob die Richtung der 
Larvenzuge rein zufallig ist, oder ob sie von bestimmten auBeren Fak
toren bestimmt wird. Eine allgemeine L6sung in letzterem Sinne ware 
von gr6Bter Bedeutung fUr die Bekampfungspraxis. Die Erfahrung hat 
in mehreren Fallen gelehrt, daB ein Wanderzug viele W ochen hindurch 
dieselbe Richtung beibehalten kann. Dies kann bestimmt nicht auf die 
Weise erklart werden, daB die im Anfang zufallig gewahlte Richtung 
aus Grunden der Tragheit beibehalten wird. Denn die Fortbewegung 
geschieht nicht kontinuierlich, sondern rhythmisch, mit regelmaBigen 
Ruhepausen nachts. Die Zugrichtung muB jeden Morgen aufs neue 
gewahlt werden, und es kann kein Zufall sein, wenn mehrere Wochen 
hindurch stets dieselbe Richtung eingeschlagen wird. 

Die Antworten, we1che einzelne Autoren gefunden haben, sind sehr 
verschieden. Nach UVAROV ist die Richtung von zufalligen Bedingungen 
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bestimmt, in gewissen Failen jedoch kann sie von auBeren Faktoren ge
leitet sein. Die Larven von Melanoplus spretus soilen in keiner bestimm
ten Richtung ziehen. Sie wandern an aufeinanderfolgenden Tagen viel
fach in entgegengesetzter Richtung. Es sind bei RILEY zahlreiche An
gaben zusammengesteilt (Appendix XV), in denen teils Ziige mit oder 
gegen den Wind gemeldet sind, teils betont wird, daB Wanderungen in 
allen Richtungen erfolgen. Dociosta~trus maroccanus zieht im Gebirge 
im ailgemeinen bergab. Die auf engstem Raume auf zwei gegeniiber
liegenden Talseiten schliipfenden Larven wanderten stets in entgegen
gesetzter Richtung ins Tal. "Es geht hieraus mit Sicherheit hervor, daB 
in diesen Fallen Sonnenstand und Witterungsverhaltnisse ohne jeden 
EinfluB auf die Richtung der wandernden Ziige sind." "Auf den zur Ebene 
abfailenden Abhangen der Hugel und Vorberge entwickeln sich die ersten 
kleineren Zuge; zusammenlaufende Rinnen und Taler vereinigen die 
kleinen Kolonnen zu groBeren, und so stromt, lawinenartig wachsend, 
allmahlich eine unzahlbare Schar in die Ebenen hinunter. Dabei ist es 
offenbar ganz gleichgiiltig, nach welcher Himmelsrichtung die Abhange 
geneigt sind. J edenfalls kommen Sonnenstand und Witterung als rich
tunggebende Faktoren in diesen Failen nicht in Betracht. Es liegt nahe, 
daran zu denken, daB die Schwerkraft hier im Spiel ist. Vieileicht werden 
die Hiipfer bei Beginn ihrer Wanderung instinktiv in diejenige Richtung 
gedrangt, in welcher sie ihren Marsch mit geringstem Krafteaufwand aus
fuhren k6nnen. Dafiir wiirde besonders die Tatsache sprechen, daB die 
Wanderung in den weitaus meisten Fallen genau in der Richtung des Ge
falles erfolgt und nicht schrag zu diesem" (LA BAUME). 

Somit erscheint hier sichergestellt, daB positive Geotaxis die Rich
tung des Larvenzuges bestimmt. Schwierig ist jedoch dann die Beobach
tung, "daB ein Zug eine Strecke weit bergauf marschiert, wenn auf dem 
Wege zum Tal ein davorliegender Berg oder Hugel zu passieren ist". 
In der Ebene fallt die Schwerkraft als Richtungsfaktor weg. Tatsachlich 
wurde festgestellt, daB Larvenziige auf engem Raum gleichzeitig in ver
schiedenen Himmelsrichtungen marschierten. Dabei hatte es den An
schein, "als erfolge die Wanderung hauptsachlich nach der Richtung, wo 
die reichlichste Vegetation zur Verfiigung stand". Ais Regel wurde fest
gesteilt, "daB die einmal eingeschlagene Richtung langere Zeit hindurch, 
ja meistens sogar wahrend der ganzen Dauer des Larvenstadiums, im 
groBen und ganzen beibehalten wurde" (LA BAUME). 

An Schistocerca gregaria hat VOSSELER festgestellt, daB im Gebirge 
die Zuge im ailgemeinen bergaut wanderten. Hieraus wiirde sich ergeben, 
daB negative Geotaxis die Richtung bestimmt. In der Ebene ist die 
Marschrichtung ohne jede Regel rein zufallig. Nur ausnahmsweise wird 
dieselbe Richtung langere Zeit hindurch verfolgt, vielfach bewegen sich 
die Zuge in Kreisen, Bogen und Kehren. LEPINEY (1931) hat in Marokko 
an der gleichen Art eine uber lange Zeitraume konstante Zugrichtung 
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nach Norden und Nordosten beobachtet, ohne eine Erklarung fUr dieses 
Verhalten zu finden. 

In systematischer Weise wurde von FRAENKEL (1929) an Schistocerca 
gregaria eine Untersuchung iiber das Problem der Zugrichtung durch
gefUhrt. Der Ort war der Westabfall der Transjordanischen Berge gegen 
das Jordantal in der Hohe des Toten Meeres (Palastina). "Es stellte sich 
die iiberraschende Tatsache heraus, daB in dem ganzen mehrere hundert 
Quadratkilometer groBen Gebiet, das von Heuschrecken befallen war, 
die allgemeine Zugrichtung samtlicher Schwarme ungefahr Osten war. 
Wohl zogen kleine versprengte Ziige auch in anderen Richtungen, auch 
die Ziige, die sich in der Jordanebene bewegten, fallen nicht unter diese 
Regel, aber samtliche Ziige im Gebirge, und sie machten bei weitem den 
Hauptteil der wandernden Schwarme aus, marschierten in ostlicher Rich
tung, wobei stellenweise Abweichungen von dieser Hauptrichtung urn 
hochstens 45° bis Nordosten und Siidosten vorkamen. Da es sich urn 
viele Ziige handelt, die aIle unabhangig voneinandel' ihren Ausgangs
punkt genommen hatten und wochenlang ohne jede Fiihlung miteinandel' 
in derselben Richtung zogen, kann es sich hier unmoglich urn ein zu
falliges Resultat handeln. Als auBel'e Krafte, die die Zugrichtung der 
Heuschrecken bestimmen konnen, kommen in Betl'acht Licht, Schwel'
kraft und Wind. 

1. Das Licht. Da die Sonne im Laufe des Tages iiber den Hori
zont wandert, ist es unmoglich, das Licht als richtenden Faktor anzu
nehmen. 

2. Die Schwerkraft. Die Larven schliipften am FuB des Westabfalles 
des Gebil'ges und wanderten geradewegs ostwarts die Berge hinauf. Eine 
einleuchtende Erklarung ware damit gegeben, wenn die Orientierung zur 
Schwerkraft, und zwar negative Geotaxis, die Zugrichtung bestimmte. 
Gegen diese Deutung sprechen aber viele Schwierigkeiten. Bei negativel' 
Geotaxis miiBten die Larven stets unter allen Umstanden sich in die 
steilste Richtung des Gefalles einstellen. Sie wandern aber in einem Tale 
vielfach den schwach geneigten Talboden hinauf, an Stelle der viel steile
ren Talwande. Vor allen Dingen stellte sich heraus, daB sie weite Streck en 
nach abwal'ts liefen, wenn ein Abfall des Gelandes in ihrel' Bahn lag. 
Hierbei kletterten sie auch senkrechte Felswande hinab. Somit scheint 
die Schwerkraft als Richtungsfaktor nicht in Betl'acht zu kommen. 

3. Der Wind. 1m allgemeinen wehte der Wind aus Westen. Die Zug
richtung nach Osten konnte so zustande kommen, daB die Larven immel' 
mit dem Winde wandern. In der Tat sprachen eine Reihe Beobachtungen 
in diesem Sinne. 1m Gebirge wurde vielfach der Wind in der Tall'ichtung 
abgelenkt und die Tiere zogen dann in den Talern mit dem Winde im 
Riicken. Andel'erseits kam auch VOl', daB die Zugl'ichtung vollig unab
hangig vom Verlauf der Taler mit dem V'hnde erfolgte. Auch in der Ebene 
ergaben sich ahnliche Resultate. Nun wird aber diese Erklarung durch 
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bestimmte Beobachtungen hinfallig gemacht. Denn bei ausnahmsweise 
wehendem Ostwind wanderten die Tiere geradewegs gegen den Wind. 

Somit ist es nicht gelungen, eine allgemeine Erklarung fur die Zug
richtung der Larven zu finden. Trotzdem verlangen die Tatsachen, daran 
festzuhalten, dafJ die Orientierung der Larvenzuge d~wch aufJere Krafte be
stimmt ist. 

Es wird vielfach die Ansicht geauBert, die Larven zogen immer in der 
Richtung auf reichliche Vegetation. Hierfiir liegen jedoch keinerlei po
sitiven Anhaltspunkte vor (vgl. S. 45). 

4. Die wandernden Imagines. 

a) Arten der Fliige. 

Die frisch geschliipften Imagines beginnen nicht sofort mit den 
groBen Wanderfliigen. Die neuen Imagines von Dociostaurus maroccanus 
ziehen noch 2-3 Wochen am Boden zusammen mit den Larven (LA 
BAUME). Locusta migratoria bleibt solange am Ort, bis aile Imagines 
geschliipft sind, erst dann beginnt die Wanderung. Die Imagines von 
Schistocerca gregaria beobachtete ich yom ersten Tage an bei kleinen ort
lichen Fliigen. Man stellt sich im ailgemeinen vor, daB im Anfang die 
Fliige nur ortlichen Charakter tragen und unstet und richtungslos sind. 
Fliegende Tiere reiBen auf der Erde sitzende mit sich. Schwarme, die sich 
treffen, vereinigen sich. So entstehen durch kleine Fliige die groBen 
Schwarme. Nach einer bestimmten Zeit erhebt sich der groBe Schwarm 
zu einem langandauernden gerichteten Flug, der die Tiere weit iiber das 
Areal der permanenten Verbreitung hinaustragt. Am Bestimmungsorte 
angelangt, werden wieder ortliche ungerichtete Fliige ausgefUhrt, die 
wahrend der Zeit der Eiablage und dariiber hinaus bis zum Tode der Tiere 
andauern. 

Es sind somit zwei Arten von Fliigen zu unterscheiden: 1. Rein ort
liche Wanderungen, die sich iiber geringe Entfernung erstrecken 1tnd in der 
Richt~tng nicht konstant sind. 2. Langanda~ternde iiber grofJe Strecken 
fiihrende Wanderziige. Diese Unterscheidung entspricht zweifeilos den be
obachteten Tatsachen. J edoch ist es keineswegs erwiesen, daB beidenArten 
von Fliigen verschiedene innere Ursachen zugrunde liegen. Wie wir spater 
sehen werden, sind aile fUr die groBen Wanderfliige angegebenen Erkla
rungsversuche nicht stichhaltig. Moglicherweise entscheiden rein auBere 
Ursachen, wie vor ailem Richtung und Starke des Windes, Temperatur, 
dariiber, ob aus ortlichen Fliigen ein groBer Wanderflug entsteht. (Es wird 
allerdings angegeben und steht auch anscheinend mit vielen Tatsachen 
in Ubereinstimmung, daB weite Fliige nur von groBen Schwarmen aus
gefUhrt werden.) Uberhaupt ist in keiner Weise erwiesen, daB jede iiber 
das permanente Areal der Art hinausfiihrende Verbreitung auf groBen 
Wanderfliigen beruhen muB, in vielen Fallen kann eine allmahliche Ver-
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breitung durch ortliche Fliige mehrerer aufeinanderfolgender Genera
tionen stattgefunden haben, Diese Ausfiihrungen haben nicht den Zweck, 
die Existenz der groBen Wanderfliige zu bezweifeln - hierfiir liegen ein
wandfreie Beobachtungen vor - es soil vielmehr nur betont werden, daB 
ein prinzipieller Unterschied zwischen beiden Arten von Fliigen nicht 
besteht. 

RILEY unterscheidet bei M elanophts spret~ts drei Typen von Fliigen: 
I. Rein ortliche Fliige (local flights). 
2. Auswanderungsschwarme (invading swarms), die von den perma

nenten Brutpliitzen in den Rocky Mountains in siidostlicher Richtung 
fliegen und im Laufe eines Sommers bis Kansas, Missouri und Texas 
fiihren, also in die "subpermanent" und" temporary" Region (vgl. Abb. I, 

S. 10). 
3. Riickfliige (returning swarms), welche die im nachsten Jahre in der 

"temporary region" geschliipften Tiere in nordwestlicher Richtung zu
riick zu den permanenten Brutplatzen in den Rocky Mountains fiihren. 

Ein Studium der Arbeiten RILEYS ergibt jedoch, daB die prinzipielle 
Unterscheidung von invading und returning swarms keineswegs den be
obachteten Tatsachen entspricht. Der Unterschied in der allgemeinen 
Richtung der Fliige kann, wenn er sich bestatigen sollte, eventuell auf 
Unterschiede der Windrichtungen im Norden und Siiden zuriickgefiihrt 
werden (S. 33). Jedenfalls ist keineswegs bewiesen und sehr unwahr
sGheinlich, daB die im Siiden schliipfenden Tiere oder ihre Nachkommen 
wieder das Gebiet der Dauerbrutstatten erreichen. Die Ansicht RILEYs 
entspringt ganz sicher allein den unbegriindeten teleologischen Vorstel
lungen, daB yom Standpunkt der ZweckmaBigkeit allen Naturgeschehens 
aus die im Siiden schliipfenden Heuschrecken wieder den Weg in die ihnen 
adaquaten Klimazonen zuriickfinden miiBten, da sie anders zum Unter
gang verurteilt seien. Die Ansicht von den Riickfliigen wird bis in die 
neueste Zeit vielfach vertreten. So folgert LEPINEY (1931) aus der Tat
sache eines Nordfluges von Schistocerca gregaria in Marokko im Friih
ling, daB die Heuschrecken im Sommer wohl nach dem Siiden fliegen 
wiirden, was jedoch keineswegs beobachtet wurde. 

Hinsichtlich der Arten der Fliige verhalten sich die verschiedenen 
Heuschreckenarten nicht gleich. Es ist vor aHem zu unterscheiden zwi
schen solchen Arten, bei welchen haufig ausgedehnte Fliige vorkommen, 
wie Melanoplfts spret~ts, Schistocerca gregaria und paranensis, Locusta 
migratoria, sowie Arten, die nur lokale Fliige ausfiihren wie Dociosta~t1'us 
maroccanus und CaUiptamus italicus. 

b) Angaben iiber die Fliige selbst (Abb. 10). 
Wanderziige fliegender Heuschrecken sind haufig geschildert worden, 

so daB ich mich auf einige kurze Bemerkungen beschranken mochte. Von 
der Ferne kann ein Zug den Eindruck einer dunklen Wolke erregen. Die 
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Dichte ist vielfach so geschildert worden, daB die Sonne verfinstert 
wurde. Ober ihre GroBenausdehnung werden bisweilen ganz unvorstell
bare Zahlen angegeben, so findet sich bei RILEY die Beschreibung eines 
Zuges, der in der Breite etwa 300 Meilen, in der Hohe 1/2 Meile und in der 
Tiefe 30 Meilen betragen haben solI. Die Zahl der Individuen wird auf 
124543800000 geschatzt. Zugausdehnungen von 10- 50 km Breite und 
Lange sind haufig berichtet worden. 

Die Hohe, in welcher die Heuschrecken fliegen, ist von wenigen Me
tern liber dem Grund bis oberhalb der Sichtweite mit den starksten Fern
glasern. Namentlich bei RILEY finden sich zahlreiche Angaben liber sehr 
groBe H6hen, in denen M. spretus gezogen ist. In einem einzigen Falle 

Abb . 10. Photographie von fli egenden Heuschrecken. (Aus URAROV 192 8.) Locustana pardalin a. 

wurden von einem Flugzeug aus exakte Hohenmessungen angestellt. 
Melanoplus atlanis flogen bis 1650 FuB liber dem Grund, die gr6Bte 
Dichte befand sich bei 500 - 800 FuB (Corkins 1922). 

Die Schnelligkeit des Fluges hangt in starkem MaBe ab von der 
Windstarke, sowie von der Einstellung zur Windrichtung. RILEY gibt 
fUr M. spretus in verschiedenen beobachteten Fallen 10, IS, 12, IS, 20 

und maximal 50 Meilen pro Stunde an. CORKINS maB bei M. atlanis 
20 Meilen pro Stun de , VOSSELER an Schistocerca gregaria 30- 45 km 
pro Stunde. 

Die Strecken, welche Heuschrecken in ununterbrochenem oder in 
unterbrochenem Fluge zurlicklegen k6nnen, sind ohne Zweifel sehr be
trachtlich. Es ist bisher jedoch noch niemals ein Schwarm liber eine 
langere Entfernung beobachtet worden, die meisten Angaben beruhen 
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auf sehr unsicheren Kombinationen. Die einzigen Hille, in denen mit 
absoluter Sicherheit feststeht, daB Heuschrecken in ununterbrochenem 
Flug weite Strecken zuriickgelegt haben, sind einige Beobachtungen auf 
dem Meere und auf Inseln. 

1649 soIl ein Heuschreckeneinfall in Teneriffa stattgefunden haben. 1m 
Jahre 1844 besuchten ungeheure Heuschreckenschwarme Madeira und flogen 
iiber die lnsel weg. Sie miissen wenigstens 500 km iibers Meer geflogen sein 
(WALLACE 1876). Am 2. XI. 1865 kam im AtIantischen Ozean auf 25,5° 
nord!. Breite und 41,5° west!. Lange (im Westen der Kanaren) ein Heu
schreckenschwarm an Bord eines Schiffes. Die afrikanische Kiiste ist von 
dies em Punkt iiber 2000 km entfernt (SCUDDER 1878). Am 7. X. 1916 wurde 
ein Heuschreckenschwarm auf dem Atlantik auf 21° nord!. Breite und 39,5° 
west!. Lange gesichtet in iiber 2000 km Entfernung von der afrikanischen 
Kiiste (HURD 1917). In allen vier Fallen handelte es sich sicher urn Schisto
cerca gregaria. 

Beziiglich jll[elanoplus spretus nimmt RILEY an, daB sie im Laufe einiger 
Sommerrnonate von ihren permanenten BrutpIatzen im Staate Montana bis 
Kansas, Missouri und Texas iiber eine Strecke von 1000-2000 Meilen fliegen. 
Es ist allerdings in keiner ·Weise erwiesen, daB die in den Siiden gelangenden 
Schwarme von den permanenten Brutplatzen abgeflogen sind und nicht von 
den Tieren stammen, die bereits im Jahre vorher in der "subpermanent" 
oder der "temporary" Region Eier gelegt hatten. So kann sich der Flug bis 
Texas in mehreren Generationen vollzogen haben. Die Annahme RILEYS ba
siert auf seiner irrigen teleologisch begriindeten Vorstellung, daB die auBer
halb der permanenten Region geschliipften Tiere zuriick zu den permanenten 
Brutplatzen fliegen miiBten. 

Wenn so auch fiir die Rocky Mountain Locust Fliige iiber Tausende 
von Kilometern nicht bewiesen sind, so scheint es doch wahrscheinlich, 
daB eine Generation Hunderte von Kilometern im Flug zuriicklegen kann. 
RILEY spricht sogar von Maximen von 200-300 Meilen taglich. 

Die Dauerbrutplatze von Schistocerca gregaria werden in der Sahara, 
im Sudan, Abessinien und der Halbinsel Arabien angenommen. Die von 
dort periodisch erreichten Lander wie Algier, Agypten, Palastina liegen 
bis einige tausend Kilometer entfernt. Es ist jedoch in keinem einzigen 
Faile erwiesen, daB die in diesen Landern einfailenden Schwarme diese 
Strecke fortlaufend im Fluge zuriickgelegt haben, und es sprechen viele 
Angaben dafiir, daB mehrere Generationen sukzessive nach Norden £10-
gen. Trotzdem kann als sicher angenommen werden, daB die Wander
£liige bisweilen sich iiber mehrere hundert Kilometer erstrecken. Schisto
cerca paranensis solI im Jahre 1891 von Argentinien aus iiber die schnee
bedeckten Andenpasse nach Chile ge£logen sein (ZACHER 1925). 

Loc1,rsta migratoria solI bei groBen Massenvermehrungen Strecken von 
200-300 Werst zuriicklegen (NIKOLSKI). FILIPJEV (1926) gibt die im 
Kaukasus und Turkestan beobachteten durch£logenen Strecken mit 
400-500 km an. Man hatte friiher angenommen, daB die bis ins 19. J ahr
hundert periodisch in Deutschland, Frankreich und England einfallen
den Schwarme von Locusta migratoria von ihren Dauerbrutplatzen in Siid-
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ungarn und SiidruBland 1000-2000 km im Fluge zuriickgelegt hatten. 
FILIPJEV (1926) glaubt, daB von den Brutstatten in den sump£igen 
Niederungen der Donau und TheiB aus die Fliige auf bestimmten Zug
straBen stattfanden: 1. Siidlich der Alpen':'-Oberitalien, 2. Donau
aufwarts bis zum Bodensee, 3. Bohmen-Main-Frankreich, 4. Mah
ren-Schlesien-Brandenburg. Er nimmt jedoch selbstandig entstehende 
sekundare Brutplatze in der Oberrheinischen Tiefebene und der Siid
schweiz an, von woher die Holland und England erreichenden Schwarme 
ihren Ausgang genommen haben sollen. Das vollkommene Verschwinden 
in Deutschland seit der Mitte des 18., in Ungarn des 19. Jahrhunderts 
schreibt er der fortschreitenden Kultivierung und namentlich der Re
gulierung der Fliisse zu. 

c) Das Problem der Zugrichtung (Imagines). 
Alle Beobachtungen stimmen darin uberein, dafJ die Heuschreckenzuge 

stets in der Richtung des Windes vor sich gehen und zwar mit dem Winde. 
Bereits in einem der altesten Berichte aus der Bibel wird ausgesagt 
(Exod. 10, 13), daB die Heuschrecken von einem heftigen Ostwind nach 
.Agypten getragen wurden, sie verschwanden durch einen starken West
wind, der sie ins Rote Meer trieb. In Palastina hangen Heuschrecken
einfalle immer zusammen mit langandauernden Ost- und Siidwinden 
(Chamsin). Diese Auffassung ist dort allgemein im Volke verwurzelt. 

Uber M elanoplus spretus bringt RILEY viele Hunderte von einzelnen 
Flugangaben, die alle darin iibereinstimmen, daB die Fortbewegung der 
fliegenden Schwarme mit dem Winde erfolgt. Die allgemeine Flugrich
tung der sogenannten "invading swarms" (S.30) von JUli--September 
nach Siidosten fallt zusammen mit den in dieser Zeit allgemeinen Nord
westwinden. Die allgemeine Bewegung der sogenannten "returning 
swarms" nach N ordwesten in den Monaten Mai - J uni siidlich des 40. Brei
tegrades fallt zusammen mit den allgemeinen Siidostwinden. Hieraus 
zieht jedoch RILEY nicht den naheliegenden und sicher richtigen SchluB, 
daB diese beiden Hauptflugrichtungen mit den beiden Windrichtungen 
hinreichend erklart sind, womit seine Theorie von dem prinzipiell ver
schiedenen Charakter dieser beiden Fliige hinfallig ware. Vielmehr glaubt 
er, daB sich die Heuschrecken die Winde zunutze machen, urn ihren 
"Zweck" der Auswanderung oder Riickkehr zu erreichen. So solI manch
mal der Flug bei plOtzlicher Richtungsanderung des Windes unterbrochen 
werden, da er dann nicht in der gewiinschten Richtung fortgesetzt werden 
kann (!). 

RILEY kommt zu dem SchluB: "That they seldom migrate except 
when the atmosphere is in motion; in other words, when there is some 
wind, and they move with the wind. The facts ascertained warrant us 
in giving this as a rule, which has few or no exceptions. It is evident that 
they depend almost wholly upon the wind to move them ... ". 

Ergebnisse der Biologie IX. 3 
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In einigen wenigen Fallen wurden iibereinander zwei Ziige beobachtet, 
die in verschiedener Richtung flogen. Diese Erscheinung beruhte stets 
auf verschieden gerichteten Luftstromungen. 

Von Melanopl~{s atlanis stellt CORKINS (1922) 38 Beobachtungen zu
sammen, in denen sie in 12 verschiedenen Himmelsrichtungen, aber im
mer mit dem Winde, zogen. Das Auffliegen erfolgte stets nur bei starkem 
Wind. 

Die Schwarme von Schistocerca gregaria in Ostafrika trieben stets mit 
dem Winde. Die Hauptrichtung war Siiden bei vorherrschenden Nord
winden. Bei Windstille flatterten sie ziellos herum. VOSSELER zieht hier
aus den allgemeinen SchluB: AIle Wanderungen und weittragenden 
Fliige werden mit dem Wind unternommen, das lokale Schwarmen 
kann bei Windstille stattfinden. 

In zwei Fallen, in denen Schwarme von Sch. gregaria in der Mitte des 
Atlantik angetroffen wurden (S. 32), ist es sehr wahrscheinlich, daB 
sie mit dem NO-Passat von Afrika aus geflogen sind. 

Wenn so auch aIle Beobachter darin einig sind, daB praktisch die 
Bewegungsrichtung vom Wind bestimmt wird, so geht daraus noch kei
neswegs hervor, daB die Tiere aktiv in der Richtung des Windes fliegen. 
Ich habe bei verschiedenen Gelegenheiten die Auffassung gewonnen, daB 
die Einstellung im Fluge nicht mit dem Kopfe nach vorn in der Be
wegungsrichtung stattfand. In einem FaIle war die Einstellung des 
Korpers gegen den Wind, sie wurden aber vom Winde riickwarts mitge
rissen. Hiermit stimmen nun verschiedene Angaben sehr gut iiberein. 
Dociosta~trus maroccanus war nach LA BAUME meist gegen den Wind 
orientiert, aber der Wind trieb vielfach die Tiere riickwarts. Uber Me
lanophts spretus finden wir die Angabe von RILEY: ... "usually turning 
their head towards the wind and drifting backward. When the wind is 
very slight, they usually turn their heads with the wind and aid with 
their wings in moving onward". Diese Einstellung des Korpers gegen den 
Wind kann zwanglos als eine sogenannte positive Anemotaxis erklart 
werden, die in Wirklichkeit als eine besondere Form von Fixierreaktion 
aufgefaBt werden muB und eine vollkommene Analogie zur Rheotaxis 
der Fische darstellt (vgl. S. 204). 

Moglicherweise liegt die Losung des Problems in folgenden Beobach
tungen von LEPINEY (1928) an Schistocel'ca gl'egal'ia: 

Die Einstellung der Korper im Raum ist ganz unabhangig vom Wind. 
Die Tiere fliegen in irgendeiner Richtung. Bei Wind stille tallt die Fort
bewegungsrichtung mit der Achse der Tiere zusammen, bei Wind ist die 
tatsachliche Fortbewegung imRaum gleichlaufend mit einer Resultante, 
die sich ergibt, wenn der eine Schenkel des Krafteparallelogrammes in 
der Richtung des Windes, der andere in der Achse der Tiere gezeichnet 
wird und die Geschwindigkeit des Windes sowie die Eigenbewegung der 
Tiere auf den Schenkeln abgetragen werden. Bei starkem Winde be-
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wegen sich dann praktisch die Tiere in der Windrichtung. Die Einstel
lung der Korper im Raume soH vielfach nach der Sonne erfolgen. Doch 
ist diese positive Phototaxis nicht in allen Fallen wirksam. 

Als Resultat der bisher vorliegenden Untersuchungen ergibt sich mit 
groBer Wahrscheinlichkeit: Die F ortbewegung der Ziige geschieht zwar in 
der Windri,chtung, jedoch ist sie nicht als aktives Fliegen, sondern als pas
sives Trijten a'ttjzujassen. 

d) Das Verhalten der Imagines im Laufe des Tages. 

Es fehlen bisher systematische Untersuchungen uber die Bewegungen 
der Imagines im Laufe des Tages, doch lassen einige zerstreut vor
liegende Daten bereits Analogien zu dem besser bekannten Verhalten der 

Abb. II. Morgenstellungen d er fm agines von Scldstocerca gregaria mit zu den Sonnenstrahlen 
senkrecht orientierten Korperachsen. (Aus FRAE NKE L 1930') 

Larven erkennen. Sehr deutlich ist auch hier der Zusammenhang zwi
schen den einzelnen Reaktionen und der Temperatur. 

AIle Heuschrecken (wie allgemein aIle Insekten) fliegen nur, wenn die 
Korpertemperatur uber einem bestimmten Minimum liegt. Bei Heu
schrecken liegt dieses Minimum verhaltnismaBig hoch. Schistocerca gre
garia benotigt zum Flug eine Korpertemperatur von uber 25° (FRAEN
KEL I929 b), jedoch liegt die fUr das Auffliegen eines Schwarmes not
wendige Temperatur wahrscheinlich uber 30°. Schwarme von Docio
sta~wus maroccanus fliegen auf, wenn die Temperatur 3I- 330 erreicht 
(SVIRIDENKO). GroBe weittragende Fluge jedoch werden anscheinend 
auch bei niedereren Temperaturen unternommen. Aus diesen Angaben 
ist bereits verstandlich, daB Heuschrecken in der Regel nur am Tage flie
gen. Der Flug beginnt erst einige Zeit nach Sonnenaufgang, wenn die 
Temperatur eine gewisse Hohe erreicht hat. Jedoch soIl en ausnahmsweise 
Fluge auch in besonders warmen Nachten stattfinden. Bei RILEY sind 

3* 
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eine Reihe Angaben iiber Nachtfliige von Melanoplus spretus zusammen
gestellt. 

In den Stunden, we1che die gefliigelten Tiere am Boden zubringen, 
verhalten sie sich auffallend ahnlich wie die Larven. Sie iibernachten 
tells an Baumen und Strauchern, teils auf der Erde. Bei kalter Witterung 
verkriechen sie sich in Erdlocher, Felsspalten, zwischen Gras, ins Innere 
von dichtem Buschwerk (VOSSELER, FRAENKEL). Nach Sonnenaufgang 
und vor Sonnenuntergang zeigen die Imagines von Schistocerca g1'egaria 
die Erscheinung der Ansammlungen mit zu den Sonnenstrahlen quer
gestellten Korperachsen in vollig identischer Weise wie die Larven 
(FRAENKEL I930) , (vgl. Abb. II). 

5. Zur Kausalanalyse der Heuschreckenwanderungen. 
Eine Kausalanalyse, der Faktoren we1che die Heuschreckenwande

rungen bedingen bzw. an ihrem Zustandekommen beteiligt sind, kann 
nach verschiedenen Gesichtspunkten durchgefiihrt werden. Friiher 
glaubte man, die Losung des Problems auf rein teleologischem Wege er
reichen zu konnen. Man suchte nach "Griinden", we1che die Tiere ver
anlassen sollten, sich in groBen Schwarmen auf die Wanderung zu begeben. 
Ais so1che Griinde wurden angegeben Futtermangel, Sorge fiir die Nach
kommenschaft, Flucht vor Parasiten, Ausbreitung der Art. Eine Ana
lyse dieser in der Literatur reichlich diskutierten Annahmen zeigt nun, 
daB in ganz unzulassiger Weise Ursache und Wirkung einander gleich
gesetzt wurden. Die Wirkung einer Heuschreckenwanderung kann be
stimmt darin bestehen, daB ein drohender Futtermangel vermieden wird, 
oder neue Brutplatze aufgefunden werden usw. Es kann jedoch in jedem 
einzelnen Falle gezeigt werden, daB hieraus keinerlei Folgerungen auf die 
Ursachen der Wanderungen zu ziehen sind. Es ergibt sich mit ganz be
sonderer Deutlichkeit, daB die teleologische Betrachtungsweise in keinem 
einzigen Punkt unsere Erkenntnis von den Ursachen der Heuschrecken
wanderungen bereichert hat. 

Erst in allerjiingster Zeit ist man dazu iibergegangen, die Faktoren zu 
analysieren, we1che am Entstehen einer Heuschreckenwanderung beteiligt 
sind. Ein Fortschritt in der Forschung wurde erst dann erzielt, als man 
die unfruchtbare Frage nach den Ursachen der Wanderung ersetzte durch 
eine Untersuchung der Bedingungen, unter denen Heuschreckenziige 
auftreten, und der Gesetze, nach denen sie sich abspielen. Die bisher er
zielten Ergebnisse lassen sich in drei Punkten zusammenfassen: 

a) Der Zusammenhang zwischen Massenauftreten und Wanderung. 
b) Die Unterscheidung einer Solitarform und einer Wanderform 

innerhalb einer Art (Die Phasentheorie von UVAROV). 
c) Besondere Instinkte der Wanderheuschrecken. 
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a) Der Zusammenhang zwischen Massenentwicklung und 
Wanderung. 

Wanderheuschrecken kommen immer in Massen vor. Wohl jeder, der 
das Wort Wanderheuschrecke hOrt, denkt unwillkiirlich an eine ge
schlossene Schar sehr vieler Tiere. Diese Auffassung konnte zunachst 
auf einer Tauschung beruhen: Die Wanderung vieler Tiere kann man be
obachten, das einzeln ziehende Tier bleibt unbeachtet. Es laBt sich 
aber fiir die Wanderheuschrecken mit einiger Sicherheit annehmen, daB 
tatsachlich Wanderungen nur in Massen vor sich gehen. Hinweise hier
auf ergeben sich aus verschiedenen Ubedegungen und Beobachtungen: 

1. In den Randzonen der Verbreitung einer Art, der "Temporary Re
gion" (RILEY), wo die Heuschrecke nur gelegentlich in periodischen Ab
standen auf tritt, erscheint sie in der Regel entweder in geschlossenen 
Scharen, die vielfach ungeheure AusmaBe annehmen, oder iiberhaupt 
nicht. In der Zwischenzeit zwischen Heuschreckenjahren findet sich kein 
einziges Exemplar. So erscheint Schistocerca gregaria in unregelmaBigen 
Abstanden in Palastina, urn in der Zwischenzeit immer vollstandig zu 
verschwinden. In manchen Fallen laBt sich diese Feststellung mit der 
UVARovschen Phasentheorie erklaren, zwischen ausgesprochenen Heu
schreckenjahren lebt die Art weiter im Lande im Zustande der Solitar
form, die man friiher fUr eine andere Art gehalten hat. Es sind jedoch 
andere·Falle bekannt, in denen man auch die Solitarformniemals im Lande 
gefunden hat, so z. B. Sch. gregaria in Palastina und Agypten. Wenn nun 
der Wandertrieb bei jedem isolierten Exemplar in Erscheinung treten 
wiirde, so ware mit Bestimmtheit zu erwarten, daB gelegentlich Heu
schrecken in kleinen oder kleinsten Scharen oder auch in isolierten Exem
plaren den Weg von den Dauerbrutstatten nach der "Temporary Region" 
zuriicklegen wiirden. 

2. UVAROV ist der Ansicht, daB nur groBe Schwarme Wanderungen 
iiber weite Strecken unternehmen. 

3. Es wird vielfach berichtet, daB nach der letzten Hautung die Wande
rung der jungen Imagines erst beginnt, wenn bereits ein groBer Teil der 
Tiere das Imaginalstadium erreicht hat. Da in einem Schwarm mehrere 
Altersstufen gleichzeitig vertreten sind, kann die Periode der letzten 
Hautung sich iiber mehrere Wochen hinziehen. Der schlieBlich auf
fliegende Schwarm besteht dann aus Tieren verschiedenen Alters. Somit 
ist nicht der Alterszustand maBgebend fUr den Beginn der Wanderung, 
sondern die GroBe des Schwarmes. 

4. Eine Larvenwanderung beginnt erst dann, wenn eine bestimmte 
Menge von Tieren am Brutplatz geschliipft ist. Das Schliipfen kann sich 
iiber einige Wochen hinziehen, auch wenn die Eiablage gleichzeitig statt
gefunden hat, da die Temperaturbedingungen fUr die Eier an benachbar
ten Orten sehr verschieden sein konnen. Die Larven von Sch. gregaria be-
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gannen etwa 8 Tage nach dem Schliipfen der ersten Tiere zu wandern, zu 
einer Zeit, als bereits ein Teil das zweite Stadium erreicht hatte. Dann 
wanderten aber samtliche Tiere, sogar die allerjiingsten, die noch nicht 
voIlkommen ausgefarbt waren (FRAENKEL 1930). Hieraus geht klar her
vor, daB nicht das Alter fill den Beginn der Wanderung entscheidend ist, 
sondern die Quantitat der geschliipften Tiere. 

5. Bei einem Studium der Frage, welche auBeren Faktoren die Zug
rich tung der wandernden Larven bestimmen, wurde versucht, mit ein
zelnen Tieren zu experimentieren. Doch muBten diese Versuche wieder 
aufgegeben werden, da sich sehr schnell herausstellte, daB yom Schwarm 
abgetrennte Tiere nicht wanderten (FRAENKEL 1929). 

6. Es ist mehrfach beobachtet worden, daB einzelne Tiere oder auch 
kleine Gruppen, welche die zur Bekampfung aufgestellte Zinkwand durch
brochen hatten, nicht in der friiheren Richtung weiterwanderten, sondern 
nahe der Riickseite der Wand sit zen blieben oder gar von riickwarts die 
Wand zu erklettern versuchten. AIle auBeren Bedingungen sind auf bei
den Seiten der Zinkwand identisch und der einzige Unterschied ist, daB 
in einem Falle die Tiere in Massen vorkommen, im anderen in einzelnen 
Exemplaren. 

7. Calliptanws italicus lebt in der Regel solitar, jedoch bei einem 
Massenauftreten bildet sie wandernde Larvenziige und veranstaltet Wan
derfliige. 

8. Besonders klar weisen auf die Bedeutung eines Aggregationsfak
tors fUr den Eintritt des Fluges Erfahrungen SAIOS an Dociostaurus 
maroccanus in Ungarn hin. Das Auffliegen eines Schwarmes trat immer 
nur dann ein, wenn groBe Massen dicht zusammensaf3en. Durch Zusam
mentreiben von Heuschrecken auf einen engen Raum gelang es, Schwarme 
zum Auffliegen zu veranlassen (SAIO 1897). 

Somit sprechen eine Reihe Tatsachen dafiir, dafJ eine enge Verbindmzg 
besteht zwischen M assenentwicklung und Wanderung: Das Wandern er
tolgt a~tsschliefJlich in Schwiirmen. Die kausale Verkniipfung dieser Tat
sachen bildet die Grundlage einer vor einem Jahrzehnt von UVAROV 
aufgestellten Theorie: Der Lehre von den Phasen. 

b) Die Phasentheorie von UVAROV (192I und 1928). 

Der Ausgangspunkt der Theorie ist die Tatsache, daB bei mehreren 
Arten von Wanderheuschrecken in vielen morphologischen, biologischen 
und physiologischen Charakteren sehr starke Variation en auftreten. Die 
extremen Formen sind voneinander so sehr verschieden, daB sie vielfach 
als getrennte Arten aufgefaBt werden. Sie sind zwar durch kontinuierliche 
Ubergange miteinander verbunden, es zeigt sich jedoch, daB unter be
stimmten Bedingungen das eine oder das andere Extrem fast rein ver
treten ist. Diese Extreme werden von UVAROV als Phasen bezeichnet. 
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Die Phasen unterscheiden sich in einem sehr wichtigen biologischen 
Merkmal: Eine Phase stellt eine in Schwarmen auftretende Wanderheu
schrecke ("Locust") dar, die andere eine solitar lebende Heuschrecke 
("Grasshopper"). Die entscheidende Entdeckung ist nun, daB beide ur
spriinglich fiir verschiedene Arten gehaltene Formen direkt ineinander 
iibergehen k6nnen. Eine ganz bestimmte Bedingung entscheidet dariiber, 
we1che der beiden Phasen sich ausbildet: Bei Zusammenleben vieler 
Tiere auf engem Raum entsteht die wandernde Schwarmform, zerstreut 
vorkommende Tiere erzeugen die nicht wandernde Solitarform. 

Die Phasentheorie wurde entwickelt an Locusta migratoria L. Man 
hielt friiher L. migratoria und L. danica fUr verschiedene Arten. Typische 
Exemplare unterscheiden sich in bestimmten Merkmalen der Morpho
logie und Farbung sehr wohl voneinander, jedoch existieren kontinuier
Hche Dbergange, so daB in vielen Falien die ArtzugehOrigkeit zweifelhaft 
blieb. Bei dem Bemiihen, exakte Unterscheidungsmerkmale beider Ar
ten festzustelien, ergab sich die iiberraschende Tatsache, daB trotz klarer 
morphologischer, biologischer und physiologischer Verschiedenheiten 
eine "Art" sich direkt aus der anderen entwickeln kann. Zunachst wurde 
in der Natur im n6rdlichen Kaukasus beobachtet, daB sich aus von mi
gratoria abgelegten Eiern eine Anzahl danica und noch mehr intermediare 
Formen entwick~lten. Die danica-Tiere zeigten die Tendenz, den Schwarm 
zu verla!?sen. Spiiter wurde von PLOTNIKOV in Zuchtversuchen die Um
wandlung.der einen Form in die andere nachgewiesen: 30-50 Larven 
entwickelten in einem K"afig von 450-675 ccm die Merkmale von mi
gratoria, dagegen 20 Larven in einem Raum von 2000 ccm die von danica, 
ganz unabhangig von der Form der Eltern. Damit war zugleich der ent
scheidende EinfluB eines Raum-Massen-Faktors nachgewiesen. 

Eine wohl unerwartete Aligemeingiiltigkeit der Phasenlehre ergab 
sich, als sich in den letzten Jahren herausstellte, daB eine Anzahl anderer 
Heuschrecken ebenfalis eine Wanderphase und eine Solitarphase ausbil
deten. Zunachst wurde das Bestehen beider Formen bei Locttstana par
dalina festgestellt und durch Zuchtversuche nachgewiesen, daB die Dichte 
der Larven im Zuchtkafig die entstehende Phase bestimmte (FAuRE 
1923). Bei Schistocerca gregaria konnte ebenfalls eine in Schwarmen wan
dernde Form und eine solitar lebende Form flavicentns unterschieden 
werden. 1m Sudan konnte JOHNSTON direkt beobachten, daB die Nach
kommen von flavicentris bei einer Massenentwicklung unter giinstigen 
Bedingungen die typische gregaria-Form ausbildeten. Schistocerca para
nensis und Sch. americana solien Formen derselben Spezies darstellen, 
wobei paranensis in Schwarmen wandert, americana solitar lebt (DAMPF 
1925). Endlich wird heute angenommen, daB die in den 70er Jahren des 
19. Jahrhunderts durch ungeheure Massenentwicklung und weite Wan
derungen in Nordamerika beriichtigte Rocky Mountain Locust Mela
noplus spretus, die heute volikommen verschwunden ist, nichts anderes 
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als die Wanderform von Melanoplus atlanis darstellt. Allerdings kann 
auch die atlanis-Form in Schwarmen wandern (CORKINS). 

Es ist besonders bemerkenswert, daB die Feststellung oder Vermu
tung der Phasen (UVAROV glaubt auch an die Existenz der Phasen bei 
Nomadacris septemfasciata und Dociostaurus maroccan2ts) ungefiihr aIle 
echten Wanderheuschrecken der Erde umfaBt. Bei der Zugeh6rigkeit 
dieser Arten zu verschiedenen Unterfamilien muB als besonders auffallend 
hervorgehoben werden, daB bei verschiedenen Arten sich die Phasen in 
ganz analogen Merkmalen unterscheiden. Es ist nach UVAROV m6g1ich, 
fUr aIle Arten giiltige Unterscheidungsmerkmale der Ph as en einander 
gegeniiber zu stellen: 

wandernde Schwarmform 
Eientwicklung mit Diapause. 
Larven r6tlich, orange oder gelb mit 

schwarzen Marken. 
Bilden Schwarme und wandern. 

Imagines konstant in Charakteren 
der Morphologie und Farbung. 

Andern die Farbe im Z usammenhang 
mit der sexuellen Reifung. 

Bilden dichte Schwarme. 
Sexualentwicklung im Zusammen

hang mit einem Wanderflug. Dia
pause in der Entwicklung. 

nicht wandernde Solitarform 
Eientwicklung ohne Diapause. 
Larven variabel gefarbt, in der Regel 

nach dem Untergrund. 
Bilden keine Schwarme und wandem 

nicht. 
Imagines variabel in Charakteren der 

Morphologie und Farbung. 
Andem die Farbe nicht im Zusam

menhang mit der sexuellenReifung. 
Bilden keine Schwarme. 
Sexualentwicklung ohne Diapause 

und ohne Wanderflug. 

Die hier unterschiedenen Merkmale gelten nur allgemein, aber nicht 
absolut fiir aIle Arten. AuBerdem bestehen vielfach Unterschiede zwi
schen den Phasen im sexuellen Dimorphismus, in bestimmten morpho
logischen Proportionen des K6rpers, z. B. des Pranotums, der Elytren. 

UVAROV entwickelt als H.esultat seiner Forschungen folgende Vorstel
lungen iiber das Entstehen und Vergehen von Wanderschwarmen: In
folge besonderer klimatischer Bedingungen, die im einzelnen Fane heute 
noch unbekannt sind, kommt es in einem Gebiet zu einer starken 
Vermehrung der Heuschrecken. Eine Massenentwicklung auf engem 
Raum fiihrt zur Entstehung der Schwarmphase. Ein einmal begonnener 
ProzeB der Schwarmbildung enthalt in sich die Tendenz, sich in dieser 
Richtung weiter zu entwickeln. Denn aufeinander treffende Schwarme 
vereinigen sich. Die Ausbildung der Schwarmphase sowie graBer 
Wanderschwarme kann sich iiber mehrere Generationen hinziehen. Wenn 
die ?chwarmbildung ein geniigendes AusmaB angenommen hat, kann 
eine Auswanderung iiber weite Strecken in eine Gegend, in der normaler
weise die Art nicht auf tritt, erfolgen. In der temporaren Region kann 
sich die Art jedoch auf die Dauer nicht halten. Sie verschwindet stets im 
Laufe einer oder mehrerer Generationen. Der riicklaufende PrazeB solI 
sich so vollziehen, daB infolge geringer N achkommenschaft bei ungiinsti-
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gen klimatischen Bedingungen sowie durch die Entwicklung von Para
siten die Zahl der Tiere verringert und eine Umwandlung in die Solitar
phase eintritt. Dieser ProzeB kann schlieBlich zu einem vollkommenen 
Verschwinden der Art fiihren (die Auflosung der Schwarme braucht sich 
wohl nicht unbedingt auf dem Wege iiber die Solitarphase zu vollziehen, 
da ungiinstige klimatische Bedingungen im Laufe kurzer Zeit· direkt die 
Schwarme vernichten konnen). Auf bestimmte Punkte der Theorie, so 
die Erklarung der starken Pigmentbildung bei den wandernden Larven 
infolge der durch die standige Bewegung bedingten starkeren Oxydatio
nen, oder die Erklarung der Diapause in der Entwicklung der Geschlechts
produkte durch die besonderen Verhaltnisse des Stoffwechsels bei standi
ger Bewegung solI nur kurz hingewiesen werden. 

Nachdem also auf verschiedenem Wege der Nachweis gefiihrt wurde, 
daB den Wanderungen der Heuschrecken eine Massenentwicklung voraus
gehen muB, ist es von groBter Bedeutung, fUr die einzelnen Arten die kli
matischen Bedingungen zu kennen, welche zu einer Massenvermehrung 
fiihren. Fiir Schistocerca gregaria wird von verschiedenen Seiten (z. B. 
JOHNSTON I9Z6) angegeben, daB eine ungewohnlich regenreiche Saison 
die Massenentwicklung begiinstigt. Da sich die Dauerbrutstatten wahr
scheinlich in sehr trockenen Steppen- und Halbwiisten-Gebieten befin
den, in denen die Niederschlagsmengen sich sehr stark andern konnen, 
liegt von vornherein die Moglichkeit sehr nahe, daB die Feuchtigkeit den 
entscheidenden Faktor darstellt. Fiir M elanoplus spretus wird vermutet, 
daB Massenvermehrung nach Trockenheit im Friihling eintritt (RILEY 
I878). Die gleiche Ansicht wird fUr Locusta migratoria in SiidruBland 
(FILIPJEV I9Z6) und CaUiptamus italicus in Niederosterreich (KLEIN I930) 
ausgesprochen. 1m ganzen ist unser Wissen von den klimatischen Be
dingungen der Massenvermehrung so gering, daB bisher in keinem einzigen 
konkreten FaIle eine klare Abhangigkeit erkannt werden konnte. 

c) Besondere Instinkte d·er Wanderheuschrecken. 

In den mannigfachen Reaktionen der Wanderheuschrecken laBt sich 
das Wirken von drei eigentiimlichen Instinkten erkennen, welche das be
sondere Verhalten der Schwarm- oder Wanderphase bedingen. Es kann 
unterschieden werden: 

a) Ein Aggregationsinstinkt, 
fJ) ein Imitationsinstinkt, 
y) ein Wanderinstinkt. 
Die beiden erstgenannten Instinkte konnen als soziale Instinkte auf

gefaBt werden, denn sie betreffen die Beziehungen zwischen den einzelnen 
Individuen. Von vornherein ist es zweifelhaft, ob tatsachlich eine Not
wendigkeit besteht, in dem typischen Verhalten derWanderheuschrecken 
das Wirken besonderer Instinkte anzunehmen. Denn wenn die gerich
teten Orientierungsreaktionen als Taxien aufgefaBt werden, was nament-
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lich fUr die wandemden Larven in vielen Hillen geschieht, dann be
stand die Moglichkeit, daB das gemeinsame Handeln nichts anderes zu 
sein brauchte als die Summe der parallel verlaufenden Handlungen vieler 
Einzeltiere. Die Aggregation konnte man erkHiren durch die Massenver
mehrung, die Imitation als die von jedem Tier unabhangig erfolgende 
Reaktion auf denselben Reiz, schlieBlich das Wandern als eine orien
tierte Richtungsbewegung nach Art der Taxien. 

Jedoch bringen uns einige Uberlegungen dazu, daB es unmoglich ist, 
die Reaktionen eines Schwarmes als die Summe der Reaktionen der Ein
zeltiere aufzufassen. Denn 

I. verhalt sich das yom Schwarm abgetrennte Tier ganz anders als 
innerhalb des Schwarms, auch wenn es der Wanderphase angehort, 

2. kann das parallele Handeln vieler Einzeltiere niemals die Ent
stehung und das Erhaltenbleiben groBer Schwarme erklaren, 

3. kann die Wanderung selbst llicht als Taxie gedeutet werden. 
In der folgenden Darstellung der drei obengenanllten Instinkte ist 

iiberaIl, wo nicht eine andere Art und ein anderer Autor genannt ist, Be
zug genommen auf die Larvenschwarme von Schistocerca gregaria (FRAEN
KEL 1929). 

a) Der Aggregationsinstinkt. Der Aggregationsinstinkt laBt mehr
mals am Tage die Tiere immer wieder in engste Fiihlung zueinander tre
ten und verhindert die Zerstreuung. 

Die frisch geschliipften Larven halten sich yom ersten Tage an in klei
nen Gruppen zusammen. 

In jeder Situation der wandemden Larven ist zu beobachten, daB die 
Tiere an bestimmten Stellen besonders dicht zusammen leben, wahrend 
in den Zwischenraumen kaum Tiere anzutreffen sind. Das Wandem er
folgt hauptsachlich in einige Dezimeter breiten Ziigen, die in einem ge
wissen Abstand voneinander sich bewegen. In den Zwischenraumen 
finden sich sehr wenige Larven. Beim Ubemachten auf Baumen und 
Strauchem sind bestimmte Pflanzen dicht behangen, andere daneben
stehende, die sich in nichts von ihnen unterscheiden, sind ganz leer. Die 
Morgen-undAbendansammlungen demonstrieren am augenfalligsten den 
Aggregationsinstinkt. Die Larven sind so dicht zusammengedrangt, daB 
der Untergrund vielfach nicht sichtbar ist, manchmal sitzen sie in mehre
ren Schichten iibereinander. Kein einziges Tier befindet sich auf der Erde 
zwischen den Ansammlungen, obwohl sich die von Tieren besetzten Orte 
in nichts von freien Zwischenraumen unterscheiden. Das Fressen ge
schieht ebenfalls in Gemeinschaft. Oft drangen sich viele Larven fressend 
urn eine Pflanze, wahrend meterweit im Umkreis aIle Pflanzen der gleichen 
Art von den wandemden Tieren unbeachtet bleiben. 

Aufeinander treffende Ziige wandem kiinftighin zusammen. 
AIle hier angefUhrten Tatsachen, die teilweise auch von anderen 
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Autoren an anderen Arten festgestellt wurden, weisen darauf hin, daB 
bei den Larven ein besonderer Aggregationsinstinkt besteht. 

Die wandernden Imagines zeigen ebenfails die Erscheinung der Morgen
und Abendansammlungen, des .gemeinsamen Ubernachtens in engster 
Nachbarschaft. Der geschlossene Zusammenhalt fliegender Ziige iiber 
lange Zeitraume ist ebenfalls nicht anders als durch die Annahme eines 
Aggregationsinstinktes zu erkHiren. 

fJ) Der Imitationsinstinkt. In der Regel zeigen aile Glieder eines 
Schwarmes gleichzeitig dieselbe Reaktion. In vielen Fallen laBt sich nun 
zeigen, daB die Parallelitat des Handelns nicht nur als individuelle Re
aktion auf ein und denselben Reiz aufgefaBt werden kann, sondern auBer
dem auf das Bestehen eines Imitationsinstinktes zuriickzufiihren ist. 

Werden Larven in eine neue Richtung gescheucht, so sieht man, wie 
sich andere Larven der neuen Bewegung anschlieBen, sobald die auf
gescheuchten Tiere in ihre Nahe gekommen sind. 

Es kommt vor, daB an der Front eines Zuges an einer Stelle pli:itzlich 
die Larven in ungerichtete hiipfende Bewegung iibergehen. Die Bewe
gung pflanzt sich auf benachbarte Tiere fort. Da aber nach einer gewissen 
Zeit wieder der Normalzustand eintritt, sieht man die Stellen der Be
unruhigung wie erne Welle an der Front entlang laufen (LA BAUl\lE, 
Dociostaurus maroccanus). 

Niemals ziehen Tiere gegen den Strom oder quer zur Stromrichtung. 
StoBen Schwarme aus verschiedenen Richtungen aufeinander, so ziehen 
sie stets in gemeinsamer Richtung weiter. 

Bei Entstehung der Morgenansammlungen ist zu beobachten, daB 
wandernde Tiere, die auf eine Ansammlung stoBen, sich dazusetzen. 
Hierdurch wachst die Ansammlung und breitet sich auf Orte aus, an 
den en die Larven noch kurz vorher gewandert hatten. Hieraus folgt, 
daB nicht allein die auBeren Bedingungen das Wachs en der Ansammlung 
verursachen, sondern auBerdem der Imitationsinstinkt der Larven. 

Wenn einabgefangener Zug an einer Zinkwand entlang marschiert, 
dann schwenken vielfach die in senkrechter Richtung auf die Wand an
marschierenden Tiere in den Zug ein, bevor sie auf das Hindernis ge
stoBen sind (LA BAUME). 

Es liegen viele Beobachtungen darliber vor, daB auffliegende Tiere 
andere sitzende zum Auffliegen veranlassen und daB em fliegender 
Schwarm sit zen de Tiere mit sich reiBt. Diese Reaktion fiihrt dazu, daB 
ein auffliegender Schwarm praktisch samtliche Tiere aus einer Gegend 
entfiihrt. Das Auffliegen eines groBen -Schwarmes kann dadurch er
reicht werden, daB einige wenige Tiere aufgescheucht werden. Nach 
LEPINEY (1928) wird das Auffliegen nicht durch optische Reize, sondern 
durch Erschiitterungsreize veranlaBt. 

Alle diese Tatsachen lassen sich nur bei Annahme eines Imitations
instinktes erklaren. 
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y) Der Wanderinstinkt. Es ist zunachst fraglich, ob das Wandern als 
besonderer Instinkt aufzufassen ist. Am naheliegendsten ist es, das 
Wandern als Taxie, also als durch einen auBeren Reiz orientierte Zwangs
bewegung zu;deuten. Jedoch lieBe diese Erklarung viele Tatsachen un
beriicksichtigt. Wenn auch zu hoffen ist, daB schlieBlich allgemein oder 
wenigstens in bestimmten Fallen ~ine Orientierung der Wanderung nach 
bestimmten auBeren Reizen nachgewiesen werden kann, so steht dem
gegeniiber doch die Tatsache, daB vielfach auf engstem Raum Ziige in 
verschiedenen Richtungen ziehen. Damit ist die allgemeine Erklarung 
als Taxie hinfallig. Weiter ist darauf hinzuweisen, daB Einzeltiere nie
mals wandern, was sie unbedingt tun miiBten, wenn das Wandern eine 
Taxie ware. 

UVAROV (1928) erkHirt die Wanderung ungefahr folgendermaBen: Die 
steigende Temperatur erhoht die Aktivitat der Tiere und es setzt eine 
starke Bewegung ein. 1m Anfang ist die Bewegung ungeordnet, doch 
bald bildet sich eine allgemeine Bewegungsrichtung heraus, und zwar 
durch die Neigung der Tiere, sich parallel zueinander zu bewegen (Imi
tationsinstinkt). Ein einmal in Bewegung geratener Zug kommt nicht 
zum Stillstand, da die eng aneinander geschlossenen Tiere durch ihre 
Bewegungen dauernd gegenseitige Reizungen ausiiben. Die Wanderung 
muB also solange fortgehen, bis auBere Bedingungen, Hitze oder Kalte, 
einen Stillstand veranlassen. UVAROV erklart somit die Wanderung allein 
(lurch das Zusammenwirken von Aggregations- und Imitationsinstinkt 
sowie die gegenseitigen Reizungen. Die Annahme eines besonderen 
Wanderinstinktes ware damit hinfallig, zugleich ware auch erklart, 
warum das isolierte Einzeltier nicht wandert. 

Die Ableitung UVARovs scheint zwar logisch richtig zu sein, trotzdem 
glaube ich, daB eingehende Untersuchungen die Existenz eines besonde
ren Wanderinstinktes ergeben werden. SchlieBlich kommen im Tierreich 
vielfach Schwarmbildungen vor, die auf Aggregations- und Imitations
instinkten beruhen, ohne daB die Schwarme auch wandern. Allein durch 
die reziproken Reizungen der Tiere aufeinander kann eine andauernde 
Bewegung sicherlich nicht erklart werden. Sonst ware kaum verstand
lich, daB die Fahigkeit des Wanderns bei verschiedenen Heuschrecken
arten in verschiedenen Grade ausgebildet ist. Wie bei allen anderen 
Wanderungsvorgangen im Tierreich wird auch fiir die Wanderheu
schrecken schlieBlich die Annahme eines besonderen Wanderinstinktes 
nicht zu umgehen sein. 

6. Ansichten tiber die Ursa chen und Grtinde der Heuschrecken
wanderungen. 

Fast jeder der Forscher, die sich intensiv mit Fragen der Heu
schreckenbiologie beschaftigt haben, hat versucht, eine kausale Begriin
dung fiir die Erscheinung der Wanderung zu geben. Es liegen eine Reihe 
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von Hypothesen vor, die aber aIle, wie wir sehen werden, einer strengen 
Kritik nicht standhalten. Es sind vor allem zwei Gruppen von Erklarun
gen zu unterscheiden. Die einen schreiben die Wanderungen aktuellen 
Anlassen im Leben der wandernden Tiere selbst zu, wie z. B. dem Nah
rungsmangel, der Notwendigkeit, geeignete Brutplatze aufzufinden. Fiir 
andere sind die Wanderungen erblich fixierte Instinkte, die sich im Laufe 
der Stammesgeschichte als fUr die Erhaltung der Art notwendig heraus
gebildet haben, wenn auch im einzelnen Falle diese Notwendigkeit nicht 
zu bestehen braucht. Endlich gibt es noch eine neuere Theorie, welche 
die Wanderung mit bestimmten physiologischen Prozessen, namlich der 
Reifung der Geschlechtsprodukte, in kausale Beziehung bringen will. 

Zur allgemeinen Kritik aller Hypothesen uber die Ursachen der Wan
derungen ist folgendes zu bemerken: Eine allgemeine Erklarung kann 
nur dann richtig sein, wenn sie sich auf die Wanderungen von Larven 
und Imagines bezieht. Beide Arten von Wanderungen sind offenbar 
identische Prozesse. Denn es ist auBerordentlich unwahrscheinlich, daB 
es sich um zufallige Parallelerscheinungen handelt, die auf verschiedene 
Ursachen zuruckgehen. 

1m folgenden werden die verschiedenen Hypothesen uber Ursprung 
und Entstehung der Heuschreckenwanderungen dargestellt. 

1. Nahrungsmangel. Die von vornherein plausibelste Erklarung der 
Heuschreckenwanderungen, die auch vielfach ausgesprochen wurde, ist 
der aktuelle Nahrungsmangel bzw. seine Folge, der Hunger. Diese Auf
fassung ist jedoch bereits mehrmals widerlegt worden (VOSSELER, 
NIKOLSKI, UVAROV). Vielfach ist fUr die Larven festgestellt worden, daB 
sie die uppigste Vegetation verlassen und in die Wuste wandern. Morgens 
steigen sie von den Pflanzen auf die Erde. Hier ist offensichtlich, daB sie 
ihre Futterplatze verlassen, bevor Nahrungsmangel eingetreten ist. Die
selben Beispiele gelten auch fUr Imagines. Hier kommt noch hinzu, daB 
in der Zeit der Hauptfluge wahrscheinlich Nahrungsaufnahme nur in sehr 
geringem MaBe stattfindet. 

2. Sorge fUr die Nachkommenschaft. Wenn die auswandernden Ima
gines auch fur sich selbst kein Futter suchen, so kann doch die Folge der 
Wanderung sein, daB fUr die Nachkommen neue unberuhrte Futterplatze 
erschlossen werden. Hiernach ware die Wanderung als Brutinstinkt auf
zufassen. Es ist jedoch kaum anzunehmen, daB sich bereits bei den 
Larven ein Brutinstinkt auBern sollte. 

3. Aufsuchung geeigneter Brutplatze. Es kann kein Zweifel daruber 
bestehen, daB die Wanderung in ihrem letzten Stadium unmittelbar 
vor der Eiablage dem Zwecke dient, geeignete Brutplatze aufzufinden. 
Hierin liegt jedoch keine allgemeine Erklarung fUr die Wanderungen. 
Denn die groBen Fluge fUhren meist gerade von den geeignetsten Brut
platzen (Dauerbrutplatzen) weg. AuBerdem lieBe diese Erklarung die 
Larvenzuge unberucksichtigt. 



GOTTFRIED FRAENKEL: 

4. Ausbreitung der Art. Es wird angegeben, die Wanderung sei eines 
der vielen in der N atur realisierten Mittel zur Ausbreitung emer Art. 
Dieser Ansieht liegt die ganz unbewiesene Vorstellung zugrunde, daB die 
Ausbreitung der Art einen Selbstzweek darstellt. Tatsaehlieh ist wohl 
eine Folge der Wanderungen, daB manehe Heusehreekenarten wie Lo
custa migratoria, Schistocerca gregaria, Sch. paranensis eine sehr weite Ver
breitung iiber ganze Kontinente besitzen. Diese Folge kann jedoeh nieht 
als Ursaehe der Erseheinung angegeben werden. 

5. Flueht vor Parasiten. Von ROSSIKOV wurde die Hypothese aus
gearbeitet, die aktuelle Ursaehe der Wanderungen sei das Uberhand
nehmen der Parasiten (Milben und Fliegen), welche die Heusehreeken 
von den Brutplatzen vertreiben. NIKOLSKI modifizierte diese Annahme 
dahin, daB die Wanderungen ein Mittel fiir die Tiere seien, sieh von den 
Parasiten zu befreien, die bei der Auswanderung zuriiekgelassen werden. 
Diesen beiden Hypothesen steht einerseits die Tatsaehe gegeniiber, da/3 
gerade die Wandersehwarme relativ frei von Parasiten sind, andererseits 
aber werden gerade die Hauptparasiten (Milben, Fliegenlarven) von den 
Tieren mitgetragen (UVAROV). 

6. Sorge fiir die Erhaltung der Art. In vielen Fallen kann ohne wei
teres bewiesen werden, daB an einem bestimmten Ort die Sehwarme ohne 
einsetzende Wanderung zum Tode verurteilt sein wiirden. Aueh die 
ii ppigste V egeta tion ist naeh einer gewissen Zeit von einem Larvenzug rest
los verzehrt. Vielfaeh fiihren gro/3e Wanderungen in Klimazonen, in denen 
die Art nicht dauernd fortbestehen kann. Dann kann nur eine Riick
wanderung in die Zone der permanenten Brutplatze die Schwarme vor 
dem Untergang bewahren. Diese vollkommen unbegriindete Theorie von 
den Riickfliigen (returning flights) ist vor allem von RILEY mit gro/3em 
Nachdruck vertreten worden. Die Auswanderung aus adaquaten Brut
gebieten k6nnte dann als eine Begegnung gegeniiber dem zu erwartenden 
Nahrungsmangel aufgefaBt werden, dagegen die Riiekwanderung als 
MaBnahme gegen zu erwartende ungunstige Klimaeinfhisse. Sieher rieh
tig von dies en Hypothesen ist nur die Feststellung, da/3 eine Massenver
vermehrung ohne \Vanderung den Tod der Tiere durch Nahrungsmangel 
zur Folge haben wiirde. Jedoch kann diese Auffassung nicht als allge
meine Erklarung der Heuschreckenwanderung in Betracht kommen. 
Denn die Imagines fressen wahrscheinlich in der Zeit der starksten Fluge 
wenig oder nichts. Die Hypothese von den Ruckflugen zu den permanen
ten Brutplatzen ist unbewiesen und entspricht sicher nicht den beob
achteten Tatsaehen (vgl. S. 30, 32). 

7. Zusammenhang der Fliige mit der Reifung der Geschlech tsprodukte. 
UVAROV verweist auf Analogien zwischen den Heuschreckenwanderungen 
und dem vielfach bei Insekten bekannten Hochzeitsflug vor der Begat
tung. Tatsachlich gehen die Fluge der Imagines der Begattung und 
Eiablage voraus. Es ist jedoch in keiner Weise bewiesen, daB hier 
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ein Zusammenhang besteht. J edenfalls beginnen vielfach die Fluge 
(z. B. bei Sch. gregaria) in einem Zeitpunkt, in .dem die Geschlechts
organe noch· ganz unentwickelt sind. Es ist nicht moglich, groBe weit
tragende Fluge auf einen bestimmten Zustand der Geschlechtsprodukte 
zu beziehen. Sie konnen anscheinend sowohl :liU Beginn des Imaginal
stadiums auftreten" als auch unmittelbar vor der Eiablage. Auf keinen 
Fall kann diese ErkHirung auch auf die Larvenzuge a,usgedehnt werden, 
und dies ist wohl der wesentlichste Einwand gegen ihre Allgemeingiiltig
keit. 

Mit POSPELOV ist UVAROV der Meinung, daB durch die Fluge und die 
mit ihnen verbundene Erhohung der Korpertemperatur eine Beschleu
nigung der Reifung der Geschlechtsprodukte eintritt. So ware zu er
klaren, daB die Eiablage am Ende einer groBen Wanderung erfolgt. 
Es ist aber nun in keiner Weise erwiesen, daB tatsachlich der Flug eine 
merkliche Erhohung der Korpertemperatur veranlaBt. Die Frequenz der 
Flugelschlage einer Heuschrecke ist verhaltnismaBig gering. Wenn wir 
aber auch die Richtigkeit von UVAROVS Auffassung annehmen wollen, 
so ware hochstens ein funktioneller Zusammenhang zwischep Flug und 
Eiablage edaBt. Damit ware aber die Ursache der Fluge in keiner Weise 
erklart. AuBerdem ist darauf hinzuweisen, daB diese Gedankengange 
hochstens auf die Wanderungen der Imagines, aber nicht der Larven Be
zug nehmen konnen. 

7. Anhang zu Orthopteren. 
Anhangsweise seien noch kurz drei recht unsichere FaIle von Wanderungen 

aus der Ordnung der Orthopteren besprochen, we1che nicht Feldheuschrecken 
betreffen. 

Die Locustide Conocephalus nitidulus ScoP. 109 in Mohoro, im Rufiji
delta (Ostafrika), Mitte bis Ende Juni 1904, .in groBen Schwarmen von Westen 
an und fiel iiber die reifenden Reisfelder, welche sie total vernichtete. Sie 
wanderle nur bei Nacht und verschwand bis auf wenige zuriickbleibende 
Exemplare etwa Mitte Juli (VOSSELER 1906). 

Die Mantide Polyspilota aeruginosa GOEZE erschien zusammen mit einem 
Nachtschmetterling in groBer Zahl auf einem Schiffe auBer Sehweite vom 
Land an der afrikanischen Ostkiiste nordlich von Mombasa am II. V. 1930. 
Es herrschte starker Siidwestwind. Es ist schwer verstandlich, daB gerade 
nur zwei Insektenarten von dem starken Winde iiber das Meer verweht 
wurden (PITMAN 1931). 

Die Schabe Blatta germanica wurde einmal auf einer Wanderung, aIler
dings nur iiber kleine Entfernung, beobachtet. Eine groBe Armee wanderte 
in einer amerikanischen Stadt an einem dunklen Nebeltag im September 
1893 aus einem Hause aus, iiberquerte eine StraBe und bezog ein anderes 
Haus. Der Marsch dauerle 2-3 Stunden. "It seems then to have been a 
true migration, a development of the true migration instinct in the Croton 
bug." (HOWARD 1895.) 



GOTTFRIED FRAENKEL: 

II. Die Wanderungen der Libellen (Odonata). 
I. Einleitung: Berichte tiber Libellenwanderungen. 

Wanderzuge von Libellen sind ein durchaus nicht seltenes Ereignis. 
Weitaus die meisten der in der Literatur bekannt gewordenen Libellen
ztige haben sich in den gemaBigten Zonen von Ost-, Mittel- und West
europa zugetragen. Jedoch dadurch, daB, wie wir spater sehen werden, 
diese N aturereignisse sich vornehmlich in ganz bestimmten Gegenden ab
spielen, ist eine Libellenwanderung in Europa und Nordamerika eine 
ungewohnliche Erscheinung. Es sind auBerdem Libellenzuge aus vielen 
Gebieten der tropischen Welt gemeldet. Jedoch handelt es sich in den 
meisten Fallen urn vereinzelte Beobachtungen. Es ist heute unmoglich, 
zu entscheiden, ob die sparliche Kunde von Libellenzugen aus vielen 
Gegenden der Erde einer tatsachlichen Selfenheit ihres Auftretens ent
spricht, oder ob die ErkHirung darin liegt, daB Libellen viel weniger als 
andere Insektengruppen, wie Kafer und Schmetterlinge, die Aufmerk
samkeit des Naturbeobachters, namentlich des sammelnden Laien auf 
sich ziehen. 

Urn einen Begriff von der Erscheinung eines Libellenzuges zu bekom
men, ist es vorteilhaft, einige Beobachter zu Worte kommen zu lassen. 

"Es war am 29. V. 1881, vormittags, etwa I/zII Uhr, als die ersten ver
einzelten Libellen im schnellen Flug von Osten nach Westen uns auffielen; 
I", 2 Minuten spater war die Schar schon so dicht, und ihr Voriibergleiten 
so rasch, daB wir kein einzelnes Tier mehr erkennen konnten und dadurch 
zweifelhaft wurden, ob es Libellen oder die gefiirchteten Heuschrecken 
waren, die sich in unserer Gegend hatten niederlassen konnen. Nur mit Miihe 
gelang es meinem Vater, durch schnelles Entgegenwerfen eines Hutes oder 
eines Tuches ein paar Exemplare niederzuschlagen; immer dichter, haushoch 
bis herab zu einer Hohe von nur I/z m iiber der Erde, flogen die Tiere an 
uns vorbei, jedem Hindernis mit bewunderungswiirdiger Geschicklichkeit aus
weichend. Auch nicht einrnal sahen wir, daB sich einer der Wanderer an 
einem Blatt, an einem Weinpfahl oder an uns gestoBen hatte. la, so rasch 
und dicht schwarmte es an uns, stets streng die gleiche Richtung verfolgend, 
voriiber, daB es mir erschien, als ware die ganze Landschaft dicht mit feinen 
schwarzen Linien iiberzogen; beim scha,rfen Hinsehen flimmerte und ver
schwamm mir alles vor den Augen, wie es einem leicht geht, wenn man grell 
schwarz und weiB gestreifte Stoffe betrachtet. Ungefahr 1/2 oder 3/{ Stun den 
wahrte es, bis der ganze Schwarm mit seinen Nachziiglern, deren es nur we
nige gab (die meisten Tiere hielten eng beieinander), bei uns wieder voriiber 
war, und wir bedauerten, kein einziges Tier lebendig gefangen zu haben. 
Bewunderungswiirdig erschien uns die Geniigsamkeit der Tiere, da keines 
sich Ruhe gonnte, sich niederzusetzen, urn da oder dort Nahrung zu sich zu 
nehmen." (Aus BLASIUS 1881 iiber den Libellenzug bei Dresden.) 

"Auffallig und sonst nicht beobachtet war mir die groBe RegelmaBigkeit 
des Zuges. Die Libellen flogen dicht gedrangt hinter- und iibereinander, 
ohne von der vorgeschriebenen Richtung abzuweichen. Sie bildeten so ein 
etwa 60 FuB breites und 10 FuB hohes, lebendes Band, das sich urn so deut
licher markierte, als rechts und links davon die Luft von Insekten leer er
schien. - Die Schnelligkeit des Fluges war ungefahr die eines kurzen Pferde-
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trabes, also vergleichsweise unbedeutend zu dem rapiden Flug, der sonst 
diesen Tieren eigentumlich ist." (HAGEN I861.) 

"Tous les observateures sont unanimes a dire que les Libelluies voiaient 
assez bas, avec une etonnant regularite, et sans reposer, qu'elles rasaient Ie 
solla ou il n'avait pas d'obstacles, mais qu'on en voyait jusqu'a une hauteur 
de IO-20 metres lorsqu'elles venaient de franchir des biitiments or des 
massifs d'arbres; e1les ne contournaient pas les obstacles places a travers de 
leur route, mais les surmontaient, s'elevant de long des facades, rasant les 
toits, puis redescendant de l'autre cote. (LANCASTER I900 in Belgien.) 

"Die Libellen flogen aIle von West nach Nord in einer geraden Linie un
gefahr dem Ufer von Tvarminneo entlang. Sie hielten sich aIle ziemlich 
niedrig, ungefahr I-2 ill oberhalb der Felsen oder Baumspitzen. Schon an 
dem Flug der Libellen bemerkte man sofort, daB dieselben nicht wie ge
wohnlich jagten, denn die Flugel wurden weit langsamer und ruhiger bewegt, 
und zeitweise machte es den Eindruck, als ob sie durch die Luft gesegelt 
waren, ohne die Flugel zu bewegen. Die Front des Zuges war keine breite. 
Wie gesagt, zogen die Libellen an dem Beobachtungsort dicht an der Kuste 
entlang, und der Zug streckte sich kaum 200 m ins Land hinein. Der eigent
liche Hauptzug war aber nur etwa IO-20 m breit und folgte dem Ufer, 
wahrend in groBerer Entfernung von demselben nur einzelne Individuen 
entdeckt werden konnten. Obgleich die Anzahl der Wanderer keine groBe 
war, konnten doch etwa IOO Exemplare in I Minute gezahlt werden, und 
man konnte zuweilen sogar 20 Individuen in einer Frontlinie beobachten, 
wogegen es auch vorkommen konnte, daB wahrend der folgenden Sekunden 
keine einzige Libelle passierte. Die Tiere flogen namlich meistens in kleinen 
Scharen, zwischen welchen nur einzelne Wanderer beobachtet wurden." 
(FEDERLEY I908.) 

"Bei dies em Fluge (am IS. VII. I907) wurde zum ersten Male eine Er
scheinung beobachtet, auf welche sowohl PIEPERS als SA]O groJ3es Gewicht 
legen, namlich die suggestive Kraft, die eine Wanderung nicht nur auf die 
wandernden Individuen derselben Art, sondern auch auf andere in der durch
streiften Gegend vorkommenden Arten ausubt. \Vahrend in den friiheren 
Ziigen nur eine einzige Art konstatiert werden konnte, gelang es mir, in 
diesem Zug ein Individuum von L. flaveola L. einzufangen, welches ganz 
zweifellos an den Wanderungen der L. quadrimaculata teilnahm. AuJ3erdem 
konnten noch mit Sicherheit einige Aeschna-Individuen als Mitzugler fest
gestellt werden, und auch einige andere Arten glaubte ich noch zu beobach
ten." (FEDERLEY I908.) 

Aus dies en Beobachtungen sollen folgende allgemeine Erscheinungs
form en der Libellenzuge hervorgehoben werden. 

1. Die Libelle zieht l1nentwegt ihre Bahn, ohne von der Richtung abzu-
irren. 

2. Hindernisse werden stets iiberflogen, niemals umflogen. 
3. Die Z~tgh6he ist so niedrig wie moglich. 
4. Das wandernde Individwvm~ jagt nicht 'Vmd frifJt nicht. 
5. Der Flug der wandernden Libelle ist bedeldend langsamer ~md steter 

als der der jagenden Libelle. 
6. Der Wanderschwarm ist vielfach auf ein schmales Band z~tSammel1-

gedriingt, aujJerhalb dessen nur wenige Individ1ten vor, neben oder nach dent 
btge fliegen. 

Ergebnisse der Biologie IX. 4 
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Einen Begriff von dem Aussehen eines Libellenzuges gibt die in 
Abp. 12 wiedergegebene Zeichnung SHANNONS (1915). Auf photographi
schem Wege ist' anscheinend eine Libellenwanderung noch niemals fest
gehalten worden. 

Mit Ausnahme von zwei wenig verbiirgten Einzelbeobachtungen iiber 
Wanderung von Calopteryx virgo (GODLIN 1880) und Agrion spez. (VAN 

Abb. 12. Zeichnerische Darstellung einer Libellenwanderung. (Aus SHANNON 1915.) 

BEMMELEN 1857) werden aile bisher gemeldeten Libellenfliige von Gat
tungen der Familien Aeschnidae und Libellulidae ausgefiihrt. Von letz
terer sind es wiederum aus der Unterfamilie Libellulinae die Gattungen 
Libellula und Sympetrum, von we1chen weitaus die meisten Libellen
wanderungen zur Beobachtung gekommen sind. 

2. Caloptm'ygidae BUCHECKER. 

Calopteryx virgo L. GODLIN (1880) beobachtete am 17. September-r879 
nachmittags zwischen 3 und 4- Uhr an einem heiJ3en Tage einen Wander
zug bei Serrieres am Neuenbutgersee in der Schweiz. Es handelte sich 
um eben ausgeschliipfte Tiere. Sie flogen, gegen ihre sonstige Gewohn
heit, sehr langsam. Die Flugrichtung war nach Siidwest. 

"Der Schwarm zog 5-10 Fu/3 tiber dem Ufer hin, bildete ein etwa 6 Fu/3 
hohes und gegen 30 Fu/3 langes (breites? G. F.) Band und folgt genau dem 
schmalen, mit Geschiebe besetzten Striche, welcher zwischen dem Wasser 
und den beinahe senkrecht ansteigenden J urafelsen liegt. Die Libellen wan
derten mit gro/3er Regelma/3igkeit in lichten Gruppen von 3-8 Individuen, 
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von denen eine von der anderen dnrch eine Distanz von hochstens 1-2 FuB 
abstand." 

Da in der Literatur kein anderer Fall von Wanderung einer Calop
teryx-Art verzeichnet ist, diirfte eine Namensverwechslung durchaus 
im Bereich der M6glichkeit liegen. 

3. Aescltnidae J AC. u. BIANCHI. 

Aeschna grandis L. vollfiihrt nach SELYS-LONGCHAMPS (1850) manch
mal groBe Wanderungen nach Art der LibeUula quadrimac2tlata L. Es 
existiert jedoch in der Literatur keine einzige Beobachtung hieriiber. 

Aeschna mixta LATR. F. M. CAMPBELL (1884) beobachtete am 23. Sep
tember 1884 von 5- 1 /27 Vhr abends einen Wanderzug am Vfer der 
Gironde (Frankreich) etwa 7 Meilen von St. Estephe entfernt. Sie zogen 
in 150 Yard breitem Zug 10-15 FuB iiber dem Grund sHindig fluB auf
warts. Es war wenig oder kein Wind. 1m Zuge waren zwei Arten ver
treten, von denen nur die gr6Bere, Aeschna mixta gefangen und bestimmt 
wurde. 

Uber einen gemeinsamen Zug von Aeschna mixta und Sympetrum 
meridionale siehe weiter unter Sympetrum meridionale. 

Aeschna bonariensis RAML. vollfiihrt in den weiten Ebenen Argen
tiniens iiberaus merkwiirdige Wanderziige unmittelbar vor dem Einsetzen 
des beriic;htigten Pamperosturmes. Es folgen hier einige Abschnitte aus 
der bekannten, oft zitierten Schilderung von W. H. HUDSON (1892). 

The most common species - and in some cases the entire flight seems to 
be composed of this kind only - is the Aeschna bonariensis RAML., the pre
vailing colour of which is pale blue. But the really wunderful thing about 
them all alike is, that th~ appear only when flying before the south-west 
wind, called pampero - the wind that blows from the interior of the pampas. 
The pampero is a dry, cold wind, exceedingly violent. It bursts on the plains 
very suddenly, and usually lasts only a short time, sometimes not more than 
ten minutes; it comes irregulary, and at all seasons of the year, but is most 
frequent in the hot season, and after exceptionally sultry weather. It is in 
summer and autumn that the large dragon-flies appear; not with the wind, 
but - and this is the most curious part of the matter - in advance.of it; 
and inasmuch as these insects are not seen in the country at other times, and 
frequently appear in seasons prolonged drought, when all the marshes and 
watercourses for many hundred of miles are dry, they must of course tra
verse immense distances, flying before the wind at a speed of seventy or 
eighty miles an hour. On some occasions they appear almost simultaneously 
with the wind, going by like a flash, and instantly disappearing from sight. 
You have scarcely time to see them before the wind strikes you. As a rule, 
however, they make their appearance from five to fifteen minutes before 
the wind strikes; and when the are in great numbers in the air, to a height 
of ten or twelve feet above the surface of the ground, is all at once seen to be 
full of them, rushing past with extraordinary velocity in a nord-easterly 
direction. In very opressive weather, and when the swiftly advancing pam
pero brings no moving mountains of mingled cloud and dust, and is con
sequently not expected, the sudden apparition of the dragon-fly is a most 

4* 
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welcome one, for then an immediate burst of a cold wind is conditionally 
looked for. In the expressive vernacular of the gauchos the large dragon-fly 
is called hijo del pampero-son of the south-west wind. 

The cause of the flight is probably dynamical, affecting the insects with 
a sudden panic, and compelling them to rush away before the approaching 
tempest. The mystery is that they should fly from the wind before it reaches 
them, and yet travel in the same direction with it. When the pass over the 
level, treeless country, not one insect lags behind, or permits the wind to 
overtake it; but, on arriving at a wood or large plantation they swarm into 
it, as if seeking shelter from some swiftpursuing enemy, and on such occasions 
they sometimes remain clinging to- the trees while the wind spends its force. 

HUDSONS Beobachtungen wurden von HAYWARD (1928) bestatigt. 
Es ware sehr wiinschenswert, daB der so iiberam~ ratselhafte Zusammen
hang von Libellenflug und meteorologischen Bedingungen eine Aufkla
rung finde:n moge. Ein Parallelfall hierzu liegt in Beobachtungen 
GAETHES vor. 

Aeschna eremita HAGEN. Ein Wanderzug wurde am 4- Septemb~rI891 
bei Sheboygan, Wiscounsin, von J. J. BROWN (1891) beobachtet. Diese 
Fliige sollen alljahrlich und dann vielleicht ofters im Jahr auftreten und 
dauern gewohnlich einen ganzen Tag. 

Anax iunifts :QRURY. Diese Art scheint in Nordamerika oft Wander
rungen zu vollfiihren. Sie wird als iiberaus kraftiger Flieger geriihmt. 
"Its strongly braced and well balanced body, equipped with powerful 
muscles for operating its great wings is a perfect aeronautic machine, ca
pable of swift, sustained and certain flight". WOLF (19II) beobachtete 
am 2. September 19II am Cape May, New Jersey von 17.45 Uhr bis zum 
Einbruch der Dunkelheit einen Wanderzug. Die Tiere flogen nach Siid
westen gegen den Wind. Die Breite des Zuges betrug 486 "paces". Os
BORN (1916) beschreibt einen Wanderzug, der :;>.m I3. Oktober 1915 bei 
New London, Conn. stattfand. Eine Stunde lang zogen nachmittags 
groBe Scharen von Norden nach Siiden. 

Man nimmt an, daB es sich in beiden Fallen urn alljahrlich stattfindende 
Saisonfliige handelt, wobei die Libellen vor Eintritt des Winters nach 
dem Siiden fliegen. Unter den spater zu beschreibenden (S. 156) all
jahrlich im Herbst stattfindenden gemischten Wanderzugen nach dem 
Siiden, die aus vielen Schmetterlings- und Libellenarten gebildet sind, 
spielt Anax iunius eine hervorragende Rolle. 

Hemianax ephippiger SELYS. ANDRES (1928) berichtet, daB diese Art 
wahrend der Zeit von Wanderfliigen sehr gemein in .Agypten sei. Ein 
solcher Wanderzug soll .Agypten im Miirz 1925 passiert haben, denn es 
wurden in jenem Monate viele Exemplare erbeutet. 

Von zwei Einwanderungsziigen nach Oberitalien spricht GHILIANI 
(1876). 1m Jahre 1867 fand in Piemont die Einwanderung "di una legione 
immensa" von Hemianax ephippiger statt. Am 7. August 1874 stellte er in 
Bra bei Turin sowie in Turin selbst eine "nuovo passagio numerosissimo" 
dieser Libelle fest. 
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Auch in Mitteleuropa wurde diese Libelle wenige Male gefunden. 
SCHMIDT (1929) schreibt iiber sie: Bewohner dessiidpaHiarktischen Wii
stengebietes von der Sahara bis Indien. In Europa ist die Art wahrschein
lich nur Wanderer unO. nicht einheimisch, obwohl sie oft in Schwarmen 
in Siideuropa auftritt, wohin sie nach AUSSERER der Sciroccoblast. Sie 
fliegt vereinzelt bis weit nach Norden; so wurde sie einmal in der Schweiz 
(14. VI. 1885), zweimal in Belgien (4. VI. 1874), einmal in Devonport an 
der Siidkiiste Englands (Ende II. 1903), einmal in Irland (12. X. 1913), 
einmal in Wien (Anfangs X. 1924) gefunden. 

Aeschna heros FABR. wanderte nach MUNDT (1882) am 13. VIII. 1881 
beiFairbury Ill. (U.S.A.) nachSiidwesten. "The air far miles around see
med literally alive with these dragonflies, from a foot above ground to as 
the eye could reach, all flying in the same direction." Das Ph an omen 
wurde auch 12-15 Meilen ostlich und westlich beobachtet. 

4. Libellulidcie. 

a) Libellula quadrimaculata L. und Libellztla depressa L. 

a) Tabellarische Ubersicht und Allgemeines tiber die Wanderungen 
der Gattung L'ibellula. Libellula quadri1naCttlata ist unter den Libellen 
der bekannteste Wanderer. Weitaus die meisten der beschriebenen 
Libellenziige werden von dieser Art gemeldet. Es sei zunachst eine 
tabellarische Ubersicht samtlicher beschriebener Wanderungen gegeben 
(siehe S. 54 u. 55). 

Die Zusammenstellung zeigt, daB die Wanderungen samtlich in Eu
ropa stattgefunden haben. Dies ist insofern auffallend, als Libellttla q'ua
drimaC1,tlata zirkumboreal iiber die ganze nordliche Hemisphare -' Eu
ropa, Sibirien, Nordamerika - verbreitet ist. Uber Wanderungen auBer 
halb Europas gibt es ganz unbestimmte Notizen. So wird ein von dem 
Abb2 CHAPPE 1761 in Sibiri en beobachteter Zug dieser Art zugeschrieben. 
(HAGEN 1861.) Auch aus dem Staate Wisconsin werden Wanderziige 
gemeldet. (HAGEN 1861). 

Die Karte (Abb. 13), auf der ane aus Europa gemeldeten Ziige der 
Gattung Libellula eingetragen sind, zeigt mit groBer Deutlichkeit, daB 
Libellenziige vornehmlich in ganz bestimmten Gegenden regelmaBig 
stattfinden. Es handelt sich urn folgende Gebiete: 

1. Die Kanal-Nordseekiiste von Le Havre bis Hamburg, besonders 
Belgien-Holland. 

2. Die Nordgrenze der deutschen Mittelgebirge. 
3. Die baltische Kiiste von Danzig bis Leningrad und Finnland. 
4. Das europaische RuBland. 
Wenn wir von den doch mehr vereinzelt stattgefundenen Fliigen im 

deutschen Mittelgebirge absehen, handelt es sich uberall urn sumpfreiche 
Gegenden, die die Moglichkeit zur Massenentwicklung darbieten. 
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Wanderzuge der Gattung Libellula. 
I. Libellula quadrimaculata L. 

Ort I 
I z I Wind-j Datum I ug- rich-

richtung tung 
Autor 

Dover 
Kuste von Essex 
Margate 
Cherbourg 
Lebbecke bei Termond 
Belgien (naheres S. 56) 

6. VI. 1888 
23. VI. 1888 
!D. VI. 1900 
12. VI. 1825 
21. VI. 1860 

5. VI. 1900 

Belgische Kiiste 10.-12. VI. 1900 
Holland (naheres S. 57)' 31. V. bis 

Ende VII. 1855 
Rotterdam VI. 1880 
Leiden 9.- 10. VII. 1884 
s'Gravenhage 10. VII. 1884 
Ems- bis Elbmundung 1. - 3. VI. 1897 
Hamburg 2.-3. VI. 1897 
bei Elberfeld 19. V. 1862 
Munster 19. V. 1862 
Dresden 13. VI. 1816 
Gotha, Braunschweig'l ' 
Magdeburg,Halberstadt If Ende VI. 1816' 
Aschersleben, Connern [ , 
Weimar, Gottingen, } 30 V. bis i 

sw I NO I HALL 1888 
i 0 i PENDER 1888 
I I LUCAS 1900 

WSW 10NO DESCOURTILZ 1827 

I NO I NO I LANCASTER 1900 
NW . NW} I LANCASTER 1900, Mc 

, LACHLAN 1900, FON-
I TAINE 1902, ACLOgUE 

SO I SO I 1901, KARSCH 1900 

o 
SO 

OSO 
NW 
NO 
SW 

I I VAN BEMMELEN 1857 
: MULDER 1855 

VAN BEMMELEN 1883 
S RITSEMA 1884 

SO? 
o 

INW 

I 

VAN HASSELT 1884 
VIEWEG 1897 
AN. 1897,WAGNER 1897 
CORNELIUS 1862 
ALTUM 1862 
KEFERSTEIN 1817 

KEFERSTEIN 1817 

'WEISSENBORN 1839 Eisenach, Halle I 2. VI. 1839 ' 
Neissetal, Dresden, } '>8 V b' 
Leipzig, Magdeburg, I - VI . 8~ ca.NW 
Braunschweig, Bielefeld I 1. . I J 

{
! BLASIUS 1883. GAUCK
'I LER 1881, WEIDINGER 
1881, LANDWEHR 1881 

I WILLIAMS 1929 siidlich Berlin 6. VI. 1926 
vVeissenfeld (Sachsen) i 16. VI. 1914 
Umgebung von Troppau [' 15.-19. V. 1925 

Konigsberg ,VI. 1852 
Tharau 113' V. 1872 od. 73 
Pill au 1880 und 1882 
Danzig VI. 1926 od. 1927 
Livland I anf. VI. 1867 
Reval 125. u. 28. V. 1852 
Malmo, Sudschweden I' 24.-2 7. VI. 1883 
Halmstad (Schweden) 12. VI. 1894 
Twarminnen (Finnland) 12. u. 16. VI. 1906: 
Twarminnen (Finnland) i 13. u. 15·VII. 1907 
Warschau I 14.-16. V. 1880 
Hel (Polen) , 2. VI. 1924 
Galizien i 15. - 16. V. 1880 : 
Petro grad i 1895 i 
Simbirsk (RuJ3land) I 30. V. 1892 I 
Petrograd, Estland 126.-27. V. 19141[ 

laroslaw, Charkow 128.V·-S·VI. 191411' 
Charkow 119.-11. VI. 19141 
Nowaja Alexandrije } 
(Polen) I 9· VI. 19I4' I 

o 
ca.N 

SW 
~W 
SW 
SO 

OSO 
SO 
o 
o 

NO 
S 
W 

S 

NO 

i BEUTHAN 1914 
ca.NiKoHLER 1927, KEIL-

I 
HOLZ 1925 

NO HAGEN 1861 
NW KUWERT 1873 [1929) 

HARTERT (WILLIAMS 
WILLIAMS 1929 
KOPPEN 1871 
KOPPEN 1871 

N NEWTON 1883 
TRYBOM 1894 
FEDERLEY 1908 
FEDERLEY 1908 
SCHNABL 1880 
DEMEL 1924 

ca. 0 
ONO 
kein 

o SCHAITER 1880 
ADELUNG 1914 
MASCHIN 1894 
ADELUNG 1914, 

BARTENEF 1919 
BARTENEF 1919 
AVERIN 1915 

KOLOSOF 1916 

I Daten nach dem gregorianischen Kalender. 



Die Wanderungen der Insekten. 55 

Ort 

Kiew 

Ostfriesland (Goetziel) 
Lankashire (England) 
bei Bel Oeil (Belgien) 
Halle 
Weimar 

3. Libeltula 
Calais 
Boulogne sur Mer 
Blokzijl (Zuidersee) 
Scheveningen, den Haag 

Deventer, van den Ilsel 
Ma1chiner See (Mecklbg.) 
Potzleindorf (Osterr.) 
Libau 
Reval 
Gov. Tula (RuBland) 
Moskau 
Lipezk (Gov. Tambow) 
Kasan, Simbirsk, 
Ssatarow 

<t .• , 
\ 

Datum I 
Zug-

richtung 

10. V. 19141 ca. W 
16.-22. V. 19141 ca. W 
IO.-1I.VI. 19141 ca. W 
17.-19.VI.19141 0 

2. Libeltula depressa L. 
V. 1831, 6 Tage W 

3. VI. 191 I N? 
16. VI. 1853 SW 
13. V. 1839 NO 

28. VI. 1816 

Autor 
Wind- I 
rich-
tung 

BARTENEF 1919 

W ALTUM 1862 
BAXTER 1911 
MORREN 1853 
GERMAR 1840 
WEISSENBORN 1839 

spez., wahrscheinlich 
14. VI. 1839 

quadrimaculata. 

1. VI. 1911 
12. VI. 1852 

VI. od. VII. 1852 NW 
od. 1853 
VI. 1854 

IS. V. 1831 
22. V. 1925 

Ende V. 1850 
1868 

II. u. 21. V. 1841 
24. V. 1868 

1867 

WNW 
S 
S 

WEISSENBORN 1839 
BAXTER 1911 

o VAN BEMMELEN 1857 
W? VAN BEMMELEN 1857 

VAN BEMMELEN 
KOPPEN I8n 
GEISSLER 1925 
KOPPEN J871 
KOPPEN I8n 
KOPPEN 1871 
KOPPEN I8n 
KOPPEN I8n 

1857 

Abb. 13. Darstellung samtlicher beobachteter Wanderfliige von Libellllla quadri1llflculata in Europa 
(abgesehen yon RuBland) . 
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Weitaus die meisten Wanderzuge wurden von Libellula quadrimacu
lata gebildet. Nur fUnf Zuge werden ausdrucklich der Libellula depress a 
zugeschrieben, wahrend die Artzugehorigkeit bei einer Reihe von Flugen 
aus fruherer Zeit, namentlich aus Holland und RuBland, unbestimmt ist. 
Nun sind aber die Angaben uber Fluge von Libellula depressa meist wenig 
verburgt. Der Flug in Ostfriesland IS31 wird von ALTUM nach einer alten 
Quelle berichtet, der Flug Halle IS39 wird von WEISSENBORN der L. qua
drimac~tlata zugeschrieben, wahrend der Flug Weimar· IS16 nach KEFER
STEIN ISI7 wahl ebenfalls von dieser Art gebildet wurde. Es durfte daher 
die Vermutung gerechtfertigt sein, daB alle auf L. depressa bezuglichen 
Angaben auf Irrtum beruhen und samtliche von der Gattung Libellula 
gemeldeten Fluge L. quadrimaculata betreffen. 

(3) Libellenziige im Gebiet der beIgisch-friesischen Nordseekiiste. 
Einer der genauest bekannten und erforschten Libellenzuge ist die be

..... .." . 

. , 
I""I ... · .. ~ ., , 

/ 

'. 
Abb. 14 . Die \Vallderfliige \'on Libellula quadrimaculata al1-
fangs Juni 1900 in Belgien. Die Ziffern bedeuten die Tages
stunden am 5. Juni , in denen die Libellcn an den einzelnen 
Orten wanderten. Die Zahlen an den Kustenorten bedeuten 
das Datum des Fluges. (Nach Angabenvon L.-\NKASTER 1900.) 

ruhmte Wanderung, die 
am 5. Juni IgOO durch 
ganz Zentralbelgien und 
vom 10.-12. Juni an der 
belgisch - hollandischen 

Kuste stattgefunden ·hat. 
Die wichtigsten Angaben 
finden wir bei LANKASTER 
Ig00; auBerdem weitere 
Literatur: ACLOQUE IgOI, 
McLACHLAN 1900, FON
TAINE 1902, KARSCH IgOO. 
Am IS. Juni Ig00 erschie
nen morgens ab 7- 9 Uhr 
p16tzlich uber einem Ge-

biet von mindestens 
Iooooqkm an zahlreichen 
voneinander bis 150 km 
entfernt liegenden Punk
ten groBe Libellenschwar
me. Die Karte Abb. 14 
gibt einen Begriff von dem 
Umfang der Erscheinung. 
Es scheint sich urn drei 
Hauptkolonnen zu han
deln, von denen die erste 
das Gebiet Antwerpen

Sudosten von Seeland, die zweite die Provinz Luttich, Brabant- Nord
ostflandern, die dritte die Borinage bestrichen hat. Die allgemeine Flug
richtung war uberall nach Nordwesten, gegen den mit einer Starke von 
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4-5 sec/m wehenden Nordwestwind. Bei Ath soIl der Zug II km breit 
und 30 km lang gewesen sein (FONTAINE 1902) und die Libellen flogen 
gegen starken Nordwind Y/2 Stunde lang. Ihre Geschwindigkeit be
trug etwa 18 km pro Stunde. Ihre Dichte war verschieden. Bei Uccle 
wurden bis zwolf immer gleichzeitig gesehen, bei Antwerpen sollen sie 
sehr geddingt geflogen sein. Anscheinend flogen sie auf die Nordsee 
hinaus. 

Zwischen dem 10. und 12. Juni erschienen sie dann wieder in groBen 
Scharen an vielen Orten der belgischen und holHindischen Kiiste, diesmal 
vom Meere her in siidostlicher Richtung gegen einen SO-OSO-Wind von 
4 sec/m fliegend (siehe Abb. 14). Es handelte sich durchwegs urn frisch 
geschliipfte Tiere. 

Uber die Herkunft der Libellenschwarme liegen keine Beobachtungen 
vor. LANKASTER ist der Ansicht, daB sie aus dem Osten in groBer Hohe 
herangeflogen kamen und sich zwischen 7 und 9 Uhr morgens auf die Erde 
herablieBen. Dafiir soUte sprechen 1. daB morgens in den Ostprovinzen 
Ostwind geweht hatte, 2. daB sie in Spa friihmorgens als Wolke erschienen 
sind. Dagegen sprache, daB aus Deutschland keinerlei Daten iiber 
Libellenschwarme bekannt geworden sind. 

Diese Ansicht LANKASTERS laBt sich mit einem Blick auf die Karte 
ohne weiteres widerlegen. Die Libellen erschienen am Morgen des 5. Juni 
gleichzeitig an so weit voneinander gelegenen Orten, daB ein einheitlicher 
Herd nieht angenommen werden kann. Vielmehr schein en sich gleich
zeitig an vielen Stellen im Lande groBe Libellenschwarme gebildet zu 
haben. Eine Erklarung finden wir in den klimatischen Bedingungen des 
Friihiings 1900. Die kalte und trockene Witterung im April und Mai hatte 
das SchIiipfen hinausgezogert, die pIotzlich einsetzende Warme anfangs 
Juni hatte ein MassenschIiipfen zur Folge. 

Dagegen scheint die Herkunft del' vom 10.-12. Juni fliegenden 
Schwarme Idar zu sein. Es diirfte sich urn dieselben Tiere handeIn, die 
am 5. Juni aufs Meer hinausgeflogen sind. Es fehit zwar jede Angabe 
dariiber, wo die Libellen sich vom 6.--9. VI. aufgehalten haben. Einen 
Hinweis gewinnen wir vielleicht in der Angabe LUCAS' (I900), wonach 
am 10. Juni bei Margate an der Themsemiindung Libellenschwarme auf
getreten sind. 

Aus Holland werden zahireiche Libellenziige gemeidet. W ohl das 
groBte AusmaB hat der Flug angenommen, del' zwischen dem 31. Mai 
und Ende Juli 1855 in ganz Holland stattgefunden hat (VAN BEMiYffiLEN 
1857 U. MULDER 1855). Aus den von VAN BEMMELEN zusammengestell
ten Angaben ist es unmoglich, irgendein System in den FIiigen zu er
kennen. Ebensowenig ist eine deutliche Beziehung zwischen Flug- und 
Windrichtung festzustellen. Es scheint, daB sich Ende Mai an verschie
denen Stell en im Lande Libellenschwarme gebildet haben, die dann zwei 
Monate lang herumzogen. Libellenziige scheinen, wie die Tabelle S. 54 
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zeigt, in Holland oft vorzukommen. Bei B10kzij1 am Zuidersee sollen sie 
alljahrlich stattfinden (nach VAN BElVIMELEN). 

1m Gebiete der deutschen friesischen Kiiste haben vom 1.-3. Juni 
r897 groBe Libellenziige stattgefunden (VIEWEG r897 u. WAGNER r897 
sowie ann. r897). Es werden Fliige von der Ems- bis Elbmiindung ge
meldet, namentlich von Emden, den Dittmarschen und Hamburg. Die 
Libellen flogen nach SO oder OSO, gegen den Wind. 

Von besonderem Interesse sind Angaben GATKES r89r iiber das regel
maBige Erscheinen von Libellula quadrimaculata iiber Helgoland aus fo1-
genden drei Griinden: 1. liegt ein strenger Beweis vor, daB die Libellen 
mindestens iiber eine Strecke von etwa 60 km, aber wahrscheinlich iiber 
eine bedeu tend wei tere, in un unter brochenem Fl uge gewandert sein miissen; 
2. ist besonders hervorgehoben, daB die Libellen einzeln, nicht in Scharen 
fliegen; 3. wird eineAbhangigkeit der Wanderungen von bestimmten atmo
spharischen Verhaltnissen vermutet, die einen Parallelfall darstdlt zu 
den vielzitierten "Dragonfly's-storms" in Argentinien vor Ausbruch eines 
Regeilsturms. Die anschauliche Schilderung GATKEs folgt hier im Wortlaut : 

"Eine weitere, h6chst eigentumliche, mit Gewittern in Verbindung ste
hen de Erscheinung bildet das zeitweilige Auftreten der graBen Libelle, Li
bellula quadripunctata. Wenn an heiBen Sommertagen Gewitterwolken sich 
am Horizont aufturmen, und, wie in sch6nen Formen hoch aufgebaute 
Schneeberge in den blauen Ather ragen, so treffen wahrend der schwulen, 
windstillen Stunden, die der Katastrophe vorangehen, regelmaJ3ig und p16tz
lich unzahlbare Massen dieser NetzfWgler hier ein. Man sieht nicht, woher 
sie kommen, auch erscheinen sie nicht in Schwarmen oder Gesellschaften, 
sondern es muB dies einzeln und zerstreut geschehen, jedenfalls aber in sehr 
schneller Aufeinanderfolge, denn nach kurzer Zeit sind die von der Sonne 
beschienenen Felswande, Gebaude, Zaune, sowie aIle durren Zweige von 
ihnen besetzt. Es ist dabei nicht n6tig, daB sich ein solches Gewitter uber 
Helgoland oder in dessen unmittelbarer Nahe entlade, sondern nur, daB das
selbe, wie oben beschrieben, sich vom Horizont bis etwa zwei Drittel zum 
Zenith erhebe. Ebenso unmerklich, wie sie gekommen, verschwinden die 
Tiere wieder, so daB oft der nachste Morgen kaum ein oder das andere 
Exemplar aufzuweisen hat. Ob dieselben westwarts weiter ziehen, ist nicht 
zu sagen, wahrscheinlich ist dies der Fall, denn hier bleiben sie jedenfalls 
nicht, sonst wurde man dieselben, nach einem schweren Gewitterregen etwa, 
tot herumliegen sehen." 

y) Libellenziige durch Mitteldeutschland. r8r6. Nach KEFERSTEIN 
(r8r7) haben in der zweiten Junihalfte r8r6 groBe Libellenziige der Li
bellula quadrimaC!1lata durch Mitteldeutschland stattgefunden. Am 
r3. Juni flogen Libellenschwarme 2 Stun den lang iiber Dresden in siid
westlicher Richtung, am 29. Juni erschienen sie bei Gotha. Ferner wer
den Libellenwanderungen aus der zweiten Junihalfte aus Braunschweig, 
Aschersleben, Magdeburg und Halberstadt gemeldet. Nach WEISSE!\"
BORN (r839) hat am 28. Juni r8r6 bei Weimar eine Wanderung der Li
bellula depress a stattgefunden. Es ist auffallend, daB genau zur selben 
Zeit beide Arten gewandert sein sollen. 
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1839. WEISSENBORN (1839) berichtet iiber zahlreiche Libellenziige, 
die EndeMaiI839zurBeobachtungkamen.Am30.und3I.MaiI839 
passierten ungeheure wolkengleiche Schwarme der Libellula depressa iiber 
Weimar. Die allgemeine Zugrichtung war SSW-+NNO. Ebenfalls am 30. 
und 3I. Mai flogen groBe Schwarme von Libellula quadrimaculata in der 
Gegend von Halle. Die ersten Schwarme am Nachmittag des 30. Mai 
kamen unmittelbar vor einem Gewitter an. Sie flogen von Norden nach 
Siiden. Ebenfalls am 30. und 3I. Mai wurde eine Libellenwanderung von 
Ost nach West bei Eisenach gesehen, am I. Juni flogen "wolkengleiche" 
Schwarme bei Gottingen. Auch in der Umgebung von Leipzig, Alsleben 
und Aschersleben wurde Libellenwanderung beobachtet. Ein Libellen
zug gegen Norden, der vielleicht von einer anderen Art gebildet wurde, 
wird vom 14. Juni aus Calais gemeldet. Bemerkenswert ist der Hinweis, 
dafJ die Libellen in ihrem Flltge dem Lauf der FUisse folgten. 

Die Libellenziige 1839 haben sich also iiber ein groBes Areal erstreckt. 
Aus den Angaben ist nicht sichtbar, ob es sich urn Fliige iiber groBe 
Distanzen handelte, oder ob an vielen Stellen gleichzeitig wandernde 
Schwarme entstanden sind. Der Umstand, daB an denselben Tagen die 
Schwarme gleichzeitig bei Weimar, Halle und' Eisenach, also an etwa 
150 km voneinander entfernten Ortlichkeiten aufgetreten sind, laBt die 
letztere Annahme wahrscheinlicher erscheinen. AuBerdem spricht auch 
die beobachtete Zugrichtung gegen den Zusammenhang dieser Schwarme. 
WEISSENBORN bemerkt mit Recht, daB d~e besonderen meteorologischen 
Verhaltnisse im Friihling 1839 die Bedingungen fUr das Entstehen der 
Libellenschwarme abgegeben haben miiBten. Vom I. bis zum 2I. Maireg
nete es unaufhorlich und es waren groBe Uberschwemmungen. Dadurch 
wurden viele Puppen aus tie fern in seichtes Wasser geschwemmt. Das 
heiBe Wetter vom 2I. bis zum 29. Mai brachte sie schnell zum Schliipfen. 
Ebenso sollen die zahlreichen Gewitter zu dieser Zeit die schnelle Ent
,vicklung begiinstigt haben (?). Wie meteorologische Verhaltnisse tatsach
Hch eine Massenvermehrung veranlassen konnen, solI spater im Zusam
menhang ausgefiihrt werden. Auffallig ist noch, daB die Schwarme bald 
aus Libellula depressa, bald aus L. q~ladrimaculata bestanden haben sollen. 

I88I. Wiederum Ende Mai 1881 wurden weite Strecken von Mittel
deutschland von Libellenscharen durchzogen. AIle von dies em Flug be
kannten Angaben hat BLASIUS (1883) gesammelt. Am 25. Mai erschien 
ein Libellenschwarm bei Magdeburg. Am 28. Mai wurde eine Libellen
wanderung gegen Norden in Dresden beobachtet. Am 29. Mai fand starke 
Libellenwanderung von Ost nach West in Loschwitz bei Dresden statt. 
Der Bericht cines Augenzeugen iiber diesen Zug ist auf S. 48 zu finden. 
Auch z,vischen Leipzig und Halle wurden Wanderziige beobachtet. Am 
30. und 3I. Mai zogen sie in groBer Hohe, so daB nicht zu unterscheiden 
war, ob es sich um Heuschrecken oder Libellen handelte, iiber Braun
schweig nach Norden. Am 3I. Mai und I. J uni wurden Ziige von SO nach 
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NW bei Gandersheim beobachtet. "War die Luft ruhig, so schwebten 
sie, leichten W oIken ahnlich, hoch in der Luft; kam Wind, so senkten sie 
sich bis in die Nahe des Erdbodens, ohne sich viel in ihrem Fluge storen 
zu lassen." Die am 28. Mai iiber Dresden erfolgten Ziige wurden auch von 
WEIDINGER (I88I) verzeichnet. 

In Braunschweig handelt es sich offenbar urn verschiedene Ziige. 
BLASIUS ist der Ansicht, daB "die durch das Konigreich und die Provinz 
Sachsen und durch Anhalt gezogenen Schwarme sich ungefahr bei oder 
vor Magdeburg geteilt haben, und zwar in der Art, daB der eine groBe 
Tell von dort mehr nach Norden (Westfalen) weitergewandert ist, wah
rend ein kleiner Teil iiber Braunschweig und Vechelde in der Richtung 
auf Celie ins Hannoversche rechts abgeschwenkt ist. Diese Ansicht der 
ortlichen Trennung und Spaltung der Ziige ist dadurch noch bestatigt 
worden, daB am Harz, also siidlicher und doch in derselben Breite wie 
Gandersheim, groBe Schwarme der vierfleckigen Libelle vorbeipassiert 
waren und am folgenden Tage aus Holzminden die Nachricht kam, daB 
groBe Schwarme auch dort beobachtet seien". Der Autor halt fUr mog
lich, daB die Schwarme von Dresden, Braunschweig, Gandersheim und 
Holzminden identisch sind. "Da Dresden und Holzminden ungefahr 
42 geogr. Meilen (3I2 km) voneinander entfernt liegen und Gandersheim 
nur wenige Meilen ostlich dieser Stadt, so kann man daraus unter An
nahme der Identitat der Schwarme berechnen, daB die Libellen an drei 
aufeinander folgenden Tagen etwa 40-45 geogr. Meilen (iiber 300 km) 
zu durchwandern vermogen. Wenn die nach Norden (Braunschweig, 
Vechelde und von da in nordlicher Richtung) abgeschwenkten Ziige 
gleichfalls mit den ersten Dresdner Schwarmen zu identifizieren sind, 
so miissen diese eine Strecke von etwa 38 geogr. Meilen in zwei Tagen 
zuriickgelegt haben." Nach allen Berichten von anderen Libellenziigen 
erscheint es unwahrscheinlich, daB die Libellen I88I so weite Distanzen 
durchflogen haben, vielmehr wird wohl auch hier anzunehmen sein, daB 
dieselbe meteorologische Ursache an vielen Orten gleichzeitig die Libel
lenwanderung ausge16st hat. Ein Beweis hierfiir ist darin zu sehen, daB 
am 30. Mai Libellenschwarme nicht nur bei Braunschweig, sondern auch 
etwa I50 km weiter westlich iiber Bielefeld aufgetreten sind (LANDWEHR 
I88I) und daB am gleichen und auch am darauffolgenden Tage mehrere 
groBe Libellenschwarme im unteren NeiBetal in Oberschlesien erschienen 
sind (GAUCKLER I88I). Die Entfernung NeiBetal-Bielefeld betragt etwa 
650 km Luftlinie. 

In Oberschlesien fanden zwischen dem I5. und I9. Mai I925 groBe 
Libellenziige statt im Umkreis von etwa 50 km von Troppau statt (KOH
LER I925 U. KEILHOLZ I925). Sie wurden beobachtet in Troppau, 
Schwansdorf, Jagersdorf, GroB-Herrlitz, Bischoffskoppe, Wiirbental, 
Karlsbrunn, Neu-Ebersdorf, Weidenau, Witkowitz, Ostrau, Jablunken, 
Freiberg, Frankstadt, Katscher, Leobschiitz und in den Kreisen Neu-
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markt, Nimptsch, Reichenbach, Schonau. In Troppau flogen am 15. 
einige Tiere, am 16. nachmittags war bereits ein Zug formiert. Am 17. 
zog der Hauptschwarm vorbei. "Von etwa 9 Uhr morgens angefangen 
ziehen sie in ununterbrachener Folge, Insekt neben Insekt, zu Tausenden 
und Abertausenden, in der Richtung des Meridians unaufhorlich bis gegen 
Abend dem rauhen Norden zu." Am 18. nnd 19. nahm die Zahl der Tiere 
sHindig abo Die allgemeine Zugrichtung war gegen Norden, die Wind
richtung war NNW-N-NNO. Erst vom 18. Mai ab drehte der Wind nach 
Osten. Der Zug erfolgte also gegen den Wind. KOHLER 1925 schreibt 
zusammenfassend iiber vermutliche Herkunft und.Weg der Schwarme; 
"In der Zeit vom 15.-19. Mai 1925 erheben sich Tausende und Aber
tausende der vierfleckigen Wasserjungfer aus den Niederungen der Waag 
in der Slowakei innerhalb des Karpathenbogens, iiberstiegen trotz Gegen
wind das nordlich vorliegende Karpathengebirge und ergieBen sich in 
endlosen Scharen, wolkengleich, in die nordwestlich gelegenen. schlesi
schen Gebiete ... " 

<5) LibeUenziige im Gebiete der Ostsee. Libellenwanderungen an dey 
baltischen Kiiste. Aus dem Gebiete der baltischen Kiiste von Danzig bis 
Leningrad werden zahlreiche Libellenziige gemeldet (siehe Tab. S. 54 
und Karte S. 55). 

Nach HARTERT (WILLIAMS 1929) sollen Libellenziige bei Pillau sehr 
haufig sein. Eine besondere Bedeutung hat der von HAGEN (1861) von 
Konigsberg gemeldete Zug dadurch, daB hier eine Libellenwanderung 
von ihrem Ursprung an verfolgt ist. Der Flug erfolgte mit dem Winde. 
HAGEN ging dem Ursprung des Zuges nach und fand, "daB alle Tiere 
frisch ausgeschliipft zu sein schienen. Der eigentiimliche Glanz der Fliigel 
bei Libellen, die noch nicht lange die Nymphenhiille verlassen haben, 
laBt dies unschwer erkennen. Je weiter ich dem Zuge entgegenfuhr, je 
jiinger waren offenbar die Tiere, bis ich nach Dewau kam und in dem 
dortigen Teich die Quelle des Zuges entdeckte. Die Farbung der Tiere 
und die Konsistenz ihrer Fliigel bewies, daB sie nur am selben Morgen 
ihre Verwandlung iiberstanden haben konnten. Auf dem Teiche selbst 
oder am jenseitigen Ufer war keine Libelle zu sehen. Der Zug nahm 
zweifellos aus dem Teiche selbst und zwar am diesseitigen Ufer seinen 
Ursprung und bestand aus Tieren, die nicht lange vergeblich N ahrung 
gesucht hatten und dadurch zum Auswandern gezwungen waren". 

Von einem Zuge, der 1872 oder 1873 bei Wernsdorf im Siiden des 
Frischen Haffs beobachtet wurde, bemerkt KUWERT (1873), daB die Tiere 
gegen sehr starken Wind zogen. 

Libellenziige in Finnland. Von einigen graBen Libellenwanderungen 
iiber die zoologische Station bei Tvarminne in Finnland berichtet FEDER
LEY (1908). Am 12. VI. 1906 flog ein Zug von 10.30-14.30 Uhr von West 
nach Ost dicht an der Kiiste entlang. Dabei handelte es sich urn frisch 
geschliipfteTiere. Es herrschte schwacher Siidostwind. Am 16. Juni 1906 
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fand wiederum ein Zug von West nach Ost gegen den Wind statt, wieder
urn waren es frisch geschliipfte Tiere. Am I3. VII. I907 war eine Wan
derung frisch geschliipfter Tiere nach Osten bei Windstille. Der Sommer 
war kalt gewesen, erst einige Tage vor dem Fluge wurde es warm. Am 
IS. VII. war wieder ein Zug frisch geschliipfter Tiere gegen den Wind 
nach Osten. FEDERLEY zieht aus seinen Untersuchungen folgende all
gemeine Schliisse: I. Die Wanderungen geschehen immer zur Zeit der 
groBten Frequenz der Tiere. I907 waren die Wanderungen einen Monat 
spater als I906, da die Mitteltemperatur des Mai I906 die des Mai I907 
urn S,IO iiberstieg. 2. Die Wanderungen geschehen immer bei Tempera
tur- und Luftdruckmaximen. 

In den Ziigen fanden sich vereinzelte Aeschna spez. und Sympetrum 
flaveolum. 

Der grope Libellenzug durch Siidschweden Ende Juni I883. Vom 
24.-27. VI. I883 fand eine groBe LibeIlenwanderung iiber Malmo statt. 
(NEWTON I883.) Die Daten sind: 

24. VI. nachmittags, '/2 Stunde. 
25. VI., I Stunde lang. . 
26. VI., 7.30-20 Uhr, den ganzen Tag. Von WNW->OSO. 
27. VI. mittags, flogen nach OSO in sehr reduzierter Zahl. 

Dieser Zug wurde in Siid- und Zentralschweden sowie in Danemark 
beobachtet . 

. e) Libellenziige in Osteuropa. Aus Osteuropa sind zahlreiche Libellen
ziige gemeldet. Wohl den groBten Umfang aller bisher beobachteten 
Libellenfliige nahmen die Wanderungen iiber einen groBen Teil von RuB
land und Polen im Friihling I9I4 ein (BARTENEF I9I8/I9, ADELUNG I9I4, 
KOLOSOF I9I6, AVERIN I9IS). Die Daten und Orte der Fliige sind auf 
der Tabelle S. 54 zusammengestellt. Uber den Umfang der Erscheinung 
unterrichtet am besten eine von BARTENEF zusammengestelite Karte 
(Abh. IS). Hier sind allerdings die Fliige in Polen nicht eingezeichnet. 
AuBerdem geht aus dieser Zusammenstellung ohne weiteres hervor, daB 
die Libellenfliige damals iiber sehr viel groBeren Gebieten RuBlands statt
gefunden haben miisssen. Denn die bekannten Meldungen beziehen sich 
samtlich auf die Umgebung der groBen Stadte Leningrad, Moskau, Ja
roslaw, Tula, Kiew und Charkow. Es ist natiirlich sehr unwahrschein
lich, daB die Libellen zu£allig nur in den Gegenden gewandert haben, in 
denen wissenschaftlich geschulte Beobachter a1l8a>'sig waren. Hieraus ist 
zu schlieBen, daB ein groBer Teil des europaischen RuBlands und Sibiriens 
damals von Libellenwanderungen iiberzogen wurde. N ach BARTENEF' 
reichte das Areal des Fluges bis weit nach Sibirien hinein bis ins Gou
vernement Tobolsk und die Gegend von Akmolinsk (siidlich Omsk), 

, BARTENEF bereitet (nach freundlicher brieflicher Mitteilung) eine "Zu
sammenfassende Untersuchung iiber die Libellenwanderungen in RuBland 
im Jahre 1914" vor. . 
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auBerdem bis zum Schwarzen Meer. Aus einer zusammenfassenden Dar
stellung BARTENEFS seien hier einige Ergebnisse angefUhrt I: Die Ziige be
standen iiberall wahrscheinlich fast ausschlieBlich aus L. quadrimaculata, 
doch waren stellenweise folgende andere Arten untermischt, die wohl als 
"sekundare" Wanderer (S. 191) aufzufassen sind: A eschna grandis, Sym
petrum spez., Leucorhina 
pectoralis, Leuc. rubicunda, 
Aeschna iuncea, Somatochlora 
metallica, Cordulia aenea, 
Libellula depressa. Es be
stand sicher kein allgemeiner 
Herd, sondern wohl mehrere 
getrennte in Finnland, in 
Polen und in SiidruBland. Es 
handelte sich durchwegs urn 
frischgeschliipfte Tiere. Eine 
Beziehung zwischen Flug
und Windrichtung konnte 
nicht festgestellt werden. Die 
Flugrichtung solI, bei wech
selnden Winden, vielfach 
wahrend der ganzen Dauer 
der Wanderungen an einem 
Orte sehr konstant gewesen 
sein. Sie flogen selten bei 
Temperaturen unter IS°, das 
Minimum betrug 13,9°. Die 

Abb. 15. Die Wanderfliige yon Libelluta qlladrimaclIlata 
in RuBland im Frilhling 1914. 

(Nach BARTENEF 1919, umgezeichnet.) 

Flugrichtung war vielleicht bestimmt yom Barometerdruck. Sie wander
ten von Orten hohen zu solchen niederen Druckes. Die Entstehung der 
Wanderungen konnte nicht auf bestimmte Klimakonstellationen zuriick
gefiihrt werden (BARTENEF). Das Wetter war im Friihling 1914 nicht 
iiberall einheitlich. Die Wanderungen haben manchmal an nahe von
einander gelegenen Orten zu verschiedenen Zeit en stattgefunden. 

b) Wanderungen anderer Vertreter der Libellulidae. 

Sympetrum fonscolumbii SELYS. LUCAS berichtet iiber einen Wander
zug dieser Art im Sommer 1902 bei Ghenitshesk am Asovschen Meer. 
SCHMIDT (1922) schrei bt ii ber diese Art: "Medi terran, mit A usstrahlungen 
bis Siidafrika und Indien, in Mitteleuropa nordlich bis Schottland, Meck
lenburg, meist Wanderer, im Bodenseegebiet regelmaBig vorkommend 
und vielleicht seJ3haft; hier konnten die in Deutschland anderwarts be
obachteten Tiere sich entwickelt haben (?)." In England wurden sehr 
selten einzelne Exemplare gefangen. J edoch zwischen dem 18. und 19. 
VI. 1892 fing BRIGGS (1893) zwischen Cobham und Ripley, Surrey 17 
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Exemplare, lauter Mannchen. Er nimmt an, daB sie aus einem eingewan
derten Schwarme stammten und schlieBt aus dem friihen Datum ihres 
Auftretens, daB sie vielleicht von Nordafrika aus einwanderten. 

Sympetrum flaveolum L. erscheint nach LucAs (1900 u. I927) und TUTT 
(I902) in England nur als Wanderer. 187I war. eine groBe Einwanderung 
im Bezirk von London und McLACHLAN (I883) sah sogar Schwarme in 
der innersten Stadt am "Strand". I898 war wieder eine kleine. Einwan
derung in England, die nach den Orten, an denen Exemplare gesichtet 
worden waren, iiber die Nordsee erfolgt sein muB (LUCAS I900). End
lich berichtet LUCAS (I927) aus dem Jahre I926 von einer erneuten Ein
wanderung in England. Es wurden zwischen dem 2I. Jrili und 12. Sep
tember an zehn verschiedenen Orten Exemplare gesehen, meist Mann
chen. 

Sympetrum sanguine~tm MULL. LUCAS (I900). berichtet iiber diese Art: 
"Perhaps this species sometimes visit us from the Continent arid possible 
I898 may have witnessed such an immigration on a smale scale with 
S. flaveolum." 

Sympetntm meridionale SELYS. LICHTENSTEIN u. GRASSE (I922) be
obachteten einen Wanderzug bei Carnon (Herault) am Mittelmeer am 
8. X. I92I. 1m wandernden Schwarm fanden sich auch einige Aeschna 
mixta LATR. Die Wanderung nahm ihren Ausgang 3 km n6rdlich der 
Kiiste an SiiBwassertiimpeln. Dort kopulierten die Tiere, 'flogen dann 
eiilzeln auf die Kiiste zu und formierten sich erst dort zu dem charakte
ristischen Zug. Sie flogen nach OSO, gegen den mit 5 m/sec wehenden 
OSO-Wind. Der Zug war etwa IOO'll breit und einige "dizaines de kilo
metres" lang. Sie flogen mit einer Geschwindigk;eit von etwa IO Std/km 
etwa 20-50 m hoch iiber dem Boden. Die Tiere kopulierten dauernd in 
der Luft und auf dem Boden. 

"Dans Ie cas etudie par nous, il est incontestable, que plusieurs fac
teurs entrent en jeu: tout d'abord l'etat d'accouplement, qui parait avoir 
un influence preponderante; en second lieu Ie voisinage de la mer qui 
semble provoquer une attraction sur les couples quittant les eaux dou
ces; ensuite un complex metereologique: brume, vent, eclairement, diffi
cile a analyser surtout au cours d'une observation isolee." Uber die von 
RIS vermutete alljahrlich stattfindende Einwanderung von S. meridio
nale in den Schweizer Alpen siehe unter Sympetrum striolatmn. Einen 
aus Fliegen, Schmetterlingen und einer Sympetrum-Art, wahrscheinlich 
meridionale gemischten Wanderzug beobachtete PRELL (I925) (vgl. 
S. I6o)I. 

Sympetrmn striolatum CHARP. CODINA (I9IO) beobachtete am I9. X. 
I9IO bei Mongat an der spanischen Kiiste einen Wanderzug. Die Libellen 

I Anmerkung bei der Korrektur: Eine von GRASSE (1932) eingehend 
beschriebene Wanderung von Symfretrum meridionale in der Charente 
inferieure (Aug.-Sept. 1927) konnte nieht mehr berucksichtigt werden. 
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flogen langs der Kiiste zwischen Meer und Bergen von NW nach S, gegen 
den SO-Wind. TARNUZZER (1922) berichtet von Wanderziigen von S. 
striolatum in den Schweizer Alpen 1920 und 1921. Am 2. X. 1920 fand 
eine Wanderung bei Chur statt. Am 12. VII. 1921 zog ein 20-30 m brei
ter Wanderzug wie dichtes Schneegest6ber nachmittags von 4-6 Uhr 
durch das Oberengadiner Tal von Maloja iiber St. Moritz talabwarts. Am 
30. VII. 1921 sah man im Pratigau "hoch in der Luft einen LibeIlenzug, 
der von einzeln oder in Gruppen ziehenden Individuen an sich zu 
schneegest6berartigen Wolken verdichtete und unaufhaltsam taleinwarts 
strebte." In diesem letzteren FaIle wurde die Art nicht bestimmt. 

Uber das Vorkommen der beiden Sympetrum-Arten striolatum und 
meridionale in der Schweiz hat RIS (1922) einige Daten zusammengestellt. 
1m August 1925 traf er im Oberengadin beide Arten sehr zahlreich an. 
HANDSCHIN beobachtete im Juli und August 1916 zahlreiche S. meridio
nale auf Schweizer Gletschern. Beide Arten sind im Larvenzustande 
Warmwassertiere und geh6ren der Mediterranfauna an. Sie treten in der 
Schweiz nur sporadisch auf, striolatum weiter nach Norden gehend. Sein 
SchluB ist: "GroBe Teile der Schweizer Alpen werden in vie1en Jahr
gangen von Gruppen oder Scharen unserer beiden Arten bev6lkert, die 
daselbst nicht entstanden sind, sich daselbst nicht fortpflanzen, vielmehr 
nach einer Ubersommerungsperiode entweder an ihre Ursprungsstatte 
zuriickkehren oder dann in anderer Richtung zur Fortpflanzung das Tief
land aufsuchen diirften. Fiir die Tiere im Oberengadin ist die wahrschein
lichste Ursprungsstatte die Sumpfniederung am Comersee. TARNUZZERq 
Churer Wanderzug im Oktober 1920 diirfte eher den FHichen des Rhein
tals zwischen Ragaz und dem Bodensee entsprungen sein". 

Sympetrum danae SULZ. SCHNEIDER (1910) beobachtete bei Riga am 
23. IX. 1909 urn 5 Uhr nachmittags bei Einbruch der Dammerung einen 
Wanderzug, der von Norden nach Siiden verlief. Es handelte sich wahr
scheinlich urn S. danae. Uber einen von EIMER (1882) beobachteten ge
mischten Wanderzug von einigen Fliegenarten und Sympetrum danae 
siehe S. 158. 

Pantala flavescens F AB. Obwohl vielfach die weite Verbreitung dieser 
Art in den Tropen mit ihren Wanderungen in Beziehung gesetzt vdrd, so 
existieren in der Literatur nur wenige verbiirgte Beobachtungen hieriiber. 
Nach McLACHLAN (1896) erschienen am II. IV. 1896 nachts II Uhr bei 
starkem Regen im Indischen Ozean zahlreiche Exemplare dieser Art auf 
einem Dampfer. Die Entfernung zu dem nachsten Land betrug 290 Mei
len zu den Keeling-Inseln und 900 Meilen zum Australischen Festlande. 
Besonders bemerkenswert ist, daB diese Wanderung nachts und bei star
kern Regen stattfand. Damit ist eine tatsachliche Unterlage gegeben fiir 
die Verbreitungsfahigkeit dieser Art durch Wanderungen. Eine Be
obachtung ahnlicher Art wurde von WOOD-JONES (1910) auf den Co
cos-Keeling-Inseln im Indischen Ozean gemacht. Die Entfernung zum 

Ergebnisse dec Biologie IX. 5 
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nachsten Festlande (Sumatra-Java) betragt gegen 1200 km. Dort er
schienen ofters, besonders nach Nordwinden, Tausende von Libellen. Da 
sich auf den Inseln nirgends offenes SiiBwasser findet, konnen sie sich auf 
den Inseln nicht fortpflanzen, sondern wandern immer von neuem ein. 
Den Hauptkontingent stellte Pantala flavescens, auBerdem wurde auch 
Tramea rosenbergii und Anax guttatus festgestellt. Pantala flavescens war 
z.E. imApril undMai 1906 auf den InseIn sehr haufig, die anderen beiden 
genannten Arten wurden ebenfalls im Mai 1906 dort festgestellt. WOOD
JONES nimmt an, daB unzahlige Libellen ziellos auf den Indischen Ozean 
hinauswandern, und dort umkommen. Diese Wanderungen sollen nicht 
mit Winden zusammenhangen, denn er sah vielfach auf See auf der 
Strecke Singapore - Thursday-Inseln und Java-Cocosinseln Libellen 
bei volliger Windstille fliegen. 

WILLIAMS (1929) berichtet iiber einen Wanderzug von Pantala flaves
((ens, der im Nordostbezirk von Siidwestafrika stattfand. 

Tholymis tillarga FAB. wurde von McLACHLAN (1872/73) im April 
und Mai 1856 in der chinesischen See wandernd beobachtet. Diese Art 
ist ebenfalls in weiten Teilen der tropischen Welt verbreitet und die Wan
derungen bieten eine gute ErkHirung ihrer Verbreitung. 

Hemicordulia tau SELYS solI nach TILLYARD (1917) in Australien viel
fach wandern: " ... occasionally swarms in like manner, and appears to 
travel a long distance, though not yet recorded at sea. It has, however 
recently colonized Tasmania, across a strait two hundred miles wide!" 

5. Wanderungen verschiedener meist unbestimmter Arten 
in auBereuropaischen Landern. 

Agypten. Nach EIMER (1880 U. 1882) beobachtete KLUNZINGER im 
Marz 1875 in der agyptischen Wiiste bei Koselr Ziige einer Aeschna-Art. 
Die Libellen flogen bei Einbruch der Dammerung eine Stunde lang nach 
Siiden oder Siidwesten. "Die Veranlassung war offenbar das Aufsuchen 
eines Wassers, wahrscheinlich zum Zwecke der Eiablage in demselben." 

Nach WILLIAMS (1929) erschienen im Marz 1916 an der agyptischen 
Kiiste bei El Solloum Libellenschwarme, die von der See her landein
warts flogen. Sie kamen vielleicht iiber das Mittelmeer? 

Nach WILLIAMS (1924) beobachtete R. E. MOREAU am IS. IV. 1923 
in der Wiiste siidwestlich von Alexandria Libellenziige. Sie flogen mit 
dem Siidostwind und waren in solchen Mengen, daB der Beobachter ins 
Haus fliichten muBte. "The insects were flying from a height of about 
three feet above the ground to above the level of the one-story house, 
say to a height of about IS feet, and the whole width of the fligth was not 
more than about 20 yards." Die Dauer des Fluges war eine Stunde. Es 
handelte sich urn mehrere Arten, wahrscheinlich A nax parthenope und 
Crocothemis erythraea. Sie kamen vielleicht von den 50 Meilen entfern
ten Salzseen des Wadi Natrum oder noch weiter siidlich von der Birket 
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Fayoum. Am Tage der Wanderung war es ungew6hnlich heiB, Maximum 
32° gegen 21° am Vortage. Der Wind wehte nur an diesem Tage aus SO, 
sonst regelmaBig aus N oder NNW. Diese klimatischen Daten sind sehr 
wichtig, k6nnen aber vorlaufig nach dieser vereinzelten Beobachtung 
uns noch keinen AufschluB iiber die Entstehung dieser Wander:ung geben. 

Nordsudan. Aus Kareima berichtet WILLIAMS (1929) iiber einige Wan
derungen vom September 1927 und Juni 1928. Urn Weihnachten 1928 
flogen Libellenschwarme von SW nach NO. Es handelt sich wahrschein
lich urn Hemianax ephippiger oder Pantala flavescens. 

Ostafrika. Nach WILLIAMS (1929) erfolgte Ende April 1928 bei Serere, 
Teso District, Ostprovinz von Uganda, eine Libellenwanderung nach Siid
osten. Am 31. XII. 1928 und 1. I. 1929 waren bei Kondora Irangi, Tan
ganjika, nachmittags von 4-6 Uhr groBe Libellenfliige gegen Westen 
bei Ostwind. Es handelte sich vielleicht urn Pantala flavescens. 

Baludschistan. Uber Quetta erfolgte im Herbst 1913 ein vierstiindiger 
Flug von Norden nach Siiden. WILLIAMS (1929). 

China. TULLOCH (1929) beobachtete, daB bei Hong-Kong an heiBen 
Tagen unmittelbar vor Monsunen sich Libellen in groBen Schwarmen zu
sammenscharten. Er glaubt, daB Barometerschwankungen einen groBen 
EinfluB auf die Wanderungen haben. 

Nordamerika. TORREY (1880) berichtet, daB am 2. VI. 1879 bei Wey
mouth Mass. den ganzen Tag lang Libellen nach Westen zogen. Ebenso 
erfolgten dart Wanderungen am 24. V. 1880. 

Uber die groBen, aus Schmetterlingen und Libellen gemischten Wan
derziige, die an der Nordkl1ste Nordamerikas regelmaBig im Herbst er
folgen, siehe weiter S. ISS. Es wurden dabei folgende Libellenarten fest
gestellt: Anax jzmius, Libelhtla pulchella, Tramea lacerata, Aeschna ere
mita, Epiaeschna heros, Libellula semifasciata, Celithemis elisa, Pachy
dip lax longipennis, Sympetrttm rudicundulum. 

Brit.-Hondttras. Im August oder September 1893 fan den nach WILLI
AMS (1929) bei Punta Garda groBe Libellenziige statt. 

Argentinien. HAYWARD (1927) berichtet von Villa Anna, Provinz 
Santa Fe, daB am 10. III. 1927 eine unbekannte Libelle bei Windstille 
und leichtem Regen nach Norden zog. 

Sarawak. Nach SHELFORD (1903) erschien ein Libellenschwarm im 
Januar an Bord eines Schiffes 50 Meilen westlich der Insel St. Pierre. 

Brit.-Guiana. Anfangs August 1897 flog bei Berbice ein groBer Li
bellenschwarm nach Nardosten. Es solI sich urn eine Libellula spez. ge
handelt haben (PATON 1929). 

Ostasiatische Meere. FRAUENFELD (1867) berichtet von zahlreichen 
Libellen verschiedener Arten, die auf der "Novara"-Expedition auf den 
Meeren Chinas und der Sundainseln angetroffen wurden. 

"* ) 
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6. Die Voraussetzungen filr die Entstehung von Libellenwanderungen 
(speziell von Libellula quadl·imaculata). 

Weitaus die meisten Wanderungen von Libellula quadrimaculata fin
den zwischen Mitte Mai und Mitte Juni statt; vom Monat Juli sind nur 
sehr wenige Wanderungen bekannt, von spiHer keine einzige mehr. Diese 
Tatsache findet eine sehr einfache Erklarung: Es wandern namlich stets 
nur vollig frisch geschlupfte Imagines. Dies wird von vielen Beobachtern 
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Abb. 16. Diagramm der 1>.'Iaximum- und :l\finimum
temperaturen vom 25. ~Iai bis 14. Juui in Belgien. 
-<-+ bezeichnet die Tage, an denen Libellen-

wanderungen stattfanden. 

ausdrucklich hervorgehoben, z. B. 
BLASIUS, . FEDERLEY, BARTENEF 
und ist an dem eigentiimlichen 
Silberglanz der Flugel sehr leicht 
festzustellen. In einem einzigen 
Fane, bei HAGEN (1861), wurde 
der Ursprung eines Zuges in 
einem Teiche, in dem gerade die 
Imagines schliipften, nachge-
vviesen. 

Wie ist nun zu erklaren, da13 nur in seltenen Fallen die frisch ge
schlupften Tiere in Schwarmen wandern? Die Voraussetzung fUr die For
mation eines Zuges ist offenbar die Anwesenheit sehr vieler Individuen, 
die im selben Alter stehen, d. h. die gleichzeitig schlupfen. Die Erfullung 
dieser Voraussetzungen ist an eine ganz bestimmte Klimakonstellation 
gebunden: Wenn im Fruhjahr im April oder Mai langere Zeit sehr kaltes 
Wetter ist, wird das Schlupfen der Imagines hinausgeschoben. Tritt dann 
plotzlich einige Tage lang sehr warme Witterung ein, so kommen gleich-

lH#Hfftftitl 
ZlY. ZZ. 23. Z¥. 25. 28. ZZ Z3. Z!/. 30. 37. l.J'£. if. 3. 

Abb.17. Diagramm der dreimaligen (8 h, 14 11 , 20h) taglichen Temperaturmes5ungen vom 21. ~lai his 
3. JUDi 1897 in Hamburg. Libellenwanderungen sind ais Doppelpfeil angedeutet. 

zeitig alle die Tiere zum Schlupfen, deren Metamorphose sich normaler
weise uber einen langeren Zeitraum verteilt. Es findet dann ein gleich
zeitiges Massenschlupfen statt, welches die Voraussetzung fUr die Bildung 
von Wanderschwarmen darstellt. Die Richtigkeit dieser Ableitung kann 
an einer Reihe von Beispielen erwiesen werden. 

WEISSENBORN erkliirt die Libellenwanderungen bei Weimar am 30. 
und 31. Mai 1839 folgenderma13en: Bis zum 21. Mai verursachten starke 
Regen trberschwemmungen, dadurch gelangten die Larven in seichtes 
Wasser. Yom 21.-29. Mai wurde es sehr hei13, hierdurch wurde die 
durch die Regenperiode aufgehaltene Metamorphose vollendet. 

LANCASTER erwahnt folgende Meinung eines anderen Autoren: April 
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und Mai 1900 war in Belgien sehr kalt. Bei der ersten Hitze anfangs Juni 
schliipften gleichzeitig sehr viele Tiere. Dies HiBt sich sehr klar von einem 
Klimadiagramm ablesen: Bis 1. Mai bewegten sich die Maximaltempera
turen urn 140, dann erfolgte die Wanderung nach drei heiBen Tagen am 
5. Mai und wiederum an ganz ausnahmsweise heiBen Tagen vom 10. bis 
12. Juni, wahrend vom 6.-9. Juni bei viel niedereren Temperaturen 
keine Wanderung war (vgl. Abb. 16). 

Die Wanderungen zwischen Ems- und Elbemiindung anfangs Juni 

~}~I 
so] '158 78.910111Z1Jl'1151G 

Abb. 18. Diagramm der dreimaligen (7 11 , 14 11 , 21 h) taglichen Temperaturmessungen in Hango (Finn
land) vom 3.-16. Juni 1906. Tage mit Libellenwanderungen sind mit Doppelpfeilen bezeichnet. 

IS97 fanden bei folgender Klimakonstellation statt: Vom 21.-29. Mai 
bewegten sich die Temperaturen zwischen 10 und ISO, vom 30. Mai ab 
plotzlich zwischen 19 und 24°. Nach drei warmen Tagen setzte dann die 
Wanderung ein (vgl. Abb. 17). 

Betreffs der Wanderungen in Finnland 1906 (FEDERLEY) konnen aus 
einem Klimadiagramm (Abb. IS) folgende Schliisse gezogen werden: Bis 
zum 6. Juni herrschte sehr kalte Witterung, dann stieg die Temperatur 
p16tzlich und konstant an und nach 5 Tagen setzte am 12. Juni eine Wan-

~;~mtt.1 
5 Z] 'I 5 G 78 .910111ZTJ 19151G1718 

Abb. 19. Diagramm der dreimaligen (7 h, 14 h, 21 h) taglichen Temperatunnessungen in Troppau vom 
2.-18. Mai 1925. Libellenwanderun;en sind mit einem Doppelpfeil bezeichnet. 

derung ein. Am 16. Juni fand wiederum eine Wanderung statt an einem 
ganz besonders heiBen Tage. (Dies kommt im Diagramm deshalb nicht 
zurn Ausdruck, weil an dem 20 km entfernten Orte Hango, wo die Tem
peraturmessungen ausgefiihrt wurden, mittags durch ein Gewitter die 
Temperaturen erniedrigt waren.) 

Der Libellenflug in Troppau 1925 (KOHLER) ereignete sich unter 
folgenden Klimaverhaltnissen: Nach kaltem Wetter anfangs Mai folgten 
vom 6. Mai ab eine Reihe warmer Tage und nach 6 Tagen begann eine 
Libellenwanderung vom 14.--1S. Mai (Abb.19). 

KOLOSOV (1916) beschreibt das Wetter, das zur Zeit der Libellenfliige 
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in Polen bei Novaje Alexandrije im Juni 1914 geherrscht hat, folgender
maBen: Bis 7. Juni herrschte schlechtes Wetter, starke Regen, BewOl
kung, hierdurch war das Schltipfen der Imagines verzogert worden. Am 
8. und 9. Juni fand vormittags bei wolkenlosem Himmel Massenschliipfen 
statt und am 10. setzte die Wanderung ein. Uber die Temperaturver
haltnisse in Leningrad siehe Abb. 20. 

AIle bisher gebrachten Tatsachen bezogen sich auf Libellula quadri
macztlata. Die von EIMER beschriebene gemischte Wanderung von Syr

Abb. 20. Diagramm der Maximaltempera~ 
turen in Leningrad vom 15.-30. Juni 1914_ 
Die Wanderperiode von Libellen ist durch 

einen Doppelpfeil bezeichnet. 

phiden und Sympetrum scoticum im 
Engadin anfangs September 1880 fand 
unter sehr ahnlichen Klimaverhalt
nissen statt: Yom 15.-3I. August 
herrschte trtibes Wetter mit viel Regen, 
vom 1.-4. September warmes sonniges 
Wetter, am 2. begann die Wanderung 
(vgl. S. 159). 

So laBt sich die oben entwickelte Theorie tiber die klimatischen Vor
aussetzungen fUr das Entstehen von Libellenwanderungen in wenigstens 
7 Fallen ganz exakt beweisen. Hier ist jedoch noch eine weitere Voraus
setzung fiir den Eintritt von Wanderungen hervorzuheben: Libellen wan
dem nur bei sehr warmen Temperaturen. Der Anstieg der Temperatur, 
der nach kaltem Wetter zu einem Massenschliipfen fUhrt, ist auBerdem 
eine notwendige Voraussetzung fiir die Wanderung selbst. Aus den Dia
grammen (Abb. 16-20) ist sehr klar zu erkennen, daB die Wanderungen 
immer an warmen Tagen stattfinden und beiEinsetzen vonkaltem Wetter 
sofort aufhoren (besonders klar zu sehen in Belgien 1900, Abb. 16, und 
Leningrad 1914, Abb. 20). Besonders auffallend sind die FaIle in Finn
land 1906 (Abb. 18) und Belgien 1900 (Abb. 16), in denen Wanderungen 
emeut nach einigen Tagen bei abnorm hohen Temperaturen wieder ein
setzten (in Belgien bis 31°). Es sind hier noch zwei weitere Beispiele 
anzufUhren von Wanderungen bei ftir die Gegend und Jahreszeit un
gewohnlicher Hitze: Finnland 1907, bis 27°, Petersburg 1914, bis 260 

(Abb. 20). 
Zusammenfassend laBt sich somit tiber die Voraussetzungen fiir den 

Eintritt von Libellenwanderungen folgendes aussagen: 
I. Es wandern nur frisch geschlupfte Tiere (bei L. quadrimaculata). 
2. Wanderungen finden nur bei Temperaturmaximen statt. 
3. Wanderungen geschehen nur nach einer vorausgegangenen Massen

entwicklung. 
4. Ein IYI assenschlupfen kommt so zttstande, da(J nach einer langeren 

Schlechtwetterperiode im Fruhling, wahrend derer das Schlupfen aufgehal
ten war, plOtzlich eine Reihe sehr warmer Tage die Larven schnell gleichzeitig 
zum Schlupfen bringen. 
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7. Die Beziehung der Flugrichtung zum Winde. 
In Abb. 21 sind (nach einer Methode von WILLIAMS, vgl. S. 201) alle 

von Libeilen in der Literatur vorliegenden Faile, in denen gleichzeitig 
die Flugrichtung und die Windrichtung wahrend des Fluges angegeben 
ist, eingetragen. Hieraus ergibt sich, daB von 23 Daten in der iiber
wiegenden Mehrzahl der Faile, namlich 15mal, die Libeilen gegen den 
Wind zogen, in 5 Failen mit dem Wind und in nur 3 Failen 
in einer diagonalen Richtung. Damit ist eine ldare Ab
hangigkeit der Flugrichtung von der Windrichtung fest
gestellt: Die Libellen fliegen auf ihren Wanderziigen 
meist gegen den Wind. 

Noch deutlicher wird das Resultat, wenn wir den 
Wert und die Zuverlassigkeit der einzelnen Beobach
tungen aneinander abwagen. In allen eingehend beobach
teten Failen, namlich bei LANCASTER (1900), CORNELIUS 
(1862), KOHLER (1927), FEDERLEY (1908), zogen die 
Libellen gegen den Windx. Diese Tatsache wird in vielen 
Failen ausdriicklich hervorgehoben. KUWERT (1873) 
schreibt z. B.: "Die Luft war sehr schwiil und driickend 
heW. Der starke Wind driickte die Tiere stoBweise bei
nahe zur Erde. Sonst ging die Reise ohne Unterbrechung 
vorwarts gegen den Wind." Besonders deutlich ist die 
Erscheinung beim groBen Libellenzug in Belgien im Juni 
1900. Am 5. Juni zogen die Tiere an vielen weit aus

j I 

Abb.2x. Schema
tische Darstellung 
der Beziehung von 

Windrichtung 
(groJ3e Pfeile) und 
Flugrichtung der 
Libellen. Jeder 
Pfeilkopf bedeu
tet eine gesoDw 
derte Wanderung. 

einander gelegenen Orten gegen den Wind ungefahr nach Nordwesten, 
dagegen vom 10. Juni ab gegen den jetzt wehenden Siidost. VIEWEG 
(1897) schreibt: "Es scheint der Wind auf die Wanderungen von EinfluB 
zu sein. Die Tiere flogen gegen denselben, doch nicht die Langsachse 
ihres K6rpers der Windrichtung parallel, sondern zu diesem etwas schrag 
gestellt." Zwei in den Alpen von EIMER (1800) und PRELL (1925) be
obachtete Insektenwanderungen , die von Libeilen (Sympetrum-Arten) , 
Fliegen und Schmetterlingen zusammengesetzt waren, fanden ebenfalls 
gegen sehr starken Wind statt. 

Gegeniiber diesen gut beobachteten Fliigen gegen den Wind sind die 
fiinf Faile, in denen die Libellen als mit dem Winde fliegend beschrieben 
werden, wenig verbiirgt und zuverlassig (abgesehen von HAGEN 1861). 
Das gleiche gilt fiir die drei Falle, in denen Wind- und Flugrichtung 
nicht iibereinstimmten. 

Fiir die Untersuchung des Zusammenhanges von Wind- und Flugrich
tung k6nnen leider zwei sehr wichtige Faile nicht herangezogen werden. 
Aus den zahlreichen Angaben von VAN BEMMELEN (1857) iiber den Li
bellenflug in Holland im Jahre 1855 k6nnen keine Schliisse gezogen wer-

x Auch bei GRASSE 1932, vgl. Anm. I, S. 64. 
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den, da die Windrichtung nicht wahrend des Fluges an Ort und Stelle 
untersucht wurde. Aus elf Angaben kann keinerlei Beziehung von Wind
und Flugrichtung erkannt werden. In den groBen Libellenfliigen im 
Friihjahr 1914 in RuBland waren nach BARTENEF keine Beziehungen zwi
schen Wind- und Flugrichtung festzustellen. Allerdings verliert dieses 
negative Ergebnis damit an Bedeutung, daB an keinem Ort gleich
zeitig wahrend der Wanderung beide Richtungen bestimmt wurden. Je
doch glaubt BARTENEF, daB tatsachlich kein direkter Zusammenhang 
existierte. Die Flugrichtung solI vielfach an einem Ort wah rend der gan
zen Periode der Wanderungen sehr konstant gewesen sein, wahrend die 
Windrichtung wechselte. Dagegen glaubt BARTENEF einen indirekten 
Zusammenhang in der gemeinsamen Abhangigkeit von einem dritten 
Faktor, namlich vom Barometerdruck, gefunden zu haben: Die Libellen 
sollen stets von "hoch" nach "tief" wandern. Das von BARTENEF vor
gebrachte Beweismaterial ist jedoch fUr einen solchen SchluB durchaus 
ungeniigend. Da direkte Beobachtungen wahrend der Zeit der Fliige 
fehlen, konnen aus den Angaben aus RuBland 1914 keinerlei Schliisse 
iiber die Beziehung von Wind- und Flugrichtung gezogen werden. 

Ais Resultat aus der Untersuchung des gesamten vorliegenden Ma-
terials kann somit festgestellt werden: 

1. Die Libellenwanderungen erfolgen gegen den Wind. 
2. Es existieren keine gztt verbiirgten A usnahmen von dieser Regel. 
3. Damit ist ein sehr exakter Beweis dafiir geliefert, daf3 die Wandentn

getl der Libellen aktive Fliige darstellen. 
Uber die Mechanik der Orientierung zum Winde bei fliegenden In

sekten wird im Zusammenhang im allgemeinen Teil S. 203 berichtet wer
den. 

III. Die Wanderungen der Schmetterlinge (Lepidopterct). 

A. Imagines. 
Schmetterlingswanderungen sind in vielen Gebieten der Erde eine 

wohlbekannte und regelmaBig auftretende Erscheinung. Es existiert 
hieriiber bereits eine sehr umfangreiche Literatur, die nur leider groBen
teils ansehr schwer zuganglichen Orten vergraben ist. Ais meine Ma
terialsammlung bereits abgeschlossen war, erschien das Buch von C. B. 
WILLIAMS, Migration of Butterflies, Edinburgh 1930. Hier sind auf 
473 Seiten die Wanderungen der Schmetterlings- Imagines, mit besonde
rer Beriicksichtigung der Tagfalter, in iiberaus vielseitiger, griindlicher 
und systematischer 'Weise bearbeitet. Nur wer selbst einen groBen Teil 
der Literatur sich miihsam zusammengesucht hat, kann ermessen, welche 
Arbeitsleistung allein in der Materialsammlung steckt. An dem Umfang 
dieses bereits sehr konzentriert geschriebenen Buches ist zu verstehen, 
daB im Rahmen unserer Arbeit eine einigermaBen erschopfende Be
handlung der Schmetterlingswanderungen ganz unmoglich ist. Die Exi-
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stenz dieses Buches macht diese Aufgabe auch iiberfliissig und gibt eine 
Moglichkeit, das Wesentlichste sehr konzentriert darzustellen. ~ies gilt 
namentlich fiir den speziellen systematischen Teil. WILLIAMS verzeichnet 
auf etwa 230 Seiten in der Reihenfolge des Schmetterlingssystemes in 
knapper Form jede einzelne beobachtete Falterwanderung. Dieser Teil 
wurde von mir in eine 9 Seiten umfassende Tabelle zusammengezogen. 
Es folgt dann eine monographische Darstellung der wichtigsten Wanderer. 
Schmetterlingsziige sind vielfach aus mehreren Acten gemischt. Infolge
dessen wiirde die Kenntnis der Wanderungen jeder einzelnen Art noch 
kein vollstandiges Bild geben und es ergibt sich die Notwendigkeit, sie 
auch nach regionalen Gesichtspunkten zu betrachten. 

Wenn auch das Buch von WILLIAMS vielfach herangezogen wurde, 
so beruht doch die gesamte Darstellung auf eigener Kenntnis und Be
arbeitung des Materials. 1m Literaturverzeichnis sind im wesentlichen 
nur die von mir eingesehenen Quellen angegeben, die sich speziell mit 
Schmetterlingswanderungen beschaftigen. Ein wesentlich ausfiihr
licheres Verzeichnis bringt WILLIAMS. 
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Die Wanderungen der Insekten. 

2. Darstellung der wichtigsten Wanderer unter den Schmetterlingen. 
a) Catopsilia florella. 

Es liegen etwa 52 Berichte vor uber Wanderungen von Catopsilia 
florella in Afrika, die meisten beziehen sich auf Kenia und Tanganjika, 
doch sind Fluge auch gemeldet von Nord- und Sud-Rhodesia, Transvaal, 
Oranje-Freistaat und Natal. Somit umfaDt das Wandergebiet den ost
lichen Teil Afrikas ungefahr sudlich des Aquators. 

Der Zeitpunkt der Wanderungen ist November bis April, also der 
Sommer der sudlichen Hemisphare. Jedoch fallt der groBte Teil der be
obachteten Wanderungen in die tropische Zone, so daD von vornherein 
die strenge Beschrankung der Wanderungen auf eine Jahreshalfte nicht 
verstandlich bleibt. Eine Untersuchung uber die Abhangigkeit der Wan
derungen von klimatischen Faktoren liegt nicht vor. Vom 28. II. bis 
9. III. I928 fand eine groDe Wanderung bei Amani statt, die genau mit 
dem Beginn der Regenzeit zusammenfiel (WILLIAMS I930 b). In derselben 
Gegend wanderte Catopsilia florella von Dezember I928 bis April I929 
(WILLIAMS I929b). Der Beginn dieser Fluge fiel genau mit dem Beginn 
der heiDen Trockenzeit zusammen (NO-Monsum). So ist es vorlaufig 
nicht moglich, eine Beziehung zwischen Wanderungen und bestimmten 
klimatischen Faktoren zu finden. 

Wie aus obenstehenden Angaben ersichtlich ist, erstrecken sich die 
Wanderungen von C. florella uber Zeitraume von mehreren Wochen und 
Monaten. Es gibt Angaben, wonach die Wanderungen zu bestimmten 
Perioden des Jahres an jedem Tage stattfinden, an dem nicht gerade Re
genwetter usw. sie verbieten. Die Wanderungen fanden auch an einem 
Orte langere Zeit hindurch in derselben Richtung statt, wobei keine deut
lich erkennbare Beziehung zur Windrichtung best and. So flogen die Falter 
vom 28. II. bis 9. III. I928 bei Amani konstant gegen Nordost bei wech
selnder Windrichtung, vom 30. XII I928 bis 6. IV. I929 flogen sie nach 
Norden und Nordost, wahrend gleichzeitig der Wind zwischen SO, 0 und 
NO wechselte. Aus dieser Konstanz der Flugrichtung und der langen 
Dauer der Flugperioden konnte geschlossen werden, daD die Wanderer 
weite Strecken zurucklegen. Jedoch liegen keinerlei Angaben vor, welche 
diesen SchluD bestatigen. 

Catopsilia florella wandert gleichzeitig und vielfach zusammen mit 
vielen anderen Arten, von denen vor allem Belenois spez. hervorzuheben 
ist. Uber die Schmetterlingswanderungen in Ost- und Sudafrika wird 
spater S. II2 im Zusammenhamg berichtet werden. Als wichtigste Li
teraturquellen ist zu nennen VOSSELER (1906), ROGERS (1912), WILLI
AMS (1927a, 1928, I929 b, 1930a u. b). 

Von Mitte Dezember 1928 bis anfangs Januar 1929 werden Zuge aus 
zahlreichen Orten Sudafrikas, namentlich Transvaals, die bis 280 Meilen 
voneinander entfernt liegen, gemeldet. In Pretoria war die Zugrichtung 
konstant westlich bei wechselnder Windrichtung (WILLIAMS 1929 b). 

6* 
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Moglicherweise erstrecken sich die Wanderungen dieser Art bis Agyp
ten, wenigstens deutet in dieser Weise WILLIAMS das seltene sporadische 
Erscheinen in diesem Lande. 

b) Catopsilia sennae und C. statira. 

Die beiden Catopsilia-Arten sennae und statira sind in den tropischen 
Teilen Amerikas die bekanntesten Wanderer. Vielfach wandern sie ge
meinsam mit anderen Arten, manchmal bestehen die Wanderziige bloB 
aus einer einzigen Art. Etwa 44 Wanderungen sind von C. sennae ge
meldet, zirka 17 von C. statira und zirka 51 von C. spez. ohne Angabe der 
Art. In der Literatur findet sich vielfach nur die Bezeichnung " Yellow" 
oder "Sulphur" Butterflies. So ist es in Bezug auf die tropischen Gebiete 
nicht moglich, eine klare Unterscheidung zwischen der Wanderungsbio
logie beider Arten zu finden. 

C. sennae wandert auch auBerhalb der Tropen sowohl nordlich als 
auch siidlich des Aquators. Es existieren eine Reihe Berichte aus Nord
amerika, aus denen hervorzugehen scheint, daB in den Oststaaten von 
New York bis Florida und auch in einigen Golfstaaten im Herbst zwi
schen August und Oktober eine allgemeine Wanderbewegung nach Siiden 
stattfindet. (GIBBEs 1880, WILLET 1880, HAMILTON 1885, FIELD 1899, 
SHANNON 1916). Es besteht somit eine bemerkenswerte Analogie zu den 
Herbstziigen von Danais plexippus in derselben Region. Jedoch sind nur 
wenige Falle berichtet, wonach beide Arten zusammen gemischt wander
ten (SHANNON 1916). Eine ganz analoge Erscheinung einer regelmaBigen 
nordwarts gerichteten Wanderung im Herbst findet nach HAYWARD 
(1925-1929) regelmaBig in Argentinien statt. Hier wandert C. sennae 
zusammen mit vielen anderen Arten regelmaBig im Marz und April 
(vgl. S. 125). 

Auf dem mittelamerikanischen Festland sowie den westindischen In
seln sind zahlreiche und teilweise langandauernde Wanderungen beider 
Arten beobachtet worden. Die Zeit ist meist Juni bis August. Von vielen 
Beobachtern wird angegeben, daB die Wanderungen alljahrlich regel
maBig stattfinden. Die Mehrzahl der Angaben bezieht sich auf C. statira. 
Es seien hier als Beispiele folgende in der jiingsten Zeit sehr aufmerksam 
studierte Wanderungen angefiihrt: Vom 1. bis 10. VIII. 1916 wanderte 
C. sennae oder statim in Brit.-Guiana nach Siidosten (WILLIAMS 1917). 
Vom 19. IX. bis 12. X. 1918 wanderte C. statira in Trinidad im allge
meinen gegen Westen (WILLIAMS 1919). Vom 7. bis 31. VI. 1926 wan
derte C. statira zusammen mit vielen anderen Arten in Brit.-Guiana 
(CLEARE 1929)' 

In Bra.silien sind Wandertmgen von Catopsilia spez. oft beobachtet 
worden und stellen anscheinend dort eine regelmaBige Erscheinung dar 
(ausfiihrlichere Darstellung S. 124). 
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c) C atopsilia pyranthe, C. pomona und C. crocale. 

Die drei Catopsilia-Arten pyranthe, pomona und crocale sind in der 
indisch-malaiisch-australischen Region die hauptsachlichsten Wanderer. 
Die Bestimmung der ArtzugehOrigkeit fehlt bei gegen 50 Berichten von 
Wanderungen. Es ist iiberhaupt unsicher, ob pomona und crocale als ver
schiedene Arten anzusehen sind. Infolgedessen ist es heute unmoglich, die 
Gebiete, in denen die drei Arten wandern, gegeneinander abzugrenzen 
(falls iiberhaupt Grenzen vorhanden sind, was noch nicht erwiesen ist). 

Wanderungen aller drei Arten sind nur aus Siidindien und Ceylon be
kannt, also im hinsichtlich der Schmetterlingswanderungen am besten er
forschten Gebiet. Sie nehmen dort zusammen teil an den allgemeinen in 
zwei Perioden alljahrlich stattfindenden aus vielen Arten gemischten 
Wanderungen (vgl. die Darstellung S. II4-120). 

Betreffs C. pyranthe sind auBer zahlreichen Angaben aus Stidindien 
und Ceylon wenige Wanderungen bekannt aus Nord- und Zentralindien, 
sowie eine Wanderung aus Neusiidwales (WILLIAMS 1929b). In der letzt
genannten Gegend sollen die Wanderungen "usual" stattfinden. Von 
Java wird ausdriicklich angegeben, daB die Art dort nicht wandert. 

Von den 23 von WILLIAMS gesammelten Wanderungsdaten tiber C. 
pomona beziehen sich 5 auf Ceylon, 5 auf Siidindien, 9 auf Java, I auf Su
matra, je I auf Siam, Queensland und Upper Perak. Betreffs C. crocale 
verteileri sich die 27 bekannten Wanderungen auf folgende Lander: Cey
lon 17, Siidindien 6, Siam 2, Zentralindien und Queensland je 1. Wan
derungen von Catopsilia unbekannter Artzugehorigkeit sind folgende ge
meldet: Ceylon 20, Siidindien 7, Java 13, Sumatra 2, Celebes I, Indien 3, 
Malaka, Upper Sarawak, Burma je 1. 

Alle drei genannten Catopsilia-Arten scheinen gelegentlich in un
vermischten Ziigen zu wandern. Meist jedoch bestehen die Wanderziige 
aus vielen Arten, dann stellen jedoch in der Regel die Catopsilias spez. 
das Hauptkontingent. Sie wandern anscheinend regelmaBig alljahrlich 
in bestimmten Perioden. In Ceylon und Siidindien sind zwei Wanderungs
perioden zu unterscheiden, von Oktober bis Dezember sowie von Februar 
bis Mai. In der tropischen malaiisch-australischen Region besteht eine 
einzige Periode von November bis Januar. 

VerhaltnismaBig gut unterrichtet sind wir iiber die Wanderungen von 
Catopsilia auf Java durch zwei ausfiihrliche Arbeiten von PIEPERS (1891 
u.1897). 1m Gegensatz zu den Angaben aus allen anderen Gebieten schei
nen dort die Wanderziige stets nur aus einer einzigen Art zu bestehen. 
Es handelt sich entweder urn C. pomona oder crocale. In seiner ersten Ar
beit spricht PIEPERS stets von C. crocale und bezieht auch auf diese Art 
die von anderen Autoren gemeldeten Wanderungen, in seiner zweiten 
Arbeit berichtigt er fiir die von ihm selbst beobachteten Wanderungen 
den Namen crocale zu pomoma, ohne jedoch deutlich zu erklaren, ob diese 
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Korrektur fiir aile alteren Angaben Giiltigkeit besitzt. Es werden aus 
Java und Sumatra zahlreiche Wanderungen aus folgenden Jahren be
richtet: 1872, 1877, 1878, 1879, 1880, 1881, 1882, 1883, 1885, 1886, 1889, 
1891,1892,1896,1897. Die Wanderungen scheinen demnach regelmaBig 
fast ailjahrlich stattzufinden. 

Aile Wanderungen auf Java wurden zwischen November und Februar 
beobachtet, das sind die ersten Monate des Westmonsuns, der die Regen
zeit darstellt. Bei einer Reihe von Wanderungen ist ausdrucklich ver
merkt, daB sie zu Beginn der feuchten Jahreszeit stattfanden. Starke 
Fluge sollen immer- nach einer groBen Trockenheit der Ostmonsunzeit 
eintreten. Dies solI damit zusammenhangen, daB bei Trockenheit die 
Entwicklung verzogert wird, bei Eintritt der Regenzeit findet dann 
gleichzeitig eine Massenentwicklung statt. Wenn November und De
zember sehr sturmisch und regenreich waren, erfolgt das Schlupfen erst 
im Januar und Februar. 

Die Wanderungen erstrecken sich oft uber Perioden von mehreren 
Wochen oder Monaten. So fanden im Jahre 1892 Fluge bei Batavia und 
Buitenzorg mit kurzen Unterbrechungen statt. Die Flugrichtung ist 
nicht einheitlich. PIEPERS glaubt, daB die Falter meist mit dem Winde 
fliegen. 

d) Belenois severina und B. mesentina. 
_ Nachst Catopsilia florella sind die beiden Belenois-Arten severina und 

mesentina die bekanntesten Wanderer in Afrika. Die meisten Berichte 
stammen aus Ostafrika, Uganda, Kenia und Tanganjika. Dort wandern 
beide Arten regelmaBig und vielfach zusammen. Bei zahlreichen Be
richten fehlt die Angabe der Art, so daB es vorlaufig nicht moglich ist, 
die Fluggebiete und die Flugzeiten beider Arten mit Sicherheit von ein
ander abzugrenzen. 

Wanderungen von B. severina sind aus Sudafrika und Ostafrika von 
etwa sudlich des Aquators ab bekannt. Die Hauptflugzeit scheint Mai 
bis September zu sein, wesentlich spater als die Flugzeit von B. mesen
tina, jedoch sind auch Wanderungen von November und Dezember, so
wie aus Sudafrika von Februar bis April bekannt, so daB wohl Fluge zu 
jeder Zeit des Jahres vorkommen. So wurden Z. ~. Wanderungen be
obachtet vom 8. bis 12. XII. 1927 beiAmani (Tanganjika), vom 28. V. bis 
10. VI. 1928 bei Entebbe (Uganda) und vom 10. VI. bis 10. IX. 1928 bei 
Amani. Der letztgenannte Zug (WILLIAMS 1930 b) erstreckte sich also 
uber eine Dauer von 3 Monaten, mit 2 Maxima Mitte Juli und Ende 
August. Die Zugrichtung war konstant Sudost und spater Ost. Der Wind 
wehte meist von Soder SO. 1m Juni nahmen an den Wanderungen einige 
andere Arten, namentlich Danais dorippus teil, spater bestanden die 
Zuge ausschlieBlich aus B. severina. Wahrend der ganzen Dauer des 
Fluges war kaum ein Exemplar dieser Art in einer anderen Richtung 
fliegend zu beobachten. 
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Das Areal, aus dem Wanderungen von B. mesentina berichtet werden, 
ist wesentlich ausgedehnter, namentlich scheint diese Art viel weiter 
nach dem Norden zu wandern. Die meisten Beobachtungen beziehen 
sich wiederum auf Ost- und Siidafrika, auBerdem scheint der Falter in 
PaHistina und Agypten regelmaBig aus dem Siiden zuzuwandern. Die 
meisten Wanderungen fallen in die Monate Januar bis Marz, linden also 
gleichzeitig mit den Wanderungen von C. florella statt. In vielen Fallen 
wurden beide Arten in vermischtem Zuge angetroffen. B. mesentina wan
dert vielfach in ungeheuren Mengen, der Anblick der Ziige wird mit 
Schneegestober oder mit einem Heuschreckenschwarm verglichen. Es 
konnen hier nur einige wenige Beispiele herausgegriffen werden. VOSSELER 
(I906) beobachtete vom 2I. bis 23. II. 1904 bei Amani einen ungeheuren 
Schwarm. Uber Massenfliige von ganz besonders groBer Individuenzahl, 
die von Ende Januar bis Mitte Februar 1926 in Kenia und Uganda statt
gefunden haben, berichten zahlreiche Beobachter (z. B. bei WILLIAMS 
1927a, PITMANN 1927). In Nairobi war die allgemeine Flugrichtung SO 
bei NO-Wind. Jedoch werden von anderen Orten andere Flugrichtungen 
gemeldet. Nach HAARER (bei WILLIAMS 1930b) erstreckte sich die Wan
derung von Mondul Mountain, West Meru bis zum Kilewo, Ost-Kiliman
djaro, iiber eine Breite von ungefahr 80 Meilen. 

1930 haben zwischen dem 7. und 2I. Februarin Tanganjika und Kenia 
anscheinend Wanderziige von ahnlich groBem AusmaBe stattgefunden 
(WILLIAMS 1930c). Nach den vorliegenden Berichten erstreckte sich die 
Wanderung jedoch iiber ein wesentlich groBeres Gebiet, namlich von 
westlich des Mt. Elgon bis ostlich des Kilimandjaro, also iiber eine Strecke 
von mindestens 700 km Luftlinie. Anscheinend fanden die Wanderungen 
genau gleichzeitig im ganzen Gebiete statt, so daB es sich urn eine groBe 
Zahl verschiedener Wanderziige gehandelt haben muB. 

In den letzten J ahren wurden in Ostafrika von PITMAN 1928 b in 
Uganda westlich des Nils Platze entdeckt, auf denen B. mesentina in 
ganz unvorstellbar groBen Massen zur Entwicklung kommen. Er ver
mutet, daB von solchen Massenbrutplatzen die groBen Wanderschwarme 
ihren Ausgang nehmen. Erst wenn an solchen Massenbrutplatzen genau 
die klimatischen Voraussezutungen fUr das Entstehen von Gradationen 
analysiert sein werden, wird es moglich sein, die kausalen Beziehungen 
von Klima und Wanderung zu verstehen. 

Von auBerhalb Afrikas existieren einige Berichte iiber Wanderungen 
von B. mesentina in Indien (DUDGEON 1902, WALL 192I). 

e) Belenois java tetttonia F. 

Es existieren eine Reihe von Berichten iiber Wanderungen in Austra
lien, speziell in QueensJand, Neusiidwales und Viktoria, also in Ost
australien (z. B. WILLIAMS 1928, 1929b, WATERHOUSE u. LYELL 1914). 
Nach manchen Angaben erfolgen diese Wanderungen alljahrlich. So solI 
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ofters eine Wanderung von Neusiidwales in die siidlichen Teile von Vik
toria stattfinden. "These insects flew in countless numbers across the 
Dandenong ranges of Victoria east of Melbourne to the sea coast between 
Geelong and Cape Howe, taking about a couple of weeks to pass trough 
Emerald" (bei WILLIAMS 1930 b). Die Futterpflanze Capparis kommt 
bei Sydney nicht vor, sondern nur etwa 200 km weitei nordlich an der 
Kiiste sowie im Nordwesten von Neusiidwales. Hieraus folgt, daB das 
Auftreten im Siidosten nur auf Einwanderung beruhen kann. Es be
stehen Hinweise darauf, daB die Falter in manchen Jahren auf ihren 
Wanderungen sogar Tasmanien erreichen (WILLIAMS 1929 b). 

AIle Wanderungen wurden im November-Dezember-Januar beobach
tet, also im Sommer der siidlichen Hemisphare. Die Wanderschwarme 
bestehen bisweilen aus einer sehr groBen Anzahl von Individuen. 

f) Pieris brassicae L. 

Zusammen mit dem Distelfalter stellt der KohlweiBling in Mittel
europa das groBte Kontingent an Schmetterlingsziigen. Auf der Karte 
Abb. 22 sind (nach WILLIAMS Zusammenstellung) alle in der Literatur 
erreichbaren Ziige dieses Falters eingetragen. Hierbei stellt sich heraus, 
daB der KohlweiBling in. bestimmten Gegenden besonders haufig wan
dert, so an den Kiisten der Nord- und Ostsee, in Sachsen, Siidbayern und 
der Schweiz. 

Besonders zahlreiche Beobachtungen liegen von der englischen Kiiste 
vor. In vielen Berichten kommt zum Ausdruck, daB die Falter iiber den 
Kanal oder die Nordsee von Deutschland oder Frankreich eingewandert 
sind. Tatsachlich sind mehrmals Wanderziige im Kanal beobachtet wor
den, so nach BARLETT (1846), CROMPTON (1870), KERRY (1897). 

Einen sehr anschaulichen Bericht tiber eine Kanalwanderung bringt BAR
LETT (1847) (aus dem Canterbury Journal): "One of the largest flights of 
butterflies ever seen in this country, crossed the Channel from France to 
England, on Sunday last. Such was the density and extent of the cloud 
formed by the living mass, that it completely obscured the sun from the 
people on board our continental steamers, on their passage, for many hund
reds of yards, while the insects strewed the decks in all directions. The flight 
reached England about 14 o'clock at noon, and dispersed themselves inland 
and along shore, darkening the air as the went. During the sea passage of 
the butterflies, the weather was calm and sunny, with scarce a puff of wind 
stirring, but an hour or so after they reached terra firma, it came on to blow 
great guns from the SW, the direction where the insects came." 

Es liegen weiter eine Reihe von Berichten vor, wonach Wanderziige 
zur See gesichtet wurden, so an der hollandischen Kiiste (VAN BEMMELEN 
1856), Wesermiindung (BUCHENAU 1872), zwischen Bremerhaven und 
Norderney (SCHULTE 1877), bei Wismar, auf der Strecke Warnemiinde
Gjedser u. a. D~ die Falter an der Ostseekiiste stets von Norden ein
wandern, wird der SchluB gezogen, daB als Ursprungslander Skandina-
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vien oder die Ostseeinseln in Betracht kommen. Nach SELZER (1918) 
bildet die Futterpflanze der Raupen auf den Ostseeinseln Lepidium lati
folium . In einem einzigen Falle ist der Ursprung eines Zuges nachgewie
sen. SCHMIDT (1877) erwahnt einen Zug iiber Wismar, der von der Insel 
Pol gekommen war. Dort war auf den groBen Kohlfeldern ein starker 
RaupenfraB gewesen. 

Ein groBer Massenflug fand im Juli 1917 in der Schweiz statt (PIC
TET I9I8a u. b). Die erste Generation war sehr zahlreich gewesen und 
hatte Veranlassung zu einer groBen Raupenplage gegeben (etwa 1. bis 

Abb. 2 2. Darstellung samtlicher in der Literatur verzeichneter Wanderfliige von Pleris brassicae in 
E uropa. 

IS. VII.). Es erfolgte dann eine zweimalige groBe Einwanderung vom 
Norden. Der erste Flug fiihrte vom 18. bis 24. VII. vom Jura nach 
Savoyen und Norditalien. Er ging durch die Westschweiz-Genf-Berner 
Oberland. Ein zweiter noch viel ausgedehnterer Zug ereignete sich vom 
28. VII. bis 3. VIII. durch die Ost- und Westschweiz. Der Genfer See 
wurde mehrmals iiberflogen. Die allgemeine Zugrichtung war Siiden. 
PICTET nimmt als Ursprungslander ElsaB und Schwaben an. 

Auch in den bsterreichischen Alpen sind oftmals Wanderfliige zur Be
obachtung gekommen. Von besonderem Interesse ist, daB diese Wande
rungen vielfach in bedeutenden Hohen auf Bergen vor sich gehen. In 
mehreren Fallen geben hiervon Zeugnis Massenfunde von Leichen auf 
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Gletsehern. Derartige Beriehte liegen vor vom Bernina-PaB (P. napi!) 
(FrcKE 1884), Pinzgau 2700 m (OTTO 1889), Jungfraugletseher 3400 m, 
Oldenhorn 3200 m usw. (PrCTET 1918), Arolla-Gletseher, Valois. 

Aus einer Zusammenstellung der Zugriehtungen bei WrLLIAMs 1930e, 
S. 121 geht sehr deutlieh hervor, daB die iiber"'riegende Mehrzahl aller 
Wanderungen naeh Siiden erfolgte, Hierbei fanden Fliige sowohl mit dem 
Wind als aueh gegen ihn statt. Eine Erklarung fiir die konstante Zug
riehtung ist vorlaufig noeh nieht moglieh. 

Die Ziige des KohlweiBlings sind bisweilen iiberaus dieht und be
stehen aus einer sehr groBen Anzahl von Individuen. In zahlreiehen Be
riehten findet sieh der Vergleieh mit Sehneegestober. Der von METZGER 
(1906) im Fiehtelgebirge beobaehtete Zug dauerte von 9.30-13.30 Uhr 
bei einer Breite von 4 km. Die Zahl der Falter wurde auf 300-400 Millio
nen gesehatzt. Als besondere Eigenart der wandernden Kohlweif31inge 
wird ofters hervorgehoben, daB sie unterwegs nieht an Bliiten saugen. 
Hindernisse werden nieht um- sondern iiberflogen. (Siehe Abb. 32 S. 128). 

Eine anschauliche Beschreibung der Wanderzuge findet sich bei PreTET 
(1918): "Les papillons qui composent ces vols immenses observent dans leur 
maniere de voler une methode toute differente de celIe des Papillons indi
genes; ils ne butinent pas sur les fleurs, mais volent sans s'arreter, isolement 
ou par petits groupes, droit devant eux, preierant franchir les obstacles 
meme les plus eIeves qu'ils rencontrent plutOt que de les contourner, ne ces
sant de cheminer qu'a la tombee de la nuit. Leur vol est assez rap ide et 
saccade; la direction qu'ils suivent est celIe du nord au sud, sauf dans quel
ques cas ou l'orientation d'une valee les a obliges a devier legerement de 
cette direction. Leur nombre est tel que, dans quelques cas observes a Gryon 
et dans l'Oberland, Oll ils avaient ete pris par un tourbillon de vent, ils 
donnaient l'illusion d'une chute de gros flocons de neige." 

Das Datum fast aller Wanderungen ist Juli und August. Demnaeh 
handelt es sieh urn die zweite Generation, d. h. urn die Naehkommen der 
im Friihjahr aus den iiberwinterten Puppen gesehliipften Falter. PrcTET 
gibt zwar an, daB die Wanderziige in der Sehweiz 1917 der ersten Ge
neration angehorten. 

Die direkten Ursaehen der Wanderungen von P. brassicae sind nieht 
klar. Es handelt sich wahrseheinlieh urn den allgemein bei Insekten be
obaehteten Zusammenhang zmsehen Wanderung und Massenvermeh
rung (siehe S. 188). Der Bildung eines Wanderzuges muB eine Massen
vermehrung auf einem begrenzten Raum vorausgegangen sein. Naeh 
PrcTET war die Massenvermehrung auf die Abwesenheit des Parasiten 
Microgaster glomat%s (Hymenopt.) zuriiekzufiihren. Aueh AUEL (1902) 
erklart einen starken Flug damit, daB die Winterpuppen gering parasitiert 
waren. Als direkte Ursaehe der Auswanderungen mrd von PrCTET (1918), 
SCHMIDT (1877) u. a. der Futtermangel der Raupen bei Massenvermeh
rung angegeben. Die Unhaltbarkeit dieser Erklarung wird im Zusammen
hang spater S. 181 diskutiert werden. 
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Pieris brassicae wandert in Europa vielfach zusammen mit Pieris 
rapae und gelegentlich mit Pieris napi. 

AuBerhalb Europas wandert der KohlweiBling in groBem MaBstabe 
in Indien am NordfuB des Himalayas. WILLIAMS (I928) verzeichnet 
einen groBen Flug von Ende Marz bis Mai I9I9 bei Dharmsala zusammen 
mit Colias tieldi, D. chrysippus, V. cashmirensis und P. boeticus, der sich 
bis zur Schneelinie in IOOOO FuB H6he erstreckte. Es solI sich hier urn 
regelmaBig erfolgende jahreszeitliche Fliige handeln. Nach FLETCHER 
(I925) wandert der KohlweiBling in Nepal zwischen dem Himalaya und 
der Ebene. 1m Sommer fliegt er im Gebirge, im Februar erscheint er 
p16tzlich 80 Meilen siidlicher in der Ebene bei Pusa, wo er von Mai bis 
Januar v6llig fehlt. FLETCHER nimmt an, daB die Falter im Januar im 
Gebirge schliipfen, dort kein Futter finden und dann in die Ebene ziehen. 

g) Pieris monuste L. 

Pieris monuste wandert anscheinend regelmaBig in ganz Amerika, von 
den siidlichen Gebieten von Nordamerika an bis Argentinien. Vor allem 
sind Wanderungen bekannt aus Florida, Mittelamerika, Brasilien und 
Argentinien. Die Ziige sind vielfach auBerordentlich dicht und umfang
reich, also von sehr groBer Individuenzahl. P. monuste wandert sowohl 
in ungemischten Ziigen als auch zusammen mit Catopsilia sennae, Urani
iden und anderen Arten. 

Es sind einige besonders umfangreiche Ziige aus Florida bekannt, die 
alle zwischen Ende April und Ende Juni stattfanden und fast stets nach 
Siiden gerichtet waren (JOHNSON I929, STIRLING I923, BALL U. STONE 
I928 u. a.). Anfangs Juni I923 wurden sie von STIRLING beobachtet. Die 
Falter flogen besonders in dichten Scharen langs Fliissen und Kanalen 
bis zur Kiiste und dann aufs Meer hinaus ( .. they follow the Gulf Stream 
to no one knows where"). Die Zahl vermehrte 'sich, je weiter sie nach 
Siiden kamen. Die Ziige sollen so zustande kommen, daB die Falter im 
Inneren des Landes nach Osten fliegen, bis sie den nach Siiden wandern
den Hauptschwarm (an der Kiiste?) erreichen ( .. These butterflies, upon 
reaching maturity, apparently follow instinctively the eastward march 
until the main army is met"). Vom IO. V. bis 20. VI. I928 wurden eben
falls groBe Wanderziige in Florida beobachtet. Sie sollen in dieser Zeit 
von Jacksonville bis siidlich von Miami geflogen sein, was einer Wande
rung iiber eine Entfernung von zirka 200 Meilen in einem Monat gleich
kommt. Am 20. Mai war der Zug wenigstens 25 Meilen lang und 30 Mei
len breit (BALL u. STONE I928). 

Pieris monuste nimmt teil an den von HA YVvARD beschriebenen regel
maBig imHerbst in Argentinien nachNorden gerichteten Insektenziigen, 
die aus vielen Arten bestehen (vgl. S. 125). 
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h) Danais plexippus. 

Danais plexippus, oder der "Monarch"-Schmetterling, '.vie er in 
Amerika genannt wird, ist in Nordamerika beheimatet und hat sich von 
dort innerhalb der letzten 100 Jahre, wahrscheinlich infolge seiner auBer
ordentlichen Wanderfahigkeit, liber einen groBen Teil der tropischen und 
subtropischen Welt Asiens, Austra}iens und des Pazifiks verbreitet. 

1. Die Wanderungen in N ordamerika. 
Die Wanderungen von D. plexipp~ts in Nordamerika stellen wohl das 

bestbekannte Beispiel fUr jahreszeitliche Wanderungen im Insektenreiche 

Abb. 23. Darstellung samtlicher in der Literatur verzeichneter \Vanderfiiige von Drmais plexijjnts in 
Nordamerika. Kreise == August, ausgefiillte Kreise = September, Quadrate == Oktober, ausgefiillte 

Quadrate = November) Kreuze = Vorkommen im Winterquartier. 

dar. Alljahrlich durchziehen im Herbst ungeheure Schwarme die Union 
von Norden nach Sliden. In der Karte Abb. 23 sind nach den bei WILLI
AMS (1930c) gesammelten Angaben samtliche aus Nordamerika bekann
ten Wanderziige zusammengestellt. Hieraus ergibt sich auf den ersten 
Blick: 

1. Die liberwiegende Mehrheit der Herbstfliige ist nach Siiden ge
richtet. 

2. Die wandernden Schwarme bevorzugen anscheinend bestimmte 
ZugstraBen. 

3. Fiir eine gerichtete Massenwanderung im Friihling nach Norden er
geben sich keinerlei Anhaltspunkte. 
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Die Herbstziige finden v(m Ende August bis Oktober statt. Sie be
ginnen im Norden Ende August, in der Breite von New York werden sie 
hauptsachlich im September beobachtet, weiter siidlich im Oktober. 
Nach einigen Berichten (LUGGER 1890, MOFFAT 1880) geht dem Aufbruch 
nach Siiden ein Sammeln an bestimmten Orten, besonders an Baumen, 
voraus, ganz analog zu den Gewohnheiten bestimmter Zugvogel. MOF
FAT beobachtete z. B., wie aus verschiedenen Richtungen ungeheure 
Mengen auf eine bestimmte Baumgruppe zuflogen und sich dort ansam
meJten. Eines Tages erfolgte dann der geschlossene Abflug. 

Die Richtung des Windes scheint auf die Richtung der Ziige keinen 
allgemein bestimmenden EinfluB auszuiiben. LUGGER beschreibt zwar 
in einem sehr anschaulichen Bericht, wie die Wanderer mit dem Winde 
trieben, aber es exist~eren ebenso viele Beobachtungen von Fliigen gegen 
den Wind. Hieraus ergibt sich schon ein Hinweis darauf, daB die all
gemeine Zugrichtung nach Siiden nichts mit dem Winde zu tun hat. 

Nun vertritt SHANNON (1915-1917) mit alIemNachdruck die Theorie, 
daB die Herbstwanderungen der Insekten in Nordamerika langs bestimm
ter ZugstraBen stattfinden, die gleichzeitig wichtige VogelzugstraBen dar
stellen. Seine Ansicht ist hauptsachlich aus Angaben iiber D. plexippus 
aufgebaut. Es soIl sich namentlich um folgende Routen handeln: 
(Abb. 33, S. 157). 

I. Die Atlantische Kiiste. 
2. Nordufer von Ontario- und Eriesee. 
3. Westufer des Michigansees. 
4. Vom Oberen See an ungefahr nach Siiden bis Texas. 
Am iiberzeugendsten sprechen fUr SHANNONS Ansichten seine eigenen 

Beobachtungen an der Siidkiiste von Long Island und Connecticut. Hier
aus geht eindeutig hervor, daB die Kiistenlinie einen unmittelbar richten
den EinfluB auf die Zugrichtung hat. Allerdings wird die Kiistenlinie 
bei groBen Richtungsanderungen verlassen und die Falter fliegen zu
weilen quer iiber Land oder Meer. Jedoch der allgemeine Zug langs der 
Kiiste wird auch aus der Karte S. 158 iiberaus deutlich. Zur Sicher
stellung der Angaben SHANNONS betreffs der zweiten'und dritten Zugs
straBe fehlt vielleicht die geniigende Zahl von Beobachtungen. Jedoch 
bestatigt sich nach der Karte sehr klar die vierte SHANNoNsche ZugstraBe. 
Es scheint, daB das ganze Mississippibecken, namentlich im Westen des 
Stromes, bis etwa zum IDO. Langengrad, eine ZugstraBe darstellt. 

Die allgemeine Annahme aller Beobachter geht dahin, daB die Schmet
terlinge im Herbst nach dem Siiden Iliegen, um dort zu iiberwintern. 
Wahrend nun die Wanderungen selbst durch sehr viele und zuverlassige 
Beobachtungen gesichert sind, existieren auffallend wenig Angaben iiber 
die Winterquartiere selbst. THAXTER (r880) u. MOFFAT (1902) beobachte
ten im Winter in Florida groBe Mengen von Danais, die sich anscheinend 
dort in den Winterquartieren befanden. KELLOG (1904) berichtet von 
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groBen Winteransammlungen in Kalifornien etwas siidlich von San Fran
zisko. Nach RICKER (1906) iiberstehen sie nicht den Winter n6rdlich des 
31. Breitengrades, WILLIAMS glaubt jedoch, daB diese Angabe h6chstens 
fUr den Osten zutrifft. Tatsachlich geht aus allen Angaben keineswegs 
mit Sicherheit hervor, daB die Falter wirklich innerhalb einiger Monate 
eine Strecke von mehreren 1000 km von Kanada bis Florida zuriick
legen. Beziiglich der beobachteten Winterquartiere handelt es sich durch
wegs urn Lokalitaten, in denen die Falter das ganze Jahr iiber fliegen. 
Sonach ist nicht ausgeschlossen, daB die groBen Wanderziige zugrunde
gehen, bevor sie die zum Uberwintern geeigneten Gegenden erreicht 
haben. Jedenfalls kann aus der Beobachtung von Massenauftreten im 
Winter in Kalifornien und Florida noch nicht die Identitat der dort an
getroffenen Falter mit den Wanderschwarmen erschlossen werden. Es 
ist iiberhaupt keineswegs 'bewiesen, daB dieselben Individuen iiber 
Strecken von mehreren 1000 km wandern. Es kann sich urn zahlreiche 
Schwarme handeln, die nur geringe Entfernungen zurUcklegen. Das suk
zessive Auftreten der Schwarme nach Siiden zu braucht dann nichts an
deres darsteIlen als die Tatsache, daB die die Wanderungen ausl6senden 
klimatischen Bedingungen hintereinander von Norden nach Siiden in 
Erscheinung treten. 

_ Aus den vorhandenen Einzeldaten ist eine Kontinuitat der Wande
rungen bis in die hypothetischen Winterquartiere nur auf der vierten 
ZugstraBe westlich des Mississippi festzusteIlen. An der amerikanischen 
Ostkiiste sind Wanderungen nur etwa bis zum 38. Breitengrad festgesteIlt 
und dann folgt eine Liicke von zirka 1000 km bis Florida, auf der zwei
ten und dritten ZugstraBe fehlen von ganz wenig siidlich des Seen
gebietes, etwa vom 40. Breitengrade ab, aile Nachrichten. 

Nachdem aIljahrlich groBe Massen von Danais im Herbst nach dem 
Siiden fliegen und es als sicher gelten kann, daB die Falter im Norden in 
keinem Entwicklungszustand iiberwintern, ist es nichts anderes als ein 
logisches Postulat, einen Nordflug im Friihjahr anzunehmen. Nun exi
stieren aber fast keine sicheren Beobachtungen iiber Massenfliige nach N or
den im Friihjahr. Abgesehen von wenigen Angaben, die SHANNON (1916) 
(siehe Abb. 24) ohne weitere Erlauterung auf einer Karte verzeichnet, 
existiert nur eine einzelne Beobachtung von CRAMER (1926) iiber einen 
Massenflug nach N ordwesten in Kalifornien Ende Marz 1926. Demgegen
iiber vertreten die meisten Autoren die Ansicht, daB iiberwinterte Falter 
im Friihjahr einzeln nach dem Norden fliegen. Sie kommen Ende Marz 
in West-Virginia an, Mitte April in Kansas, anfangs Mai in Minnesota 
und New York, Ende Mai in Kanada. Ob der Friihjahrsflug von einer 
einzigen oder von mehreren Generationen voIlbracht wird, ist nicht er
wiesen, jedoch erscheint WILLIAMS die erstere M6glichkeit wahrschein
lieher. Das Problem des Friihjahrsfluges von D. plexippus in Nord
amerika liegt ahnlich wie das der Sphingidenwanderung in Europa. Bei 
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Einzelwanderungen von Schmetterlingen ist eben eine direkte Beobach
tung so gut wie ausgeschlossen und nur eine ausgedehnte Organisation 
zur Sammlung phanologischer Daten k6nnte hier Aufklarung bringen. 

Mangels eindeutiger Beobachtungen diirfte demnach eine gewisse 
Skepsis gegeniiber dem Phanomen einer nordwarts gerichteten Wande
rung am Platze sein. Bei einiger Uberlegung scheint nicht ausgeschlos-

Abb. 24. Erstes Erscheinen und Wanderungen von Da1lais jJlexijjn/s im Friihling in U.S.A. 
(Nach SHANNON '9,6, umgezeichnet.) 

sen, daB die im Siiden iiberwinterten Falter durch ungerichtete Fliige in 
allen Himmelsrichtungen nach Norden gelangen, wobei auch eine Ver
wehung durch den Wind eine Rolle spielen kann. Eine gewisse Stiitze fUr 
diese Auffassung besteht in der Tatsache, daB Wanderungen von Danais 
nicht nur innerhalb des nordamerikanischen Kontinentes, sondern auch 
iiber den Ozean in 6stlicher und westlicher Richtung stattfinden. Inner
halb der letzten 50 Jahre sind etwa 50 Male Exemplare von D. plexippus 
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an denatlantischen Kiisten Europas, meist an der SiidwestkiisteEnglands, 
gefunden worden. Wenn auch eine Verschleppung durch Schiffe nicht 
ausgeschlossen erscheint, so existiert immerhin eine direkte Beobachtung 
von Danais auf hoher See in einer Entfernung von 200-300 Meilen von 
England (BARRET I893), die es als moglich erscheinen laBt, daB die Fal
ter, wohl unterstiitzt durch den vorherrschenden Westwind, den Atlantik 
bisweilen im Flug iiberqueren. 

Entsprechende Beobachtungen liegen fUr den Pazifik vor. 1m Laufe 
des I9. Jahrhunderts hat sich die Art iiber den ganzen Pazifischen Ozean 
bis Australien und Niederlandisch-Indien ausgebreitet. Nach WALKER 
(I9I4) und COLLENETTE (I925) wird die Ankunft der Falter an folgenden 
Zeitterminen vermutet: Hawaii I850, Neuseeland I873, Tahiti I870, Ost
australien I870, Celebes und Java I893. 

Die Meinungen iiber die Art und Weise der Verbreitung in westlicher 
Richtung gehen auseinander. Aus der Tatsache, daB die Verbreitung im 
pazifischen Gebiet erst im Verlaufe des I9. Jahrhunderts erfolgte, war 
von SCUDDER (I899) und anderen der SchluB gezogen worden, daB es sich 
nicht um aktive Wanderung, sondern um passive Verbreitung durch 
Schiffe handeln miisse. Denn aktive Wanderungen hatten schon in friihe
rer Zeit zu einer entsprechenden Verbreitung fUhren miissen. wahrend 
andererseits die Zunahme und Bescbleunigung des Verkehrs um die Mitte 
des vorigen J ahrhunderts sehr wohl eine Verbesserung der ChanGen fUr pas
sive Verbreitung darstellt. Demgegeniiber halt jedoch WALKER (I9I4) an 
der Ansicht von der aktiven Natur dieser Wanderungen fest. Die Wande
rungen iiber den PazifischenOzean mogen auch in friiherenJahrhunderten 
stattgefunden haben, jedoch die Voraussetzung fUr die Einbiirgerung ist 
die Anwesenheit der Futterpflanze Asclepias, deren passive Verbreitung 
durch den Schiffsverkehr erst im I9. J ahrhundert stattgefunden haben soH. 

Somit sind trotz der Bemiihungen zahlreicher und namhafter Ento
mologen bis heute noch wesentliche Fragen der Biologie von D. plexip
pus ungeklart. Gesichert durch zahlreiche Beobachtungen sind lediglich 
die Massenwanderungen im Herbst nach Siiden von dem siidIichen Ka
nada durch die Union bis Florida, Texas und dem siidIichen Kalifornien. 
Dagegen ungeklarte Punkte sind vor aHem folgende: 

I. Legen diesel ben Individuen in einem Zeitraum von 3 Monaten wan
dernd eine Strecke von mehreren tausend Kilometern zuriick, oder han
delt es sich um viele lokal stattfindende Ziige? 

2. Wo iiberwintern die Falter tatsachlich? 
3. Wie erfolgt die Wiederbesiedlung der nordlicheren Gebiete im 

Friihling und Sommer? Erfolgt der Riickflug innerhalb einer oder mehre
rer Generationen? Wandern die Falter dabei einzeln oder in groBen Mas
sen? Handelt es sich hierbei tatsachlich um gerichtete Fliige? 

4. Beruht die Verbreitung iiber den Atlantik und den Pazifik auf ak
tiver Wanderung oder passiver Verfrachtung durch den Schiffsverkehr? 
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i) Pyrameis cardui. 
Der Distelfalter Pyrameis cardui ist von allen Schmetterlingen wohl 

der bestbekannte Wanderer. Seine Verbreitung ist kosmopolitisch (mit 
Ausnahme von Siidamerika), von den Tropen bis zur Arktis und Wande
rungen sind gemeldet von Europa, dem Mittelmeergebiet, Nordamerika, 
Indien, Australien und dem Pazifik. 

Am meisten beobachtet sind seine Wanderziige durch Europa. Aus 
den ausgedehnten Forschungen WILLIAMS ergibt sich hieriiber folgendes 
Bild: Der Ursprung der Schwarme wird siidlich des afrikanisch-asiatischen 
Wiistengiirtels angenommen. In Algerien, Agypten, Palastina wan
derten vielfach Schwarme aus dem Siiden ein und es existieren mehrere 
Beobachtungen iiber Wanderungen aus der Sahara, vom Sudan und 
von Irak. Die Schwarme erreichen den Siidrand des Mittelmeers im Marz 
und April. 1m Osten durchziehen die Falter anscheinend immer nach 
Norden gerichtet, Syrien, die Tiirkei, den Balkan und wahrscheinlich 
RuBland. 1m Westen wird das Mittelmeer iiberquert. 1m April und Mai 
wandern die Falter dann in Siideuropa, im Juni und Jull durchziehen sie 
Mittel und Westeuropa (und vielleicht auch Osteuropa) und erreichen viel
fach die nordlichen Teile von England, Skandinavien und sogar Island. 

Lokale Wanderungen des Distelfalters werden fast aus jedem Jahre 
von irgendeinem Orte des Mittelmeergebietes oder Europas gemeldet. 
Jedoch in bestimmten Jahren, namentlich 1879,1903 und 1926, wurden 
Wanderimgen gewaltiger Massen in sehr vielen Gebieten beobachtet. 
N amentlich im Jahre 1879 iiberflog der Distelfalter in ungeheuren Mengen 
groBe Teile von Deutschland, Frankreich und der Schweiz. Nach den 
zahlreichen Meldungen scheint es sich um den groBten in der Neuzeit 
stattgehabten Flug dieses Falters gehandelt zu haben, alle entomologi
schen und naturwissenschaftlichen Zeitschriften sind um die angegebene 
Zeit voll von Nachrichten iiber diesesEreignis. VomI5. bis20.April wur
den Schwarme in Algerien beobachtet, Ende April auf den Balearen und 
in Siidspanien, im April und Mai an vielen Orten Italiens. Anfangs Juni 
miissen groBe Schwarme die Alpen iiberflogen haben, so wurden am 
5. Juni groBe Mengen erstarrt auf dem St. Gotthard im Schnee gefunden. 
1m Juni durchzogen die Schwarme groBe Teile von Frankreich und 
Deutschland und erreichten anscheinend bereits um den IO. Juni die eng
lische Siidkiiste. Aile beobachteten Ziige von Pyrameis cardui aus dem 
Jahre 1879 sind auf der Karte Abb. 25 mit ihrem Datum eingetragen. 
Hieraus geht eindeutig hervor, daB es sich nicht, wie man meist ange
nommen hatte, urn einen einheitlichen Wanderzug handeln kann, der von 
Nordafrika seinen Ausgang nehmend groBe Teile von Europa in steter 
Richtung nach Norden iiberflutet hat. Denn die Falter traten gleich
zeitig in vielen Hunderte von Kilometern von einander gelegenen 
Gegenden auf. So wanderten Schwarme urn den 10. VI. 1879 in Oster
reich, der Schweiz, Wiirttemberg, bei Lyon, Angres, Rennes, Paris und 

Ergebnisse der Biologie IX. 7 
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vielleicht an der englischen Stidktiste. Aus den in der Literatur liber
lieferten Beobachtungen kann man weder eine einheitliche Zugrichtung, 
noch tiberhaupt ZugstraBen liber groBere Entfernungen konstruieren. 
1m Juli I903 wander ten die Falter gleichzeitig an vielen Orten in Ungarn, 
Rumanien und der Tschechoslowakei. 1m Jahre I9Z6 waren Wander
ziige im April in .Agypten, Palastina, im Mai im Kaukasus, Griechen-

Abb. 25- Darstellung der \Vanderungen yon P)'rameis cardui im Jahre 1879 in Europa, mit Angabe 
der Daten an den einzelnen Beobachtungsorten. 

land und Spanien, dann plotzlich Mitte Juli in den Dolomiten, fran
zosischen Alpen, bei Marseilles und Freiburg i. Br. 

Es erhebt sich nun die wichtige Frage, ob die Theorie WILLIAMS von 
dem Ursprung der Wanderziige in der Gegend des afrikanisch-asiatischen 
Wiistengiirtels tatsachlich mit allen vorliegenden Beobachtungen im Ein
klang steht. Bei Bestatigung von WILLIAMS Theorie besteht ferner die 
Frage, ob eine einzige Generation tiber Strecken von mehreren tausend 
Kilometern wandert, oder ob sich hierbei mehrere Generationen ablosen. 
Da von vornherein Schmetterlingsztige tiber so auBerordentlich groBe 
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;trecken schwer vorstellbar sind, jst es zunachst notwendig, die Argu
nente kennenzulemen, die zur Aufstellung dieser Theorie gefiihrt haben. 

I. Der Zustand der Falter. Zahlreiche Beobachter melden ausdriick
ich, daB die wandemden Distelfalter sich in sehr schlechtem, abgefloge
lem Zustande befanden und schlieBen daraus, daB sie von weither ge
wmmen sein miissen. 

2. OBERTHUR (1879) gibt von den am IO. VI. 1879 bei Rennes ge
logenen Faltem ausdriicklich an, die Farbung sei die des afrikanischen 
lypUS gewesen, der rehfarben, weniger rot aussehe als der europaische. 

3. Es wurde ein einziges Mal auf einem Brutplatz Massenschliipfen 
md die Entstehung eines Schwarmes beobachtet, und das geschah im 
;udan. Es ist wohl unnotig, darauf hinzuweisen, daB aus dieser verein
:elten Beobachtung keinerlei Schliisse zu ziehen sind. 

Angesichts der Tatsache, daB iiber die Entstehung von Wanderziigen 
'on Insekten fast keinerlei Material vorliegt, erscheint es angezeigt, den 
)riginalbericht SKERTCHLEYS 1879 abzudrucken. 

"Some at least of the swarms of V. cardui originate in Africa, one of 
rhich I witnessed a days march west of Sowakin, in Nubia in march 1869. 
)ur caravan has started for the coast, leaving the mountains shrouded in 
Leavy clouds, soon after daybreak. At the foot of the heigh country is a 
tretch of wiry grass, beyond which lies the rainless desert as far as the sea. 
'rom my camel I noticed that the whole mass of the grass violently agitated, 
lthough there was no wind. On dismounting I found that the motion was 
aused by the contortions of pupae of V. cardui, which where so numerous 
nat almost every blade of grass seemed to bear one. The effect of these 
rrigglings was most peculiar, - as if each grass stem was shaken separately, 
s indeed was the case, instead of bending before the breeze. I called the 
ttention of the late J. K. LORD to the phenomenon, and we awaited the 
esult. Presently the pupae began to burst and the red fluid that escaped 
prinkled the ground like a rain of blood. Myriads of butterflies limp and 
elpless crawled about. Presently the sun shone forth and the insects 
legan to dry their wings, and about half an hour after the birth of the first 
ne whole swarm rose as a dense cloud and flew away eastwards towards the 
ea. I do not know how long the swarm was, but it was certainly more than 
mile, and its broadth exceeded a quarter of a mile." 

4. Es existieren etwa 14 Beobachtungen, wonach P. cardui mitten 
uf dem Mittelmeer fliegend angetroffen wurde. Meist handelt es sich 
"abei nur urn die Feststellung einzelner Falter. Fiir die Auffassung, daB 
ier Wanderungen vorIiegen, spricht vor allem der Umstand, daB 
"ielfach gleichzeitig andere Falter, wie Plusia gamma und Sphingiden 
ber dem Mittelmeere ilogen. Es sind also durchwegs so1che Arten, die als 
Vanderer bekannt sind. BONNIFAY (1879) beobachtete am 3I. Mai 1879 
ur See zwischen Marseille und Toulon in 10 Mellen Entfemung vom 
,and viele Falter, die einzeln vom Meere gegen das Land in Richtung 
achNorden flogen. Es kann sich hier urn Falter"handeln, die bereits das 
iittelmeer iiberquert haben. Den Ausgang eines Zuges von Agypten 
onnte WILLIAMS (1923) am 4. VII. 1921 feststellen. Auf der Fahrt von 

7* 
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Kreta nach Alexandrien flogen von der Entfernung von 70 Meilen von 
Agypten ab Falter dauernd iiber dem Meere in Richtung nach Norden 
oder Nordosten. Gegen das Land zu nahm ihre Zahl zu. Nach WILLI
AMS' Beobachtungen muB dieser Zug eine Breite von mindestens 100 Mei
len gehabt haben! Die Falter flogen iiber das Schiff hinweg, ohne die ge
ringsten Anstalten, sich niederzusetzen. N ach den vorliegenden Beobach
tungen ist also tatsachlich m6glich, daB groBe Mengen von Distelfaltern 
im Flug das Mittelmeer iiberqueren, jedoch nicht in geschlossenen Ziigen, 
sondern einzeln. Nach allen bekannten meteorologischen Angaben muB 
es sich hierbei urn aktive Wanderung handeln, eine Verwehung durch 
Winde scheint nicht in Betracht zu kommen. 

5. Wenn es auch sicher ist, daB der Distelfalter in Siiddeutschland 
und in groBen Teilen Frankreichs iiberwintert, so k6nnen groBe Schwarme 
h6chstens aus der zweiten im Friihjahr zur Entwicklung gekommenen 
Generation gebildet werden. Diese Generation erscheint nach SCUDDER 
(1889) in Mitteleuropa friihestens Mitte Juli, wahrend in manchen Jah
ren, z. B. 1879, bereits Ende Mai - anfangs Juni die Falter in groBen 
Schwarmen wanderten. Uberdies handelte es sich hierbei urn alte, ab
geflogene Exemplare. Somit scheint festzustehen, daB die Juniwande
rungen in Mittel- und Westeuropa aus von weither aus dem Siiden zu
Kewanderten Faltern bestehen miissen. Allerdings ist damit noch nicht 
entschieden, daB die Ausgangslander siidlich des Mittelmeeres liegen, viel
mehr kann auch Siideuropa als Ursprungsstatte in Betracht kommen. 
Jedoch auch in Siideuropa kamen Wanderziige zur Beobachtung, deren 
Zeitpunkt des Auftretens auf eine Einwanderung aus noch siidlicheren 
Landern hindeutete. So beobachtete JERGOVIC (1888) am 2. IV. 1888 bei 
Gravosa in Dalmatien einen Zug, der wie eine "dichte Wolke, so daB der 
Horizont v611ig verdunkelt erschien", von Siiden nach Norden iiber dem 
Meere zog. Es kann sich hierbei weder urn in Dalmatien iiberwinterte 
Falter gehandelt haben noch urn die erste Friihlingsgeneration. 

So sprechen mannigfache Beobachtungen dafiir, daB der Ursprung 
vieler Ziige weit im Siiden liegen muB. Demgegeniiber stehen jedoch eine 
Reihe Tatsachen, we1che die allgemeine Giiltigkeit dieser Theorie zu er
schiittern geeignet sind und in vielen Fallen ganz klar die Entstehung der 
Ziige in Mitteleuropa beweisen. 

1. Die Zugrichtung. Aus dem zusammenfassenden Diagramm WIL
LIAMS iiber die Richtung samtlicher beobachteter Distelfalterziige geht 
keineswegs deutlich ein Uberwiegen der n6rdlichen Richtung hervor. 
Deutlicher in dieser Beziehung ist allerdings das Diagramm der J uniziige 
(Abb. 26). Wenn rein statistisch auch schlieBlich aus allen Angaben ein 
Uberwiegen der n6rdlichen Richtung festgestellt werden kann, so ist die
ses Resultat keineswegs deutlich genug, urn die allgemeine siidliche Her
kunft der Wanderziige zu beweisen. Ein Zusammenhang mit der Wind
richtung ist insofern festzustellen, als die Falter vorwiegend mit dem 
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Wind oder gegen ihn zu fliegen scheinen, jedoch beide Richtungen wur
den in etwa gleicher Zahl beobachtet (Abb. 36 S. 20I). 

2. Die Frage der Generationen. Wenn sich auch eine Kontinuitat der 
Ziige iiber Strecken von mehreren rooo km herausstellen sonte, so ist 
sehr unwahrscheinlich, daB es sich hierbei urn eine einzige Generation 
handelt. Es ist vielfach festgestent, daB die Falter unterwegs mehrmals 
Eier ablegen. Aus den Flugdaten von 1879 geht deutlich hervor, daB es 
sich in Europa urn min-
destens drei verschiedene 
Generationen gehandelt 
haben muB, namlich die 
Schwarme Ende April in 
1 talien und Spanien, Ende 
Mai anfangs J uni in Ita
lien, Frankreich usw. IDld 
endlich Mitte August in 
Belgien, England usw. 1m 
Jahre 1903 ist in ahn
licher Weise zu unter
scheiden zwischen einer 
Juligeneration in Ungarn, 
Tschechoslowakei usw. 

und einer Septembergene

februar Miirz 

Ala;' JiJni Juli 

ration in England, ebenso Augusl Sepfemoer Ok/ooer 

1926 zwischen einer Juli
generation in Deutsch
land, Frankreich und einer 
Septembergeneration in 
England. Somit erscheint 
auBerst zweifeThaft, ob 
die einzelnen Individuen 
iiber so groBe Strecken 
wandern, wie man friiher 

Abb. 26. Die Flugrichtungen samtlicher \Vanderungen von 
Pyrameis cardui in Europa in den einzelncn I\ionaten. 

(Aus WILLIAMS '930 c.) 

angenommen hatte. Hier ist noch zuzufiigen, daB das sukzessive Auf
treten der Wanderungen von Siiden nach Norden schon allein durch die 
Verzogerung der Generationenfolge sowie der Entwicklungszeit im kal
teren Klima gedeutet werden kann. So folgt also die Moglichkeit einer 
ortlichen Entstehung der Wanderziige schon allein aus den Daten der 
Generationsfolge. Jedoch bleibt die Wahrscheinlichkeit bestehen, daB 
wenigstens die erste in Europa auftretende Generation aus dem Siiden 
von jenseits des Mittelmeeres zuwandert. 

3. Es existieren nun aber positive Angaben dariiber, daB bereits einige 
Zeit vor Beginn der Wanderungen die Falter in einer Gegend sehr zahl
reich zur Entwicklung kamen, so daB bestimmt keine Einwanderung vor-
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liegt. In einer Diskussion tiber das Auftreten von P. cardui 1879 in Ita
lien (NINNI 1879) wurde mitgeteilt, daB bereits im vergangenen Jahre an 
vielen Orten Liguriens und Siiditaliens Schwarme erschienen und Eier 
ablegten, so daB keinerlei Grund besteht, die im April auftretenden Wan
derschwarme als zugewandert zu betrachten. EIMER (1880) teilt mit, daB 
die Distelfalter bereits einige Zeit vor Beginn der Wanderungen in Wiirt
temberg sehr zahlreich waren. Von den groBen Wanderungen der Jahre 
1903 und 1926 macht schon das spate Auftreten im Juli wahrscheinlich, 
daB es sich um eine im Lande entwiekelte Generation handeln muB. Be
sonders beweisend sind die Angaben aus dem Jahre 1926. Bereits im Marz 
und April wurden einige tiberwinterte Exemplare in England angetroffen, 
Ende April waren sie in der Schweiz ha ufig. Es scheinen also die Witterung s
verhaltnisse fUr die Entwicklung der Falter sehr giinstig gewesen zu sein, 
so daB eine groBe Gradation in Europa eintrat. Mitte Juli traten dann 
groBe Wanderschwarme in Deutschland und Frankreich auf. DE ON
DARZA (1926) gibt beziiglich der Wanderschwarme vom 13. bis 18. Juli 
bei Freiburg i. Br. ausdriicklieh an, daB die Tiere auffallend frisch waren 
und vor kurzem wohl in der Nahe geschliipft sein miissen. Nun liegen 
aus dem gleichen Jahr zahlreiche Angaben iiber Wanderungen im April 
und Mai im Mittelmeergebiet, Palastina, Kaukasus, Mittelmeer, Spanien 
vor, die man als die Mutterschwarme der Juliwanderer in Mittel- UI!-d 
Westeuropa ansehen wiirde, wenn nieht eben die oben angefiihrten Ar
gumente dagegen sprechen wiirden. So scheint sich damals die Gradation 
tiber ein groBes Gebiet erstreckt zu haben, es braucht aber keine Wande
rung iiber weite Strecken stattgefunden zu haben. 

4. Es ist unmoglich, aus den iiberlieferten Daten von Wanderungen 
an einzelnen Orten ZugstraBen zu konstruieren. Dagegen sprechen einer
seits die oben erwahnten Angaben iiber die Zugrichtungen, andererseits 
in ganz besonderem MaBe der Umstand, daB die Falter gleichzeitig an 
sehr weit voneinander entfernten Orten wanderten. Dieses Argument ist 
schon bei NINNI (1879) erwahnt. Damals erschienen die Schwarme gleieh
zeitig in fast ganz Italien Ende Mai. Es ist schon oben darauf hingewie
sen, daB urn den 10. VII. 1879 Wanderungen in Osterreich, der Schweiz, 
Wiirttemberg, bei Paris, Lyon, Angres, Rennes und vielleicht an der eng
lischen Siidkiiste stattfanden. 

5. Es liegen sehr viele Nachrichten vor iiber Wanderungen, die ganz 
isoliert dastehen, sowohl beziiglich der Zeit als auch des Ortes. Hierbei 
muB es sich wohl stets um ortlich entstandene Ziige handeln, da sie an
dernfalls wohl auch an anderen Orten zur Beobachtung gekommen waren. 

6. Friiher wurde vielfach darauf hingewiesen, daB der Distelfalter in 
Mittel- und Westeuropa nicht heimisch sei, so daB die Wanderschwarme 
aus zugewanderten Tieren bestehen miiBten. Nun scheint es aber doch 
nach zahlreichen Angaben heute sieher zu sein, daB der Falter in Siid
deutschland, Frankreich und auch Siidengland tiberwintert, so daB also 



Die Wanderungen der Insekten. 103 

aus diesen Feststellungen die unbedingte Einwanderungstheorie nicht 
mehr aufrechterhalten werden muB. Da jedoch sicherlich nur eine be
schrankte Zahl von Faltern zur Uberwinterung kommt und hierbei die 
Abhangigkeit von klimatischen Bedingungen sehr groB ist, so liegt hier 
bereits eine geniigende ErkHirung fUr die Tatsache vor, daB die Schwarm
bildung und die Wanderung nur sporadisch in bestimmten J ahren, und 
dann aber vielfach in sehr groBem Umfange geschieht. Es ist hierbei 
sowohl moglich, daB infolge giinstiger klimatischer Bedingungen im Win
ter und Friihjahr zahlreiche Falter iiberwintern und dann starke Gra
dation einsetzt, als auch daB eine iiberwinterteGeneration ausdemSiiden 
zufliegt und eine zahlreiche N achkommenschaft produziert. 

Somit sprechen zahlreiche Argumente gegen die Richtigkeit der 
WILLIAMsschen Theorie von dem siidlichen Ursprung der Distelfalter
wanderungen. Fiir die Herkunft der Wanderschwarme in Mittel- und 
Westeuropa sind wahrscheinlich beide Moglichkeiten verwirklicht. die 
Schwarme konnen sowohl aus dem Siiden zufliegen als auch im Lande 
entstehen. Jedoch erscheint es im ersteren Falle hochst unwahrschein
lich, daB der Ursprungsherd tatsachlich im Siiden des Mittelmeeres zu 
suchen ist und es ist auch nicht sehr wahrscheinlich, daB eine einzige 
Generation iiber so sehr groBe Entfernungen hin wandert. 

Die Frage eines Riickfluges im Herbst nach dem Siiden wird in der 
Literatur ausfiihrlich diskutiert. Es liegen jedoch diesbeziiglich nur drei 
Angaben vor. I. FRITSCH (IS79) beobachtete in Salzburg vom 26. VIII. bis 
20. X. IS79 fast taglich Ziige in Richtung nach W-SW-S, also anschei
nend entgegengesetzt zur Flugrichtung der Friihlingsziige. 2. In Agyp
ten wurde einmal von einem Ornithologen eine Einwanderung im Herbst 
von Norden vom Mittelmeer her zusammen mit Zugvogeln beobachtet 
(WILLIAMS 1925). J edoch sind die Angaben hieriiber sehr ungenau. 
3. LENz (1931) beobachtete am 4. August in den Alpen (Vorarlberg) eine 
Wanderung nach Siiden. Die Dichte des Schwarmes war bedeutend ge
ringer als diejenige eines Friihjahrszuges. Von rein wissenschaftlichem 
Standpunkte aus ist es v6llig abwegig, aus logischen Griinden einen Riick
£lug im Herbst nach demSiiden anzunehmen. Eine so1che Annahme kann 
nur entstehen aus ganz unsachlichen Analogien zum Vogelzug sowie aus 
einer gewissen teleologischen Naturauffassung, die in aHem einen hohe
ren Sinn sucht. Es besteht kein Zweifel dariiber, daB der weitaus groBte 
Teil der im Norden fliegenden Falter im Herbst und Winter zugrunde 
geht und daB eine Neubesiedlung entweder durch wenige iiberwinterte 
Exemplare geschieht, oder durch Einwanderung aus dem Siiden. 

Es ist von besonderem Interesse, daB die Distelfalter in Europa viel
fach zusammen mit der Noctuide Plusia gamma sowie auch manchmal 
zusammen mit der Pyralide Nemophila noctuella wandern. Namentlich 
an den groBen Wanderungen des Jahres IS79 nahm Phtsia gamma in un
geheuren Mengen teil (vgl. S. lOS). 
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Der Distelfalter ist eines der bestbekannten Beispiele von Schmetter
lingen, die infolge ihrer Wanderfahigkeit eine fast kosmopolitische Ver
breitung gewonnen haben In Nordamerika sind Wanderungen aus den 
Oststaaten bekannt, aber die meisten Angaben beziehen sich auf Kali
fornien, wo die Schwarme aus zahllosen Tieren bestehen (z. B. Dow 1924, 
1926, CRAMER 1926, ESSIG 1926 au. a.). Die Zeit ist meist Marz und April, 
die Hauptzugrichtung Norden (N, NO, NW, NW, W, N, N, NW). Von 
Kalifornien aus soIl der Distelfalter gelegentlich auf den Hawaii-Inseln 
einwandern. Es liegen ferner einige unbestimmte Angaben vor uber 
Wanderungen im Gebiet des Indischen Ozeans. In Australien wandert 
gelegentlich P. cardui var. kershawi. Nach Angaben uber das Vorkom
men in Neuseeland ist es nicht unmoglich, daB der Falter von Australien 
ubers Meer nach Neuseeland wandert. Uber das Vorkommen auf land
fernen atlantischen Inseln siehe S. 209. 

k) Libythea labdaca. 

Libythea labdaca wandert regelmaBig in einigen Gebieten Westafrikas, 
es liegen Beobachtungen vor von der Goldkuste, Nigeria und Sierra Leone. 
Die Wanderungen sollen regelmaBig zweimal im Jahre erfolgen, namlich 
von Marz bis Mai, sowie im August-September. Nach CARDINAL (1926) 
dauert die Flugperiode an der Goldkuste je etwa 14 Tage, die Richtung 
ist stets SSW. In Sud-Nigeria set zen die Wanderungen nach FARQUHAR
SON (1922) mit dem Beginn der Regenzeit im Marz ein. Das Zusammen
fallen der Falterzuge mit dem Beginn der Regenzeit ist dort so auffallend, 
daB die Eingeborenen an den Wanderungen den Eintritt der Regenzeit 
erkennen und nach diesem Zeichen die Aussaat von Mais beginnen. Die 
Marzfluge sind nach Suden gerichtet. Die zweite Flugperiode fallt mit 
dem Ende der Regenzeit zusammen, die Richtung ist nach Norden. 

Die Wanderzuge sind vielfach sehr dicht, ein Beobachter bringt den 
Vergleich mit einem schwarzen Schneegestober (black snowstorm). 

1) Libythea bachmanni. 

Es sind zahlreiche Wanderungen aus Texas bekannt. Die Zeit ist 
Juni bis September. Die Wanderzuge sind bisweilen sehr dicht und er
strecken sich manchmal uber mehrere Wochen. So beobachtete PARMAN 
(1926) bei Uvalde, Texas, Wanderungen vom 1. bis 28. August, meist von 
16-18 Uhr. Eine Wanderung von besonders groBem AusmaBe beschrei
ben GABLE und BAKER (1922). Die Front erstreckte sich von 50 Meilen 
nordlich von San Antonio gegen Suden bis zum Rio Grande, das ist eine 
Strecke von 250 Meilen. Der Flug dauerte vom 26. IX. 1921 an 18 Tage. 

Aus den vorliegenden Berichten ist es nicht moglich, festzustellen, ob 
die Wanderungen regelmaBig stattfinden. Ebensowenig ist es moglich, 
einen Zusammenhang mit klimatischen Faktoren zu erkennen. So be-
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tont PARMAN (1926) ,daB die Wanderungen im August 1916 bei regneri
scher kalter Witterung, August. 1921 dagegen bei trockenem warmen 
Wetter stattfanden. 

m) Sphingidae. 
Unter den in Europa nordlich des Mittelmeergebietes vorkommenden 

Sphingiden finden sich zahlreiche Arten, von denen man annimmt, daB 
sie regelmaBig aus dem Sliden zuwandern. 1hr Vorkommen ist nicht stan
dig, man nimmt an, daB sie an vielen Orten, an denen sie im Sommer ge
funden werden, entweder niemals oder nur selten zur Uberwinterung ge
langen. Hieraus folgt der logische SchluB, daB ihr Erscheinen auf Ein
wanderung beruhen muB. 

Ein Beweis fUr die Wanderungen der Sphingiden ist sehr schwer zu 
erbringen. Sie sind namlich, wie man glaubt, typische Einzelwanderer. 
Also die Wanderung falIt nicht als so1che auf. Dazu kommt, daB sie wohl 
meist in der Dammerung oder nachts stattfindet. So scheidet also die 
direkte Beobachtung der Wanderung als Beweismittel aus. Die Tatsache, 
daB von bestimmten Arten nordlich einer bestimmten Linie keine liber
winternden Puppen mehr aufgefunden wurden, ist wie jede negative 
Aussage nur mit groBer Vorsicht zu bewerten. Allerdings ist zu beruck
sichtigen, daB angesichts der GroBe vieler Puppen sowie der auBerordent
lichen Verbreitung der Schmetterlingsliebhaberei in Amateurkreisen auch 
einer auf negativen Zeugnissen gestlitzten Aussage einiges Gewicht bei
zumessen ist. SchlieBlich als positiver Beweis fUr die Wanderungen ist 
das haufige Vorkommen auf hoher See zu betrachten, sowie die weite 
Verbreitung vieler Arten. Bekanntlich besitzen viele Sphingiden einen 
sehr schnellen, reiBenden Flug, so daB eine weite Verbreitung in relativ 
kurzer Zeit moglich erscheint. 

Zur Stlitze des oben Gesagten seien hier einige Satze von SElTZ (1930) 
angefUhrt: "Bei 30 Reisen libers Mittellandische Meer fand ich als die 
haufigsten auf hoher See anfliegenden Schmetterlinge neb en P. card%i 
Macroglossa steUatar%m und Acherontia atropos. 1m nordlichen 1ndischen 
Ozean kam mehrmals Herse c01w%lv%li, in der Nahe der Halbinsel Ma
laka in groBer Zahl ein Macroglossa (aus der passal%s-Gruppe) vor. Auf 
dem Land haben Wanderungen von Sphingiden eine gewisse Regel
maBigkeit angenommen, wie das zeitweise Erscheinen zahlreicher afrika
nischer Arten wie Deilephila nerii, Hippotion osirii, Hippotion celerio, 
Celerio lineat%s jenseits der Nordgrenze ihres Gebietes und manche 
Sphingidenarten, wie Z. B. A. atropos, wandern auf 1nseln oder in 
Distrikten, wo sie sich auf die Dauer nicht zu halt en vermogen, stets 
wieder zu." 

Wenn nun auch die Tatsache der Wanderung bei den Sphingiden 
ziemlich allgemein angenommen zu sein scheint, so bestehen hinsichtlich 
der Frage, ob an einem bestimmten Ort eine bestimmte Art als einhei
misch oder zugewandert zu betrachten ist, sehr weitgehende Meinungs-
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verschiedenheiten. Dies ist schon insofern verstandlich, als sich die Nord
grenze der Uberwinterung in einzelnen Jahren sehr stark verschieben 
kann, auBerdem beziehen sich die Untersuchungen der Forscher auf ver
schiedene Gebiete. 1m folgenden soll versucht werden, betreffs I2 haufig 
als Wanderer angesehener Arten einige Meinungen zusammenzustellen. 
Es sind folgende Autoren: GASCHET (I876), REUTTI (I898), STEPHAN 
(I904, I908), SPULER (I908), SEITZ (I930), WILLIAMS (I930c), JORDAN 
(I930). 

Acherontia atropos L. In Frankreich wahrscheinlich einheimisch, iiber
winternde Puppen oft gefunden (GASCHET). In Baden einheimisch und ge
legentlich zugewandert (REUTTl). In Mitteleuropa einheimisch (STEPHAN). 
Wandert in jedem Friihjahr zu, an manchen Stellen in Mitteleuropa heimisch, 
z. B. Wien (PABST 1895). In England nicht einheimisch (WILLIAMS). Vor
kommen nordlich bis Shetland- und Lofoten-Inseln. "In nordlichen Gegen
den nur Zuwanderer, der fast alljahrlich im Sommer erscheint, ohne sich 
dauernd einzubiirgern. Auch im nordlichen Zentraleuropa hat atropos noch 
nicht dauernd FuJ3 gefaJ3t" (JORDAN). 

Deilephila (DaPhnis) nerii L. In Frankreich wahrscheinlich Einwanderer, 
da die Futterpflanze selten ist (GASCHET). In Baden alljahrlich Einwande
rung von Siiden (REUTTl). Heimat Mittelmeergebiet, vielfach in Deutsch
land gefangen (eingewandert), iiberwintert in Ungarn (STEPHAN). Stammt 
aus Siideuropa. "Ais Zugvogel nordlich bis England, Siidschweden und Finn
land gefangen." In Ungarn vielleicht einheimisch (SPULER). Stammt aus 
Siideuropa (JORDAN). In England nur zugewandert, vollendet keinen Ent
wicklungszyklus (WILLIAMS). 

Sphinx tigustri L. In England einheimisch, verstarkt durch Einwande
rung (WILLIAMS). Wird im allgemeinen als einheimisch betrachtet. 

Herse (Protoparce) convulvuli L. In Frankreich einheimisch, es wurden 
oft iiberwinternde Puppen gefunden (GASCHET). "Zieht im Sommer weit 
nordwarts. 1m nordlichen Zentraleuropa ist er ebensowenig wie atropos 
dauernd akklimatisiert" (JORDAN). In England nicht einheimisch (WILLIAMS). 

Celerio (Deilephila) verpertilio L. In Baden einheimisch, fliegt auch aus 
dem Siiden zu (REUTTI). 

Celerio (Deilephila) hippophaes L. Fliegt in Baden alljahrlich aus dem 
Siiden zu (REUTTI). 

Celerio (Deilephila) galii L. In Efigland Einwanderer, der wahrscheinlich 
keinen Entwicklungszyklus vollendet (WILLIAMS). 

Celerio (Deilephila) euphorbiae L. Einwanderer in Schweden und Finn
land (SPULER). In England nicht permanent (WILLIAMS). Kaum einheimisch 
in England (JORDAN). 

Celerio (Deilephila) livornica L. In Baden selten, dann eingewandert. 1m 
Juli 1883 in groJ3er Zahl bei Waldshut, Konstanz und Karlsruhe. "Wurden 
zu jener Zeit am Col de Lantaret (Mont Cenis), den PaJ3 am Tage iiberfliegend, 
sehr zahlreich beobachtet" (REUTTI). Heimat Mittelmeergebiet, in Deutsch
land gelegentlich gefangen (STEPHAN). In Siideuropa einheimisch, sonst nur 
in einer von zugeflogenen Tieren stammenden Spatjahrgeneration (SPULER). 
"Kommt alljahrlich von Nordafrika nach Europa und wandert zuweilen bis 
England und Siidschweden (JORDAN). In England Einwanderer (WILLIAMS). 

Hippotion (Chaerocampa) celerio L. In Frankreich wahrscheinlich ein
heimisch, Puppen nur nach einem warmen Herbst gefunden (GASCHET). 
Wandern alljahrlich aus dem Siiden zu (REUTTl). Heimat Mittelmeergebiet, 
einzelne Exemplare im Sommer in Deutschland gefangen (STEPHAN). Heimat 



Die \Vanderungen der Insekten. 

im westlichen siidmediterranen Gebiet Europas. Kommt in heiBen Sommem 
bis Deutschland und Schottland (SPULER). "Ein Zugvogel, der alljahrlich 
aus den Tropen nordwarts geht und der in vielen Gegenden gefunden wird, 
in denen er nicht beheimatet ist (JORDAN)." In England Einwanderer 
(WILLIAMS) . 

Pergesa (Chaerocampa) elpenor L. In Europa einheimisch. 
Macroglossa stellatarum L. Oft im Mittelmeer gefangen (MATHEW 1890, 

SEITZ 1930). In England nur als Einwanderer (\VILLIAMS). 

Eine regelmaBige Wanderung von Sphingiden von Siiden nach 
Norden sol1 auch in Ostasien vorkommen (nach freundlicher niiind
licher Mitteilung von Rerrn Prof. A. SEITZ), sowie in Nordamerika. 

Somit scheint an der Tatsache der Wanderung der Sphingiden heute 
kein Zweifel zu bestehen, wenngleich betont werden muB, daB sich 
die Auffassung beziiglich einiger Arten noch durch weitere Forschung 
erheblich andem kann. Vorlaufig haben die Sphingiden als die best
gesichersten Beispiele fUr Einzelwanderungen bei Insekten zu gelten. 

n) Lymantria monacha. 

Die Frage, ob Lymantria monacha wandert, ist von ganz besonderem 
Interesse vom Standpunkt der Schadlingsbekampfung aus. Es liegen nun 
in der Tat einige Berichte vor, aus denen klar hervorgeht, daB dichte 
Schwarme dieses gefiirchteten Schadlings weite Strecken im Fluge zu
riicklegen. 

Einige Beispiele finden sich bei NUSSLIN-RHUMBLER (1927): "Sehr 
gern fliegen sie hellem kiinstlichen Lichte zu (z. B. Massenfliige in die 
Stadt Miinchen [IS91J,.und schon zu Anfang der 50er Jahre) und am lieb
sten gegen den Wind. Ihre groBe Beweglichkeit begiinstigt den Dberflug 
und zwar stets in der N acht, besonders in mondhellen Nachten. Die Er
fahrungen zu Anfang der 50 er und go er Jahre hat dies klar und sicher 
festgestellt. So fan den z. B. Dberfliige (zum Teil iiber den Bodensee) 
Ende Juli IS91 von Wiirttemberg (Weingarten) nach Baden (Markdorf, 
20 km) statt. Diese Fliige scheinen freiwillig zu erfolgen." 

Aus Schlesien meldet PAX (1921) folgende Ziige: 1906 fiel nachts 
ein Schwarm in Gorlitz ein. Am 5. VIII. 1907 berichtete die Schlesische 
Zeitung: "Wie ein ungeheurer Reuschreckenschwarm sind die gefiirch
teten Schmetterlinge gestern Abend gekommen. In diesem Zuge befan
den sich noch auBer der N onne: JVf alacosoma neustria, Ringelspinner, 
Gastropacha quercifolia, Kupferglucke, Panolis griseovariegata, Kiefern
eule, Bupalus piniarius, Kiefernspanner. 

Einen besonders ausgedehnten Dberflug beschreibt Loos (1921): Er 
fand vom 16. bis IS. VII. 1920 in NordbOhmen in der Gegend Altbunzlau
Leitmeritz-Mittelwalde-Glatzer Gebirge statt, bei besonders warmer Wit
terung. In der Nacht vom 16. zum 17. VII. erschienen sie in Leitmeritz. 
Am IS. Juli flogen sie bei Mittelwalde nachmittags von 4-5 Uhr, sie 
kamen aus sehr groBer Rohe herab und iiberflogen in siidostlicher Rich-
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tung das Glatzer Gebirge bei leichtem NW-Wind und einer Geschwindig
keit von 2-3 m/sec. Der Vorbeiflug dauerte 20 Minuten bei 600 m Breite 
und 5 m Hohe des Schwarms. Am 18. abends 8.15 Uhr zogen sie bei Neu
moslanitz. Sie flogen bei Neumond und sollen angeblich bei Tage in 
groBer Hohe gezogen sein, was daraus geschlossen wird, daB sie nieht in 
der Nahe gesichtet wurden. Dieser Zug dauerte 10 Minuten lang, war 
15-20 m breit und 2 m hoch. Loos nimmt an, daB die Nonnenschwarme 
immer mit dem Win de ziehen. 

Somit scheinen die Wanderziige der Nonne fUr ihre Verbreitung eine 
wichtige Rolle zu spielen. 

0) PIHsia gamma. 

Die bekannte Gammaeule PI'usia gamma tritt in Europa bisweilen in 
ungeheuren Mengen in Wanderschwarmen auf. Wohl am bekanntesten 
ist die Assoziation mit Pyrameis cardHi in gemeinsamen Wanderschwar
men. 1m Jahre 1879, dem groBten Wanderjahr von P. card~ti, wurde die 
Anwesenheit von Plusia gamma in den Wanderziigen von nahezu allen 
Beobachtern ausdriicklich betont. In manchen Fallen stellten die Noc
tuiden das Hauptkontingent in den Ziigen dar.. HAWKSHAW (1879) be
schreibt einen gemischten Zug, der am 12. VIII. 1879 von der See her in 
Richtung nach SO in Trouville (Frankreich) ankam. P. gamma flog tiefer 
als P. card'ui. Am vormittag waren die Ziige gemischt, von mittags ah 
nahm die Zahl der Nymphaliden ab, von 17.30-23.30 Uhr und wohl noch 
Hinger flogen ausschlieBlich P. gamma in dichten Schwarmen. Auch im 
Jahre 1903 wanderten beide Arten gemeinsam. 

Es sind auch einige unvermischte Wanderziige von Plusia gamma be
kannt. TUGVffiLL (1872) berichtet, daB im September 1871 auf dem Meere 
20 Meilen von Oporto entfernt groBe Schwarme nachts an Bord eines 
Schiffes kamen. Von besonderem Interesse sind die Beobaehtungen GAET
KES in Helgoland. In der Nacht des 12. VIII. 1877 erschienen "Myriaden" 
der Falter zusammen mit Zugvogeln, bei schwachem O::;twind und leich
tern, warmem Regen. "Nichts aber iibertrifft die Wanderziige von Plusia 
gamma wahrend der Mitte des August 1882. Vom IS. bis 20. August er
schienen naehts von II-3 Uhr ungeheure Mengen von Plusia gamma zu
sammen mit Zugvogeln, wie dickes Schneegestober". Sie flogen von 
Osten nach Westen. Urn dieselbe Zeit meldet CORDEAUX (1882 u. 1895) 
das Erscheinen sehr groBer Schwarme an der englischen Kiiste genau 
westlich von Helgoland (Yorkshire und Lincolnshire). Daraus wird ge
schlossen, daB die ganze Nordsee in einer Breite von zirka 500 km iiber
flogen wurde. So ist es auch nicht mehr moglich, die Wanderung nach 
Helgoland mit der Anziehung durch das Leuchtturmlicht zu erklaren, 
denn der Weiterflug nach England erfolgte vom Lichte weg. 

Plusia gamma wandert sowohl am Tage wie auch bei Nacht. 
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p) Alabama argillacea HBN. 
Die Biologie des in Nord- und Siidamerika beriichtigten Baumwoll

schadlings Alabama argillacea, der "cotton-worm-moth", ist in wesent
lichen Punkten unbekannt. Die Falter erscheinen im friihen Friihling auf 
Baumwollfeldern im Siiden von U.S.A., jede neue Generation riickt wei
ter nach Norden vor. 1m Herbst tauchen dann bisweilen ungeheure 
Mengen der Falter p16tzlich im Norden von U.S.A. und im siidlichen Ka
nadaauf. Bereits um die Mitte des vorigen Jahrhundertshatte man ange
nommen, daB das Vorkommen von A labama in U.S.A. auf Einwanderung 
beruht. Hierauf weisen folgende Tatsachen hin: 

I. Der Falter iiberwintert anscheinend nirgends in den Vereinigten 
Staaten, auch nicht im auBersten Siiden am Golf von Mexiko, wie man 
lange Zeit angenommen hatte. Hieraus folgt zwingend, daB im Friihjahr 
eine Einwanderung von Siiden her erfolgen muB. Nach WOLCOTT (1929) 
erfolgt eine Dberwinterung auch nicht in Mexiko und Westindien. In 
allen genannten Gebieten verschwinden die Falter vollkommen im No
vember, um erneut wieder im Mai-Juni aufzutauchen. 

2. Anfangs Oktober treten bisweilen ungeheure Schwarme der Falter 
im Norden auf bis in der Gegend von New York, Washington und On
tario (Kanada). Dort fallen sie p16tzlich nachts in GroBstadten ein und 
sammeln sich in Mengen um elektrische Lampen. SAUNDERS (1915) be
schreibt folgendermaBen einen Einfall in Clinton N. Y. am 10. X. 1912: 
"The came in all at once at about 3 a.m. and flew far a time in such 
swarms round the electric lights that you couldn't see the lights for the 
moths." 1887 erschienen sie in Hamilton, Ontario, 1889 in London, On
tario, 19II bei Washington, New York, Staten Island (2I. IX. bis 9. X.) 
(GRosSBECK 19II), 1912 am 8. Oktober in London, Ontario, am 10. Ok
tober in Clinton N. Y. (SAUNDERS 1915), am 12. Oktober in Hannover 
N. H. GEROULD (1915) nimmt an, daB es sich 1912 um denselben Zug han
delte, woraus sich ergeben wfude, daB die Falter pro Nacht 80-100 Mei
len wandern. Das Auftreten von Alabama im Norden geschieht 500 bis 
1000 km nordlich der letzten Baumwollpflanzungen und hieraus scheint 
erwiesen, daB die Falter iiber die angegebenen groBen Strecken gewandert 
sein miissen. 

Dber eine Riickwanderung nach dem Siiden liegen keinerlei Nachrich
ten vor und es ist nicht zweifelhaft, daB im Herbst alle Falter in Nord
amerika zugrunde gehen. 

HUNTER (1912) weist auf die bemerkenswerte Tatsache hin, wonach 
besonders starke Befallsjahre in einem regelmaBigen 21-22jahrigem 
Wechsel folgten. So gibt er folgende Jahre an: 1783, 1804, 1825, 1846, 
1868,1880, 19II, auBerdem sind noch folgende Jahre bekannt: 1872/73 
und 1912. 

Dber die Ursprungsl§.nder, aus denen die Falter im Friihling in den 
Vereinigten Staaten einwandern, ist nichts bekannt. Eine bemerkens-
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werte, wenn auch etwas phantastische Lasung des Problemes deutet 
WOLCOTT (1929) an. Auch in tropischen Uindern wie Peru, in Gegen
den, in welchenBaumwolle das ganze Jahr liber wachst, findet sich 
Alabama nicht wahrend des ganzen Jahres. Die Raupen erscheinen viel
mehr im Sommer (Januar-Marz) und verschwinden im Winter (Juli
August). Alabmna verschwindet nun in Peru ungefahr um die Zeit, in der 
sie in U.S.A. erscheint. Hieraus ergibt sich die Maglichkeit, daB sie von 
Peru in den Vereinigten Staaten einwandert. Dort geht der graBte Teil 
zwar im Herbst zu grunde, aber wenige erreichen vielleicht ill Sliden 
warmere Lander und geben dort den Ausgang zu einer Frlihlings
generation. Somit ware ein jahreszeitlicher Wechsel liber den Aquator 
gegeben. Als andere Maglichkeit deutet WOLCOTT an, daB eine zentrale 
Quelle besteht, von welcher aus zu gewissen Zeiten des Jahres Immi
granten nach dem Norden, zu andern nach dem Sliden fliegen. 

So bietet die Lebensgeschichte von Alabama argillacea in Amerika 
eine Reihe ungelOster Problene. Jedoch steht fest, daB die Wanderungen 
im Leben dieser Art eine groBe Rolle spielen. 

q) Urania fulgens und Urania leilus. 
Die am Tage fliegenden Uraniiden Urania fulgens sowie Urania 

leil~ts sind bereits seit langer Zeit als regelmaBige Wanderer bekannt. 
Beide Arten wandern im tropischen Mittelamerika sowie Slidamerika. 

Von Urania fulgens sind Wanderungen vor aHem aus folgenden Lan
dern bekannt: Mexiko, Costa Rica und Panama, auBerdem existieren 
vereinzelte Angaben aus Ecuador und Columbia. In Mexiko soIl nach 
FRIEDRICH (in v. BEMMELEN 1857) alljahrlich eine Wanderung statt
finden. Es werden zwar die Arten U. leilus und U. marius angegeben, 
jedoch soIl es sich nach TUTT und WILLIAMS wahrscheinlich um U. fulgeJts 
handeln. 1m April wandern die Falter am Osthang der Kordillieren von 
Sliden nach Norden vom FuBe des Orizaba bis zum Rio Grande, was einer 
Entfernung von zirka 800 km gleichkommt. 5-6 Wochen spater sollen 
dieselben Falter in abgeflattertem Zustande denselben Weg zurlickflie
gen. Diese sehr interessanten Beobachtungen sind bisher noch von keiner 
Seite bestatigt worden. Nach GILLOT (1924) wandert U. fulgens in Costa 
Rica alljahrlich zusammen mit Timetes chiron von Februar bis Septem
ber. Es sind dabei besonders zwei Flugperioden zu unterscheiden: 
1. Februar-Marz (Trockenzeit), etwa 20 Tage lang, 2. Juni-Juli (Regen
zeit), eine neue Generation. Sie fliegen stets gegen den Wind nach NO, 
o oder SO. Aus Panama sind zahlreiche Zlige zwischen Mai und August 
gemeldet worden (DAVIS 1889, WERCKLE 1907, WILLIAMS 1929 b usw.) 
Auch dort sollen die Wanderungen eine bekannte alljahrlich wieder
kehrende Erscheinung darstellen. 

Wanderungen von Urania leihts sind in der Hauptsache von einem 
verhaltnismaBig eng umschriebenen Areal, namlich Trinidad und Brit.-
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Guyana, bekannt (WILLIAMS I920). Die Flugzeit ist Juli bis Oktober. 
Wenn auch zahlreiche Wanderziige gemeldet sind, so scheint U. leilus 
nicht regelmaBig alljahrlich zu wandern, sondern in unregelmaBigen Peri
oden. Der Falter ist gelegentlich, besonders nach Stiirmen, in Barbados 
aufgetreten. Man nimmt an, daB in diesen Fallen eine Einwanderung 
von Trinidad iiber die See (Entfernung zirka 300 km) stattgefunden hat. 

Auch aus Brasilien sind einige Wanderungen von U. leilus gemeldet. 

3. Schmetterlingswanderungen regional betrachtet. 

a) Wanderungen in Europa und der palaarktischen Region. 

Alle unsere Kenntnisse iiber Schmetterlingswanderungen in der pala
arktischen Region beziehen sich auf Europa. Aus dem gesamten asiati
schen Teil des Gebietes, schon aus dem europaischen RuBland, wisseD 
wir so gut wie nichts. Nun scheinen aber, wenn wir die Verhaltnisse 
Europas auf die ganze Region iibertragen wollen, Schmetterlingswande
rungen in der ganzen Palaarktis eine im Vergleich zur Neoarktis so~e 
den Tropen seltene Erscheinung darzustellen. 

In Europa, wo die Beobachtungsmoglichkeiten giinstiger sind als in 
den meisten iibrigen Gebieten der Erde, kennen wir nur zwei Schmetter
linge, die haufig in groBen Scharen wandernd beobachtet wurden, nam
lich Pieris brassicae und Pyrameis cardui. Beide Falter wandern keines
wegs regelmaBig, sondern nur in unregelmaBigen Perioden, und vor
zugsweise in bestimmten Gebieten: Der KohlweiBling hauptsachlich in 
Mitteleuropa, der Distelfalter in Westeuropa. Zusammen mit Pyrameis 
cardui wandert haufig Plusia gamm'a undNemophila noctuella (Pyralidae). 

Diesen sehr diirftigen Kenntnissen von Massenwanderungen stehen 
gegeniiber eine Menge von Angaben und Verrilutungen iiber mehr oder 
weniger regelmaBig stattfindende Einzelwanderungen bestimmter Arten 
in Europa. Einzelwanderungen konnen nicht beobachtet, sondern nur er
schlossen werden. Meist handelt es sich urn die Tatsache, daB Falter siid
licher, z. B. meditterraner Herkunft, weit nordlich ihres Verbreitungs
gebietes angetroffen werden, oder urn das gelegentliche Auftreten konti
nentaler Formen in England. Die regelmaBige Einwanderung von Siiden 
her wird vor allem fiir folgende Arten vermutet: Pyrameis cardui, Sphin
giden (ausfiihrliche Darstellung s. IOS), Deiopeia pulchella, Plusia gamma, 
Agrotis ypsilon, Colias edusa. 1m iibrigen wird in zahllosen Fallen ein 
gelegentliches Auftreten an bestimmten Orten als Wanderung aufgefaBt. 
Zweifellos handelt es sich meist nicht urn aktive Wanderung, sondern 
urn passive Verschleppung durch Winde oder Verkehrsmittel. Am ehe
sten diirften als echte Wanderungen die Einzelfliige von Sphingiden an
zusprechen sein. Aus keinem Gebiet der Erde besitzen wir so viel Hin
weise auf Einzelwanderungen wie aus Europa. Dies hangt sicher zusam
men mit der besonders intensiven Durchforschung dieses Gebietes, wobei 
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namentlich die von Amateuren geleistete entomologische Heimatfor
schung eine wichtige Rolle spielt. 

Das in Bezug auf Schmetterlingswanderungen besterfotschte Gebiet 
Europas ist England. Dies hangt einerseits mit der Insellage zusammen, 
die eine scharfe Trennung einheimischer und nicht einheimischer Arten 
ermoglicht, wobei Hinweise auf Einwanderung vom Kontinent vielfach 
bereits damit gegeben sind, daB ein Vorkommen von irgend einer Kiisten
gegend gemeldet wird. Andererseits besteht bei englischen Entomologen 
in weit hoherem MaBe als in anderen Landem bereits seit vielen ] ahr
zehnten ein reges Interesse fiir die Probleme der Insektenwanderungen. 
Uber den heutigen Stand der Forschung unterrichtet am besten folgende 
Zusammenstellung WILLIAMS (I930c): 

I. Wanderer, welche die Kiisten erreichen und Eier ablegen, ohne 
einen Lebenszyklus zu vollenden: P. daplidice, V. antiopa, ? A. lathonia, 
L. boeticus, D. plexipp,us. 

2. Wanderer, welche eine Generation hervorbringen, ohne jemals zu 
iiberwintem: C. hyale, C. crocale, P. cardui. 

3. Wanderer, die gelegentlich briiten und iiberwintem, aber nicht per
manent vorkommen: P. cardui (?). 

4. Seltene einheimische Arten, die kontinuierlich durch Einwanderung 
verstarkt werden: P. atalq,nta (?). 
. 5. Gemeine einheimische Arten, die manchmal dutch Einwanderung 

Zuwachs erhalten: P. brassicae, P. rapae, P. napi, ?P. atalanta, ?V. ur
ticae. 

6. Einheimische Arten: AIle iibrigen Falter. 
Von einer Reihe gelegentlich aus dem Siiden einwandemder Arten 

wird von WILLIAMS und anderen vermutet, daB die Ursprungslander in 
Nordafrika liegen, von P. cardui wird sogar angenommen, daB die Brut
platze der wandemden Ziige im Siiden der Sahara zu suchen sind. Eine 
gewisse Stiitze dieser Hypothese wird darin erblickt, daB eine Reihe 
Schmetterlinge wie P. cardui, M. stellatarum, D.livornica, Agrotis ypsilon, 
Nemophila noct~tella auf dem Mittelmeere in Situationen angetroffen wur
den, die ein Uberfliegen des Mittelmeeres als moglich erscheinen lassen. 
]edoch fehlen meines Erachtens noch geniigende Beweise fiir diese 
immerhin gewagte Annahme. 

b) Wanderungen in Ost- und Siidafrika. 
Die charakteristischen Wanderer des Gebietes sind die Pieriden: Cat

opsilia fiorella, Belenois severin a und Belenois mesentina. Weiter sind 
Wanderungen gemeldet von Terias senegalensis (Amani), Andronymus 
neander (VOSSELER I906, WILLIAMS I930b), Crenis boisduvali (BELL 
MARLEY I904, VOSSELER I906, WILLIAMS I929b), Libythea laius (POUL
TON I929f), samtliche aus Ostafrika. AIle diese Falter wandem in un
vermischten Ziigen, miissen also als primare Wanderer gelten. AuBerdem 
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sind vielfach die Wanderziige aus den obenstehenden Arten gemischt, 
dazu kommen noch viele andere Arten, die an den Wanderungen teil
nehmen. WILLIAMS bringt in seinem Buche S. 288 eine Liste von 12 Ar
ten, die in Siidafrika wandem und S. 289 eine solche von 20 wandemden 
Arten aus Ostafrika. 

Weitaus die meisten Wanderungen werden aus Ostafrika gemeldet, 
und zwar aus Kenia, Uganda und Tanganjika. Jedoch besteht Grund 
ffir die Annahme, daB auch in den iibrigen Gebieten von Ost- und Siid
afrika Schmetterlingswanderungen eine sehr haufige Erscheinung sind. 
Die zahlreichen Beobachtungen aus den drei ostafrikanischen Gebieten, 
die in den letzten Jahren gewonnen wurden, haben den Beweis erbracht, 
daB Schmetterlingswanderungen dort eine ganz allgemeine Erscheinung 
darstellen. Unser Wissen von den Schmetterlingswanderungen in Ostafrika 
ist im wesentlichen in den letzten J ahren durch die sorgfaltige Beobach
tung an einigen Punkten gewonnen worden. Es sind vor allem folgende 
Beobachtungsstationen sowie Beobachter: 

Kenia: Nairobi (KIRKPATRICK, ROGERS), 
Uganda: Entebbe (PITMAN, HANCOCK), 
Tanganjika: Amani (VOSSELER, WILLIAMS, NOWELL). 
Diese ausgezeichnete Organisation zur Untersuchung der Schmetter

lingswanderungen ist wohl im wesentlichen auf die Initiative WILLIAMS 
zuriickzufiihren. Da die sorgfaltige Beobachtung erst seit wenigen Jahren 
,durchgefiihrt wird, ist es noch nicht moglich, ein abgerundetes Bild iiber 
Entstehung und Verlauf der W;;mderungen zu geben. Die kausalen Be
ziehungen von Klima und Wanderungen sind noch vollkommen unbe
kannt, ebenso unge16st ist das Problem der Zugrichtung. 

Ais Beispiel seien hier die von WILLIAMS zusammengestellten Ergeb
nisse iiber die von ihm selbst und anderen in Amani in den letzten Jahren 
durchgefiihrten Beobachtungen angefiihrt. In einer Zeitperiode von 
etwas iiber 2 Jahren, von Marz 1927 bis Juli 1929, haben bei Amani nicht 
weniger als 12 Falterziige stattgefunden: 

Datum Name Zugrichtung 
I. 23. III. I927 Belenois sp. u. C.Ilorella 0 
2. 6. bis I9. IV. I927 Andronymus neander SSW 
3. 8. bis I2. XII. I927 Belenois severina SO 
4. 28. II. bis 9. III. I928 Catopsilia Ilorella NO 
5. I2. III. bis 7. V. I928 Andronymus neander SSW 
6. II. VI. bis 9. IX. I928 Belenois severina S 
7. 5· X. I928 Belenois severina S 
8. 20. XII. I928 bis IV. I929 Catopsilia Ilorella N u. NO 
9. 20. XII. I928 bis Ende I. I929 Terias senegalensis SW 

IO. IS. II. I929 Belenois mesentina 0 u. SO 
II. 9. bis I2. III. I929 Belenois mesentina 0 u. SO 
I2. 20. V. bis VII. I929 Belenois spez.? 

Ais Ergebnis ist vor allem anzufiihren, daB innerhalb einer Periode 
von 487 Tagen von Marz 1928 bis Juli 1929 wenigstens an 291 Tagen. 

Ergebnisse der Biologie IX. 8 
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d. h. an 60% der Tage, Wanderungen stattfanden. Damit ist nachgewie
sen, daB das Phanomen der Schmetterlingswanderungen in Ostafrika 
eine regelmaBige Erscheinung darstellt. Die Forschungen in Uganda und 
Kenia lassen bereits ein ahnliches Ergebnis vermuten. AuBerdem liegen 
zahlreiche Meldungen aus Siidafrika vor, we1che ausdriicklich betonen, 
daB die Schmetterlingswanderungen regelmaBig und alljahrlich statt
finden. Einige Forscher berichteten WILLIAMS, sie hatten aufgehOrt, die 
Wanderungen von C. florella und Belenois zu registrieren, da sie ein so 
regulares Phanomen seien. 

Von Ostafrika nordlich des Aquators fehlen Beobachtungen, so daB 
heute noch unbekannt ist, wie weit nach Norden die Falter wandern. 
WILLIAMS vermutet fiir C. florella und B. mesentina, daB sie bis Agypten 
und Palastina fliegen. 

c) Wanderungen 1m tropischen Westafrika. 
1m Gegensatz zu Ost- und Siidafrika liegt iiber Schmetterlingswande

rungen im tropischen Westafrika sehr wenig Material vor. Ais einzige 
regelmaBig wandernde Art scheint Libythea labdaca in Betracht zu kom
men. Naheres siehe S. 104. 

d) Wanderungen auf Ceylon. 
Seit der Mitte des vorigen J ahrhunderts sind zahlreiche Berichte iiber 

Schmetterlingswanderungen auf der Insel Ceylon veroffentlicht worden. 
Sie scheinen dort eine iiberaus eindrucksvolle Erscheinung darzustellen, 
zahlreiche Reisende berichten von ihnen. Sogar die Phantasie der Ein
geborenen hat sich mit ihnen beschaftigt und die Vorstellung entstehen 
lassen, die Schmetterlinge pilgerten ebenso wie die Menschen zum Buddha 
auf dem Adam's Peak (MOORE 1880, p. II7). 

Eine sehr verdienstvolle Zusammenfassung iiber unser heutiges Wissen 
von den Schmetterlingswanderungen auf Ceylon hat in jiingster Zeit 
WILLIAMS (1927b) gegeben. Unsere Darstellung stiitzt sich im wesent
lichen auf diesen Aufsatz. 

Ein besonderes Charakteristikum dieser Wanderungen ist die groBe 
Zahl der Arten, die an ihnen teilnehmen. WILLIAMS stellt eine Liste von 
nicht weniger als 69 Arten" zusammen. Hiervon sind allerdings die An
gaben iiber 28 Arten sehr unsicher. AuBerdem stiitzen sich eine Menge 
Angaben auf eine einzige Beobachtung. Es ist zweifellos zu unterschei
den zwischen Arten, die primar wandern und solchen, die sekundar sich 
den Wanderungen anschlieBen (vgl. S. 191). Ais primare Wanderer auf 
Ceylon kommen wahrscheinlich in erster Linie folgende Arten in Be
tracht: 

Papilio hector, P. polytes, P. crino, P. demolefts. - Catopsilia crocale, 
C. pyranthe. - Appias albina, A. paulina. - Euploea core asela, E. coreta 
montana, E. kollari sinhala. 
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Auch die hier aufgezahlten "primaren" Wanderer ziehen meist in ge
mischten Ziigen, Wanderziige, die aus einer einzigen Art bestehen, sind 
auf Ceylon anscheinend sehr selten beobachtet worden. 

Hinsichtlich der Jahreszeiten, in denen Wanderungen stattiinden, 
lassen sich sehr scharf zwei Abschnitte im Jahre unterscheiden, namlich 
Februar-April einerseits und Oktober-Dezember andererseits (Abb. 27). 

Species Jan. kbr. Mtirz ,4pril Ala/ kl7/ kl! Aug. Sep! OM AlOv. Oez. 
PAPILIONID~ / 

Papilio hector I 

" arlslO!ochi(J!. ~ 

n crlno ~ ~ . poIJdes J/ .... I ...... [,-

" demo!eus ...... 
" parinda II 

PIERID~ 

Cotopsll,a sp. ~ l(~ i'-- 1\0,. JIlt.. ~ 

" crocale ~ I \ ~ ~" t;r 

" pyranthe 

., catella \. ~ 
limos sp. .....1-

n hecahe 

ApP,as sp· ..... _~ ff ~ I 

" pauhna It' .... 
" alhina ..... 1-

Catophaga sp- \~ \. J 
Nepheronia co-Ion/ccl ... f-JI 
Huph/nQ ner/ssa II 

DANAIDA:. 

DonaIS //mnloct!t1! ~" /' 
It septentrional,s "\ 
.. sp 

£ up/oeo core Qsela .. i<>- ,; ~): ..!'s 

" ko/lansinha/cl r-

.. coreta monrarJQ "- ~ ~ it ~ 
" s,P,P • 

... 
"'1- ~ :-1 

NYMPHALlN~ / 

PreCIs iphd;a JI i' 

AteI/o pha/anta 

L;rnenibs calidosa JI 
t\I<;etlS eurynome I 
Abb. 27. Darstellung samtlicher in Paradenya (Ceylon) beobachteter Schmetterlingswanderungen. 

(Aus WILLIA>!S '930 c.) 

8* 
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Uber die Flugrichtung HiBt sich schwer ein einheitliches Prinzip fest
steilen. Abb. 28 zeigt eine von MANDERS (1904) entworfene Karte, die 
wohl nur hypothetischen Charakters ist. MANDERS ist der Auffassung, 
daB im Herbst die Falter an der Kiiste, ausgehend von der Ostkiiste ge
gen Siiden, etwa den halben Umfang der Insel bis Colombo umfliegen. 
Diese Ansicht ist anscheinend nicht auf Beobachtungen aufgebaut, denn 

- -tirt#'~#''''''' ~ ---~".,-

~l...,,_u 
#'fII!tI'" J,,-,,"" .. ,-

-1M"'~"'Ji_"_ ".',.,N"'! ""hV, 
~~~ffT 

JaAr '" .t,ltS 

Abb. 28. Hypothetische D arstellung cler W anderungen einiger S chmetterlingsarten in Ceylon. 
(Aus M ANDERS 1904, umgezeichnet.) 

es fehlen von der Siidkiiste aile Angaben. Besonders weist MANDERS auf 
die Tatsache hin, daB wahrend der Flugzeit Falter in Colombo erscheinen, 
die sonst nur an der Ostkiiste zu finden sind. Aus dem Inneren der Insel 
existieren Angaben fast ausschlieBlich iiber den siidlichen gebirgigen Teil. 
Hier laBt sich keinerlei Einheitlichkeit in den Zugrichtungen nachweisen, 
wenn auch ailgemein eine westliche Richtung bevorzugt zu sein scheint. 
Die Zugrichtung kann nicht einheitlich zur Windrichtung in Beziehung 
gesetzt werden, vor allen Dingen nicht zur Richtung der herrschenden 
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Monsune, jedoch scheint die Mehrzahl der Fliige mit oder gegen den 
Wind zu erfolgen, steht also in irgendeiner Beziehung zu ihm. 

Ein sehr interessantes und bis heute trotz der Bemiihungen zahl
reicher Forscher noch ungelostes Problem ist die Frage des Zusammen
hangs der Ziige mit dem Klima. Allein aus einer Erklarung dieses Zusam
menhangs ist schlieBlich ein befriedigender AufschluB iiber die Ent
stehung der Wanderungen zu erwarten. Zunachst ist bereits auffallend, 
in einem tropischen Lande wie Ceylon mit relativ sehr geringen jahres
zeitlichen Temperaturschwankungen eine so scharfe Scheidung der Flug
zeiten in zwei Perioden festzustellen. Nun bestehen zwar in Ceylon zwei 
scharf getrennte Klimaperioden, namlich die Zeit des NO-Monsuns von 
November bis Marz und die des Siidwestmonsuns von Mai bis Oktober, 
damit in Zusammenhang,wenn auch nicht zusammenfallend, stehen zwei 
Regenperioden von April bis Juli einerseits und von Oktober bis De-

___ ~~)#onsun 

----Hegenperiorirm 

If/onrierperiorien 
I I I I I I I I I I I I I 
Jon. feor. #irz Apr. #O'i Juni Juli /lug. Sept Old. Nov. Oez. 

Abb. 29. Schematische Darstellung der Beziehung von Monsunperioden, Regenperioden nnd Wander
perioden von Schmetterlingen in Ceylon. 

zember andererseits. Wenn wir mit diesen Daten die Perioden der Wan
derungen vergleichen (Abb. 29), so kommen wir zu keinem einheitlichen 
erklarenden Ergebnis. Die Wanderungen im Herbst fallen zwar voll
kommen mit einer starken Regenperiode zusammen, dagegen finden die 
Friihjahrswanderungen groBenteils in den trockensten Monaten des Jah
res (Februar und Marz) statt. Nun beginnen allerdings die einzelnen 
Klimaperioden nicht so regelmaBig zum selben Zeitpunkt, wie es aus einer 
schematischen Darstellung notgedrungen den Anschein erwecken muB. 
Vielfach wird die Auffassung vertreten, daB der Beginn der Herbstfliige 
zusammenfalle mit dem Einsetzen des NO-Monsuns. Die Marzf1iige sollen 
dann in direktem Zusammenhang stehen mit dem Ende des NO-Mon
suns. So ergibt sich vorlaufig als einzige Moglichkeit eines kausalen 
Zusammenhanges die Beziehung von Regenzeit und Flugperiode von 
Oktober-Dezember. 

Viel wichtiger als die Kenntnis der klimatischen Bedingungen zur 
Zeit der Fliige ist die Kenntnis der klimatischen Bedingungen, die an den 
Brutplatzen AnlaB zur Entstehung der Ziige geben. Hierin liegt wahr
scheinlich die Losung des Problems. Nun ist aber iiber die Brutplatze 
nichts bekannt. MANDERS verlegt sie zwar langs der Kiistenlinie etwas 
ins Innere der Insel, gibt jedoch nicht an, worauf diese Angabe gestiitzt 
ist. Andere sind der Auffassung, daB die Wanderschwarme im Norden 
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der Insel entstehen. Direkte Beobachtungen aus dem Norden fehlen 
vollkommen. Es ist dies der trockenste Tell der Insel, die Vegetation ist 
tellweise Steppe und Wiiste. In Trockengebieten setzt zu Beginn einer 
feuchten Periode eine sprunghafte Entwicklung der Vegetation ein und 
dies kann den AnlaB geben zu einer Massenvermehrung der Schmetter
linge. Solange jedoch keine direkten Beobachtungen iiber diesen Tell der 
Insel vorliegen, muB jeder Erklarungsversuch aussichtslos bleiben. 

Es besteht nun noch die M6glichkeit, daB die Ursprungsorte der 
Wanderschwarme sich auBerhalb der Insel auf dem indischen Festlande 
befinden. Viele der in Ceylon wandemden Schmetterlinge wandem auch 
im siidlichen Telle von Indien (siehe unten). Es liegen einige wenige Be
obachtungen vor iiber Wanderungen iibers Meer zwischen dem Festlande 
und Ceylon l1iugs der Adamsbriicke. WILLIAMS weist auf die sehr interes
sante Tatsache hin, daB von 38 endemischen Arten Ceylons nur drei 
wandem, wahrend von den 236 in Ceylon vorkommenden Schmetter
lingen 69 wandern. Hiernach ist es durchaus m6glich, wenn auch nicht 
bewiesen, daB viele Wanderungen auBerhalb der Insel ihren Ursprung 
haben. Andererseits besteht die Tatsache, daB auBer drei endemischen 
Arten noch I3 Ceylon eigentiimliche Rassen wandern, so daB fUr diese 
I6 Arten wenigstens der Ursprung der Ziige innerhalb der Inselliegen 
muB. 

e) Wanderungen in Siidindien (Abb.30). 
Aus Siidindien liegen von einem Punkt sehr ausgedehnte sorgfaltige 

Beobachtungen iiber Schmetterlingswanderungen vor, es ist das Obser
vatorium Kodaikanal in den Pulni Hills, in der H6he von 2343 m. 
Beobachter war dort von I907-I9I3 sowie I92I EVERSHED (EVERSHED 
I9IO, I9I2, WILLIAMS I927b). 

Die Fliige finden dort regelmaBig zweimal im Jahre statt, im Februar, 
Marz, Mai, Juni sowie von September bis November. Diese Daten stim
men einigermaBen mit den Flugzeiten von Ceylon iiberein. Die Friih
lings£liige dauem jedoch wesentlich langer und die Herbstfliige beginnen 
friiher. 

An den Fliigen in Siidindien sind im wesentlichen dieselben Arten 
beteiligt, die auch in Ceylon wandem. Es handelt sich im ganzen urn 
25 Arten, hauptsachlich die S. II4 angefiihrten Papilio-, Catopsilia- und 
Appias-Arten, dazu kommen einige Danaiden sowie namentlich Hypo
limnas bolina (Nymphalidae) und Lampides boeticus (Lycaenidae). 

Die Zugrichtung ist in beiden Perioden genau entgegengesetzt. Die 
"Herbst" -Flii ge sind genau nach Siiden gerichtet, dagegen die "Friihlings"
£liige nach Norden. An den "Herbst"£liigen sind alle wandemden Arten 
beteiligt, auBerdem ziehen mit den Schmetterlingen groBe Mengen von 
Libellen. Aile diese Arten ziehen einige W ochen hindurch konstant nach 
dem Siiden. An den "Friihjahrs"fliigen von Februar bis Juni (mit Aus
nahme von April) nehmen ausschlieBlich Catopsilia- und A ppias-Arten tell. 
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Die hauptsachliche Flugrichtung ist Norden, allerdings ist die Richtung 
weniger definitiv eingehalten als bei den "Herbst"flugen. Aus diesem 
Schema faUt heraus ein mehrere Wochen dauernder Flug von Lampides 
boetic~ts nach SO von Januar bis Marz I9II. 

Zur Charakteristik der Zuge sei hier ein Abschnitt aus einem Bericht 
EVERSHEDS (bei WILLIAMS I927 b) wiedergegeben: 

Species Jan. FebI' Mtirz April Moi Ju!li Joli Aug. Sept Ok/. AlOv. fJez. 
PAPILIONlolt. 

Pap/flO demo/eMs ?- i- titt q 

" hector of ~;i", 

PIERlolt. 

Catopsi//a pYfWJrhe t HI' ? .j, t .;.,t~of 1-

" crocale ~ 
-~ t~t t of H 

" catd/a ~ H ~t 
" ({"Iore//a'? ) ~ 

" .5.0.0. ~" It tN· H 
Appias (UJua0'a/bina) ~ I +1 10 to 
Ifebofnoia iff/auei!,!,e) 

'" DANAI 0,1<. 

Danais ag//tL t 
" p/exippvs ttt 
" /imniacoe ~ tt-j. 

" septentriona/;s H 
ElJP/oea core ~ 

NYMPHALIO.'£. 

Ifypo/Jinnas bokna Ji~ t+fft ~ f 
. misipp"s t 

Junonia lIiertct {- 11 
" orythya tl~ 

" lemonias t'1-
., sp II 

Ate//a pha/anto ~ H 
.. ariadne ~~ 1 
.. spp. t 

LYC,l<.NIO~ 1 

Po/yommatw poeticMS ~~ ~ ~ 
HESPERlo~ 

Parnasa mathias t 
DRAGON FLIES H 

Abb. 30. Darstellung samtlicher in Kodaikanal, Pulni Hills, Siidindien, beobachteter Schmetterlings4 
wanderungen. (Nach 'VILLIAMS 1930 c.) 
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There is scarceley a sunny day in the year when individual butterflies 
may not be seen flying in some definite direction. By standing in the track 
of an individual and observing the compass bearing as it recedes in the di
stance I have been impressed by the accuracy with which different individu
als pursue parallel courses in a fixed a2imuth. If obstacles are encountered, 
such as trees or a house, the insects will go over rather than round them and 
the same habit applies by the great obstacle presented by the Purney Hills. 
The butterflies travelling over the plains could easily avoid the hills by going 
a little to the east but this would violate the azimuth instinct by several 
degrees, and so they prefer to maintain a direct course, rising some six 
thousand feet up great precipices and into a cold climate, then crossing the 
hills and descending to the plains on the other side .. - The butterflies fly 
always within a yard or two of the ground. They do not take short cuts 
through the air across valleys, and they penetrate woods if the undergrowth 
is not too thick, maintaining indisturbed the fixed direction of flight. This 
is absolutely independent of wind direction or the position of the sun, which 
may be at or near the zenith and therefore no guide at all. Gusts of wind 
will blow them out of their course temporarily, but they return to it with 
wonderful persistence." 

Ein Zusammenhang zwischen den Flugperioden und den klimati
schen Verhaltnissen ist nicht festzustellen. Die "Herbst"fliige erreichen 
ihr gr6Btes AusmaB im Oktober, im regenreichsten Monat des Jahres, 
demgegeniiber beginnen die "Friihjahrs"fliige im Februar und Marz zur 
Zeit der gr6Bten Trockenheit. Die Oktoberfliige fallen ungefahr zu
~mmen mit dem Beginn des NO-Monsuns. Die Februar-Marzfliige mit 
dem Ende des NO-Monsuns, die Mai-Junifliige mit dem Beginn des SW
Monsuns. Von vornherein war jedoch ein direkter kausaler Zusammen
hang zwischen Wanderung und Klima nicht zu erwarten, denn der Be
obachtungsort ist lediglich eine Station "unterwegs", der Ursprung der 
Fliige ist in der Ebene im Siiden oder Norden zu suchen, wo ganz 
andere klimatische Bedingungen herrschen k6nnen. 

f) Wanderungen in den iibrigen Teilen VOn Brit.-Indien. 
Nachrichten iiber Schmetterlingswanderungen aus Brit.-Indien liegen, 

abgesehen VOn den n6rdlichsten und siidlichsten Gebieten, fast nur VOn 
Bombay vor und beziehen sich meist auf E~tploea core. Nach AITKEN 
(1897, 1898) wandert diese Art alljahrlich regeimaBig im Juni oder Juli 
bei Bombay gegen Norden. 

Nach manchen Angaben stellt der Nordabfall des Himalayas ein 
Areal dar, in dem sich regelmaBige jahreszeitliche Wanderungen abspie
len. Nach OLLENBACH (WILLIAMS 1930 b) wandert Lampides boeticus 
zwischen Marz und Mai in den Vorbergen des Himalayas in Ziigen nach 
Nordwesten bei gleichzeitig wehendem SW-Monsun. Auch fiir Pieris 
brassicae" finden sich ahnlich lautende Angaben. HINGSTON (WILLIAMS 
1928) beobachtete VOn Ende Marz bis Ende Mai eine starke Wanderung 
von Pieris brassicae gemischt mit anderen Arten bei Dharmsala, Dhau
ladhar Range. Die Richtung war gegen das Hochgebirge zu (Nord
westen) und die Falter flogen bis iiber die Schneelinie hinaus. 
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"From day to day I observed the migration at an altitude of 6000 feet. 
By mid-april the flow was very profuse. Hundred passed me every minute. 
They seemed to like to ascend along a sheltered ravine, I suppose to escape 
the wind. The flow was then a remarkable sight, as the hill side seemed 
white with fluttering wings. P. brassicae was the most conspicuous in the 
migration, and the only species present at its commencement. Later numbers 
of Colias fieldi appeared, and in the end became allmost as numerous as 
Pierid. A few Danais chrysippus, and occasional Vanessa cashmirensis, and 
a fair number of Polyommatus boeticus were seen at intervals mixed up in 
the stream." 

Es wird auch die Vermutung ausgesprochen, daB auBer der Frlih
lingswanderung ins Gebirge auch eine Herbstwanderung in die Ebene 
stattfindet, doch liegen in dieser Hinsicht nur sehr dlirftige Beobach
tungen vor (vgl. auch S. 91). 

g) Wanderungen im malayisch-australischen Gebiet. 

Die charakteristischen Wanderer des Gebietes sind die beiden Catop
silia-Arten pomona und crocale. 1m ganzen liegen aus diesem Gebiet, 
vielleicht abgesehen von Java, zu wenig Beobachtungen vor, als daB es 
moglich ware, allgemeine Schllisse zu ziehen. 

Aus Siam sind mehrere ausgedehnte gemischte Zlige gemeldet (GOD
FREY 1927 u. 1928). Die Zlige sind gemischt aus C. crocale und pomona, 
Appias albin a darada und Euploea-Arten. Von Appias albina darada 
werden von April und September 1927 sehr ausgedehnte dichte Zlige be
schrieben. 

Von der Halbinsel Malaka sind Wanderungen von Catopsilia po
mona, Catopsilia spez., Delias pyram~ts, Delias aglaia gemeldet. Die Zeit 
ist Marz, Mai und Juni (SANDERSON u. POULTON 1921, POULTON 1922, 
LE CERF 1912). 

"Die Wanderungen von Catopsilia pomona oder crocale auf Java und 
Sumatra sind auf S. 85 beschrieben. Sie finden anscheinend regelmaBig 
alljahrlich zwischen November und Februar in der Regenzeit statt. 

Aus Sarawak (Nordkliste von Borneo) sind von Januar 1903 und 1915 
einige Wanderungen beschrieben, die in der Hauptsache aus der Nym
phalide Cirrochroa emalea bajadeta MOORE bestehen (SHELFORD 1903, 
MOULTON 1915). 

Von Australien liegen Berichte liber Schmetterlingswanderungen nur 
von Queensland, Neuslidwales und Victoria vor, also vom Osten des Erd
teils. Als die wichtigsten Wanderer sind zu nennen Catopsilia pyranthe, 
pomona und crocale, Belenois java teutonia (siehe S. 87), sowie die Hespe
ride Badamia exclamationis. Von der letzteren Art liegen mehrere Be
richte liber Wanderungen in Queensland vor (WILLIAMS 1929 b). Die 
Wanderungen scheinen regelmaBig zu erfolgen. Nach PUXLEY (1925) 
wandert diese Art von Neu-Guinea und benachbarten Inseln alljahrlich 
im Oktober in Queensland ein und verschwindet wieder im Februar. 
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h) Wanderungen in Amerika. 
Auf dem ganzen amerikanischen Kontinent, mit Ausnahme der west

lichen Teile Siidamerikas, von woher keinerlei Beobachtungen vorliegen, 
bilden Schmetterlingswanderungen eine. regelmaBige .alljahrlich sich 
wiederholende und wohlbekannte Erscheinung. Hierbei handelt es sich 
auBerhalb der tropischen Gebiete urn Fliige in bestimmter Richtung, die 
allgemein als jahreszeitliche Wanderungen gedeutet werden. Die Haupt
flugrichtung ist im Herbst gegen den Aquator und im Friihjahr gegen den 
Pol, so daB schon seit langer Zeit eine Analogie zum Vogelflug auffallen 
rnuBte. Ein Verfechter dieser Hypothese ist vor allem SHANNON (1915, 
I916, I9I7, I926). M6glicherweise liegt eine Erklarung fiir diese allge
meine meridionale Flugrichtung in der Gliederung des Landes, vor allem 
im Verlauf der Gebirge und Kiisten, die ja nord-siidlich gerichtet sind. 
Diese allgemeine Gliederung des Landes macht auch die Tatsache ver
standlich, daB einige Schmetterlingsarten, wie Catopsilia sennae und 
Pieris monuste, die iiber groBe Gebiete von Amerika verbreitet sind, in 
Nord-, Mittel- und Siidamerika als Wanderer beobachtet wurden. 

a) Wanderungen in Nordamerika. Nordamerika bietet eine Reihe 
der bestbekannten Beispiele von Schmetterlingswanderungen. In erster 
Linie zu nennen ist Danais plexippus mit ihren regelmaBigen siid
warts gerichteten Fliigen zwischen -August und Oktober von Siid
kanada bis Florida und dem Golf von Mexiko (siehe S. 92). Von be
stimmten Gebieten der Ostkiiste in der Gegend von New York werden 
von SHANNON alljahrlich im Herbst stattfindende Massenfliige von 
Insekten nach dern Siiden beschrieben, die auBer aus D. plexippus aus 
vielen anderen Schmetterlingsarten sowie aus zahlreichen Libellen und 
Fliegenarten bestehen (siehe S. I56). Etwas weiter siidlich, in den Siid
staaten von U.S.A. bis zum Golf von Mexiko, aber auch in der Gegend 
von New York beobachtet, findet zwischen August und Oktober ~ine 
regelmaBige, siidwarts gerichtete Wanderung von Catopsilia sennae statt 
(siehe S. 84). Eine Ausnahme diesen Siidfliigen im Herbst gegeniiber 
bilden die in periodischen Abstanden erfolgenden Nordfliige der Baum
wollmotte Alabama argillacea inl Oktober aus dem Baumwollgebiet 
von U.S.A. bis ins siidliche Kanada (siehe S. 109). 

Eine nordwarts gerichtete Wanderung in den Monaten Marz bis Mai 
solI der Distelfalter Pyrameis cardui ausfiihren. Die meisten Beobach
tungen stammen aus Kalifornien (S. I04). Von Mai-Juni sind vier sehr 
umfangreiche Siidwanderungen von Pieris monuste aus Florida beschrie
ben, es ist jedoch nicht erwiesen, ob es sich hier um ein alljahrlich 
wiederkehrendes Ereignis handelt (S. 9I). 

Texas. Der typische Wanderer von Texas ist Libythea bachmanni. Es 
sind in verschiedenen Jahren zwischen Juli und Oktober II Wanderungen 
von teilweise sehr groBer Individuenzahl beobachtet worden, die fast alle 
nach Siiden oder Osten gerichtet waren (S. 104). 
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fJ) Wanderungen im tropischen Mittel- und Siidamerika. In allen 
tropischen Gebieten Amerikas sind Schmetterlingswanderungen ein oft 
beobachtetes Ereignis. An allen Orten. an denen geschulte Beobachter 
einige Jahre hindurch gearbeitet haben, wie Brit.-Guyana (CLEARE), Tri
nidad (WILLIAMS), Para (Brasilien) (GOELDI), konnte eine Fiille von 
Material gesammelt werden, das ohne weiteres den SchluB zuliiBt, daB 
im ganzen Gebiet Schmetterlingswanderungen ein regelmiiBiges Ereignis 
darstellen, das auch den Eingeborenen wohlbekannt ist. Die typischen 
Wanderer des ganzen Gebietes sind Catopsilia sennae und statira sowie 
Urania fulgens und leilus. 

Mexiko. Hier ist vor allem die alte Angabe FRIEDRICHS (v. BEMME
LEN 1857) zu erwiihnen, wonach Urania leilus und U. marius (?) alljiihr
lich im April am Osthang der Kordillieren bis zum Rio Grande iiber eine 
Strecke von etwa 800 km fliegt. AuBerdem sind Wanderungen von Ca
topsilia spez. gemeldet (WILLIAMS I926d). 

Costa Rica und Nicaragua. Eine regelmiiBige Erscheinung sind die 
gemischten Ziige von Urania fulgens und Timetes chiron. Diese Wan
derungen wurden in Nicaragua von BELT (1874) einige Jahre hindurch 
beobachtet, sie dauern bisweilen 3-5 Wochen lang an (Monat: Juni ?). 
Aus Costa Rica beschreibt WERCKLE einen solchen gemischten Zug. 
Nach GILLOT (1924) wandern beide Falter zusammen alljiihrlich regel
miiBig im zentralen Teil von Costa Rica. Mit ihnen zusammen ziehen in 
geringerer Anzahl Timetes marcella und coresia, Catopsilia statira und 
argante, Pieris l1wnuste und drusilla, Coea acheronta. Es bestehen zwei 
Flugperioden, im Februar-Miirz in der Trockenzeit etwa 20 Tage lang, so
wie im J uni-J uli in der Regenzeit. In manchen J ahren dauert die Bewegung , 
kontinuierlich von Februar bis September an, die Ziige sind dann jedoch 
viel diinner. Urania fliegt vom friihen Morgen bis zur Abendiimmerung, 
Timetes jedoch nur bei Sonnenschein. Die allgemeine Zugrichtung ist 
NO, ° und SO, gegen den Wind. Aus Costa Rica sind auch einige Wan
derziige von Catopsilia statira gemeldet (z. B. HALL 1927). 

Panama. Der wichtigste Wanderer scheint Urania fulgens zu sein. 
Die Fliige geschehen zwischen Mai und September und sind meist gegen 
Osten gerichtet (HALLINAN 1920, WILLIAMS I929b). AuBerdem kommt 
moglicherweise als regelmiiBiger Wanderer in Betracht Calpodes ethlius 
(Hesperidae) (WILLIAMS 1920). 

Venezuela. Die typischen Wanderer sind verschiedene Catopsilia
Arten, welche vielfach in gemischtem Zuge ziehen. Aus jiingster Zeit 
beschreibt Box 1930 vom 25. bis 27. VII. 1926 einen gemischten Wander
zug, bestehend aus Catopsilia sennae, Amynthia maerula und Eunica 
monima (Zahlenverhiiltnis etwa 4: 4: I). 

Trinidad. Auf der nur durch eine MeeresstraBe von wenigen Kilo
metern von Venezuela getrennten Insel Trinidad finden anscheinend re
gelmaBig Wanderungen von Catopsilia statira statt. Wenigstens kann 
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dies aus der Tatsache erschlossen werden, daB in den Jahren 1915, 1916, 
1918 und 1919 (1918 und 1919 hat WILLIAMS (1919 u. 1920) beobachtet), 
teilweise langdauernde Wanderungen verzeichnet wurden. Manche Be
wohner der Insel teilten mit, daB die Wanderfliige alljahrlichstattfinden. 
Einen besonders lang andauernden Zug vom 19. IX. bis 12. X. 1918 be
schreibt ausfiihrlich WILLIAMS (1919). Die allgemeine Richtung war 
Westen. Die Wanderung fand zwar wwrend der Regenzeit statt, aber in 
einer Periode von groBer Trockenheit. Eine andere Wanderung vom 
7. bis 14. II. 1919 fiel in die Trockenzeit. Eine Anzahl von Wanderungen 
von Urania leilus werden aus den Jahren 1868, 1878, 1891, 1899, 190r, 
1912, 1917 gemeldet (WILLIAMS 1920). Doch scheint diese Art nicht jedes 
J ahr zu wandern. 

Brit.-Guyana. Dank der intensiven Beobachtungstatigkeit von WIL
LIAMS (1917) u. CLEARE (1920 u. 1929) sind eine groBeAnzahl von Schmet
terlingswander:ungen aus diesem Lande beschrieben. Es handelt sich 
meist urn Catopsilia sennae oder statira, jedoch in vielen Fallen fehlt die 
Artunterscheidung. Es ist wahrscheinlich, daB die Wanderungen von 
Catopsilia regelmaBig jedes Jahr stattfinden. Die Hauptflugzeit ist Mai
Oktober. Ein Zusammenhang der Flugperioden mit dem Klima ist noch 
nicht nachgewiesen, da die Wanderungen sowohl wahrend der Regen- als 
auch der Trockenzeit stattfinden. Einen besonders langandauernden, aus 
vi-elen Arten gemischten Wanderzug beschreibt CLEARE (r929). Er fand 
wahrscheinlich ununterbrochen vom 7. bis 28. VII. 1926 statt. Das Haupt
kontingent blldete Catopsilia statira und Appias drusilla, auBerdem nah
men noch folgende Arten daran tell: Catopsilia sennae, C. philea, C. ar
ganthe, Urania leilus, Coea cadmus und vielleicht Selenophanes casssiope. 
AuBer Catopsilia spez. sind noch Appias drusilla, Lignyostola crinis~ts 
CRAM. (Hesperidae) und Urania leilus 6fters in ungemischtem Zuge wan
dernd beobachtet worden. 

Brasilien. Bisher fehlen fast durchweg systematische Beobachtungen 
iiber den Flug der Schmetterlinge, jedoch aus einigen Angaben geht her
vor, daB Schmetterlingswanderungen iiber den groBen Drwaldstr6men 
eine regelmaBige Erscheinung darstellen. Es handelt sich hierbei haupt
sachlich urn Catopsilia-Arten. Bereits BATES (1863) bemerkte auf dem 
unteren Amazonas, daB einige Tage hindurch Catopsilia-Arten in Schwar
men den Strom von Norden nach Siiden iiberflogen. Es sollen ausschlieB
lich Mannchen gewesim sein. Ein ahnliches Phanomen war im Novem
ber 1849 von SPRUCE (1868) beobachtet worden. Die ausfiihrlichsten 
Mitteilungen verdanken wir GOELDI (1902, 1904). 1m Juni wandern die 
Falter taglich in Richtung gegen Westen iiber Para. Der Zug beginnt 
gegen II Uhr und hat sein Maximum gegen 13 Dhr. Sehr bekannt ge
worden ist sein Bericht iiber die Schmetterlingswanderungen auf dem 
Rio Capim von Juli-August 1897. Wahrend sieben Tagen flogen die Fal
ter (hauptsachlich Catopsilia statira) in einem diinnen Band an beiden 
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Ufern des Flusses in Mannshohe iiber dem Wasserspiegel vormittags fluB
aufwarts nach Siiden, nachmittags fluBabwarts nach Norden. Eine Pho
tographie dieser Falterziige vom Rio Capim stellt wohl die einzige exi
stierende Aufnahme einer Schmetterlingswanderung dar I. Aus Brasilien 
sind ebenfalls einige Wanderziige von Urania leilus beschrieben worden. 

y) Wanderungen in Argentinien. Kontinuierliche, von 1925-1928 
in der Provinz Santa Fe von HAYWARD (1925-1929) durchgefiihrte Be-. 
obachtungen haben zu dem sehr bemerkenswerten Resultat gefiihrt, daB 
alljahrlich im Herbst (Marz und April) eine allgemeine Schmetterlings
wanderung nach Norden, also in ein w1irmeres Klima, stattfindet. 1925 
und 1928 wurden groBe aus vielen Arten gemischte Ziige beobachtet, in 
den Zwischenjahren wanderten die Falter in sehr diffuser Ordnung. Ein 
Zusammenhang dieser Fliige mit besonderen Winden besteht bestimmt 
nieht. Die Richtung nach Norden wurde konstant bei sehr wechselnden 
Winden eingehalten. Der am 27. III. 1925 beobachtete Zug war von der 
Diehte eines Heuschreckenschwarmes und bestand aus 17 verschiedenen 
Schmetterlingsarten und auBerdem Libellen. Zwischen dem 3. und 
24. IV. 1928 fanden die Fliige an 8 Tagen statt, es nahmen daran 8 Arten 
teil. Die wichtigsten Teilnehmer an diesen Wanderungen sind Catop
silia sennae, Pieris monuste, Precis lavinia, Danais erippus und gilippus. 

Die Analogie der regelmaBigen Nordwanderungen im Herbst in Ar
gentinien zu den regelmaBigen Siidfliigen im Herbst in Nordamerika ist 
auBerst bemerkenswert. 

4. Allgemeines iiber Schmetterlingswanderungen. 

Es liegen zahlreiche gute Schilderungen von Schmetterlingswande
rungen vor, an Hand derer es wohl moglich ist, sieh iiber das Aussehen 
eines Schmetterlingszuges zu unterrichten. Ein Abdruck einer groBeren 
Zahl von Originalberichten ist an dieser Stelle nieht moglich. Es sei hier 
besonders auf die Zusammenstellung vieler sehr anschaulicher Schilde
rungen bei WILLIAMS verwiesen (I930C, S. I9-40), ferner auf einige 
wenige in der vorliegenden Arbeit gebrachten Originalberichte (S. 88, 90, 
99. I20, 121). Es folgt hier im AnschluB an WILLIAMS eine Zusammen
fassung iiber die wesentlichsten Typen von Schmetterlirigswanderungen: 

I. Einzelwanderer. Die besten Beispiele sind Sphingiden, die Wan
derung kann nieht direkt beobachtet werden, sondern wird aus bestimm
ten Uberlegungen erschlossen (vgl. S. I05). 

2. Sehr diinne Wanderung, in der gleiehzeitig nur ein Tier sichtbar zu 
sein braucht. Eine solche Wanderung kann nur von geschulten Beobach
tern, die speziell diesem Phanomen ihre Aufmerksamkeit zuwenden, be
merkt werden. 

I Leider eignet sich die Aufnahme wegen groBer Unscharfe nicht fur 
eine Reproduktion. 
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3. Wanderung, bei der gleiehzeitig mehrere Exemplare siehtbar sind. 
4. Ein dichter Schwarm, der vielfach mit einemHeuschreckenschwarm 

oder einem Schneegestober verglichen wird, der die Sonne verfinstern 
kann, der Automobile durch die Anhaufung der Leiehen an dem Radi
ator zum Stehen bringt. 

Zwischen 2 und 4 gibt es alle Ubergange. Dies kann vielfach im Ver
laufe eines einzigen Zuges beobachtet werden, wobei die Wanderungs
diehte zu Beginn sehr gering ist, sieh bis zu einem gewissen Maximum 
steigert und dann langsam wieder abnimmt. Auch in der Breitendimen
sion eines Zuges kann eine allmahliehe Abnahme der Diehte nach den 
Seiten zu statthaben. Jedoch in bestimmten Fallen wird ausdrticklieh 
bemerkt, daB der Wanderzug nach den Seiten zu scharf konturiert ist. 
Dies ist namentlich dann der Fall, wenn die Schmetterlinge in einem 
deutlich siehtbaren schmalen Band fliegen, so z. B. bei GOELDI auf dem 
Rio Capim in der Nahe der Ufer (S. I24). Als besonderen Typ beschreibt 
WILLIAMS einen "Netzwerk"-Flug, in dem die Wanderung zwar tiber eine 
Front von mehreren Meilen stattfand, jedoch nicht mit gleiehmaBiger 
Verteilung tiber die ganze Breite der Front, sondem in besonders dicht
gedrangten schmalen Ztigen, wobei in Zwischenraumen von mehreren 
hundert Metern nur sehr wenige Tiere tlogen. Ein sehr deutliches Ana
logon zu diesem Flugtyp besteht in der Larvenwanderung der Heu
schrecken (S.22). 

Uber die Hohe, in der Schmetterlingswanderungen vor sieh gehen, 
hat WILLIAMS alle erreiehbaren Angaben in einer Tabelle gesammelt 
(Abb.3I). Hieraus geht deutlich hervor, daB in der tiberwiegenden Mehr
zahl der FaIle die Wanderung dieht tiber dem Grunde geschieht, in der 
Hohe, in der Schmetterlinge im allgemeinen zu fliegen pflegen. Eine 
Ausnahme bilden wenige Arten wie P. brassicae, Belenois spez., L. bach
manni und Urania fulgens, die in Hohen bis 100 FuB beobachtet wurde 
und vor allem Danais plexippus, die in 100-200 m Hohe wandemd ge
sehen worden sein soIl. 

In einer groBen Zahl von Berichten, z. B. besonders beztiglich P. car
df,f,i, wird ausdrticklich darauf hingewiesen, daB die Falter so tiefwiemog
lich fliegen. Die Fluglinie schmiegt sich vollkommen der Oberflachen
form des Gelandes an. An einem Waldrand steigen sie senkrecht hoch 
und segeln dieht tiber den Wipfeln der Baume. 

In engem Zusammenhang hiermit steht die vielfach erwahnte Tat
sache, daB Hindemisse nieht um-, sondern tiberflogen werden. Bezeich
nend fiir dieses Verhalten ist die Abb.32 nach WILLIAMS, die fiir sieh 
spricht. Es geht hieraus vor allem mit besonderer Deutlichkeit hervor, 
mit welcher Beharrliehkeit die einmal eingeschlagene Richtung verfolgt 
wird. 

Als besondere Eigenttimlichkeit der wandemden Falter, die sie von 
ihren vielfach gleichzeitig anwesenden nieht wandemden Artgenossen 
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unterscheidet, ist die oftmals erwahnte Tatsache anzufiihren, daB sie sich 
unterwegs niemals auf Blumen niederlassen, um an ihnen zu saugen, 
sondem viele Stunden lang andauemd fliegen. Der Flug ist im allge
meinen stetiger und schneller, als sopst Falter fliegen. In zahlreichen 

10 20 30 '10 60 70 80 10 100 FEET ABOVE 6ROUN • 
P. POLYTES 

C.FLORELLA ;; ;;::- "Mostly flying high' 

C.SENNAE .:::-~t- -Mostly .. ,,)' high· 
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P. 8RASSICAE - -- ~= F- ~ P. RAPAE -
p. MONUSTE -:...- ::-
P.CHARINA 708 consider8ble height· 

B.SEVERINA c:-
8. MESENTINA ~ - -- --- -- --
8.GI0ICA .... - -- - - - . -- -- - - -- --
AFRICAN BELEN0I5 I~ ~ - ".- - -- - - - - -- - 'NajOl'itJ .ltJtosl inl'isJDh! to/Jinoculil'S 

8.JAVA ,. Up tD "bout 150 feet· 
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A. ALBINA DARAOA 

A.DRUSILLA -
G. MAERULA ---
C.LES8IA ,. 600 Feet high .• 

T. DEVA -
T. SENEGALENSIS -- --
O. PLEXIPPUS SEE TEXT 

D. RJP.r.~l~PPUS --

F --V. CAROUI 

= -.E 
E. HORTENSIA -
P. LAVINIA - -
M.CHIRON -
V.ATALANTA - f--
V. CAUFORNICA "Too high tD be inspected· 

C.ACHERONTIA --
C.COENIS - ~DfI7e over 100 feet .. 
L. BACHMANNI ~ f-- "'en calm vp to 150 reel· 
L.LA8DACA - "As far as eye covld rellch-

L.LAIUS 

T.8EON -
P.80ETlCUS -
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Abb. 3'. ZusammenstelIung der Hohe, in der Schmetterlinge beim Wandem beobachtet wurden. 
(Nach W,LLIAMS '930 c.) 
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Fallen, in denen die Schnelligkeit iiber kurze Strecken mit einer Uhr 
abgestoppt wurde, sind Werte gefunden worden, die im allgemeinen 
zwischen 10 und 20 km pro Stunde liegen, aber auch in manchen Fallen 
betrachtlich darunter oder dariiber. 

-ober die Wegstrecke, we1che wandernde Falter zuriicklegen, herr
schen die verschiedensten Auffassungen. PIEPERS bestreitet iiberhaupt, 
daB Schmetterlinge betrachtliche Entfernungen im Fluge zuriicklegen. 

Abb. 32. Die typischc Flugbahn cines wandernden Schmetter
lings bei der Uberwindung von Hindernissen. Illustriert die 
Tatsache, daB Hindernisse stets iiber-, nie umflogen werden. 

(Aus WILLIAMS 1930 c, umgezeichnet.) 

Eine Wanderung soIl da
durch vorgetauscht wer
den, daB auf einer Strecke 
kurze Exkursionsfliige vie
ler Individuen samtlich in 
einer bestimmten Richtung 
vor sich gehen. In dieser 
extremen Form ist diese 
Auffassung sicher unrich
tig, was spater ausfiihr
Hcher gezeigt werden solI. 
Demgegeniiber stehen An
sichten, wonach Wande
rungen iiber mehrere tau
send Kilometer geschehen, 
so soIl Pyrameis cardtti 
nach WILLIAMS von der 
siidlichen Sahara bis Nord
europa fliegen, Danais plex
ippus soll nach SHANNON 

von Kanada bis zum Golf von Mexiko wandern. Es ist friiher gezeigt 
worden, daB diese Auffassungen zum mindesten unbewiesen sind und 
sehr viele Einwande gegen sie erhoben werden k6nnen. 

Die einzigen sicheren Nachweise dafiir, daB Schmetterlinge sehr groBe 
Entfernungen im Fluge zuriicklegen k6nnen, ergeben sich aus der Tat
sache, daB manchmal Falter auf dem freien Meere oder auf Inseln ange
troffen worden sind. Wenn nun auch in vielen Fallen eine passive Ver
schleppung durch Winde oder durch den Schiffsverkehr vorliegen mag, 
so sind doch manchmal die Falter unter so1chen Umstanden angetroffen 
worden, die auf eine aktive Wanderung hindeuten. Den schlagendsten 
Beweis hierfiir bildet die Tatsache, daB gerade dieselben Arten, die yom 
Festland als Wanderer bekannt sind, auch auf dem Meere angetroffen 
wurden z. B. Pyrameis cardui (zahlreiche Beobachtungen iiber dem 
Mittelmeer, vgl. S. 99), Sphingiden (vgl. S. IOS), Danais plexippus 
(BARRET 1893) (S. 96), Deiopeia pulchella (MAC LACHLAN 1885)" Plusia 
gamma iiber Helgoland (vgl. S. 108). 

1m Zusammenhang mit der Wanderung von Faltern iiber dem freien 
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Meere ist sehr bemerkenswert die in mehreren Fallen mitgeteilte Be
obachtung, daB sich Schmetterlinge auf der Wasseroberflache nieder
lassen, ausruhen und wieder frei in die Luft erheben konnen. Diese Mit
teilung findet sich iiber Pieris brassicae (THORNCROFT 1865, BUCHENAU 
1873, POCKLINGTON 1873), Danais plexippus (Bucht von Sidney, SEITZ 
1891), Nemophila noct~tella (POULTON 19z9a), Nachtfalter (POULTON 
1909). Falls es sich hier urn haufig vorkommendeErscheinungenhandelt, 
ist eine Moglichkeit gegeben, eine regelmaBige Wanderung iiber weite 
Meeresstrecken, z. B. iiber das' Mittelmeer, so zu verstehen, daB die 
Falter sich unterwegs auf der Wasseroberflache ausruhen. 

B. Wanderungen von Raupen. 

Von einer Reihe von Schmetterlingsraupen sind in der Literatur 
Wanderungen verzeichnet. Jedoch handelt es sich meist urn isolierte 
Beobachtungen, so daB es nicht moglich ist, allgemeine GesetzmaBig
keiten abzuleiten. Nur bei zwei Arten scheinen Raupenwanderungen 
eine mehr oder weniger regelmaBige Erscheinung darzustellen, das ist 
Pieris brassicae und vor allem der sogenannte amerikanische Heerwurm 
Heliophila unipuncta. Einen (allerdings unvollstandigen) Sammelbericht 
iiber Raupenwanderungen hat STEPHAN (1908) gegeben. 

Pieris brassicae. Bei STEPHAN sind sechs Berichte von Wanderungen 
der Raupen zusammengestellt. Es handelt sich stets urn die Erscheinung, 
daB Raupen in ungeheuren Mengen in gerichteter Wanderung ein Feld 
verlieBen, auf einen Bahndamm gelangten und dort Ziige zum Stehen 
brachten. Alle Berichte beziehen sich auf Mitteleuropa (z. B. PABST 1899, 
DOHRN 1861). 

Pyrameis cardui. ANKER (1884) beobachtete 1879 bei Budapest eine 
Massenwanderung. Es handelte sich urn das gleiche Jahr, in dem iiber 
groBe Teile von Europa Wanderungen der Imagines hinweggingen. 

Lymantria dispar' (Schwammspinner). 1m J uni 1888 fand eine Massen
wanderung bei Budapest statt. Die Raupen wanderten aus einem von 
ihnen kahl gefressenen Walde aus, die Ziige gelangten auf eine Bahn
strecke, wo sie einen Zug zum Stehen brachten (AIGNER-ABAFI 1901). 

Prozessionsspinner. Es handelt sich bei den bekannten Ziigen nicht 
urn echte Wanderungen, sondern urn Exkursionen. Denn die gesellig 
lebenden Raupen kehren stets wieder zu ihrem Nest zuriick. 

Saturnia spini. Am lZ. VI. 1901 wanderten groBe Mengen von Rau
pen bei Billed in Ungarn auf einem Bahndamm nach Siiden (WEISSMAN
TEL 190Z). 

Bombycidae. LICHTENSTEIN (181Z) berichtet aus Siidafrika iiber ei
nen ungeheuren Raupenzug einer Bombycide. Sie wanderten in Reihen 
von 5-6 Tieren in der Breite, jede Reihe war von der nachsten etwa 
I FuB entfernt. 

Ergebnisse der Biologie IX. 9 
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Sphingidae. SEITZ (1930) sah in Nordafrika groBe Raupenziige von 
D. euphorbiae, die sich in 2-3 m breitem Zug in mehrfacher-Schicht 
iibereinander kriechend nach KahlfraB ihrer Geburtsstatte nach anderen 
Wolfsmilchfeldern begaben. 

Der "Army Worm" HeUophila (Leucania) unipuncta HAW. 

Wohl das bekannteste Beispiel einer regelmaBig wandernden Raupe 
stellt der beriichtigte amerikanische "Army Worm" Heliophila unipuncta 
dar. In Nordamerika, namentlich im Osten der Rocky Mountains, trat 
die Art in periodischen Abstanden (z. B. 1861, 1875, 1880, 1896, 1900, 
1914, 1919/20) in ungeheuren Mengen auf. Die Raupen schlie Ben sich 
zu dichten, ausgedehnten Ziigen zusammen und wandern gerichtet iiber 
relativ weite Strecken. Auf diese Eigenschaft bezieht sich der in Amerika 
populare Name Army Worm I. Wie wir noch spater sehen werden, tragen 
noch andere Noctuidenarten in Amerika den Beinamen Army Worm, 
jedoch H. unipuncta stellt den Army Worm schlechthin dar. Seine Po
pularitat beruht darauf, daB er einer der gefahrlichsten landwirtschaft
.lichen SchMlinge ist. 

Viele Autoren nehmen an (z. B. auch REH 1925), daB die Ursache der 
Wanderungen Futtermangel sei. Wenn die Raupen ein Feld kahlgefres
sen haben, schlieBen sie sich zu einem Zuge zusammen und wandern auf 
einen neuen Futterplatz zu. Jedoch geht bereits aus der Monographie 
von RILEY (1883) (aus der aIle hier folgenden Angaben entnommen sind) 
hervor, daB diese Auffassung unrichtig ist: 

"Those leaving one field all march in the same direction, but not always, 
as is supposed some, with unfailling certainty, toward another field in which 
there is proper food, ec. - Nor is it true that they always remain in one 
place so long as sufficient food is to be found there, for in more than one in
stance I have known them to leave a field abundantly supplied with suitable 
food and march into other. 

Somit scheint also auch hier wie in so vielen anderen Fallen der klare ,. 
Tatbestand vorzuliegen, daB der Wandertrieb nichts direkt mit Futter-
mangel zu tun hat. 

Die Wanderungen vollziehen sich anscheinend im Laufe des Tages 
nach einem ganz bestimmten Stundenplan. Das direkte Sonnenlichtwird 
gescheut. Tagsiiber halten sie sich unter Steinen, Grasbiischeln usw. ver
steckt oder verkriechen sich in die Erde. Abends, nachts und morgens 
wandern sie und fressen dabei alles Griine von den Feldern, durch die sie 
ziehen. Nach einem anderen Bericht beginnt die Wanderung regelmaBig 
zwischen 14 und 15 Uhr. Gegen Sonnenuntergang verlangsamt sich der 
Zug. Nachts stockt die Wanderung, das Fressen geschieht hauptsachlich 
nachts und vormittags. Es ist vorderhand nicht moglich, die Wider-

I \Vohl zu unterscheiden vom Heerwurm in Europa, vgl. S. 132. 
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spriiche zwischen diesen beiden Berichten aufzuklaren, jedoch in Analo
gie zu ahnlichen Erscheinungen bei der Heuschreckenwanderung ist es 
durchaus moglich, daB der maBgebende Faktor die Temperatur ist. Nach 
den vorliegenden Berichten zu urteilen, scheinen iiberhaupt die Wande
rungen des Army Worms in vielen Beziehungen denen der Heuschrecken
larven zu ahneln. 

Die Geschwindigkeit des Zuges betragt etwa 30 m pro Stunde. Fiir die 
Zugrichtung besteht keinerlei Regel. Benachbarte Ziige bewegen sich 
vielfach in ganz verschiedenen Richtungen. 

Ein anschauliches Bild von den Wanderungen des "Army Worm" 
gibt FITCH (aus RILEY 1883): 

"They all keep together like an army of soldiers, and usually advance in 
a particular direction, in a strait line, not swerving from their course to avoid 
hills, hollows, buildings or any other obstacle. A stream of running water, 
even, does not cause them to deflect from their line of march. We learn from 
SOLON ROBINSON that, on coming to a brook they crowd into it, although 
very few of them chance to be carried by its curent to the opposite side. 
Millions of them are drowned, their dead bodies clogging and damming up 
the stream in places below, producing by their decay a stench in the atmo
sphere of the whole vicinity which is most noisome and intolerable. In their 
march they travel faster at some times than others, advancing at the rate 
of from two to six rods in an hour (I rod = 5,029 m.). Thus instances have 
occured in which an army of these worms, two or three miles wide, have ad
vanced six or seven miles, leaving the track behind them as desolate as 
though fire had swept over it." 

Laphygma frugiperda S. u. A. Bei starker Vermehrung schlieBen sich 
die in Nordamerika dem Pflanzenbau sehr schadlichen Raupen in 
Schwarme zusammen und wandem (im Herbst), daher die Popular
bezeichnung Fall army worm (CHITTENDEN 1901). 

Prodenia eridana CRAM. The semitropical army worm. Die Raupe 
wandert in Scharen (CHITTENDEN 1909). 

Charaeas graminis (Graseule). Ziehen vielfach in Schweden und Nor
wegen nach KahlfraB einer Wiese in Scharen zu einer neuen Futterstelle 
(STEPHAN 1908). 

Noctua (Xylophasia?) Ewingii, WESTW. EWING (1837) berichtet iiber 
eine groBe Wanderung, die sich iiber 14 Tage hinzog, aus Van Diemen's 
Land (Tasmanien). Die Raupen krochen regelmaBig von 4 Uhr morgens 
bis Mittag. Sie bewegten sich viel schneller als sonst Raupen zu tUll 
pflegen. 

Phlyctaenodes sticticalis L. (Pyralidae). Riibenziinsler. Die Raupen 
treten manchmal in SiidruBland in ungeheuren nur mit Wanderheu
schrecken vergleichbaren Mengen auf. "Die wandemden Raupen sind 
zuweilen in Ziigen beobachtet worden, die aus Milliarden von Individuen 
bestanden, bis 20 cm hoch geschichtet waren und einem kolossalen Heer
wurm glichen" (SCHAUFUSS 1902). "Ist ein Feld leergefressen, so wan
dem sie in ungeheuren Mengen. Ebenso ziehen sie 3-4 Tage vor der Ver-

9* 
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puppung in groBen Scharen und bestimmter Richtung auf der Suche 
nach geeigneten Platzen" (REH 1925). 

Aus dem sparlich vorliegenden Material iiber Raupenwanderungen 
lassen sich nur zwei allgemeine Regeln herauslesen: 

1. Die Wanderungen hangen oft, aber nicht stets zusammen mit 
Futtermangel. Vielfach wird berichtet, daB nach einem vollstandigen 
KahlfraB eine Wanderung nach der nachsten Futterstelle einsetzte. Dabei 
wird die Auffassung vertreten, daB die N ahrung von weitem gewittert wird. 

2. In engem Zusammenhang hiermit steht die Tatsache, daB Raupen
wanderungen nur bei ungewohnlich starker Vermehrung vorkommen. 

IV. Die Wanderungen der Dipteren. 
Es ist schwierig, bei Dipteren echte Wanderungen nachzuweisen. 

Meist handelt es sich urn so kleine Tiere, daB auch der leichteste Wind 
ihre Flugrichtung beeinflussen kann. Sehr haufig findet sich bei Dip
teren die Reaktion des Schwarmens. Zu gewissen Zeiten fliegen die Tiere 
in rnehr oder weniger groBen Schwarmen und werden dabei vielfach durch 
den Wind iiber weite Strecken getragen. Wenn hierbei die Fortbewegung 
auch im wesentlichen passiv erfolgt, so konnen wir doch in gewissem 
Sinne von Wanderung sprechen, da es sich urn eine regelmaBig in Er
scheinung tretende in der Organisation der Tiere begriindete biologische 
Reaktion handelt, die eine Ausbreitung iiber weite Strecken zur Folge 
hat. Am haufigsten sind Wanderungen von Culiciden und Syrphiden be
schrieben. 

I. NematoceJl'a (Miicken). 

a) Mycetophilidae (der Heerwurm). 

Der beriihmte Heerwurm ist eine Aggregation der wandernden Lar
yen des Genus Sciara. Die Erscheinung, daB sich Larven zu einem Wan
derzug zusammenschlieBen, steht nicht vereinzelt im Insektenreiche da. 
Bei Schmetterlingsraupen findet sich dieselbe Reaktion, der sogenannte 
amerikanische Army-worm wird von der Raupe Heliophila unipuncta 
HAW. gebildet (siehe S. 130). Es scheint von vornherein paradox, so 
verschiedenartige Erscheinungen wie den Heerwurm und die iibrigen 
meist im Fluge vor sich gehenden Insektenwanderungen unter einem 
Gesichtspunkt zusammenzufassen. Jedoch zeigt die Wanderung des 
Heerwurmes tatsachlich aIle Kriterien, die wir an eine Insektenwan
derung stellen. Es schlieBen sich viele Individuen zu einem sehr engen 
Verband zusammen und bewegen sich oft viele Stunden hindurch in einer 
bestimmten Richtung. Wenn wir etwas iiber die Bedeutung des Heer
wurmes wiiBten, lieBen sich zweifellos noch weitere Parallelen zu anderen 
Insektenwanderungen ziehen. 

Wenn iiber den Heerwurm auch eine groBe Literatur vorliegt, hier 
seien vor allem die wichtigen Arbeiten von BECHSTEIN (1885) und No-
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WICKI (1868) genannt, so sind doch auffallend wenig Kenntnisse tiber seine 
Biologie verbreitet. Daher soli im folgenden ein Abschnitt aus der sehr 
anschaulichen Schilderung NOWICKIS (1868) gebracht werden: 

"Ziehen des Heerwurmes." 
"Die merkwiirdigste Eigentiimlichkeit der Heerwurmlarven ist ihi: Trieb, 

sich massenhaft zu vereinigen, dabei sich an ihre vorderen Gefahrtinnen an
zuschlieBen und anzudriicken, daB sie iiber und neben diese mit einem Teil 
ihres Korpers iibergreifen und so gemeinsam ihre Ziige ausfiihren. 

Ihr Verhalten beim Beginn des Ziehens und wahrend desselben ist fol
gendes: Man stelle sich einen Klumpen dieser fuBlosen, klebrigen und aus
gewachsen 7 mm langen Raupchen in ihrem unterirdischen Verstecke und 
in dem Augenblick vor, wenn sie voneinander getrennt daraus herauskrie
chen. Die zuerst erscheinenden ordnen sich neben- und iibereinander dicht 
zusammen, setzen sich unverweilt in Marsch und bilden so den Anfang des 
Heerwurmes, der durch die ebenso nachriickenden Scharen an Lange und 
Umfang zunimmt, bis er sich ganz formiert hat. Einer grauen Schlange gleich 
zieht er nun in dicht geschlossenen Gliedem im Walddunkel gleichmaBig 
umher, und das unheimliche, ja widrige seiner Erscheinung vermag aller
dings unkundige und befangene Anschauer mit Schrecken zu erfiillen. Die 
klebrige Feuchtigkeit an den Leibem der Maden vereinigt dieselben fest mit
einander und sie hangen dadurch so eng zusammen, daB sie gleichsam nur 
einen Korper ausmachen und das Ende des Heerwurmes sich momentan wie 
ein Stabchen emporheben laBt. Die Fortbewegung des Heerwurmes ist die 
Folge des Vorwartsschreitens aller ihn zusammenhangenden Larven, was in 
der Weise erfolgt, daB sie an den nachsten Gefahrtinnen glitschend den Vor
derkorper vorwarts strecken und den Hinterkorper nachziehen, mit welcher 
Bewegung auch jene des Darmkanals korrespondiert, wobei sie jedesmal 
einen Vorsprung von mehr oder weniger I mm Lange gewinnen, und indem so 
eine der anderen nach einer und derselben Richtung voraustritt, gleitet der 
ganze Heerwurm vorwarts. Wahrend des Marsches halten die ziehenden 
Larven ihre Korper in dessen Richtung, da sie jedoch ihre jeweilige Stellung 
in der Masse andem, so herrscht dadurch im Heerwurm, trotzdem er langsam 
fortschreitet, eine eigentiimliche Regsamkeit der einzelnen Individuen. Die 
oberen drangen sich namlich gegen die innerhalb des Zuges eingeschlossenen, 
diese wieder nach oben oder auswarts, desgleichen die untersten, die eine 
Zeitlang alle iiber ihnen befindlichen Larven tragen miissen, ein Grund, wes
halb ein Heerwurm keine bedeutende Dicke haben kann und bei groBer 
Larvenzahl in breiteren Streifen zieht. 

Der ziehende Heerwurm ist gewohnlich ziemlich gerade, kann aber auch 
gebogen oder schlangenartig gewunden sein. Nimmt er iiber ebeneren Boden, 
wie derselbe in einem Fichtenwalde sein kann, seinen Weg, so gleitet er als 
Ganzes fort, wie es meistens der Fall ist. Erreicht er aber unterwegs ein auf
rechtes Hindemis, z. B. Moos, ein Astchen oder Steinchen, so geschieht es 
manchmal, daB er sich yom gabelformig teilt, hierauf die beiden Arme gleich
zeitig die Seiten des hindemden Gegenstandes knapp umgeben, und driiben 
wieder sich vereinigen oder als zwei besondere Heerwiirmer auseinandergehen 
und das Hindemis zwischen sich der ganzen Heerwurmlange nach oder nur 
zum Teil durchlassen. 

Trifft ein Heerwurm unterwegs mit einem zweiten, der mehr oder weniger 
in derselben Richtung zieht, zusammen, alsdann vereinigen sich manchmal 
seine in ihrer Fortbewegung nicht gehemmten Anfiihrerinnen und aIle an
deren Larven mit diesem Zug und so entsteht ein langerer oder dickerer 
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Heerwurm. Kommen aber die Anfiihrerinnen zweier gerade in entgegen
gesetzter Richtung gleitender Heerwiirmer zusammen, alsdann kriechen sie 
iibereinander, bilden hierdurch anfanglich einen Knauel, der eine Weile 
wimmelt, bis die oberen Larven sich geordnet haben, und in einer gewissen 
Richtung in Marsch setzen, worauf alle iibrigen, zu einem Zuge sich vereini-
gend, ihnen folgen. . 

Die Anfiihrerinnen des vorhin gedachten, 56 Zoll (etwa I,70 m) langen 
und auf glattem lehmigem Grabengrund gleitenden Heerwurmes kamen in 
5 Minuten 2 Zoll (etwa 6 cm) geraden Weges vorwarts. Ein anderer, der 
bergauf iiber einen unebenen und teilweise bemoosten Grabenrand seinen 
Weg nahm, legte vom in 7 Minuten 2 Zoll Weges zuriick. 

Andere Heerwiirmer fiihrten auch stundenlang ihre anstrengenden 
Marsche aliso 

Was schlieBlich die Richtung des Marsches anbelangt, welche die Volks
poesie verschieden deutet, so ist es eine Fabel, als zogen die Heerwiirmer 
nach einer bestimmten Himmelsgegend. Ich sah sie in jeder Richtung ziehen, 
dieselbe aber auch haufig andem. 

Kommt die Zeit der Ruhe, wozu den Heerwurm Miidigkeit, das Be
diirfnis der Nahrung, wie auch andere Umstii.nde, Z. B. warmer Sonnenschein 
auf dem Wege, den er zieht, schlechtes Wetter oder Gefahr veranlassen, als
dann bleiben die Anfiihrerinnen stehen, dasselbe tun auch die allmahlich 
bis zu ihnen nachgeriickten Larven des ganzen Zuges, aIle trennen sich dabei 
voneinander und ballen sich zu 'einem wimmelnden Klumpen zusammen, 
der dadurch, daB die unteren Larven einzeln zwischen der lockeren Nadel
streu tiefer in den Humus dringen, sichtlich an GroBe abnimmt, bis er end
lich ganz verschwindet. 

. Fragen wir uns endlich, was der eigentliche Zweck der massenhaften 
Madenanhaufung und ihrer gemeinschaftlichen Ziige ist, so miissen wir ein
raumen, daB wir hieriiber keine geniigende Erklarung abgeben konnen." 

In der Tat ist die Bedeutung des Ziehens der Heerwurmlarven bis 
heute vollig unbekannt. Es scheint, daB die Erscheinung des Heerwurmes 
gebunden ist an eine vorausgegangene Massenentwicklung. 

b) Simuliidae. 
Simulium columbaczense FABR., die Kolumbazer Fliege, wandert nach 

AIGNER-ABAFI (1903) im Gebiete der unteren Donau. Die Miicken brii
ten in Bachen und FliiBchen des Gebirges. Die schltipfenden Imagines 
sammeln sich zu kleineren oder groBeren Gruppen, die sich im Laufe 
einiger Tage zu ungeheuren wolkengleichen Schwarmen vereinigen. Diese 
Schwarme werden durch den Wind weit in die Tieflander von Ungarn, 
Serbien und Rumanien verschlagen und stellen eine gefahrliche GeiBel 
fUr die Weidetiere dar. Nach AIGNER ziehen sie auf der Donau stromauf
warts mit dem Wind, in 2-4 m Hohe tiber dem Wasser. Die Wander
schwarme sollen nur aus Weibchen bestehen. 

c) Bibionidae. 
DiloPhus vulgaris (spinatus) WLK. Am 2. X. 1880 geriet ein Schiff an 

der Norfolkkiiste in England in "I Kabel" (232 m) Entfernung yom Land 
in einen solchen Schwarm hinein, daB es 4 Stunden lang unmoglich war, 
an Deck zu kommen (DOUGLAS 1880). 
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Bibio marci L. flog nach ROWLEY (1872) urn den 10. V. 1872 herum 
in auBergew6hnlich groBer Zahl in der Gegend von Brighton (England) 
und verfolgte in seinem Flug dieselbe Richtung wie Syrph#s pyrastri im 
August 1864 (nach Norden?). 

Bibio spez. VAN BEMMELEN (1857) berichtet von Schwarmen in Siid
holland und in der Gegend von Leiden in den Sommern 1852 und 1854. 

Dilophus vulgaris und Bibio marci fanden sich in ungeheuren Mengen 
am 24. Mai 1931 am Strande von Wilhelmshaven angeschwemmt. Wahr
scheinlich handelte es sich urn im Meer verungliickte Schwarme. 
(SCHWARZ 1931, FRANZ 1931). 

d) Chironomidae. 
Es existieren sehr viele Berichte iiber das Auftreten groBer Schwarme 

von Chironomiden. Der Wind mag sicher auf die Fortbewegungsrichtung 
dieser Schwarme einen EinfluB ausiiben. Jedoch gibt es hieriiber keine 
Angaben. 

e) C ~tli ci d ae. 
Anopheles elutus. REITLER u. SALITERNIK (1929) haben in Palastina 

eine regelmaBige Wanderung von Anopheles feststellen k6nnen. Anophe
les el#tus erscheint p16tzlich im Oktober und November in groBen Mengen 
in der Gebirgs- und Wadizone in der Umgebung des Hulesees in Ober
gallilaa. Sie finden sich dort fast ausschlieBlich an warmen Orten, in 
Stallen und Kellern. In diesem Gebiet gibt es von Juli ab keine Brut
platze mehr. Die nachsten Brutplatze liegen in den Siimpfen am Hule
see und am Jordan. Sie miissen also von dorther eingewandert sein. Die 
Entfernung von Brutplatzen zu Fundorten betragt bis zu 12 km. Der 
Aktionsradius der Miicken iibersteigt sonst nicht 3,5 km. 

Es solI sich urn aktive Wanderung handeln und nicht urn Verwehung 
durch Winde. Das zeigen folgende Tatsachen: 1. Zur Zeit der Invasion 
sind die Winde ihrer Starke und Richtung nach nicht anders als den gan
zen Sommer hindurch. 2. Die Imagines finden sich auch im Gebirge in 
anderen Gegenden, so daB anzunehmen ist, daB die Wanderung von den 
Brutplatzen aus radiar erfolgt. 

"Es handelt sich urn eine Wanderung in Winterquartiere, fort vom 
Schauplatz des bisherigen generativen Lebens in der Nahe der Brutplatze 
nach Orten, welche die individuelle Erhaltung fUr die Dauer des generati
ven Stillstands besser garantieren." Der Beweis fUr diese Auffassung 
liegt in den Fundorten, welche durchwegs H6hlen, Keller, dunkle Stal
lungen sind, sowie in der Tatsache, daB die Q Q keine entwickelten Eier 
besitzen, jedoch einen stark entwickelten Fettk6rper. 

Aedes spez. Unter den Culiciden Nordamerikas sind es vor allem 
einige in Salzsiimpfen an der Kiiste briitende Arten der Gattung Aedes, 
von denen Wanderungen gemeldet sind. 

SMITH (1903) untersuchte die Verbreitung der Aedes-Arten an der 
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Kiiste von New Jersey und stellte fest, daB die Arten Aedes sollicitans 
und A. cantator von ihren BrutpHitzen in Salzsiimpfen der Kiiste mit 
giinstigem Wind regelrnaBig bis 40 km landeinwarts wandern. Er be
obachtete auch blutgefiillte Exemplare mit reHen Ovaren, die aus dem 
Binnenland an die Kiiste zm: Eiablage zuriickwanderten. 

BALL (1918) verfolgte das Auftreten von verschiedenen lnsekten an 
einem Leuchtturm (Rebecca Shoal Light-Station) zwischen Florida und 
Kuba. Nach 48 Stunden anhaltendem Nord- und Nordostwind erschie
nen am 5. VIII. 1917 viele Aedes sollicitans und Aedes niger, die von cler 
Kiiste von Florida aus gegen 150 Meilen (etwa 230 km) iibers Meer geflo
gen sein miissen. Am II. VII. 1917 erschienen nach Siid- und Siidwest
wind Schwarme von Aedes niger, die mindestens iiber eine Entfernung 
von 95 km von der Kiiste von Kuba hergewandert sein miissen. Auch 
auf den iibrigen Riffen (KEYS) im selben Meeresgebiet wurde dasselbe Er
eignis festgestellt, so daB der Schwarm vom II. VII. mindestens eine 
Breite von 20 Meilen gehabt haben muB. 

A. G. MAYER stellte fest, daB in Tortugas Aedes niger regelrnaBig mit 
dem Winde von Marquesas Key iiber 40 Meilen oder von Kuba aus fiber 
90 Meilen iiber das Meer zuwandert (HOWARD 1912). 

H. R. CARTER beobachtete im Golf von Mexiko groBe Schwarme von 
Aedes sollicitans in 15-18 Meilen Entfernung vom Lande (HOWARD 1912). 

Weitere Wanderungen von Culiciden. 
HOWARD (1912) stellt verschiedene Fane von Culicidenwanderungen 

zusammen. 1m Oktober 1879 beobachtete man bei Victoria, Texas, 
wahrend eines dreitagigen starken Ostwindes einen ungeheuren Mficken
schwarm von 3 Meilen Breite und 50 FuB Hohe, der in 5 Tagen 
35 Meilen gegen Westen wanderte. 1m Oktober 1886 wanderte ein ahn
licher Schwarm die Kiiste von Matagorda Bay 50 Meilen weit entlang. 
Bei diesem Flug ist besonders bemerkenswert die Feststellung, daB die 
Wanderung nicht mit dem Winde erfolgte: "The wind was light and from 
the south, and did not affect the mosquitoes in their flight, which was 
westward; the main flight was low, ten or twelve feet hight and always 
in the same direction." Nach Zeitungsberichten wurde im August 1909 
ein Mfickenschwarm im Golf von Mexiko 60 Meilen vom Land entfernt 
angetroffen. 

HOWARD zieht aus seinen Untersuchungen folgende Schliisse: Wirk
liche Wanderer sind nur die Aedes-Arten, an der atlantischen Kiiste A. 
sollicitans, cantator und niger, an der kalifornischen Kiiste A. quaylei und 
squamiger. Nur die ~~ wandern, der Zweck ist augenscheinlich die Er
langung von Nahrung. Wahrscheinlich erfolgt zur Eiablage eine Riick
wanderung in die Salzsiimpfe. Es ist zweifelhaft, ob der Wind bei 
diesen Wanderungen eine notwendige oder wichtige Rolle spielt. "We 
must consider those. cases in which large swarms of mosquitoes are 
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said to have been carried a considerable distance by the wind as pro
blematical" . 

Die Stellungnahme HOWARDS iiber den EinfluB des Windes erscheint 
jedoch zu weitgehend und wenig begriindet. In fast allen Fallen von 
Fernfliigen hat der Wind nach den Angaben der Beobachter eine aus
schlaggebende Rolle gespielt, indem die Miicken immer vom Winde her
beigetragen waren. Allerdings gibt es auch Beobachtungen am Festland, 
wonach einzelne Miicken gegen den Wind fliegen. Beziiglich der oben 
angefiihrten Anopheles-Wanderung in Palastina wird ausdriicklich an
gegeben, daB die Tiere nicht vom Winde verweht wurden. Leider liegen 
zu wenig Beobachtungen vor, urn ein abschlieBendes Urteil zu gestatten. 

2. BJ'achyce1'a (Fliegen). 
a) Tabanidae. 

Es existiert eine vereinzelte Beobachtung, wonach T abaniden Ende 
Juni anfangs Juli an der Siidkiiste von Trinidad in 2 Meilen Entfernung 
von der Kiiste gesichtet wurden. Sie flogen von Venezuela nach Trinidad 
(WILLIAMS 1920). 

b) Syrphidae. 
Nach einer Reihe von Berichten (ROGERS 1864, GIBSON 1864, WALKER 

1864 U. SYMES 1864) haben vom 13. bis 20. VIII. 1864 Massenansamm
lungen und vielleicht auch Massenwanderungen von Syrphiden im Nor
den der Insel Wight stattgefunden. Am IS. wanderten sie in groBen Mas
sen gegen Osten, am 16. fanden Fliige zwischen Newport und Freshwater 
statt. Es ist wahrscheinlich, daB es sich damals urn eine lokale Massen
vermehrung gehandelt hat und daB die Fliige nur lokaler Natur waren. 
Folgende Arten wurden unter den Schwarmen festgestellt: Syrphus py
rastri, L., topiariHs MEIG., balteatus DE G. und arcuatus FALL. 

Am 5. und 6. VIII. 1928 hat wiederum eine Wanderung von Syrphi
den auf der lnsel Wight stattgefunden (MACKWORTH-PREAD 1929). Die 
Schwarme kamen aus Nordosten und flogen gegen den Wind. Sie iiber
querten anscheinend den Meeresarm Spithead. Es wurden folgende Ar
ten festgestellt: Syrph~ts auricollis MG., vitripennis MG., balteatus DE G. 
und Lasioplicus pyrastri L. 

Wenn es sich hier auch nicht urn zweifellos gesicherte Wanderungen 
handelt, so gewinnen diese Beobachtungen an Interesse in dem Zu
sammenhang, daB bei groBen gemischten Insektenziigen an der Ostkiiste 
Nordamerikas und in den Alpen Syrphiden in groBer Zahl beteiligt sind 
(siehe S. 156). Zu Beginn der von EIMER (1881) beobachteten Wanderung 
wanderten allein Syrphiden, erst spater gesellten sich Libellen zu ihnen. 

c) Ephydridae. 
Ilythea spilota CURTIS wanderte nach SCUDDER (1891) bei Little Boar's 

Head,N.H., am 27.VIII. I890'nachSiiden. "There was practically no wind, 
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but the flies moved swiftly in one direction for the space of two hours, 
forming a stream such as might readily pass trought an open barrel. 
Their numbers varied, at times thre or four would pass a given point 
every second, at other times hundreds, but on the average, there were 
about as many in the given areas as drops of rain in a smart shower, 
rarely one would be seen moving out of the stream, and then it was in a 
diametrically opposite direction, and just as swiftly." 

d) Muscidae. 
Glossina rnorsitans WESTW., die Tsetsefliege, solI nach ROUBAUD (I922) 

im westlichen Afrika regelmaJ3ige jahreszeitliche Wanderungen unter
nehmen, die mit dem jahreszeitlichen BHitterfall zusammenhangen. 

Musca dornestica L. solI nach BALL (I9I8) zusammen mit Aedes-Arten 
von Kuba aus uber eine Strecke von 95 km ubers Meer gewandert sein 
(siehe S. I36). 

v. Die Wanderungen der Kafer (Coleoptem). 

Wanderungen von Kafern wurden vornehmlich bei Vertretern folgen
der Familien festgestelIt: Carabidae, Coccinellidae, Chrysomelidae und 
Scarabaeidae. Es handelt sich naturgemaB urn Arten von relativ guter 
Flugfahigkeit. Wirkliche Falle von Fernflugen sind bei Kafern sehr sel
ten zur Beobachtung gekommen. Meist handelt es sich urn Berichte von 
Massenflugen ohne Kenntnis der durchflogenen Strecke, oder die Wan
derung wurde aus plotzlichem Massenauftreten an ungewohntem Orte 
erschlossen. Hierunter falIt vor allem der oft gebrachte Nachweis von 
auBergewohnlichen Mengen von Kafern auf hohen Bergen, auf Vulkanen, 
auf Gletschern usw., sO'Ni.e als Gegenstuck dazu die Massenanhaufung 
angeschwemmter Kafer an Kusten. In beiden Fallen muB eine aktiv 
oder durch den Wind passiv erfolgte Wanderung vorausgegangen sein. 

a) Carabidae. 
Calosorna sycoPhanta L. Nach v. FRICKEN (1880) wurde einmal ein 

Zug beobachtet, der in den StraBen von Berlin einfiel. Als Bestatigung 
diesel' Nachricht dient eine Beobachtung v. LENGERKENS, der im Juni 
I924 inmitten Berlins vor der Landwirtschaftlichen Hochschule einen 
Wanderflug dieser Kafer verfolgte. Es war in einem Jahre, in dem die 
Forleule massenhaft auftrat und der Flug ging in Richtung auf befallene 
Gebiete (nach freundlicher mundlicher Mitteilung). 

Calosorna sycoPhanta findet sich nach WALKER (briefliche Mitteilung 
an TUTT 1902) wiederholt in Sudengland unter Umstanden, welche darauf 
hindeuten, daB die Kafer den Kanal uberquerten. Nach HEWITSON 
wurde die gleiche Art ofters von Fischern in zwischen 30 und 40 Meilen 
Entfernung von der Kuste mit ihrem Netz lebend gefangen, was eben
falls auf weite Fliige hindeutet. 
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Calosoma bonariensis DEJ. erschien im November I865 und I866 in 
ungeheuren Mengen in den StraBen von Buenos Aires in einer Regen
nacht, vom Pampero herbeigetragen (STROBEL I869). 

Calosoma inquisitor L. wurde von BERCIO (I930) in ungeheuren Men
gen an der Kiiste der Kurischen Nehrung angeschwemmt gefunden. 

0Phonus (Harpalus) griseus PAMP. und calceatus DUFT.. FALLOU 
(I874) beobachtete am I. VIII. I873 in Champrosay an der Seine nachts 
von 9-II Uhr den Vorbeizug einer Wolke dieser Kafer, wobei O. griseus 
das Hauptkontingent stellte. 

Orphonus calceatus DUFT. Am 2I. VII. I898 war eine Invasion abends 
um IO Uhr in Bukarest. Ahnliche Ereignisse wurden von Braila, Galatz 
und Jassy gemeldet (MONTANDON I899). 

0Phonus gravis LEC. zog zusammen mit einer unbestimmten Heu
schreckenart am 9. und IO. IX. I890 iiber Gainesville, Texas, nach Osten 
in so1chen Mengen, daB alles von den Kafern schwarz war. Derselbe 
K§.fer war bereits im September I887 in ungeheuren Mengen in Texas er
schienen. (Ragsdale I890). 

0phonus cupripennis erschien nach LACORDAIRE in zwei Friihjahren 
wahrend 8 Tagen in auBerordentlichen Mengen in Buenos Aires (MULLER 
I87I). 

Harpalidenschwarme werden von WESTWOOD (I847) vom I2. IX.I847 
bei Dover gemeldet. Harpaliden finden sich sehr haufig unter den an 
Kiisten angeschwemmten Insekten. 

WALCH (I777) meldet eine sehr bemerkenswerte Wanderung eines 
Carabiden, den er als Carabus vulgaris LINN. 27 bezeichllet. Nach COR
NELIUS handelt es sich vielleicht um Anisodactylus binotatus F. Der Zug 
erfolgte am 6. VIII. I776 iiber Halle abends 9 Uhr in siidlicher Richtung. 
Es waren so1che Mengen, daB in I Minute iiber IOO Exemplare durch ein 
ge6ffnetes Fenster ins Zimmer eindrangen. Diesem Fluge war eine meh
rere W ochen dauernde Diirre vorausgegangen. 

b) Cantharidae. 

Eine merkwiirdige Wanderung von Canthariden meldet RASPAIL 
(I907). Vom I. bis 5. VII. I902 fand er in seinem Park in Gouvieux (Oise) 
eine groBe Menge von Canthariden, die er in 20 jahriger Sammlertatigkeit 
in jener Gegend niemals bemerkt hatte. Er beobachtete, daB dauernd 
neue Tiere in schnellem Fluge aus NO ankamen und alle auf die
selbe Stelle zusteuerten, wo sie sich versammelten. Ebenso pl6tzlich, 
wie sie auftauchten, waren sie dann wieder verschwunden. RASPAIL 
glaubt, daB es sich um einen Wanderzug gehandelt hat und bringt dies 
mit der Beobachtung in Verbindung, daB p16tzlich Canthariden bei Cam
brai aufgetreten waren. 



GoTTFRIED FRAENKEL: 

c) Coccinellidae. 
Wohl die eigenartigsten und interessantesten Fane von Kaferwande

rung finden wir bei Coccinelliden. Diese Kafer finden sich zu gewissen 
Zeiten regehuaBig in groBen Ansammlungen an bestimmten Punkten wie 
Berggipfeln oder Kiisten, wohin sie nur durch eine Wanderung gelangt 
sein k6nnen. Dagegen sind auffallenderweise aktive Wanderungen fast 
niemals zur Beobachtung gekommen. Um so gr6Beres Interesse verdient 
der oft erwahnte Fall einer Wanderung eines Coccinellidenschwarmes 
iiber den Kanal nach England, der hier im Wortlaut wiedergegeben sei: 

(Aus The Times, 16. VIII. 1847 nach WOLLEY 1847): 
"Between four and six o'clock on Thursday evening, a long cloud, rea

ching some few miles across the sea, was observed by many hundred spec
tators from the hights of Ramsgate and Margate, bending its course to our 
southern coast, from the direction of Calais and Ostende, but which had 
more the appearance of a long column of smoke from a steamer on a calm 
day; but about ten o'clock in the evening the excitement was intensly in
creased by the remaining promenaders on the several promenades and cliffs 
of the above places being literally covered with lady-birds. At an early 
hour in the morning, the whole of the line of coast was found to be covered 
with them, to the graet annoyance of all parties ec .... " 

Nach einem anderen zeitgen6ssischen Bericht (an. 1847) erschienen 
sie vom 9. bis 12. August bei starkem SW-Wind in Brodstairs in dauernd 
zvnehmenden Mengen, am 13. in Margate, Southend und London, am 
16. in Ramsgate bei Ostwind, am 16. und 17. in Brighton und am 17. und 
18. wieder in Brodstairs bei Nordwestwind. Es ist nicht m6glich, sich 
aus diesen Angaben ein vollkommen klares Bild zu machen, aber es 
scheint immerhin aus ihnen hervorzugehen, daB groBe Coccinelliden
schwarme in mehr oder weniger geschlossenem Verbande iiber betracht
liche Strecken wanderten, wahrscheinlich mit dem Winde. Es handelte 
sich hauptsachlich um Coccinella 7-punctata L., auBerdem in geringerer 
Zahl um Adalia bipunctata L. und noch seltener Coccinella rr-punctata 
var. 9-punctata L. 

Ansammlungen von Coccinelliden aut Berggipfeln. Es gibt eine Menge 
Angaben, wonach sich ungeheure Mengen von Coccinelliden zu bestimm
ten Zeiten, namentlich im Herbst, Winter und Friihling auf Berg
gipfeln ansammeln. Es seien hier einige solche Beobachtungen ange
fiihrt. 

Deutschland: C. 7-punctata, am Gipfel des Zobten und Geiersberg, einige 
Tage vor dem 28. X. 1905 (BENNER 1905). 

SPanien: Juli 1905, Gipfel des Moncayo (7000 FuB) (HAWKES 1923). 
Frankreich: auf elf Gipfeln in der Auvergne (HAWKES 1923). September 

1884 Sudfrankreich (Herault), Spitze eines Hugels (GINESTE 1885, C.7-punc
tata). Gipfel des Mont Ventoux 19I2 m (Provence) (FABRE I879). 

Italien: Gipfel vieler Berge im Apennin (CAMERANO 1879 und 1914). 
Balkan: Anfangs April 1918, Gipfel des Wodno IIOO m bei LJskub 

(Mazedonien), C.7-punctata. Anfangs Mai verschwunden (NACHTSHEIM 
1919). 
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Kleinasien: Anfang August 1901, Keschich Dagh, 2530 m, bei Brussa, 
Cocc.7-punctata (WERNER 1913). 

Turkestan: Leben im Sommer in der Ebene und wandern zur Uber
winterung ins Gebirge (DOBHANSKY 1925 und KUSNEZOV 1929). 

Nordamerika: Juli 1893, Gipfel von Moscow Mountain, Idaho, unge
heure Massen toter, Oktober 1893 (an derselben Stelle) lebender Tiere. Juli 
1896, Blue Mountains, Washington, 5000 FuB. Art Coccinella transverso
guttata FALD. oder Hippodamia lecontes MLs. (PIPER 1897). 

Allen diesen Berichten von Fundorten groBer Massen von Coccinelli
den ist .gemeinsam, daB sie auf Berggipfeln liegen, meist auf der auBer
sten Spitze. Die Kafer finden sich dort in groBen kompakten Massen in 
Felsspalten oder unter Steinen. Bei warmem Wetter kriechen sie heraus 
und sitzen auf den Felsen. Auffallend ist, daB die meisten Berichte aus 
dem Mittelmeergebiet stammen. Es erhebt sich nun die Frage, zu welchem 
Zwecke versammeln sich die Kafer an solchen exponierten Punkten und 
wie kommen sie hin? 

Coccinelliden leben bekanntlich in der Hauptsache von Blattlausen. 
Diese Futtertiere finden sich niemals in entsprechender Menge in der 
Nahe der Versammlungsorte, vielfach liegt die Vegetationsgrenze bedeu
tend tiefer. Die Coccinelliden miissen also auf die Berggfpfel gewandert 
sein, und miissen wohl oder iibel zur Nahrungssuche wieder fortwandern. 

Uber die Griinde, welche die Tiere zu diesen Ansammlungen treiben, 
sind mehrere Vorstellungen entwickelt worden. Am wahrscheinlichsten 
ist die Auffassung, daB es sich urn Uberwinterungsplatze handelt. Zwar 
sind die Ansammlungen manchmal auch im Sommer gefunden worden, 
aber es iiberwiegen doch die Angaben, wonach sie hauptsachlich von 
Herbst bis Friihjahr anzutreffen sind, nicht aber im Sommer. Ein Par
allelfall hierzu liegt in den weiter unten zu besprechenden Wanderungen 
von Coccinelliden in die Gebirge Kaliforniens zum Zwecke der Uber
winterung vor. Es ist nun klar, daB die Anhaufung zu dichten kompakten 
Massen einen gewissen Warmeschutz fiir die Tiere darstellt, wir kennen 
ja ahnliche Fane von Ameisen und Bienen, aber vallig ratselhaft ist, 
warum gerade die Gebirge, besonders die Bergspitzen, diese Winter
quartiere beherbergen. KUSNEZOV-UGAMSKY (1929) entwickelt die merk
wiirdige Vorstellung, daB der Vorteil der Uberwinterung im Gebirge in 
der niederen Temperatur liegt. Die hahere Temperatur der Taler wiirde 
sie veranlassen, die Winterquartiere zu friih zu einer Zeit zu verlassen, zu 
der ihre N ahrungstiere noch nicht vorhanden sind. POULTON (1904) spricht 
die Ansicht aus, Insektenansammlungen auf Berggipfeln hatten die Be
deutung, das Treffen der Geschlechter zur Kopula zu erleichtern. Die 
Frage nach der Bedeutung der Massenansammlungen im Gebirge ist 
somit vallig ungeklart. . 

Es ist nun weiter zu untersuchen, wie kommen die Kafer an ihre (ver
meintlichen) Uberwinterungsorte? Zwar besteht durchaus die Maglich
keit, daB die Ansammlungen sich auch anderswo im Gebirge finden als 
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auf den Spitzen der Berge, aber nur dort leichter entdeckt werden. Die 
Frage bleibt aber auch mit dieser Einschrankung voll bestehen. Oft wurde 
darauf hingewiesen, daB die Kafer durch aufsteigende Luftstromungen 
emporgetragen wiirden. Dagegen erhebt sich aber die Frage, warum ge
schieht das nicht mit anderen Insekten? (Allerdings wurden Chrysome
liden, z. B. Chrysomela americana, in ganz ahnlichen Situationen auf 
Berggipfeln angetroffen.) Weiter ist nicht ganz einzusehen, warum die 
Kafer durch den Wind nur gerade his zu den Berggipfeln, aber nicht wei
ter getragen werden. Eine andere Erklarungsmoglichkeit ware, daB die 
Kafer durch negative Geotaxis in die Hohe kriechen, bis sie am Gipfel 
angelangt sind. Damit ware auch die Massenansammlung erklart, da ja 
aile Tiere eines Berges schlieBlich am Gipfel zusammentreffen miiBten. 
Eine gewisse Stiitze dieser Auffassung besteht in einer Beobachtung 
NACHTSHEIMs (1919), wonach die Coccinelliden in groBen Massen auf eine 
hohe Signalstange auf dem Gipfel des W odno in Mazedonien geklettert 
waren. Wenn nun auch tatsachlich negative Geotaxis fUr die Richtungs
bewegungen der Kafer eine groBe Rolle spielt, so ist es doch schwierig, 
die Massenansammlungen auf Berggipfeln einzig und allein durch diese 
Reaktion zu erklaren. Denn da ein Bergabhang wohl selten in ununter
brochener Steigung zum Gipfel fiihrt, so miiBten sich die Coccinelliden 
an der Spitze jedes Vorgipfels, ja jedes hervorragenden Felsens fangen. 
Solange nicht einwandfreie Beobachtungen iiber das Zustandekommen 
einer Ansammlung vorliegt, ist es schwer, sich den Mechanismus, der die
sem Phanomen zugrundeliegt, vorzustellen. Auf jeden Fall muG es sich 
hier urn Wanderungen groBten Umfanges handeln. 

Wanderungen der C occinelliden in Kalifornien. In engstem Zusammen
hang mit den eben behandelten Fragen stehen in Kalifornien gemachte 
Beobachtungen. 1m Herbst, anfangs November, wandern Coccinelliden 
aus der Ebene ins Gebirge. Dort scharen sie sich an bestimmten Platzen, 
unter trockenen Kiefernnadeln, an sonnigen Abhangen, gewohnlich in 
der Nahe von flieBendem Wasser, in groBen kompakten Massen zusam
men. Es handelt sich hauptsachlich urn die Art Hippodamia convergens 
GUER. In der angewandten Entomologie macht man sich diesen bio
logischen Vorgang zunutze. Man hebt die Nester aus, speichert die Tiere 
auf und verwendet sie im nachsten Sommer zur Schadlingsbekampfung. 
Es handelt sich urn solche unglaubliche Mengen, daB zwei Mann in I Tag 
50-100 Pfund dieser kleinen Tiere sammeln. 1m Friihjahr erfolgt dann 
der Riickflug in die Ebene (CARNES 1912 U. HAWKES 1926). 

Die Wanderungen selbst scheinen niemals beobachtet worden zu 
sein; sie werden vielmehr aus dem Vorkommen der Tiere zu verschie
denen Jahreszeiten erschlossen. Uber die Erklarung dieser Wande
rung gilt dasselbe, was oben iiber die Ansammlungen auf Berggipfeln 
gesagt ist. In Kalifornien finden sie sich iibrigens auch (oder nur?) in 
Talern. 
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Ansammlungen von Coccinelliden am Meeresstrand. Es gibt zahl
reiche Angaben, wonach Unmengen von Coccinelliden yom Meere am 
Strand angespiilt wurden. In Anlehnung an den S. 140 gebrachten Be
richt iiber einen Coccinellidenzug iiber den Englischen Kanal miissen wir 
uns vorstellen, daB es sich hier urn verungliickte Wanderziige handelt. 
Vielfach gelangen die Tiere in noch lebendigem Zustande aufs Festland. 
SoIche Coccinellidenanhaufungen werden unter anderem gemeldet von 
der englischen Kiiste (zusammengestellt bei TUTT 1902), Ostende (PLA
TEAU 1888), Ostsee: Mecklenburg (TASCHENBERG 1918), Riigen (SCHU
STER 1913), samlandische Kiiste (HILBERT 1914). 

Es finden sich in der Literatur noch einige Angaben, wonach sich 
plotzlich Coccinelliden in iiberraschender Menge an einem Orte gezeigt 
haben, urn dann ebenso plotzlich wieder zu verschwinden. In all diesen 
Fallen wird auf eine Wanderung geschlossen. So erschienen in Ostsibi
rien an verschiedenen Orten Ende September anfangs Oktober plotzlich 
groBe Massen, urn nach einigen Tagen wieder zu verschwinden. Es waren 
mehrere Arten und Gattungen vermischt, man unterschied Coccinella-, 
Halyzia- und Exochomus-Arten (BUTTNER 1919 u. ARNDT 1919). FRAN
COIS (1884) bemerkte am 21. VI. 1884 in Angers in einem Garten eines 
Morgens alle Pflanzen dicht bedeckt mit Adalia bipunctata. Am nach
sten Tag, urn 10 Uhr vormittags, verlieBen sie plotzlich die Pflanzen, 
vereinigten sich zu einem Schwarm und flogen abo Kein Tier blieb zu
riick. In dieser Beobachtung liegen viele Vergleichspunkte zu den 
Wanderinstinkten der Wanderheuschrecken. 

Zusammenfassend laBt sich iiber die Wanderungen der Coccinelliden 
sagen, daB unzweifelhaft bei dieser Kaferfamilie die Wanderungen im 
Leben der Tiere eine groBe Rolle spielen. Jedoch beruht unser Wissen 
mehr auf theoretischen Ableitungen als auf exakten Beobachtungen. Es 
ware dringend zu wiinschen, daB bei dieser yom Standpunkte der land
wirtschaftlichen Entomologie so wichtigen Kaferfamilie eine genaue Be
obachtung ihrer LebensauBerungen in der Natur einsetzte, so daB die 
ratselhaften Vorgange bei ihren Wanderungen eine Erklarung finden 
mogen. 

d) Chrysomelidae. 
Leptinotal'sa decemlineata SAY., der Koloradokafer. Einer der 

bestbekanntesten und bedeutungsvollsten Falle einerschnellen Verbreitung 
iiber ein weites Areal stellt der beriichtigte Koloradokafer dar. I?ieser 
Kafer hat sich zwischen den Jahren 1859 und 1874 von seiner Heimat in 
den Rocky Mountains ostwarts durch die ganze Breite von Nordamerika 
bis an den Atlantischen Ozean verbreitet. Hier interessiert uns in erster 
Linie die Frage, wie weit bei dieser schnellen Ausbreitung aktive Wan
derungen -eine Rolle gespielt haben. Langere Flugperioden, die eine Aus
breitung begiinstigen, sind nach TOWER (1906), der das auf die Ausbrei
tung beziigliche Material zusammenfassend referiert, zweimal im Jahre 
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festzustellen. Die iiberwinterten Imagines fliegen emlge Wochen im 
Friihjahr, bevor die Kartoffelpflanzen erscheinen. Die letzte Generation 
Ende des Sommers bleibt 3 und mehr Wochen aktiv, bevor sie sich zur 
Uberwinterung begibt. Diese Tiere, die noch keine Geschlechtsprodukte 
entwickelt haben, zeigen nach RILEY hauptsachlich die Tendenz zum 
Wandern. Nun hat zwar TOWER in Versuchen festgestellt, daB der Kar
toffelkafer kein guter Flieger ist, wenn sein Flug nicht durch den Wind 
unterstiitzt ist. Vor allem zeigt er bei Windstille nicht die Tendenz, wie 
andere wandernden Insekten, nach einer bestimmten Richtung in Scha
ren zu fliegen, vielmehr zerstreuen sich die Tiere nach allen Himmels
richtungen. Wenn jedoch Wind weht, werden die Kafer mit dem Winde 
mitgerissen. Es zeigt sich auch tatsachlich, daB die Ausbreitung nach 
Osten und Nordosten in der Richtung der vorwiegend wehenden West
und Siidwestwinde sehr viel schneller erfolgt als nach Siiden gegen den 
vorwiegenden Siidwind. 

Es gibt nun eine Reihe Beobachtungen, wonach der Koloradokafer 
in groBen Schwarmen iiber betrachtliche Strecken gewandert ist (wahr
scheinlich, wie oben ausgefUhrt ist, stets mit dem Winde). Der Mississippi 
wurde mehrmals von groBen Schwarmen iiberflogen. 1m Gebiete der 
GroBen Seen, z. B. am Michigansee, wurden vielfach Schwarme liber den 
See getrieben, und mancher Schwarm muB verungliickt sein, denn man 
fand oftmals einen Kiistensaum toter Tiere. Derselbe Vorgang spielte 
sich in sehr groBem MaBstabe an der Atlantischen Kliste abo Hier flogen 
ungeheure Schwarme aufs Wasser, so daB die im Hafen liegenden Schiffe 
die Luken schlieBen muBten. Die Leichen wurden in solchen Massen ans 
Land gespiilt, daB sie weithin die Luft verpesteten. 1m Staate New York 
wurde ein Eisenbahnzug durch sie zum Stehen gebracht. Die hier 
angefUhrten Beobachtungen zeigen mit voller Deutlichkeit, daB das 
schwarmweise Uberfliegen groBer Strecken fUr die Verbreitung des 
Kafers eine groBe Rolle gespielt hat. Wenn die Wanderungen auch nur 
mit dem Winde erfolgt sind, so handelt es sich doch unzweifelhaft urn 
echte Wanderung und nicht urn passive Verbreitung. Denn den Ein
fllissen des Windes sind eine Unmenge fliegender Insekten ausgesetzt, 
die gleichwohl nicht dabei die rapide Verbreitung des Koloradokafers 
durchmachen. 

Chrysomela americana L. wurde von HELDREICH (I88I) in ungeheu
ren Mengen auf den hochsten Gipfeln der Inseln Siphnos und Paros im 
Griechischen Archipel gefunden .. Sie fanden sich dort eng zusammen
gedrangt zwischen Steinen und in Mauerspalten in Situationen, die ganz 
analog sind zu den von Coccinelliden oben beschriebenen. Es muB da
her auf eine Wanderung zu diesen Orten geschlossen werden. 

Disonycha quinquevittata SAY. (the Western Willow Flea-Beetle). Die
ser der Unterfamilie der Halticinae angeh6rige Kafer, der ein Schadling 
auf Salix-Arten in U.S.A. ist, wandert nach BROWN (I8g8 U. IgOI) im 
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Gebiet des Kolorado in Schwarmen. Am 18. X. 1897 von 2-3 Uhr nach
mittags flog ein ungeheurer Schwarm langs des Koloradoflusses. Der 
Schwarm war 20-25 FuB hoch und von der Breite des Flusses. Die Ka
fer flogen ungefahr in 50 FuB Rohe iiber dem Wasser. Am 3. und 4. XI. 
1899 wanderte der Kafer den Gila River abwarts in der Richtung des 
Kolorado 2 Tage ununterbrochen in etwa 100 m breitem Zuge in 4 bis 
20 FuB Rohe iiber der Erde. 

Lochmaea (Gallerucella) capreae L. ist vielfach in groBen Mengen am 
Strande angeschwemmt gefunden worden, so z. B. Ende Mai 1870 bei 
Moray und Cromarty in England (ROMANES 1870). Am 3. V. 1877 be
obachtete MAPLETON (1879) am Ufer des Crinan Kanals in Argyllshire 
einen groBen dichten Schwarm dieser Kafer in der Luft. Durch einen 
plotzllch einsetzenden Sturm wurde er ins Meer getrieben und die toten 
Kafer wurden spater von den Wellen ans Ufer gespiilt. Ein richtiger 
Wanderzug wurde von v. LENGERKEN (nach freundlicher miindlicher 
Mitteilung) im Jull 1912 bei Danzig beobachtet. Die Tiere zogen mit dem 
Winde aus der Richtung Neufahrwasser iiber die Danziger Bucht nach der 
Ralbinsel Rela und von dort weiter auf die Ostsee. Diese Beobachtung 
ist insofern wichtig, als sie uns direkt veranschaulicht, auf welche Weise 
die in groBen Massen angespiilten Insekten ins Meer gelangen konnen. 

Coelaenomenodera elaidis MAUL., eine als Larve in Blattern der 01-
palme minierende Rispine, wandert nach den Untersuchungen von COT
TERELL (1925) an der Goldkiiste. Die Wanderung erfolgte in siidwestlicher 
Richtung langs des "Akwapim ridge" vom 20. bis 30. VII. 1923 und vom 
IS. bis 25. X. 1923 iiber 16 Meilen Entfernung. "Migration commenced 
at about ten in the morning on sunny days, reaching its maximum about 
two in the afternoon. During this time the air was thick with adultes, 
during both migrations." Als Ursache der Wanderung wird Futtermangel 
infolge Ubervolkerung angegeben. 

e) I pidae. 
Ips typographus L. ist einmal unter Umstanden angetroffen worden, 

die eine Wanderung iiber groBe Strecken als moglich erscheinen lassen. 
Nach ESCHERICH (1914) ist dieser Borkenkafer 1883 plotzlich im Gou
vernement Nishnij-Nowgorod in einem kleinen Fichtenbestand in groBer 
Menge aufgetreten. "Die nachsten Fichtenbestande sind 15-20 km 
entfernt und solche, in denen ein starker BorkenkaferfraB zur Zeit der 
Infektion herrschte, gar etwa 50 km". Der SchluB, daB das Auftreten 
der Borkenkafer nur durch Uberflug erklart werden kann, wird aber 
selbst von ESCHE RICH als sehr fraglich bezeichnet. 

f) Scarabaeidae. 
In der Familie der Scarabaeiden ist das Schwarmen in den Abend

stunden iiberaus weit verbreitet. Vielfach mogen durch den Wind die 
Schwarme in bestimmter Richtung getrieben werden, so daB im einzel-

Ergebnisse der Biologie IX. 10 
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nen Fane schwer zu entscheiden ist, ob es sich hierbei urn Wanderung 
handelt oder nicht. Mit dieser Einschrankung sind die hier folgenden 
Tatsachen zu werten. 

Aphodius inquinatus HRBST. SCHAFFER (1897) traf Ende Marz vor 
Sonnenuntergang in Delaware County einen Schwarm dieser Kafer an, 
der sich in 1/4 Meile Breite fliegend von Ost nach West bewegte. 

Phyllophaga (Lachnosterna) tristis flog bei Burrows, Ind. (U.S.A.) am 
7. V. 1887 von Sonnenuntergang bis zum Eintritt volliger Finsternis von 
Nord nach Sud. Die Schwarme waren 1,5 Meilen breit und die Tiere flo
gen in 5-15 FuB Hohe uber dem Erdboden (LINTON 1888). 

Melolontha melolontha L., der Maikafer, schwarmt bekanntlich in den 
Abendstunden, ohne zu wandern. Nach LEFEBRE (1832) flog er einmal 
in Frankreich in Sclcher Menge, daB eine Postkutsche zur Umkehr ge
zwungen war. Auffallend und mit Vorsicht zu behandeln ist eine viel
zitierte Angabe von MOLYNEUX (1698) uber einen Wanderflug in gewal
tigen Massen von Frankreich nach Irland. 1688 erschienen nach langan
haltendem SW-Wind an der Sudwestkuste Irlands groBe Schwarme. 1m 
Sommer 1696 oder 1695 wurden ungeheure Massen an der Sudwestkuste 
vom Meere ausgeworfen. MOLYNEUX glaubt, daB die Maikafer aus der 
Normandie durch Winde herbeigetragen wurden. Jedoch ist der Maikafer 
in Irland durchaus haufig und es ist moglich, daB die Schwarme durch 
Winde von Irland aus aufs Meer verschlagen wurden. 

Macrodactylus subspinosus F. erschien anfallgs Juli 1888 plotzlich bei 
New York in groBen Schwarmen (An. 1888). 

Uber die Auslosung des Schwarmtriebes beim Maikafer hat MEUNIER 
(1929) festgestellt, daB das Schwarmen immer bei einer bestimmten Licht
intensitat einsetzt. AuBer bei Melolontha melolontha L. konnte er das 
Schwarmen noch bei folgnden Angehorigen der Familie der Scarabaeiden 
feststellen: Melolontha hippocastani F., Rhizotrogus aestivus OLIV., Am
phimallus solittialis L., Geotrupes stercorarius L., Geotrupes silvatic$ts 
PANZ. 

g) Kafer auf hoher See. 

Berichte uber das Vorkommen von Insekten auf hoher See sind mit 
einiger Vorsicht zu werten, da immer die Moglichkeit besteht, daB die 
Tiere auf dem Schiffe des Beobacbters oder auf anderen Schiffen trans
portiert wurden. Immerhin existieren eine Reihe Berichte, denen zu
folge Kafer auf dem Meere auf Schiffen angeflogen sind. DARWIN fing 
an Bord der "Beagle" eine Calosoma in 10 Meilen Entfernung von der sud
amerikanischen Kuste. Nach WALLACE (1876) wurde ein groBer indi
scher Kafer in der Bucht von Bengalen in 273 Meilen Entfernung vom 
nachsten Land gefangen (Chrysochroa ocellata). Stel1olophus iridicolor 
RDT. wurde haufig im Gelben Meere angetroffen. TURNER (1864) berich
tet, daB ein kleiner Longicornier in 500 Meilen Entfernung von der west
afrikanischen Kuste an Bord eines Schiffes zuflog. 
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h) Massenanschwemmung von Kafern an Kiisten. 
Zahlreiche Berichte melden, daB vielfach nach Stiirmen unglaubliche 

Mengen von Kafern an Kiisten angeschwemmt werden. Wenn es sich da
bei auch meist urn rein passive Verwehung, die nichts mit aktiver Wan
derung zu tun hat, handeln mag, so weisen doch einige Beobachtungen, 
nach denen Kafer aktiv in groBen Schwarmen aufs Meer hinausgeflogen 
sind, darauf hin, daB es sich manchmal urn die Reste vt:rungliickter 
Wanderziige handelt. Nach einer Untersuchung von SNOW (1902) an im 
Michigansee an der Kiiste angeschwemmten Insekten steilen unter den 
Kafern die Familien Carabidae, Coccinellidae, Chrysomelidae und Scarabae
idae das ;Hauptkontingent. Es handelt sich also durchweg urn Familien, 
bei welchen Wanderungen beobachtet wurden. Ahnliche Feststellungen 
verdanken wir TRUSHEIM (1929). Am 2. Mai 1928 fanden sich in einem 
Spulsaum am Strand von Wilhelmshaven ungeheure Massen von Insekten. 
Das Hauptkontingent bildete Lochmaea suturalis THOMS, in groBer An
zahl fanden sich Galerucella lineola F., Phyllotreta nemorum L. (samtlich 
Chrysomeliden) sowie einige der gemeinsten Coccinella-Arten. Es sind 
also fast samtlich Gattungen bzw. Arten, von denen Wanderungen be
kannt sind. Aus einer an TRUSHEIM gerichteten Zuschrift von OHAUS 
sei hier folgender Satz angefiihrt: "Ich habe unter dies en toten Insekten 
(im Spulsaum) nur Arten gefunden, die fliegen konnten, zumeist Kafer 
aus den Familien der Chrysomeliden (Phaedon, Lochmaea, Galerucella) , 
Coccinelliden, Carabiden (Pterostichus, Harpalus) und Lamellicornier 
(APhodius, Onthophagus), und zwar fast nur Arten, die ganz nahe am 
Strand leben." Am gleichen Orte hat SCHWARZ (1931) am 24. Mai 1931 
einen Insekten-Spiilsaum beobachtet, der hauptsachlich von Mucken 
(S. 135) und der Chrysomelide Phyllotreta undulata gebildet war. Es 
wiirde hier zu weit fiihren, aile in der Literatur diesbeziiglich verzeich
neten Beobachtungen darzustellen. Vielmehr diirfte es geniigen, hier 
kurz auf diese Moglichkeit eines indirekten Nachweises von Coleopteren
wanderung hinzuweisen. 

i) Massenfunde von Kafern auf Bergen. 
TUTT (1902) bringt eine Reihe von Berichten, wonach vielfach im Ge

birge groBe Mengen von Kafern gefuuden wurden, die nur von weither 
dorthin gewandert sein konnen. Die allgemeine Auffassung ist, daB die 
Insekten von aufsteigenden Luftstromungen erfaBt und nach oben ge
fiihrt wurden. ]edoch liegen keine direkten Beobachtungen dariiboc vor. 
Deshalb ware es unfruchtbar, diese Faile zu diskutieren und es solI hier 
nur kurz auf diesen Fragenkomplex hingewiesen werden. 

VI. Die Wanderungen der Hymenopteren. 
Echte Wanderungen kommen bei Hymenopteren wahrscheinlich nur 

in wenigen Fallen vor. Es gibt zwar Erscheinungen, die eine gewisse 
auBere Ahnlichkeit mit Wanderungen besitzen und auch vielfach als 

10* 
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solche aufgefaBt werden. Jedoch stellt sich bei einer strengen Nachprii
fung der Tatsachen fast stets heraus, daB es sich nicht urn Wanderungen 
im Sinne unserer Definition handelt. 

Die Bewegung von Ameisen auf einer AmeisenstraBe kann auBerlich 
einer Wanderung ahnlich sehen, jedoch sind es nur Exkursionen, die zum 
Nest zuriickfUhren. Dagegen kennt man auch bei unseren einheimischen 
Ameisen die Erscheiming des "Umzuges": Ein Yolk verlaBt sein altes 
Nest und wandert in gerichtetem Zuge in ein neues. Hier ist die Bezeich
nung Wanderung angebracht, wenn auch wohl die durchwanderte Strecke 
relativ kurz ist. Als echte, ewige Wanderer wurden friiher vielfach die 
Treiberameisen der Tropen aufgefaBt. Man glaubte, daB diese Tiere von 
Ort zu Ort zogen, ohne feste Nester. Oftmals sind die kilometerlangen 
Raubziige der gefiirchteten "Eciton" aus Siidamerika beschrieben wor
den. Der Vorbeizug an einer Stelle dauert viele Stunden lang. Alles Ge
tier, dessen die Ameisen habhaft werden konnen, wird gefressen. Wird 
ein Haus im Urwald von ihnen iiberfallen, so fliichten die menschlichen 
und tierischen Bewohner in groBer Hast, die Treiberameisen verlassen es 
erst, wenn es vollstandig von Ungeziefer gesaubert ist. Hinsichtlich der 
siidamerikanischen Treiberameisen, der "Eciton", ist es bis heute noch 
unentschieden, ob sie permanente Nester besitzen und von ihren Raub
ziigen dorthin zuriickkehren, oder ob sie sich ewig auf der Wanderung 
betinden. N ach BELT (1874) beziehen sie temporare W ohnungen in Baum
oder Felshohlen. Darin hangen sie in einer dichten, groBen Traube. Diese 
lebenden Nester sind von Gangen und Galerien durchzogen, gleich Ne
stern aus einem toten Material (WHEELER 1910). 

Dagegen konnte VOSSELER (1905) fUr die ostafrikanischen Treiber
ameisen Anoma molesta und DoryZ,us nigricans feststellen, daB sie perm,,
nente Nester besitzen, zu denen sie von ihren Beuteziigen stets zuriick
kehren. Von dort aus werden WanderstraBen nach allen Richtungen an
gelegt, diese StraBen sind vielfach iiberbaut. Wenn die Umgebung des 
N estes von allem freBbaren Getier gesaubert ist, wandert die ganze 
Kolonie aus nach einem neuen Nest. Diese Umziige konnen wohl als 
Wanderungen aufgefaBt werden. 

Das Schwarmen der Geschlechtstiere bei Ameisen kann mitunter 
Formen annehmen, die sehr an Wanderungen erinnern. Lasitts-Arten 
schwarmen vielfach in dichten Wolken und werden dabei gelegentlich 
vom Winde verweht. Es handelt sich hierbei ebensowenig urn echte 
Wanderungen wie bei den ganz analogen Erscheinungen des Schwar
mens von Ephemeriden und Chironomiden. 

Das bekannte Schwarmen der Bienen, wobei eine alte K6nigin mit 
einem Teil des Volkes den Stock verlaBt, urn sich eine neue Wohnung zu 
suchen, kann kaum als Wanderung aufgefaBt werden. 1m allgemeinen 
entfernt sich der Schwarm nicht weit vom Nest. Jedoch kommt bei Bie
nen auch echte Wanderung vor. Tropische Apis-Arten (dorsata F. und 
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mellif. adansoni LATR.) wandern als ganzes Yolk, wenn die Tracht
verhaltnisse ungiinstig werden. "Ein Ausschwarmen von Apis mellifica 
bei unzureichender Ernahrung kommt als Hungerschwarm ebenfalls vor 
und kann aus den mehr oder weniger regelmaBigen Wanderungen der 
tropischen Formen ohne weiteres hergeleitet werden" (BISCHOFF 1927). 

Nach ROUBAUD (1916) verlassen in Afrika Eumeniden in manchen 
Gegenden in der Trockenzeit ihre Nester und wandern aus an Wasser
rander oder in feuchtere Kiistengegenden. 

In der alteren Literatur finden sich mehrere unsichere Angaben iiber 
gerichtete Fliige von Sphex, Athalia centi/olia, Ammophila hirsuta usw. 
(referiert bei TUTT 1902). Die Grabwespe Ammophila hirstda solI nach 
FABRE im Herbst zum Uberwintern in die Ebene und im Sommer ins 
Gebirge wandern. ROTH (1928) kam in Nordafrika zu denselben Schliis
sen. Jedoch stellte GRANDI (1929) fest, daB die Art in Italien sowohl im 
Gebirge als auch in der Ebene lebt und nistet, womit die Wanderungs
hypothese widerlegt sein diirfte. 

VII. Die Wanderungen der Rhynchoten. 
Wenn wir von den Aphiden absehen, deren Wanderungen eine ganz 

besondere Erscheinung im Tierreich darstellen, konnen nur wenige Falle 
echter Wanderung bei Rhynchoten angefiihrt werden. Meist handelt es 
sich dabei urn Einzelbeobachtungen. Rhynchoten sind im allgemeinen 
sehr viel unscheinbarere und weniger auffallende Lebewesen als Heu
schrecken, Libellen und Schmetterlinge, und es ist nicht ausgeschlossen, 
daB aus diesem Grunde nur sparliche N achrichten iiber ihre Wanderungen 
vorliegen. 

I. Hetel'optera (Wanzen). 

a) Geocorisae (Landwanzen). 

Ettrygaster integriceps PUT. ZWOLFER (1930) hat uns in jiingster Zeit 
mit den Wanderungen dieser Getreidewanze bekannt gemacht. Ende 
Marz anfangs April erscheinen die iiberwinterten Imagines in der Ebene 
von Kilikien in Kleinasien. Dann erfolgt Begattung und Eiablage und 
Ende Mai erscheinen die jungen Imagines. Nach Ablauf des erst en Juni
drittels setzt der Abflug zu den Ubersommerungsplatzen ein. Diese lie
gen in den Gebirgen, welche die Ebene von Kilikien umgrenzen. Urn 
dorthin zu gelangen, miissen die Jungwanzen "Wanderfliige bis zu einer 
Entfernung von etwa 200 km in der Luftlinie unternehmen, wobei ihnen 
die in Kilikien in den Sommermonaten regelmaBig tagsiiber wehenden 
Seewinde zustatten kommen". "Die Ubersommerungslager befinden sich 
im Gebirge zwischen 500 und r800 m in Waldstreu". "Sie verfallen hier 
in einen Starrezustand, in dem sie bis zum kommenden Friihjahr ver
harren". ,,1m Friihjahr setzt der Riickflug in die Ebene ein, wobei den 
Tieren der Bergwind bzw. Fohn vermutlich einen ahnlichen Dienst leistet 
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wie die Seewinde bei der Sommerwanderung". Da die Sommertempera
turen in der Ebene todlich fiir die Tiere sind, haben wir es hier mit echten 
Saisonwanderungen zu tun, welche die Erhaltung der Art garantieren. 

Ahnliche Wanderungen von Eurygaster integriceps sollen auch in 
Syrien und Persien beobachtet worden sein. Bei KOBELT (1902) findet 
sich eine Notiz ohne Autorenangabe, wonach diese Wanze in Persien 
Wanderschwarme gleich der Heuschrecke bildet. 

Blissus leucopterus SAY. (the Chinch Bug). Die Getreidewanze Blis
sus leucopterus besitzt in Nordamerika eine iiberaus weite und schnelle 
Verbreitung und tritt vielfach in aufeinanderfolgenden Jahren in von
einander entfernten Gegenden auf. Hierbei sollen Wanderungen der 
Imagines im Fluge eine Rolle spielen. Nach WEBSTER (1907) finden 
Wanderungen statt im Friihjahr nach Verlassen der Winterquartiere, im 
Sommer und Herbst. Es existieren jedoch keine exakten Beobachtungen 
(SAlo 1897, WEBSTER 1898, 1907). 

Piesma quadrata FIEB., die Riibenblattwanze, unternimmt zwar keine 
eigentlichen Wanderungen, jedoch zeigt sie im kleinen MaBstab die
selben Reaktionen, die bei Eurygaster integriceps als Wanderungen aus
gebildet sind. Von Anfang August ab verlassen sie die Riibenfelder und 
scharen sich in den Winterquartieren zusammen, an Wegrainen, Graben
boschungen, unter Biischen usw. in nachster Nahe der Felder. Sie wan
dern zu einer Zeit, zu der noch genug Futter vorhanden ist. "Das Auf
suchen der Winterquartiere ist also als eine durch die allgemeinen 
klimatischen Bedingungen des Spatsommers geleitete Instinkthandlung 
aufzufassen." Es handelt sich nur urn Wanderungen von mehreren 
Metern, jedoch sind im Prinzip dieselben Elemente des Verhaltens vor
handen, die bei Eurygaster in den groBen Wanderfliigen zu erkennen 
sind (nach WILLE 1929). 

b) Hydrocorisae (Wasserwanzen). 

Familie Nepidae. 
Ranatra linearis L. Ein in der Literatur vielfach zitierter Massenflug 

dieser Art hat nichts mit Wanderung zu tun. Man fand einmal viele 
hunderte Exemplare an dem frisch gestrichenen Dach eines Hauses kleben 
(Odessa, 22. IX. 1908) (KIRITCHENKO 19II). 

Familie Notonectidae. 
Notonecta glauca L. 1m September 1846 wurde in Minnesota (480 

nordl. Breite, 95-960 westlicher Lange) ein Massenflug von Notonecta 
glauca beobachtet (SHEPHERD 1847 u. SPENCE 1847). Es "regnete" in 
groBer Menge diese Insekten und der Beobachter Sir GEO SIMPSON stellte 
fest, daB auf seiner Reiseroute iiber einer Strecke von 25-30 Meilen das
selbe Phanomen stattgefunden hatte. Unmittelbar nach dem "Regen" 
wurde das Wetter kalt. Man vermutet, daB durch die Kalte die in groBer 
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Menge schwarmenden Insekten zum Absturz gebracht wurden. Ob es 
sich urn Schwarmbildung an Ort und Stelle gehandelt hat, ist nicht fest
zustellen. 

PROVAZEK (1905) beobachtete Mitte August durch zwei Sommer hin
durch, "daB an ruhigen Abenden gegen die hellbeleuchteten Fenster der 
zoologischen Station Rovigno (Italien) kleine Riickenschwimmer in ziem
lich groBer Menge angeflogen kamen. Da in der Nahe keine SiiBwasser
ansammlung ist, miissen sie aus dem etwa 3/4 Stunde von der zoologischen 
Station entfernten Lago di Vau stammen und iiber den Meereseinschnitt 
Val di Bora geflogen sein." 

Notonecta irrorata lebt im Winter in tiefem Wasser und wandert im 
Friihling· zur Eiablage in seichte Tiimpel (HUNGERFORD 1919). Die 
Wanderung geht vor sich in wenigen warmen Friihlingstagen. Den 
Sommer iiber sind tiefe Teiche fastv6llig frei von Notonecten. 1m Herbst 
solI dann zum Zwecke der Uberwinterung die Riickwanderung erfolgen. 
Die Wanderung ist selbst nicht beobachtet worden, sondern wird aus 
den Tatsachen der Verbreitung im Sommer und Winter erschlossen. 

Familie Corixidae. 

Corixa falleni FIEBER. Low (1868) berichtet: "Diese Wasserinsekten 
habe ich schon zu wiederholt en Malen in Sommernachten in den Garten 
Wiens in groBen Mengen auf hellerleuchtete Tische einfallen sehen. Dem
nach miissen die Insekten die von ihnen bewohnten Teiche und Siimpfe 
zur Nachtzeit in groBen Schwarmen verlassen, wahrscheinlich urn andere 
Gewasser aufzusuchen." 

Corixa hieroglyphica DUF. Nach ROGENHOFER (1871) fielen am 
Z3. VII. 1871 groBe Schwarme in der Gegend von Wien, bei Baden und 
V6slau ~in. Es war ein sehr warmer Tag und es herrschten SO-Winde. 
"Die Tierchen prallten abends, dem Lichte zufliegend, wie Regenschauer 
an die geschlossenen Fenster; die Gaslaternen in Baden waren mit 
tausenden von Tieren gefiillt und der umgebende Boden dicht damit 
bedeckt." Am lZ. VIII. wiederholte sich dasselbe Ereignis in Wiener 
Neustadt, und am 13. in Berndorf. 

Corixa geoffroyi LEACH. RICHARDSON (1907) beobachtete in England 
am z6. IX. 19°4, daB frisch ausgeschliipfte Wanzen von II-14 Uhr aus 
einem Teich nach Osten abflogen. 100-Z00 Stiick flogen pro Minute abo 
Es war ein windstiller, sehr warmer Tag. Dasselbe Phanomen stellte er 
am II. X. 1904 an Corixa fabricii fest. 

Corixa assimilis FIEB. PUTON (188z) erlebte auf einer Reise in Tur
kestan einen "Regen" dieser Art. 

Corixa spez. Am II. X. 1904 von 14-16 Uhr flogen Tausende in den 
StraBen von St. Paul, Minn. herum. Die Griinde des Massenschwarmens 
sind unbekannt (LANGE 1904). 

Bei Oglen, Utah, fiel in der Nacht vom Z. zum 3. VIII. 19z1 ein 
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Schwarm von Corixiden nieder. Es existieren keine naheren Angaben 
(McATEE I9ZZ). 

Aus den hochst sparlichen Angaben tiber Wanderungen der Wasser
wanzen lassen sich keine allgemeinen Schliisse ziehen. 1m allgemeinen 
wird es sich wohl nicht urn echte Wanderungen handeln, sondern urn 
ortliche Schwarmbildungen. Bemerkenswert ist jedoch, daB Wasser
wanzen unter bestimmten Umstanden ein ganz erstaunliches Flug
vermogen entwickeln konnen. 

2. Hmnoptm'a (Pflanzensauger). 
a) Cicadina (Zikaden). 

Aphrophora sp'Umaria L., Schaumzikade. Von einem merkwiirdigen 
Zuge berichtet WALCH (I77S): 

"Vor etlichen Jahren schrieb ich an einem Sommerabend in meinem 
Studierzimmer, als es nachts gegen II Uhr an meine Fenster zu schmeiBen 
anfing, nicht anders, als wenn sonst kleine SchloBen oder ein heftiger Platz
regen an die Fenster anzuschlagen pflegt. Weil aber dieses Getose an den 
Fenstern immer heftiger wurde, und man gleichwohl nicht regnen harte, 
so offnete ich ein Fenster neben einem so1chen Tisch, worauf zwei Lichter 
brannten, muBte aber solche unverzuglich wieder zumachen, denn es zog 
auf einmal eine solche Menge Insekten herein, daB davon der Tisch und die 
daraufliegenden Papiere ganz schwarz aussahen. Nun fing ich erst an, meine 
erhaltenen Gaste zu besehen und fand, daB sie alle von einerley Gattung 
,varen. Es war namlich die Cicada spumaria L. Da das Anschlagen an die 
Fenster eine starke halbe Stunde gedauert hatte, und ich fast nur in einem 
Augenblick eine so unbeschreibliche Menge von dies en Cicaden, die sich noch 
dazu seitwarts nach dem Licht ziehen muBten, eingefangen hatte, so ist 
hieraus leicht ein SchluB auf die GroBe des ganzen Heerzuges zu machen. 
Er ging von Ost nach West. Damals, als dieses Heer durch unsere Stadt 
zog, hatte es lange Zeit nicht geregnet, und es war eine groBe Durre." 

Da diese Beobachtung ganz vereinzelt steht, laBt sich nichts'dariiber 
hinzusetzen. 

Eutettix tenella BAKER (the Beet Leaf HOPPER), eine Zikade aus der 
Familie J assidae, die bekannte Ubertragerin der Blattrollkrankheit der 
Zuckerriibe, ist nach FELT (I9ZS) ein bekannter Wanderer. 

"Prof. H. H. SEVERIN of California states in a letter dated July 7, 1925, 
that in the spring of 1919 thre immense swarms of this insect flew from the 
plains and foothills into the cultivated areas of the San Joaquin valley. 
A study of the situation showed that the insects flew from the coast range 
to the foothills of the Sierra Nevada mountains, a distance of 50 miles. He 
further states that beet leaf hoppers have been taken as far north as Red 
Bluff in the northern extremity of the Sacramento valley, a distance of about 
200 miles from the northern limit of their breeding range, and adds that 
kight winds probably play an important part in the dispersal and migration 
of this insects." 

Diese Wanderungen werden auch durch Mitteilungen aus Sud-Idaho 
bestatigt. Die Brutplatze sind dort mehr als 40 Meilen von den Riiben
feldern entfernt und die Zikaden erscheinen in den Feldern fast jedes J ahr. 
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b) Aphidina (BlattHiuse). 
Unter Wanderungen oder Migrationen der Aphiden begreift man einen 

ganz bestirrimten Vorgang, namlich den regelmaBig zu bestimmten J ahres
zeiten erfolgenden Wechsel der Wirtpflanze. Die Wanderung kann statt
finden zwischen verschiedenen Pflanzen, gewohnlich einem Holz- und 
einem Krautgewachs, oder auch zwischen Teilen derselben Pflanze, so 
zwischen Wurzel und SproB. Die Wanderung kann obligatorisch oder 
fakultativ in den Entwicklungszyklus eingeschaltet sein. Es ist natiir
lich ausgeschlossen, im Rahmen dieses Aufsatzes all die mannigfachen 
Erscheinungsformen der Aphidenwanderung zur Darstellung zu bringen. 
Eine gute Ubersicht findet sich bei WEBER (I930), eine wertvolle tabel
larische Zusammenstellung unseres Wissens yom Wirtswechsel der 
Aphiden bringt BORNER (I925). 

In den meisten Fallen mag es sich urn Wanderung iiber sehr kurze 
Entfernungen, vielleicht vielfach nur von wenigen Metern handeln. Des
halb sei zunachst untersucht, ob wir iiberhaupt von Wanderungen im 
Sinne unserer Definition sprechen konnen. Hier kann nun festgestellt 
werden, daB die Aphidenwanderungen aIle und noch mehr Kennzeichen 
besitzen, die eine echte Insektenwanderung charakterisieren: Die Fliige 
erfolgen aktiv mit bestimmtem Ziel, sie erstrecken sich vielfach iiber groBe 
Entfernungen und umfassen oftmals ungeheure Mengen von Individuen. 
Und als besonderes Merkmal, das die Aphidenwanderung iiber die 
meisten anderen Insektenwanderungen hinaushebt, kommt dazu, daB 
die Wanderung als erbliche Instinkthandlung in den Entwicklungs
zyklus einbezogen ist. 

Der Wirtswechsel erfolgt meist im Fluge durch gefliigelte Individuen. 
Nur bei der Reblaus Phyloxera vastatrix wandert die aus oberirdischen 
Blattgallen entstehende Junglarve "zu FuB" auf die Wurzel, wahrend 
die Riickkehr zum Blatt durch die gefliigelte Laus erfolgt. Man kann 
geradezu behaupten daB die Bedeutung der Fliigel darin liegt, dem In
dividuum die Wanderung zu ermoglichen. Denn gefliigelte Tiere ent
stehen dann, wenn ungiinstige Nahrungsverhaltnisse auf der Wirts
pflanze die Auswanderung bedingen. Dies konnte auch auf experimen
tellem Wege bestatigt werden. Es ist bisher noch nicht entschieden, 
ob die Auffindung der neuen Wirtspflanze durch den Geruchssinn ge
schieht oder ob hier nur der Zufall mitspricht. Weiter steht nicht 
fest, ob die Verbreitung in bestimmter Richtung nur durch den Wind 
moglich ist. Denn es ist selbstverstandlich, daB Luftstromungen gegen
iiber so zarten kleinen Lebewesen wie gefliigelten Aphiden mindestens 
dieselbe Rolle spielen wie Wasserstromungen gegeniiber dem Plankton. 
Aber auch wenn sich herausstellen sollte, daB eine gerichtete Wanderung 
nur mit Hilfe des Windes moglich ist, so haben wir es hier doch mit 
groBter Wahrscheinlichkeit mit einer aktiven Wanderung zu tun. Darauf 
weisen folgende Tatsachen hin: I. Die Fliigel werden nur zum Zwecke der 
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Wanderung ausgebildet. 2. In Laboratoriumszuchten hat man be
obachtet (nach DAVIDSON 1927), daB die Tiere im Friihjahr die Wirts
pflanzen verlassen und nach oben fliegen. Es besteht also eine bestimmte 
Tendenz zur Wanderung und der Wind steht im Dienste dieser Tendenz. 
Die Bedeutung des Windes fiir die Wanderungen der Aphiden ist also 
von vornherein nicht gleichzusetzen mit den Fallen, in denen eine passive 
Verwehung von Insekten iiber groBe Entfernungen auf Gletscher oder 
aufs Meer hinaus erfolgt (wenn auch bei Aphiden sicherlich solche Kata
strophen eintreten mogen). 

Man hat vielfach festgestellt, daB A phiden, vom Winde getragen, iiber 
sehr weite Strecken fliegen. Wahl den Streckenrekord stellt die von 
ELTON (1925) beschriebene Wanderung nach Spitzbergen dar. Am 8. VIII. 
1924 fand die Expedition der Universitat Oxford auf Gletschern von 
Spitzbergen viele lebende Exemplare von Dilachnus piceae Pz. und Syr
phus ribesii L. Yom 6.-8. August wehten starke Siid- und Siidostwinde, 
die Insekten konnen nur von der Halbinsel Kola stammen und haben 
eine Strecke von iiber 800 Meilen Luftlinie iiber das freie Meer im Fluge 
zuriickgelegt. 

BORNER (1922) stellte Fernfliige von der deutschen Nordseekiiste 
nach dem Memmert und nach Helgoland fest. Am 26. V. 1921 fand er, 
daB folgende Arten auf Memmert frisch zugeflogen waren: Brachycaudus 
helichrysi, B. pruni, M acrosiphum dirhodum, M. granarium, APhis avenae, 
A. padi, Myz~ts crataegi, Rhopalosiphum ribis, Aphis nymphaeae, Hyalo
ptertls pruni. Diese Arten kommen auf den nachstliegenden Inseln nicht 
vor. "Die Lausfliegen miissen also, vom Winde getragen und durch ihn 
in ihrer eigenen Geschwindigkeit wesentlich beschleunigt, wenigstens 
eine Strecke von 25 km (von der hollandischen oder ostfriesischen Kiiste) 
durchflogen haben. Ob sie aber wirklich aus dem Kiistengebiete selbst 
oder nicht vielleicht weiter aus dem Binnenlande stammen, bleibt zwar 
ungewiB, ist aber durchaus moglich." Auch nach Helgoland fliegen all
jahrlich Aphiden iiber eine Strecke von 65-100 km zu. BORNER nimmt 
dies fiir folgende Arten an: Brachycaudus pruni, B. helichrysi, Tetra
neura ulmi, Anoecia corni, Myzus hippophaes. 

HENRICH beobachtete vom 16. bis :i8. V. 1909 in Hermannstadt in 
Siebenbiirgen Schwarme von Phyllapis fagi. Sie miissen mit schwachem 
Siidwind aus der Buchenregion des Zibinsgebirges (12 km Luftlinie) zu
geflogen sein. Nach seiner Ansicht hatte das Welken der Blatter infolge 
eines am 8./9. V. stattgehabten Frostes die Entwicklung der gefliigelten 
Emigrans zur Folge. 

Eine groBe Rolle sollen nach WEBSTER (1912) die Wanderfliige der 
"Spring Grain-Aphis" oder "Green Bug" Rhopalosiphon (Toxoptera) 
graminum ROND. in Nordamerika spielen. 'WEBSTER nimmt an, daB das 
Verbreitungszentrum in Texas liegt und daB ein Ausbruch von Kalami
taten auf Verbreitung von dort aus durch den Wind zuriickzufiihren ist. 



Die Wanderungen der Insekten. 155 

Die BlattHiuse solien sich mit fortschreitendem Sommer mit dem Winde 
nach Norden bewegen. 1m April 1907 bewegten sich in Oklahoma und 
Kansas groBe Schwarme mit dem Wind nach N oder NO. Am 4. VI. 1909 
wurde eine Wanderung nach Osten mit dem Abendwinde in Texas be
obachtet. Auch aus Europa ist dasselbe Phanomen bekannt. So er
schienen p16tzlich Schwarme iiber Parma (Italien) in den Jahren 1847 
und 1852. 

Von ungeheuren Ziigen der Aphis persicae in Belgien im Herbst 1834 
berichtet MORREN (1837). Seine Daten sind: 

28. IX. 1834 zwischen Briigge und Gent in wolkengleichen Schwarmen. 
29: IX. zogen sie in Gent den ganzen Tag, daB das Tageslicht verdunkelt 

ward. 
5. X. zogen bei Tete de Flandre Wolken iiber die ScheIde, StraBe Ant-

werpen-Gent in Richtung auf Gent. 
9. X. bis Aalst verbreitet. 
12. X. gewaltige Schwarme in Briissel und Mons. 
21. X. von Briissel nach Lowen. 

Aus den Angaben MORRENS ist zu entnehmen, daB hier vielleicht eine 
Wanderung gr6Bten AusmaBes von Westen nach Osten stattgefunden 
hatte, wenn auch nicht ganz ausgeschlossen ist, daB es sich urn ver
schiedene zu verschiedener Zeit an verschiedenen Orten entstandene 
Schwarme gehandelt hat. Fiir die erstere Annahme spricht der Umstand, 
daB die Aphiden vielfach in 6stlicher Richtung ziehend gesehen wurden 
und daB sie schrittweise immer weiter im Osten auftauchten. Uber die 
zur Zeit der Wanderungen herrschenden Winde erfahren wir leider 
nichts. 

Die Massenvermehrung wird auf den milden Winter 1833/34 und den 
trockenen heiBen Sommer 1834 zuriickgefiihrt. 

Massenschwarme von Aphiden wurden 6fters aus England gemeldet, 
so von TWAITES (1847) aus Bristol und Shropshire im Juli 1847 und 
CLIFFORD (1885) von Surrey, Oxfordshire, Kent, Middlessex Ende Juli 
und anfangs August 1885. 

VIII. Aus Vertretern verschiedener Insektenordnungen 
gemischte Ziige. 

I. Die gemischten Insektenwanderungen nach Siiden an der 
nordamerikanischen Ostkiiste und im Inneren des Kontinentes. 

Alljahrlich sollen im Herbst an der Ostkiiste von Nordamerika von 
Maine bis New Jersey Wanderungen nach Siiden stattfinden, an denen 
Insekten aus den verschiedensten Ordnungen in zahllosen Mengen teil
nehmen (SHANNON 1915, 1916, 1917, 1921, 1926 u. HOWE 1921, 1925 u. 
[bei FELT] 1928). Diese Wanderungen erfolgen langs der Kiiste und sind 
vor aliem an der Siidkiiste von Long Island durch SHANNON in lang
jahrigem Studium untersucht worden. Es nehmen an ihnen teil: 



Odonaten 
(SHANNON 1917) 

Anax iunius 
Epiaeschna heros 
Libellula pulchella 
Tramea lacerata 
Libellula semi/asciata 
Sympetrum rudicundulum 
Celithemis elisa 
Pachydiplax longipennis 

GOTTFRIED FRAENKEL: 

Lepidopteren 
(SHANNON 1917) 

Danais plexippus 
Pyrameis huntera 
Vanessa antiopa 
Colias Philodice 
Graphta interrogationis 
Pieris rapae 
] unonia coenia 
Basilarchia disippus 
Pyrameis atalanta 
Thecla melinus 

Dipteren 
(SHANNO~ 1926) 

Cochliomya macellaria 
FABR. 

Phormia regina MEIG. 

Calliphora erythroce
phala MEIG. 

Eristalis tenax L. 

All diese Insekten flogen in bunt gemischtem Zuge zusammen mit 
Zugv6geln an der Siidkiiste von Long Island von Mitte August bis Oktober 
nach Westen. SHANNON hat diese Fliige iiber eine Strecke von 100 Meilen 
beobachtet. Er vermutet, daB sie einen Teil der allgemeinen Siidwan
derung von Insekten von Kanada nach den nordamerikanischen Siid
staaten darstellen. Hierbei unterscheidet er 4 WanderungsstraBen (vgl. 
Abb·33). 

I. Die KiistenstraBe an der Ostkiiste. Die Wanderung folgt der Kiiste 
auch dort, wo sie nicht direkt nach Siiden fiihrt wie an der Siidkiiste Long 
Islands. 

2. Das Nordufer des Ontario- und Erie-Sees. 
3. Das Westufer des Michigansees. 
4. Vom Oberen See durch Minnesota, Jowa, Kansas, Oklahoma, Ost

texas. 
Diese Aufstellung gilt in erster Linie fUr die Wanderungen von Danais 

plexippus, es sind aber iiberall auch Libellenziige beobachtet worden, 
so Anax junius auf Route I, Anax junius, Libellula pulchella, Tramea 
lacerata auf Route 2, Aeschna eremita und Epiaeschna heros auf Route 3. 

SHANNON verfolgte diese Wanderungen iiber die ganze Siidkiiste von 
Long Island. Vom Westpunkt der Insel, Nortons Pt. (siidlich Brooklyn) 
fliegen die Insekten quer iibers Meer aufs Festland nach Staten Island. 

Bei diesen Wanderungen scheint die Kiistenlinie einen unmittelbar 
richtenden EinfluB auf die Zugrichtung zu haben. Die Wanderungen 
erfolgen meist unmittelbar iiber dem Kiistenstrich, bei kleinen Rich
tungsanderungen wird die Kiistenlinie beibehalten und nur bei groBen, 
anhaltenden Richtungsanderungen verlassen die Insekten die Kiisten
linie und fliegen quer iiber Land oder Meer (Abb. 34). Uber die Be
ziehung der Windrichtung zur Flugrichtung finden wir bei SHANNON keine 
Angaben. HOWE (bei FELT 1928) jedoch teilt mit, daB die Wanderungen 
"nicht nur haufig, sondern im allgemeinen, wenn nicht immer, gegen 
den vorherrschenden Siidwestwind" stattfinden. 

SHANNON ist vollkommen iiberzeugt, daB es sich bei diesen Herbst
fliigen urn echte jahreszeitliche Wanderungen handelt, ganz analog dem 
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Vogelzug. Die Insekten suchen zur Uberwinterung siidliche Gegenden 
auf. Die theoretischen Schwierigkeiten, welche diese Auffassung bietet, 
sollen spater im Zusammenhang beleuchtet werden (S. 177). Ihre wich
tigste Voraussetzung ist die Beobachtung eines Nordzuges im Friihjahr. 
Denn anders miiBten die betreffenden Insektenarten im Norden aus
sterben. Fiir diesen Friihjahrsnordflug fehlten lange direkte Unterlagen 

CANAOA 

Abb.33. Insektenwanderungen nach dem Sliden im Herbst in U.S.A. Mit 1, 2, 3, 4 sind die 
angenommenen ZugstraBen unterschieden. (Nach SHANNON 1916, umgezeichne.t.) 

und man hatte angenommen, namentlich fUr Danais plexippus, daB <tie 
Insekten einzeln und vielleicht in mehreren Generationen nach dem 
Norden flogen, wodurch sich der Flug der direkten Beobachtung entzoge. 

In recht guter Ubereinstimmung zu den Angaben SHANNONS steht die 
Mitteilung von N. CRIDDLE an WILLIAMS (I930c), der Mitte August urn 
das Ende des 19. Jahrhunderts einen siidwarts gerichteten Insektenzug, 
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bestehend aus Pieris occidentalis, Danais plexippus, Pyrameis cardui und 
mindestens zwei Libellenarten, beobachtet hat. Der Ort der Beobach
tung, Treesbank, Manitoba (Kanada), stimmt gut zusammen mit SHAN
NON& vierter 6stlichster ZugstraBe. 

Abb.34 . Flugrouten von Schmetterlingen, Libellen und Schwalb en an der Kiiste von Connecticut (U.S.A.) . 
(Nach SHANNO:.1 1916, umgezeichnet.) 

2. Gemischte Insektenziige in den Alpen. 
1m Oberengadin bei Sils Maria beobachtete EIMER (1880 u. 1881) 

vom 2. bis 4. IX. 1880 eine gemischte Insektenwanderung, die aus den 
Fliegen Eristalis silvaticus MEIG., M elithreptus (Syrphus) lavendulae MAcQ. 
sowie der Libelle Sympetrztm danae bestand. Der Zug wurde beobachtet 
am 2. September zwischen Sils Maria und dem MalojapaB. Die Tiere 
flogen von 9-17.30 Uhr gegen den Siidwestwind nach Siidwesten. Am 
3. September wurde dieselbe Wanderung auf der Reise iiber den Julier
paS nach Chur beobachtet. AIle Insekten flogen talaufwarts. Am gleichen 
Tage hatte ein anderer Beobachter einen ahnlichen Insektenzug bei Engel
berg gesehen. An der Pfaffenwand zog ein dichter Zug von Fliegen von 
4~5 m Breite steil nach oben. 

Das Wetter war vom 1. bis 4. IX. ungew6hnlich warm bei hohem 
Barometerstand, jedoch vom IS. bis 31. VIII. kait, triib und regnerisch, 
bei niederem Barometerstand. 

EIMERS anschaulicher Bericht besagt: " ... Zunachst waren namlich die 
Insekten so wenig zahlreich, daB ich es lediglich ihrem niederen Flug - sie 
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flogen kaum '/3 m und noch weniger tiber der Erde - und dem Umstande, 
daB dieser Flug quer iiber die halbe StraBe ging, zu verdanken hatte, wenn 
ich jetzt schon auf sie aufmerksam wurde. 

Bald gesellte sich zu den Fliegen eine kleine Libelle (L. scotica)', meist 
etwas hiiher als jene ziehend, und indem ich das etwa IO Minuten breite Tal 
auf der StraBe hin und her durchmaB, fand ich, daB sich die Wanderung in 
der ganzen Breite desselben iiberall in der gleichen Weise erstreckte. 

Mehr und mehr aber hatte inzwischen die Zahl der Individuen aller drei 
Arten von wandernden Insekten zugenommen. Gegen 10 Uhr war dieselbe 
so groB, daB man vielleicht 100 und mehr Insekten in der Minute an ein und 
derselben Stelle an sich vorbeifliegen sehen konnte. Bunt durcheinander 
folgten sich Fliegen und Libellen, aIle wie durch geheime Zauberkraft ge
trieben, schnurgerade nach derselben Richtung ziehend, so schnell und so 
unaufhaltsam, daB es schwierig war, einzelne der Fliegen, noch schwieriger 
Libellen mit dem Netze zu erhaschen." 

Als Ursache dieser Wanderung nimmt EIMER mit TASCHENBERG an, 
daB die Insekten im Herbst zum Zweck der Eiablage nach dem Suden 
flogen. "Da die MelithrePt~ts-Larven von Blattlausen leben, so ware eine 
Vorsorge fUr sie bezuglich der Nahrung bei spat im Jahre vor sich gehen
der Vermehrung wohl verstandlich. Nicht in demselben MaBe freilich 
fur die in Mistjauche und fauligen Wassern lebenden Eristalis-Larven." 
"Es kann nichts wunderbares haben, wenn Libellen, welche so spat im 
Jahre Eier ablegen, zu diesem Zweck sudlichere Gegenden aufsuchen." 

Die Deutung des Fluges als Saisonwanderung scheint uns nach aHem, 
was wir uber Insektenwanderungen wissen, vollstandig unhaltbar. Viel
mehr weisen die Angaben uber das Klima eindeutig darauf hin, daB durch 
das anhalt end kuhle und schlechte Wetter in der zweiten Augusthalfte 
das Schlupfen der Imagines verzogert wurde und daB dann in den ersten 
warm en Tagen ein Massenschlupfen einsetzte. Fur Libellen ist die kau
sale Beziehung zwischen Massenschlupfen und Wanderung aus vielen 
Beispielen bereits bekannt (siehe S. 68). Fur Fliegen dagegen ist diese 
Beziehung neu. Es geht jedoch nicht gut an, daB die Libellen die aktiven 
Wanderer gewesen sind und die Fliegen mit sich gerissen haben, denn 
EIMER spricht ausdrucklich davon, daB zu Beginn der Wanderung nur 
Fliegen flogen und daB sich die Libellen erst spater zugesellt haben. 
Andererseits ist bestimmt die Auffassung zu verwerfen, daB die Fliegen 
die Libellen nach sich gezogen hatten, so wie die Wanderheuschrecken 
die Rosenstare, namlich als willkommene Beuteobjekte, denn die Libellen 
haben auf der Wanderung nicht gefressen. So bleibt nichts anderes ubrig, 
als anzunehmen, daB beide Insektenarten fur, sich nach einer Massen
vermehrung Wanderschwarme gebildet haben, wobei eine gegenseitige 
Beeinflussung durch Imitation offen bleiben muB. Die Richtung des 
Zuges war unzweifelhaft bestimmt durch die Windrichtung, denn die 
Wanderung ging gegen den Wind. Dies ist fUr Libellen die Regel, wie wir 

, = Sympetrum danae. 
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schon wissen (S. 71). Es ist somit kein Grund vorhanden, diese Wande
rung als Saisonwanderung zu betrachten. 

Ein ahnlicher Wanderzug nach Suden wurde von PRELL (1925) am 
9. IX. 1924 in den Alpen am Weit-Ris-PaB (etwa 2350 m) im Brunig
gebiet beobachtet. Er umfaBte folgende Arten: 

Fliegen: Eristalis tenax L., Syrphus balteatus DEG., Sphaerophoria 
menthastri L., Melanostoma mellinum L., Platychirus albimanus F., Polenia 
rudis F.; Simuli~tm spez. 

Schmetterlinge: Pieris rapae L., Colias hyale und palaeno L., Vanessa 
urticae L., Pyrameis atalanta L. 

Libellen: Sympetrum meridionale SEL YS. oder andere Sympetrum
Arten. 

"An diesem Grat des Hohenstollens bot sich nun ein fUr den Biologen 
ebenso liberrasehendes wie interessantes Bild dar. Ununterbroehen kamen 
in geradem Fluge aus der Riehtung des Melchtales Insekten herangezogen, 
welche deutlieh gegen den von Sliden wehenden Fohn ankampfend uber den 
Grat hinwegzukommen suehten. Handhoeh bis meterhoeh uber die Fels
kante hinwegstreiehend, die hoehsten etwa mannshoeh fliegend, kamen die 
Tiere seharenweise heran .... Der Eindruek dieses Wanderzuges war gerade
zu uberwaltigend. Man hatte formlieh das Geflihl, auf eine StraBe gelangt 
zu sein, auf der in geradezu bewuBt erseheinender Flueht ein gewaltiges 
Insektenheer naeh dem Aaretal und damit naeh dem Sliden strebte .... Nieht 
ein einziges Tier wurde wahrend dieser ganzen Zeit in entgegengesetzter 
Riehtung fliegend gesehen. Dureh Sehlagen und Winken lieBen sieh wohl 
die Tagessehmetterlinge beeinflussen, so daJ3 sie auszuweiehen suehten, und 
dabei sofort vom Winde seitlieh gefaJ3t und talabwarts zuruekgeworfen 
wurden. Mit bloJ3em Auge oder mit dem Fernglase lieJ3 sieh aber stets be
obaehten, wie sie sieh wieder fingen und dann an anderer Stelle den Grat 
uberwanden. Die Sehlammfliegen wiehen nur aus der geraden Flugrichtung 
etwas aus, ohne aber aus der Gesamtflugrichtung gedrangt zu werden." 

Zur Erklarung des Zuges gibt PRELL an: 
I. Luftwirbel haben die Tiere nach oben gerissen. Dies erscheint ihm 

jedoch unwahrscheinlich, da keine entsprechende Luftstromung be
obachtet wurde und die Tiere auf der anderen Seite des Passes in der
selben Richtung weiterflogen (gegen den Wind?). 

2. Phototaxis konnte insofern beteiligt gewesen sein, als das Tal im 
Schatten lag und der PaB den tiefsten Ausschnitt der Felswand und somit 
eine helle Stelle darstellte. Dies erscheint aber unwahrscheinlich, da die 
Tiere hinter dem PaB in derselben Richtung weiterwanderten. 

"So bleibt als Resultat der Uberlegungen bestehen, daB der Wander
zug vielleicht durch vertikale Luftstromungen im Me1chtal unterstutzt 
wurde, und daB wahrscheinlich die Wanderung der Insekten durch die 
Lichtverhaltnisse des Me1chtales gefordert wurde. Aber diese Be
dingungen genugen augenscheinlich nicht, urn das Phanomen voll
kommen zu erklaren." 

PRELLS weitere Beobachtungen lassen darauf schlieBen, daB dieser 
Zug einen wesentlich groBeren UlJlfang angenommen hatte. Am II. Sep-
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tember beobachtete er bei Hohfluh eine starke Zunahme der Syrphiden, 
am 12. erschienen dort zum ersten Male Sympetrum spez. in groBerer 
Menge und endlich am 13. beobachtete er im Aartal zwischen Meiringen 
und Brienz lebhafte Libellenwanderung nach Westen von Sympetrum 
spez. 

3. Gemischte Wanderztige von Pier-is brassicae und Libellen. 

Es liegen verschiedene Beobachtungen vor, wonach Libellen sowie 
Vertreter anderer Insektenordnungen zusammen mit dem KohlweiBling 
wanderten. BUCHENAU (1873) beobachtete vor der Wesermtindung tiber 
dem Meere einen sehr dichten Insektenschwarm, der aus Pieris brassicae, 
Fliegen, Schlupfwespen und groBen Libellen bestand. KRAATZ (1876) 
beschreibt vom 9. VIII. 1876 von der Elbinsel Krautsand groBe Schwarme 
von Pieris brassicae und Libellen, welche die Unterelbe hinaufzogen. Am 
22./23. IX. 19I7 wanderten bei Royan (Charente Inf.) KohlweiBlinge 
zusammen mit Libellen (FEYTAND 1918). 

4. Weitere FaIle von gemischten Insektenwanderungen. 

An den alljahrlich im Herbst (Marz, April) in Argentinien stattfinden
den Insektenwanderungen, die in der Hauptsache aus vielen Schmetter
lingsarten bestehen, nahmen in bestimmten Fallen (27. III. 1925) auch 
Libellen teil (HAYWARD 1925a, vgl. S. 125). 

An den von EVERSHED am Observatorium Kodaikanal in Siidindien 
beobachteten regelmaBigen nordwarts gerichteten Wanderungen vieler 
Schmetterlingsarten in den Monaten Oktober-Dezember sind auch 
Libellen beteiligt (z. B. vom 7. bis 12. X. 1908, WILLIAMS 1927 b, vgl. 
S. lI8). 

Auf einen im Meer verungliickten Insektenzug geht moglicherweise 
folgende Beobachtung zuriick: WALKER (1872) berichtet, daB ein Schiff 
auf einer Seereise von Tunis nach Italien 4-5 Tage durch Wasser fuhr, 
das mit groBen braunenSchmetterlingen (Pyrameis cardtli?), Nachtfaltern 
aller GroBe und Libellen bedeckt war. 

D. Allgemeiner Teil. 
I. Forschungs- und Beobachtungsmethoden. 

I. Direkte Methoden. 
Die allgemeinste und wichtigste Methode zur Erkennung und Er

forschung einer Insektenwanderung ist die direkte Beobachtung. Sie 
kann allgemein nur da in Anwendung kommen, wo die Insekten in 
groBeren Massen fliegen, also in Schwarmen oder Ziigen. Denn das ein
zeIn fliegende Insekt bleibt entweder unbeachtet oder die Tatsache des 
gerichteten Fluges iiber langere Streck en ist nicht feststellbar, wenig
stens nicht auf direktem Wege. Insektenwanderziige sind nun durch reine 

Ergebnisse der Biologic IX. II 
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Beobachtung der fliegenden Tiere in zahllosen Fallen festgestellt worden. 
Je dichter der Schwarm, urn so leichter die Beobachtung. Es existieren 
alle Obergange von Fliigen in sehr losem Verbande, die nur von besonders 
in Hinblick auf dieses Phanomen geschulten Beobachtern erkannt werden 
k6nnen, bis zu den Massenwanderungen von Heuschrecken, Libellen und 
Schmetterlingen, die zu den grandiosesten Naturschauspielen geh6ren 
und seit den altesten Zeiten die Aufmerksamkeit erregt haben. 

2. Indirekte Methoden. 
Kaum weniger wichtig als die direkte Beobachtung, in vielen Fallen 

als notwendige Erganzung hierzu, in zahlreichen anderen als allein m6g
liche Forschungsart, sind eine Reihe von indirekten Methoden. Nament
lich in all den Fallen, in denen wegen der Kleinheit der Objekte, der 
Seltenheit der Erscheinung oder der zerstreuten Verteilung der Indivi
duen die direkte Beobachtung nicht zum Ziele fUhrt, kann auf indirektem 
Wege eine Insektenwanderung erkannt und erforscht werden. Als be
sonderer Beweis fUr die wissenschaftliche Zulanglichkeit der indirekten 
BeweisfUhrung muB die Tatsache gel ten, daB vielfach bei den gleichen 
Arten, bei denen auf direktem Wege Wanderungen beobachtet wurden, 
auch mit indirekten Methoden das gleiche Resultat erzielt wurde. Es 
handelt sich bei allen indirekten Methoden urn die Tatsache, daB Insekten 
r~gelmaBig unter bestimmten Umstanden an solchen Ortlichkeiten an
getroffen werden, wo ihr Vorkommen nur durch eine Wanderung erklart 
werden kann, z. B. abseits ihres natiirlichen Verbreitungsgebietes, auf 
Bergen, Inseln, auf dem Meere usw. 

a) RegelmaBiges Vorkommen bzw. Abwesenheit 
zu bestimmten Jahreszeiten. 

Zahlreiche Insekten werden wahrend eines groBen Teiles des Jahres 
regelmaBig in bestimmten Gebieten angetroffen, fehlen aber dort voll
standig zu gewissen Perioden. Ihr Vorkommen beruht also nicht auf 
kontinuierlicher Fortpflanzung an Ort und Stelle, sondern auf regelmaBig 
erfolgender Einwanderung nach den Perioden des v611igen Verschwin
dens. Am bekanntesten sind die Falle von regelmaBigem Vorkommen 
einer Art in Gegenden, in denen sie nicht iiberwintern kann. Wahrschein
lich kommt dasselbe Phanomen in sinngemaBer Umkehrung auch in 
heiBen Landern vor, wobei eine Obersommerung nicht stattfinden kann, 
doch existieren diesbeziiglich nur wenige Hinweise. So solI die Getreide
wanze Eurygaster integriceps im Sommer aus der kilikischen Ebene ver
schwinden und alljahrlich aus dem Taurus neu einwandern (vgl. S. I49). 
Fiir Pieris brassicae wird in Palastina angenommen, daB der Falter im 
Sommer in der Kiistenebene verschwindet und stets wieder aus dem Ge
birge zuwandert. Demgegeniiber stehen aus Europa und Nordamerika 
zahlreiche mehr oder weniger gut gesicherte Falle, in denen ein Falter 
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regelmaBig vorkommt, ohne aber im Gebiete zu iiberwintern. In erster 
Linie ist hier die Wanderung der Sphingiden zu nennen, die ja als Einzel
wanderung niemals direkt beobachtet wurde, sondern nur aus Tatsachen 
der Abwesenheit im Winter erschlossen wird. Betreffs einzelner Arten 
sind die Angaben verschiedener Autoren verschieden, aber im ganzen 
scheint heute die Tatsache der Sphingidenwanderung nicht bezweifelt zu 
werden (naheres S. 105). Dieselbe Annahme wird in zahlreichen Fallen 
in Europa fiir folgende Arten gemacht: Pyrameis cardui, Colias ed1tSa, 
Agrotis ypsilon, Plusia gamma (vgl. S. 100). Namentlich fiir England, wo 
infolge der insularen Lage die Beobachtungsmoglichkeiten besonders 
giinstig sind, wird fUr einige regelmaBig vorkommende Arten die Moglich
keit det Uberwinterung bestritten. Wohl das besterforschte Beispiel 
stellt die Verbreitung von Danais plexippus in Nordamerika dar. Der 
Falter soIl nach RICKER (1906) nordlich des 31. Breitengrades nicht iiber
wintern, ist aber im Sommer sehr haufig im siidlichen Kanada. Aus den 
Tatsachen von Uberwinterung und Verbreitung wird eine regelmaBige 
Einwanderung von Siiden im Friihjahr erschlossen. Diese Friihlings
wanderung ist nur in wenigen, sehr unsicheren Fallen direkt beobachtet 
worden, im Gegensatz zur sehr gut bekannten Herbstwanderung nach 
dem Siiden. Auch fUr Aphiden werden aus Tatsachen der Verbreitung 
regelmaBig erfolgende Wanderungen angenommen (vgl. S. 153). 

b) UnregelmaBiges Auftreten fern yom Verbreitungsgebiet. 

Es sind zahlIose FaIle bekannt, in denen in unregelmaBigen und 
seltenen Perioden das Erscheinen eines Insekts fern von seinem natiir
lichen Verbreitungsgebiet gemeldet wird. Hierbei mag es sich vielfach 
urn passive Verschleppung durch Verkehrsmittel oder Stiirme handeln, 
jedoch existieren viele Hinweise darauf, daB manchmal aktive Wande
rungen vor sich gegangen sind. Dies gilt vor allem fUr die Falle, in denen 
von der gleichen Art zahlreiche direkt beobachtete Wanderungen bekannt 
sind. Beispiele sind aus nahezu allen Insektenordnungen zu erbringen. 
Das unregelmaBig-periodische Erscheinen der Wanderheuschrecke 
Schistocerca gregaria in Palastina setzt voraus, daB die Tiere von ihren 
Dauerbrutstatten iiber groBe Entfernungen gewandert sein miissen 
(vgl. S. 32). Dasselbe gilt fiir das Erscheinen der gleichen Art auf Inseln, 
z. B. Madeira, Teneriffa. Von Libellen sollen einige Sympetrum-Arten nur 
unregelmaBig in England einwandern. Pantala flavescens erscheint ge
legentlich auf Inseln auf dem Indischen Ozean (S. 65). Verschiedene 
Miickenarten wandern auf kleinen Koralleninseln zwischen Florida 
und Kuba ein (S. 136). Die besterforschten Beispiele liefern wiederum 
Schmetterlinge. Zahlreiche Falter gelangen in unregelmaBigen Perioden 
nach England, ohne dort einen einzigen Lebenszyklus zu vollenden, z. B. 
P. daplidice, V. antiopa, L. boeticus, D. plexippus. Auch der Distelfalter 
wird nicht alljahrlich in England gefunden. Manche Sphingiden tJ.:eten 

II* 
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in Europa nur selten auf, so Celerio li'/Jornica. Die Baumwollmotte Ala
bama argillacea tritt in Nordamerika in regelmaBigen 2ljahrigen Perioden 
weitab von den nachsten Baumwollpflanzungen im Norden auf und muB 
dort zuwandern. (S. l09). Es handelt sich also stets urn die Tatsache, daB 
eine Art aus bestimmten Grunden, z. B. Ungunst des Klimas zu gewissen 
Jahreszeiten oder Abwesenheit der Futterpflanze, nicht dauernd in einer 
Gegend vorkommt. Das unregelmaBige Auftreten muB auf Wanderung 
beruhen. 

c) Insektenfl iige ii ber dem Meere .. 
Den besten Beweis fiir ununterbrochene Fliige iiber weite Ent

fernungen bilden die zahlreichen FaIle, in denen das Vorkommen auf der 
See fern von Kiisten gemeldet wurde .. Es existieren hieriiber eine groBe 
Anzahl gut verbiirgter Beobachtungen, die Vertreter verschiedener In
sektenordnungen betreffen. Eine Anzahl Beispiele sind im speziellen 
Teil der Arbeit erwahnt: Heuschrecken S. 32, Libellen S. 65, Cole
opteren S. 146, Dipteren S. l36, Lepidopteren S. l28. Das beste Argument 
dafUr, daB es sich in diesen Fallen mit groBer Wahrscheinlichkeit urn 
aktive Wanderung und nicht urn passive Verschleppung handelt, ist 
wiederum darin gegeben, daB in erster Linie dieselben Arten, die regel
maBig auf dem Festland wandern, auch iiber dem freien Meere fliegen. 
S.o sind iiber dem Mittelmeer folgende Arten haufig angetroffen worden: 
Pyrameis cardui, Plusia gamma, Nemophila noctuella, Sphingiden. 

d) Auftreten auf Inseln. 
Einen besonderen Spezialfall fUr die Tatsache, daB das gelegentliche 

Auftreten von Insekten fern von ihrem natiirlichen Verhreitungsgebiet 
auf Wanderung schlieBen laBt, stellen bestimmte Beobachtungen auf 
ozeanischen Inseln dar. Systematische Beobachtungen dieser Art wurden 
angestellt in Helgoland (GATKE, Auftreten von Libellen und Plusia 
gamma S. l08), Bermuda (JONES l875, Auftreten von Terias lisa), Kokos
Keeling-Inseln (WOOD-JONES 19IO, Auftreten von Libellen S. 66), Tor
tugas und andere Key's zwischen Florida und Kuba (BALL 19l8, HOWARD 
19l2, Auftreten von Miicken, S. l36). (Dber die Zusammenhange von 
Inselfauna und Wanderung siehe weiter S. 209). 

e) Insektenleichen im Spiilsaum der Kiisten. 

Es liegen zahlreiche Nachrichten vor, wonach sich vielfach groBe 
Mengen toter Insekten, namentlich Kafer, am Ufer von Seen sowie am 
Meere im Spiilsaum finden. Meist wird dieses Ereignis so erklart, daB 
durch ungiinstige klimatische Bedingungen ein Wanderzug iiber dem 
Wasser verungliickte und die Leichen zuriick an die Kiiste gespiilt wurden. 
Beobachtungen dieser Art liegen vor fUr Coccinelliden (S. l43), den 
Kartoffelkafer Leptinotarsa decemlineata (S. l44), Calosoma inquisitor 
(S. l39), Galerucella capreae (S. l45). Iochmaea saturalis und Phyllotreta 
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undulata (S. 147), DiloPhus vulgaris und Bibio marci (S. 135). Der beste 
Hinweis darauf, daB es sich hier tatsachlich urn verungliickte Wander
ziige und nicht urn einzeln yom Wind aufs Meer verschlagene Tiere 
handelt, besteht wiederum in der Tatsache, daB durchweg die Spiilsaume 
von den gleichen Arten gebildet werden, die auch sonst als_ Wanderer 
bekannt sind. 

f) Insektenvorkommen im Hochgebirge, namentlich auf 
G letschern. 

Vielfach sind Insekten in groBen Mengen im Hochgebirge gefunden 
worden, weitab von den Orten ihres natiirlichen Vorkommens. Nament
lich von Pieris brassicae und rapae sind in Hochgebirgsregionen der Alpen 
vielfach Massenwanderungen beschrieben worden (STAUDER 1919 am 
Dachstein, OTTO 1888 im Pinzgau, FICKE 1884 am BerninapaB). Wei
teres Beispiel: Vanessa californica am Mount Shasta in iiber 12000 FuB 
Hahe (HOPKINS 1889). Diese Beobachtungen geben eine Erklarungs
maglichkeit fiir zahlreiche Beispiele von Insektenfunden auf Gletschern 
in lebendigem oder totem Zustande (HABERFELNER 1889, RXTZER 1897). 
In vielen Fallen diirfte es sich urn die Zeugen einer verungliickten Wan
deruilg handeln. 

Vollkommen verschieden von den oben gebrachten Beispielen, in 
denen die Wanderungen zufallig ins Hochgebirge fiihren, sind die zahl
reich bedchteten Funde von Coccinelliden auf hohen Berggipfeln zu be
werten. Hier hat die Wanderung allem Anschein nach eine biologische 
Bedeutung. Die Kafer iiberwintern in groBen Massen auf Berggipfeln 
fernab von jeder Vegetation. Die Wanderung ins Gebirge ist niemals 
beobachtet worden und wird lediglich aus den Fundorten der Tiere zu 
verschiedenen Jahreszeiten erschlossen. 

3. Experimentelle Methoden. 

Es hat bisher nicht an Vorschlagen gefehlt, die tatsachliche Wande
rung einzelner Insektenindividuen esperimentell festzulegen mit Me
thoden, die in der Erforschung des Vogelzuges mit dem graBten Erfolg 
angewendet werden, namlich mit einer Bezeichnungs- oder Beringungs
methode (z. B. MEDER 1926). Es bedarf aber keiner groBen Uberle
gungen, urn einzusehen, daB eine erfolgversprechende Ausfiihrung, falls 
sie iiberhaupt bei Insekten maglich ist, einen derarten Aufwand an Zeit, 
Arbeit und Kosten verursachen wiirde, daB dieser Weg zur Erforschung 
der Insektenwanderungen fiir die nahere Zukunft wohl verschlossen 
bleiben wird. 

Es sind mir nur zwei Falle bekannt, in denen durch eine Markierung 
von Insekten versucht wurde, den Aktionsradius einzelner Tiere exakt zu 
bestimmen. BISHOPP (1919) farbte groBe Mengen verschiedener Fliegen
arten und lieB sie frei. Es wurden dann eine Anzahl Exemplare in Fallen, 
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die in verschiedener Entfernung aufgestellt waren, gefangen. Die Maxi
malzahlen sind fUr Hausfliegen I3 Meilen, "Screw-worn flies" IS Meilen, 
Phormia regina II Meilen, Ophyra leucostoma 7 Meilen. 

Ais Ergebnis des Versuches HiBt sich nur die Tatsache werten, daB 
eben die Verbreitung von Fliegen in bestimmter Zeit iiber bestirnrnte 
Entfernungen festgestellt wurde. Jedoch laBt sich hieraus keineswegs der 
SchluB ziehen, daB sie iiber die nachgewiesenen Entfernungen gewandert 
sind. Denn es besteht die Moglichkeit einer passiven Verschleppung, die 
wohl bei Fliegen ganz besonders groB ist. 

Der zweite Fall betrifft den sogenannten European Corn Borer Py
rausta nubilalis HUBN., einen beriichtigten Schadling an Mais, Getreide 
usw., der seit I9I9 in Nordamerika eine beangstigend schnelle Verbrei
tung gefunden hat, die mit dem Winde erfolgt sein solI. Nach FELT (I928) 
wurden markierte Exemplare 20 Meilen entfernt von dem Orte ihrer Frei
lassung aufgefunden. 

II. Der Charakter der Insektenziige. 
I. Sind die Wanderungen der Insekten tatsachlich als gerichtete 

Bewegungen iiber weite Strecken aufzufassen? 

PIEPERS (I89I u. I897) hat im AnschluB an ausgedehnte Beohach
tungen iiber Schmetterlingswanderungen in Java die Theorie aufgestellt, 
es handle sich gar nicht urn echte Ortsbewegungen iiber langere Strecken. 
Vielmehr solle jeder frisch geschliipfte Falter den Instinkt besitzen, eine 
bestimrnte kurze Strecke weit zu fliegen. Durch Wind und andere Rich
tungsfaktoren, z. B. Oberflachenkonturen, wird der Effekt erzielt, daB 
diese lokalen Fliige aIle in derselben Richtung geschehen. Wenn dieses 
Ereignis iiber groBeren Territorien stattfindet, so wird hierdurch eine 
Wanderung iiber weite Strecken vorgetauscht, wahrend tatsachlich nichts 
anderes vorliegt als gleichzeitig vor sich gehende lokale Fliige. Der Ein
druck der Wanderung beruht also gleichsarn auf einer optischen Tau
schung. Die gerichteten Fliige sollen nur bis zur Kopula andauern, spater 
fliegen die Falter in ihrer gewohnlichen Flugweise. 

Wenn auch die Beweise, welche PIEPERS zur Aufstellung seiner Theo
rie gefiihrt haben, tatsachlich auf sehr schwachen FiiBen stehen, wie z. B. 
TUTT hervorgehoben hat, so muB doch zugegeben werden, daB es sich 
hier, in einer allerdings allgemeineren Fassung, urn ein sehr ernstes Pro
blem handelt. Es ist schon friiher in Fallen, in denen einige Forscher Bei
spiele von Wanderungen iiber sehr weite Entfernungen annehmen, z. B. 
betr. Pyrameis cardui (S. IOI), Danais plexippus (S. 94), Melalloplus 
spretlts (S. 32) darauf hingewiesen worden, daB es bisher noch keines
wegs ausgeschlossen ist, daB diese weiten Entfernungen vielleicht etap
penweise von verschiedenen Generationen zuriickgelegt werden. In vielen 
Fallen ist es moglich, daB das sukzessive Auftreten von wandernden 
Schmetterlingen langs einer Linie von Norden nach Siiden oder urngekehrt 
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allein damit erklart ist, daB im Friihling vom Aquator zum Pol, 
im Herbst vom Pol zum Aquator in zeitlicher Sukzession die klimati
schen Bedingungen eintreten, die eine Wanderbewegung veranlassen. 
Dann handelt es sich urn eine Reihe ortlicher Fliige, die aneinander 
anschlieBend eine Wanderung iiber das ganze Gebiet, in dem dieses 
Phanomen eintritt, vortauscht. Die zahlreichen Beobachtungen auf 
Schiffen zur See oder auf Inseln, die vielfach als Beweise dafiir angefiihrt 
werden, daB tatsachlich Wanderungen iiber sehr weite Strecken vor sich 
gehen konnen, zeigen in einem Punkt einen wesentlichen Unterschied zu 
vielen auf dem Festlande beobachteten Wanderziigen: Es waren namlich 
meist nur wenige Exemplare, die fern vom Lande fliegend gefunden 
wurden .. Nur in seltenen Fallen waren es groBe Schwarme, die iibers 
Meer wanderten, so z. B. beim Flug von Heuschrecken nach Madeira 
(S. 32), oder von Terias lisa nach Bermuda (JONES). Beide Male handelt 
es sich jedoch urn passive Verwehungen. So muB also die Frage der Kon
tinuitat der Wanderungen iiber weite Strecken als ein wichtiges ungelostes 
Problem angesehen werden. 

Gegen die Fassung der Frage durch PIEPERS lassen sich jedoch einige 
ernste Einwendungen geltend machen: In vielen Fallen wird zwar tat
sachlich der Unterschied des Verhaltens der wandernden Falter zu dem 
ihrer nicht wandernden Artgenossen hervorgehoben, vielfach jedoch 
wird ausdriicklich bemerkt, daB samtliche Angehorige derselben Art 
wander ten und daB nach dem Vorbeizug kaum Nachziigler zuriickblieben 
(z. B. vielfach bei Wanderheuschrecken). Ein starker Beweis gegen PIE
PERS ist in all den Fallen gegeben, wo eine Wanderung plotzlich Insekten 
in eine Gegend fiihrt, die vor der Wanderung in keinem Entwicklungs
stadium dort anwesend waren. Ganz sicher kann dies bei Heuschrecken 
festgestellt werden, z. B. bei dem Erscheinen von Schistocerca gregaria in 
Palastina. Bei Schmetterlingen ist die Sachlage bereits sehr unsicher. Es 
gibt kaum unbestritteneFiUle, wonach vorBeginn derWanderungdieArt 
in der betreffenden Gegend vollkommen gefehlt hat. So sind betreffs des 
Auftretens von P. cardtli in Mittel- und Westeuropa in diesem Punkte die 
Meinungen geteilt (vgl. S.102). Bei bestimmten Sphingidenarten sind 
die Auffassungen ebenfalls weitgehend dariiber verschieden, ob das Vor
kommen eines Schmetterlings im Sommer in Mitteleuropa notwendiger
weise auf Wanderung zuriickgefiihrt werden muB oder nicht. In den 
meisten Fallen jedoch spielen sich die Wanderungen innerhalb des 
natiirlichen Verbreitungsgebietes einer Art ab und dann besteht immer 
die Moglichkeit, daB eine angeblich groBe Wanderung durch viele lokale 
Fliige vorgetauscht wird. Dies kann noch durch einen Hinweis auf 
die iibrigen Insektenordnungen erganzt werden. Aus den Ordnungen 
Coleopteren, Dipteren und Hemipteren sind keine Falle von aktiver 
Wanderung iiber weite Strecken bekannt. Hinsichtlich zweier iiber ein 
sehr weites Gebiet ausgedehnter Wanderungen von Libellula qttadri-
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maculata wurde nachgewiesen (S.56, 63), daB es sich urn viele gleich
zeitig stattfindende lokale Fliige gehandelt hatte, und nicht urn eine 
kontinuierliche Wanderung. 

Reute kann nur fiir einige Wanderheuschrecken, namentlich fiir 
Schistocerca gregaria und paranensis und Locusta migratoria der Nachweis 
von regelmaBigen kontinuierlichen aktiven WanderUligen iiber weite 
Strecken als gesichert gelten. Damit ist aber noch keineswegs die Auf
fassung PIEPERS fiir die iibrigen Fane angenommen. Es laBt sich viel
mehr aus zahlreichen Faktoren, die spater noch im Zusammenhang be
sprochen werden, beweisen, daB ein Wanderzug von Insekten nicht eine 
lose, zufallige Vereinigung von Individuen ist, von denen jedes nur kurze 
Strecken daran teilnimmt, sondern eine geschlossene Einheit, mit einem 
ausgesprochenem Anfang. Dies ergibt sich vor allem aus dem Ab
schnitt IV (S. I88), der die Psychologie der Wanderinsekten behandelt. 
AuBerdem laBt sich aus zahlreichen Feststellungen klar beweisen, daB 
die Wanderungen als aktive Bewegungen der Tiere aufgefaBt werden 
miissen und nicht passive Verwehungen durch den Wind darstellen. 

2. Sind die Insektenwanderungen aktive oder passive Vorgange? 
Die Gegeniiberstellung: Aktive oder passive Natur der Insektenwan

derung? hat zu einer ausfiihrlichen Diskussion zwischen FELT und WILLI
AMS gefiihrt, wobei FELT die Auffassung von der rein passiven Natur der 
Wanderungen vertritt. 

FELT fiihrt in einer Reihe von Aufsatzen (I925, I926, I928) aus, daB 
die Wanderungen der Insekten nichts anderes seien als "Verbreitung 
durch Luftstromungen". Durch Konvektionsstromungen der Luft werden 
Insekten in hohe Schichten der Atmosphiire gefiihrt und konnen hier 
durch die in der oberen Atmosphare herrschenden starken Winde in 
kurzer Zeit iiber sehr weite Strecken verweht werden. Durch ab
steigende Luftstromungen, oder z. B. durch Verminderung der all
gemeinen Aktivitat bei plotzlich fallender Temperatur, kommen die Tiere 
in entfernten Gegenden wieder auf die Erdoberflache zuriick. Rierdurch 
entsteht der Eindruck, als habe eine Wanderung stattgefunden. Anderer
seits rechnet FELT jedoch auch, wie wenigstens aus vielen von ihm ge
brachten Beispielen hervorgeht, mit einer Verfrachtung durch Winde in 
tieferen Luftschichten. FELT fiihrt seine Theorie in vielen, jedoch, wie 
mir scheint, meist schlecht begriindeten Beispielen durch. Rier konnen 
nur wenige angefiihrt werden. 

I. Die physikalische Moglichkeit des Vorganges solI bewiesen sein 
durch zahlreiche Beobachtungen von der Verfrachtung kleiner Ballons 
iiber sehr weite Strecken in der oberen Atmosphare sowie durch die ge
legentliche Feststellung von Insekten in Rohen von 1000 m und mehr 
iiber der Erdoberflache. FELT stellt sich die Atmosphiire in hOheren 
Schichten als von einem Reer von Insekten bevolkert vor. 
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2. Die Anwesenheit von Insekten auf Bergen und Gletschern wird auf 
Konvektionsstromungen der Luft zurlickgefUhrt. 

3. Durch Abklihlung der Luft liber WasserfHichen resultieren ab
steigende Stromungen. Hierdurch fallen Insekten ins Wasser und er
schein en spater im Spiilsaum der Klisten (Erklarung des Splilsaumes). 

4. In zahlreichen einzelnen Beispielen wird eine Wanderung liber weite 
Strecken als passive Verfrachtung durch Winde erklart. Beispiele: 
Aphidenflug nach Spitzbergen, Flug von Danais plexipptts und Pyrameis 
cardui sowie Libellen von Kalifornien nach Hawaii mit dem NO-Passat, 
von Danais plexippus liber den Atlantik nach England mit den West
winden, von Alabama argillacea in Nordamerika und viele andere. 

5. Gelegentlich geschieht weite Verbreitung durch den Wind bei 
kleinen Insekten wie Chironomiden, Stechmlicken, Aphiden. 

6. Die vorherrschenden Windrichtungen in U.S.A. sollen die Verbrei
tung landwirtschaftlicher Schadlinge erklaren (z. B. beim Kartoffelkafer). 

Die Theorie FELTS laBt sich in zwei Teile zerlegen, namlich a) die Ver
breitung der Insekten durch Luftstromungen in hohen Schichten, b) die 
Verbreitung durch Stlirme in niederen Luftschichten. Der erste Teil der 
Theorie ist unbewiesen und unwahrscheinlich. Es ist allerdings sehr 
schwer, die Anwesenheit von Insekten hoch liber dem Erdboden festzu
stellen, aber immerhin haben bisher alle Beobachtungen gezeigt,daB die 
Wanderungen in den allermeisten Fallen nahe dem Erdboden stattfinden. 
Wichtig ist hier die Feststellung, daB in Iooo-3000 m Hohe liber 
dem Mittelmeer und liber Agypten meist N-NW-W-Winde herrschen, 
die keineswegs geeignet sind, P. cardui nachEuropa zu tragen, weiter, daB 
an der Ostkliste Nordamerikas nordlich von Washington von August bis 
Oktober slidwestliche bis westliche Winde in groBen Hohen wehen, die 
keineswegs den SW-Zug von Danais plexippus vollbringen konnen (nach 
WILLIAMS). Am meisten jedoch spricht gegen die Hypothese FELTS, daB 
bisher eine unlibersehbare Reihe von Beobachtungen liber aktive und 
passive Wanderungen in niederen Luftschichten existieren, so daB keines
wegs eine Notwendigkeit besteht, flir bestimmte noch unerforschte Falle 
eine Wanderung in hohen Luftschichten anzunehmen. 

Was nun die Frage liber die Natur cler Wanderungen in tiefen Luft
schichten betrifft, so wurden von WILLIAMS fUr Schmetterlinge eine Reihe 
Tatsachen zusammengestellt, die ganz exakt nachweisen, daB wenigstens 
in vielen Fallen die vVanderungen aktive Fllige sind, die in keinerlei Zu
sammenhang mit einer passiven Verfrachtung durch Winde gebracht 
werden konnen. 

I. Es sind etwa ebenso viele Falle von Wanderungen gegen den Wind 
wie mit dem Wind bekannt (vgl. S. 200). 

2. An vielen Orten, z.E. in Slidindien (S. II8) undArgentinien (S. I25) 
sollen regelmaBige jahreszeitliche Wanderungen stattfinden, die voll
kommen unabhangig von der Windrichtung verlaufen. 
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3. Bestimmte Arten wandern regelmaBig, andere nie. Bei einer Ver
frachtung durch den Wind wiirden aile Arten der gleichen Chance unter
liegen. So wurden auf dem Mittelmeere bei verschiedenen Gelegenheiten 
gerade nur soIche Falter angetroffen, die als Wanderer bekannt sind. 

4. Warum sollten die gleichen Arten in verschiedener Rohe iiber der 
Erde so verschiedene Reaktionen zeigen, in einem Faile regelmaBig mit 
dem Wind, im andern gegen ihn zu fliegen? (Dieser Einwand ist nicht 
stichhaltig, da durch die An- oder Abwesenheit optischer Reize ganz ver
schiedene Bedingungen fiir die Orientierung im Raum gegeben sind.) 

Wenden wir uns anderen Insektenordnungen zu, so ergibt sich, daB 
Libellen fast regelmaBig gegen den Wind fliegen (S. 71), Reuschrecken 
fast regelmaBig'mit dem Wind (S. 33), ebenso Coleopteren, Dipteren 
und Hemipteren. 

Nun ware es aber vollig unrichtig, aIle FaIle von Fliigen mit dem Wind 
als passive Wanderung aufzufassen. 

Viele Schmetterlingsarten wandern bald mit, bald gegen den Wind 
und es besteht keinerlei Veranlassung, den Chararakter der Fliige in bei
den Fallen als verschieden zu definieren. Bei kleinen Insekten hat der 
Wind lediglich die Wirkung, daB die Wanderung gelegentlich iiber eine 
weitere Strecke erfolgt, als die Tiere mit eigener Kraft zuriicklegen 
konnen. Heuschreckenwanderungen erfolgen auch manchmal schrag zur 
Windrichtung, sowie bei Windstille, so daB die Tatsache der Wanderung 
unabhangig yom Winde bestehen bleibt (wie bei Schmetterlingen). 

Wahrend es so also bei den echten Wanderern unter den Insekten, 
namlich Schmetterlingen, Libellen und Heuschrecken, feststeht, daB die 
Wanderungen aktive Vorgange sind, so diirfte bei Coleopteren, Dipteren 
und Hemipteren, also Gruppen, bei denen Wanderungsinstinkte weniger 
gut entwickelt sind, in den meisten Fallen tatsachlich die Wanderung 
eine Verfrachtung durch Winde darstellen. Am klarsten ist dies bei Arten, 
die in bestimmten Perioden in Massen "schwarmen", wie Miicken, 
Ameisen, Vespiden, Ephemeriden, Aphiden, wobei die Schwarme durch 
Luftstromungen vielfach iiber weite Strecken getragen werden. (Mog
licherweise liegt eine biologische Bedeutung des Schwarmens in dieser 
passiven ~randerung, dann konnte theoretisch die Wanderung wiederum 
als aktiver Vorgang angesprochen werden, da ja das Schwarmen ein 
aktiver Vorgang ist. Doch fiihren soIche miiBige Spekulationen nicht 
weiter in der Erkenntnis und sollen nicht weiter verfolgt werden.) Jedoch 
zeigen sich auch bei Vertretern der Ordnungen der schlechten Wanderer 
vereinzelt Erscheinungen, die als aktive Wanderungen gedeutet werden 
konnen. 

Man wiirde FELT Unrecht tun, wenn man nicht zugeben wiirde, daB 
wirklich in einer sehr groBen Anzahl von Fallen Wanderungen iiber sehr 
weite Strecken durch ungewohnliche Stiirme zustandekommen. Es sei 
hier namentlich auf die auf S. 169 genannten Beispiele verwiesen. die 
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sich belie big vermehren lieBen, etwa durch das Auftreten von Terias lisa 
auf Bermuda, durch den Heuschreckenflug nach Teneriffa (S. 32), durch 
das Erscheinen von Diadema bolina und Pyrameis cardui auf dem At
lantik 600 Meilen von Gambia, 200 Meilen von dem Kap Verde entfernt 
wahrend einer Zyklone (WILLIAMS 1866), durch zahlreiche Erfahrungen 
mit Wanderheuschrecken. Diese Falle stellen aber nicht die Regel, 
sondern seltene Ausnahmen dar. Zudem handelt es sich durchwegs urn 
sehr haufige und bekannte Wanderer. Da alle Arten dem EinfluB der 
Stlirme in gleicher Weise ausgesetzt sind, kann hieraus der SchluB ge
zogen werden, daB nur so1che Arten liber weite Strecken yom Wind 
passiv verschleppt werden, die normalerweise wandern. Damit wird die 
Unterscheidung von aktiver und passiver Wanderung fUr diese Arten hin
fallig. Denn es ist nicht moglich, bei ein und derselben Art die Wanderung 
bei schwachem oder starkem Wind als grundsatzlich unterschiedlichen 
Charakters aufzufassen. In beiden Fallen wandert das Insekt aktiv, nur 
ist der Effekt im zweiten Falle durch die Wirkung des Windes unsichtbar 
(so wie in vielen Fallen die Eigenbewegung der Heuschrecken durch die 
passive Verfrachtung durch den Wind beeinfluJ3t ist, vgl. S. 34). 

Endlich sei noch darauf hingewiesen, daJ3, abgesehen von allen Wan
derungen bei volliger Windstille noch bei einer weiteren Gruppe von Er
scheinungen vollkommen klar ist, daJ3 die Luftbewegung keinerlei Rolle 
spielen kann, namlich bei den Wanderungen von Larven (Raupen, Heu
schreckenlarven, Heerwurm) auf der Erde. Hier kann demnach die 
Wanderung nur aktiven Charakters sein. 

3. Sind Insektenwanderungen regelmaBig eintretende Vorgange? 

Obwohl heute liber Insektenwanderungen eine reiche Literatur vor
liegt, so besteht, wenigstens im Vergleich zu den Wanderungen anderer 
Tiergruppen, wie Vogel und Fische, im allgemeinen hiervon selbst in 
zoologisch gebildeten Kreisen eine auffallend geringe Kenntnis. Nur die 
Heuschreckenwanderungen bilden hier eine Ausnahme, die wohl vor 
allem auf die bekannten Darstellungen in der Bibel zurlickzufUhren ist. 
Das geringe Wissen von den Insektenwanderungen ware noch verstand
lich, wenn es sich urn selten stattfindende Vorgange handeln wlirde. Es 
sei deshalb hier die Frage untersucht, wie weit Insektenwanderungen 
regelmaJ3ig oder unregelmaBig eintretende Vorgange darstellen. 

In einem einzigen Falle stellt bei Insekten die Wanderung eine bio
logische Notwendigkeit dar, die fest im Entwicklungszyklus verankert 
ist, namlich bei den Aphiden. Vielfach ist die Wanderung, meist in ver
schiedenen Jahreszeiten zwischen einem Holz- und einem Krautgewachs, 
vollig obligatorisch, ihre Verhinderung wiirde ein Aussterben der Art zur 
Folge haben (vgl. S. 153). 

Jedoch in allen librigen Fallen ist die Wanderung keine biologische 
Notwendigkeit. Ihr Fehlen wlirde wohl in bestimmtem MaJ3e das Leben 
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des Individuums, aber nicht die Existenz der Art gefahrden. Das Pro
blem der RegelmaBigkeit laBt sich ganz allgemein so formulieren: unter 
bestimmten auBeren und inneren Bedingungen, die spater noch genauer 
dargelegt werden, z. B. UbervOlkerung, Klimaverhaltnisse, tritt eine 
Wanderung ein, bei Abwesenheit dieser Bedingungen unterbleibt sie. Je
nachdem ob diese Bedingungen regelmaBig, periodisch oder selten ein
treten, ist die Wanderung einer Art ein regelmaBig oder unregelmaBig 
eintretender Vorgang. In dieses Schema fiigt sich auch das Wandern der 
Aphiden. Es ist zwangsweise an den Wechsel det Jahreszeiten gebunden 
und tritt infolgedessen regelmaBig ein. 

In der iiberwiegenden Mehrzahl der Falle ist die besondere Konstel
lation von auBeren und inneren Bedingungen, welche eine Wanderung 
aus16st, nur selten verwirklicht. Daher kommt es, daB im allgemeinen 
Insektenwanderungen ungewohnliche Erscheinungen darstellen. Wenn 
man auf der Erde eine Insektenwanderung studieren will, so ist es von 
vornherein mit Schwierigkeiten verbunden, Falle ausfindig zu machen, 
wobei die Wanderungen zu bestimmten Jahreszeiten regelmaBig stattfin
den. Diese wenigen Falle sollen hier zusammengestellt werden: 

I. Aus dem groBen Gebiet der Heuschreckenwanderungen existiert 
ein einziger Fall von anscheinend permanentem Auftreten: Nach einer 
von UVAROV zusammengestellten Tabelle hat Schistocerca paranensis in 
Argentinien zwischen I897 und I925 in jedem Jahr gewandert, allerdings 
mit verschiedener Intensitat. 

2. Nach zahlreichen Beobachtungen scheinen in Ceylon in zwei 
Perioden des Jahres die aus vielen Arten zusammengesetzten Schmetter
lingswanderungen alljahrlich stattzufinden. So sind allein nach I899 von 
verschiedenen Beobachtern Fliige aus folgenden J ahren gemeldet worden: 
I899, I900, I902, I904, I905, I907, I908, I909, I9II, I912, I9I4, I9I5, 
I9I6, I9I7, I925· 

In Anbetracht der Tatsache, daB kein Beobachter systematisch iiber 
langere Perioden hinweg sein Augenmerk auf die Falterwanderungen 
gerichtet hat, kann mit groBer Wahrscheinlichkeit angenommen werden, 
daB die Schmetterlingswanderungen in Ceylon alljahrlich geschehen. 

3. In Siidindien sollen nach EVERSHED alljahrlich jahreszeitliche 
Wanderungen stattfinden. Beobachtungen liegen allerdings nur aus 
folgenden Jahren vor: I907, I908, I909, I9II, I9I2, I9I3, I9I4, I921. 

4. Einen regelmaBigen Charakter sollen nach WILLIAMS die Schmetter
lingswanderungen in Ostafrika, namentlich in Tanganjika, Uganda und 
Kenia tragen. Sehr beweisend sind seine eigenen Beobachtungen in 
Amani, wo zwischen Marz I927 und Juli I929 nicht weniger als I2 ver
schiedene Falterziige stattgefunden haben (vgl. S. II3). Auch in Kenia 
und Uganda diirfte sich durch konsequente Beobachtungen ein ahnliches 
Resultat ergeben. 

5. Aus der Tatsache, daB in Siidnigeria die Eingeborenen den Beginn 



Die Wanderungen der Insekten. 

der Wanderung von Libythea labdaca als Zeichen nehmen, das ihnen den 
Beginn der Aussaat anzeigt, ist zu entnehmen, daB die Wanderungen 
alljahrlieh stattfinden (FARQUHARSON I921). 

6. In Java sollen eben falls die Wanderungen von Catopsilia regel
maBig alljahrlieh stattfinden, es existieren aber nur fUr wenige Jahre 
systematisehe Beobaehtungen dureh PIEPERS (I89I, I897). 

7. In Argentinien sollen naeh HAYWARD alljahrlieh im Herbst 
Schmetterlingswanderungen stattfinden (Beobaehtung von I924-I928). 

8. Die Wanderungen der Sphingiden werden vielfaeh fUr regelmaBig 
wiederkehrende Erscheinungen gehalten. Doeh seheint es, daB bei den 
nieht uberwinternden Arten Wanderungen nur in unregelmaBigen Peri
oden stattfinden. 

9. Naeh SHANNON soIl es sieh bei den Herbstwanderungen von Danais 
plexippus und Libellen in Nordamerika um alljahrlich wiederkehrende 
Ereignisse handeln. Jedoeh existieren fUr keinen Punkt langjahrige Be
obachtungen (langste Beobaehtungsreihe I9I4-I9I6 in Long Island). 

Hiermit ist bereits die Aufzahlung der FaIle von regelmaBig wandern
den Insekten beendet. Selbst bei so bekannten Wanderern wie Pyra
meis cardtti und Pieris brassicae sind Hingst nieht aus jedem Jahre Wan
derungen bekannt, und am gleiehen Orte wiederholen sie sieh nur in sehr 
seltenen Abstanden. Weitaus die meisten Nachriehten von Sehmetter
lingswanderungen sind fur einen engeren Bezirk einmalige FaIle. 

Heusehreeken wand ern in der Regel in unregelmaBigen Perioden. 
Doeh kommt vor, daB in einer Gegend in mehreren aufeinanderfolgenden 
Jahren Wanderheuschreeken fliegen. Dies beruht dann nicht auf einer 
RegelmaBigkeit des Vorgangs, sondern vielmehr darauf, daB die be
sondere Konstellation der auslosenden Bedingungen einige Jahre hin
dureh vorhanden war. 

Libellenwanderungen sind wahrseheinlieh nirgends regelmaBig ein
tretende Vorgange. Auch fur die haufig wandernde Libellula q'uadri
maculata liegen nur fUr wenige Gegenden (Holland, Baltische Kuste) 
Nachriehten von Wanderungen aus mehr als einem Jahre vor. 

Die meisten Berichte von Kaferwanderungen sind einmalige Falle. 
Einzig Coccinelliden schein en in bestimmten Gegenden mit groBerer 
RegelmaBigkeit zu wand ern (S. I40). 

Bei Hemipteren (Ausnahme Aphiden) und Dipteren sind von einer 
bestimmten Art immer nur vereinzelte Wanderungen bekannt, aus 
welchen keine allgemeinen Schlusse gezogen werden konnen. 

Es wurde verschiedentlich versucht, fUr die Wanderung von Heu
schrecken, Pieris brassicae und Pyrameis cardui eine bestimmte Perio
dizitat aufzudecken, jedoch stets ohne Erfolg. Dies ist ganz selbst
verstandlich. Denn das Eintreten einer Wanderung ist wohl in den 
meisten Fallen von bestimmten Klimabedingungen abhangig und es ist 
deshalb zu erwarten, daB Wanderungsperioden mit einer noeh weniger 
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erkennbaren Periodizitat sich folgen als Klimaperioden. Einzig fUr Wan
derungen der Baumwollmotte lieB sich eine sechsmalige sehr regel
maBige Periode von 21-22 Jahren aufdecken, wofiir es heute noch 
keine Erklarung gibt (vgl. S. I09). 

III. AuslOsungsursachen und teieoiogische Bedeutung 
der Insektenwanderungen. 

Eine kausale exakte Erklarung der Insektenwanderungen ist bisher 
nur in wenigen Fallen mit Erfolg durchgefiihrt worden. Dagegen sind sehr 
viele Theorien entwickelt worden, welche die Wanderungen auf be
stimmte mittelbar oder unmittelbar wirkende Faktoren zuriickfUhren. 
Die meisten dieser Erklarungsversuche lassen sich unter drei Haupt
gesichtspunkten zusammenfassen: 

I. Jahreszeitliche Wanderungen. 
2. Nahrungsmangel. 
3. Fortpflanzung. 
Eine exakte Untersuchung dieser Fragen miiBte klar unterscheiden 

zwischen Ursachen, welche unmittelbar eine Wanderung auslOsen, und 
solchen Faktoren, welche die Bedeutung, den "Zweck" der Wanderungen 
erhellen. Es handelt sich aber nun vielfach urn dieselben oder sehr ahn
liche Faktoren, die bald als Auslosungsursache, bald als die teleologische 
Bedeutung einer Wanderung angesprochen werden. Deshalb sollen die 
drei oben genannten Problemkreise im ganzen eine kritische Besprechung 
finden. 

I. Die Insektenziige als jahreszeitliche Wanderungen in Analogie 
zum Vogelzug. 

In Analogie zum Vogelzug wurde auch ofters fUr die Wanderungen 
der Insekten die Vermutung ausgesprochen, es handle sich urn zweck
maBige Reaktionen auf jahreszeitliche Klimaschwankungen. Diese 
Theorie wird namentlich von SHANNON (1915, 1916, 1917, 1926) in einer 
Reihe von Abhandlungen vertreten. Den Ausgang bilden die bereits 
mehrfach (S. 92, ISS) erwahnten Herbst-Siid-Fliige vieler Insekten 
in den Vereinigten Staaten. 1m Herbst wandern groBe Schwarme von 
Schmetterlingen (hauptsachlich Danais plexipp~ts), Libellen und Fliegen 
an der Ostkiiste der Vereinigten Staaten nach Siiden bzw. Siidwesten 
(S. ISS). Ein Riickflug der Insekten im Friihling nach Norden wurde nur 
in wenigen Fallen beobachtet (Abb. 24, S. 95) und wird iiberhaupt von 
den meisten, die sich mit dem Problem beschaftigt haben, bestritten. Fiir 
Danais plexippus muB er aus logischen Griinden angenommen werden, 
da dieser Falter nordlich des 3I. Breitengrades in U.S.A. in keinem Ent
wicklungsstadium iiberwintern solI. Mangels anderer Beobachtungen 
wird in diesem Fane angenommen, daB die Falter im Friihling einzeln 
nach dem Norden fliegen. Die Analogie zum Vogelflug wird fUr SHANNON 
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besonders auffallig dadurch, daB fiir die Wanderungen von Danais 
plexiPpus im wesentlichen dieselben Routen festgestellt wurden, die auch 
als VogelzugstraBen bekannt sind (vgl. Abb. 33 u. 34, S. 157 u. 158). 

Wenn auch die Theorie SHANNONS auf eine groBe Reihe eigener Be
obachtungen an der Siidkiiste von Long Island gestiitzt ist, so muB doch 
ausgesprochen werden, daB das vorliegende Beweismaterial absolut un
geniigend ist. Wie schon friiher ausgefUhrt ist (S. 94), ist die Kontinui
tat dieser Wanderungen iiber langere Strecken niemals bewiesen worden. 
Es kann sich urn eine Reihe lokaler, getrennter Wanderungen handeln, die 
deshalb mit zeitlicher Verschiebung von Norden nach Siiden auftreten, 
weil die auslosenden Klimafaktoren von Norden nach Siiden zu ver
schiedenen Zeiten wirksam werden. Die Beobachtungen brechen viele 
hundert Kilometer nordlich der hypothetischen Winterquartiere ab, ein
zig auf der 4. ZugstraBe im Westen des Mississippi existiert eine einiger
maBen liickenlose Serie von Kanada bis Texas. Fiir Danais ist unbekannt, 
was aus den Faltem wird, die im Herbst nicht wandem und welcher Pro
zentsatz von ihnen nach dem Siiden zieht. Fiir Libellen ist die teleologi
sche Bedeutung des Siidfluges nicht recht einzusehen. Denn es handelt 
sich meist urn Arten, die als Larven iiberwintem, so daB fiir die Erhaltung 
der Art die Wanderungen keine notwendige Rolle spielen. 

So ist also die Theorie SHAN NONs auch fUr das Beobachtungsmaterial, 
an dem sie aufgestellt ist, sehr problematisch. Allerdings gibt es auch 
keine andere bessere Erklarungsmoglichkeit. Es solI hier aber kurz darauf 
hingewiesen werden, daB die Fliige etwa nordlich von Washington gegen 
den von August bis Oktober vorherrschenden Siidwestwind vor sich 
gehen. Nachdem fUr Libellen nachgewiesen wurde, daB die Wanderungen 
fast stets gegen den Wind gerichtet sind, und auch von Schmetterlingen 
dieses Phlinomen bekannt ist, besteht die Moglichkeit, die Flugrichtung 
mit der Windrichtung zu erklaren. 

SHANNON iibertragt seine Theorie auch auf Europa. Er bringt eine 
Karte (Abb.35), auf der Richtung und Datum vieler Libellenwande
rungen eingezeichnet ist und aus welcher hervorgehen solI, daB die Friih
lingswanderungen meist nach Norden, die Herbstziige nach Siiden ge
richtet sind. Ein Blick auf die Zusammenstellung Abb. 13, S. 55 zeigt 
jedoch, daB diese RegelmaBigkeit bestimmt nicht vorliegt. 

Es sind nun eine Reihe Wanderungen in allen Insektenordnungen 
bekannt, die n~ch der Zeit des Auftretens und der Richtung der Fliige 
den SchluB zulassen, es handle sich urn jahreszeitliche Wanderungen. 
Einige Beispiele sollen hier angefUhrt werden: 

1. In Argentinien fliegen alljahrlich im Marz und April, also im Herbst, 
Schmetterlinge und Libellen nach Norden. Diese Richtung solI sehr kon
stant bei verschiedenen Winden eingehalten werden. Es handelt sich also 
hier wiederum urn eine Wanderung, welche die Insekten im Herbst in ein 
warmeres Klima fUhrt (HAYWARD 1925-1929, vgl. S. 125). 
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2. EIMER beschreibt von anfangs September einen gemischten Zug 
von Libellen und Fliegen, die im Engadin nach Siiden flogen. Der Flug 
wird als Saisonwanderung aufgefaBt und soIl den Zweck haben, die 1n
sekten im Herbst warmeren zur Eiablage geeigneten Gegenden zuzu
fUhren. Es 1st bereits oben (S. 159) ausgefUhrt, daB diese Deutung un
haltbar ist. Der Eintritt der Wanderung kann erklart ,verden durch be
sondere klimatische Bedingungen, die Zugrichtung war durch den Wind 
bestimmt (wiederum Wanderung gegen den Wind). 

3. Die Wanderungen von Pyrameis cardui in Europa werden viel
fach als jahreszeitliche Fliige gedeutet. Tatsachlich iiberwiegt bei den 

Abb. 35. \oVanderrouten von Libellen in Europa. Es soIl hieraus eine Nordwanderung im Friihling 
und eine Siid\"'anderung im Herbst hervorgehen, ebenso eine Ubereinstim mung der Libellenwanderrouten 

mit VogelzugstraBen, die durch gestrichelte Linien angegeben sind. {Aus SHAN~ON 1915.} 

Fliigen von Marz bis J uni die nordliche Richtung (Abb. 26) und es besteht 
kein Zweifel dariiber, daB durch die Wanderungen die Falter in Gebiete 
gelangen, die weit nordlich von ihrem eigentlichen Verbreitungsgebiet 
gelegen sind (z. B. England, Island, Skandinavien). Jedoch einen Sinn 
wiirden diese Wanderungen erst bekommen, wenn im Herbst der ent
sprechende Siidflug stattfande. Hiervon liegen jedoch sehr sparliche 
Nachrichten vor und es muB nach unserem heutigen Stand des Wissens 
als sehr wahrscheinlich angenommen werden, daB die nach Norden wan
dernden Falter bzw. ihre Nachkommenschaft dort im Herbst zugrunde 
gehen. Damit verliert die Auffassung von den Wanderungen des Distel
falters als Saisonfliige ihren eigentlichen Sinn. 

4. 1m Herbst, Winter und Friihling wurden vielfach groBe Ansamm-
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lungen von Coccinelliden auf Berggipfeln, besonders in den Gebirgen 
Kaliforniens, gefunden. Man glaubt, daB die Kafer zur Uberwinterung 
ins Gebirge wandern und schlieBt hieraus auf einen Riickflug in die 
Ebenen im Sommer. Jedoch liegen fiir die angeblichen jahreszeitlichen 
Wanderungen der Coccinelliden so wenig tatsachliche Unterlagen vor, 
daB vorlaufig die Auffassung von den Saisonfliigen der Coccinelliden mit 
Vorsicht bewertet werden muB (vgl. S. 140). 

5. Ais jahreszeitliche Fliige deutet ZWOLFER (1930) Wanderungen der 
Getreidewanze Eurygaster integriceps in Kleinasien. Die Wanzen.leben 
von Marz bis Juni in der Ebene von Kilikien, anfangs Juni erfolgt der 
Flug der jungen Imagines in die Gebirge, we1che die Ebene umgrenzen. 
Dort verbringen sie den Sommer und Winter im Starrezustand, um im 
kommenden Friihjahr wieder in die Ebene zuriickzufliegen. Die Wan
derung ins Gebirge soil mit dem Seewind erfolgen, der Flug in die Ebene 
mit dem Bergwind. Die Auffassung der Fliige als echte Saisonwande
rungen nach Analogie des Vogelzuges wird damit begriindet, daB die 
Sommertemperaturen in der Ebene fiir die Tiere t6dIich sind und nur 
durch die Wanderungen ins Gebirge die Erhaltung der Art gesichert ist. 
A11erdings fehlt die Nachricht dariiber, ob die Wanze auch im Gebirge 
ihren Entwicklungszyklus vo11enden kann (vgl. S. 149). 

6. Anopheles elutus solI alljahrlich im Herbst (Oktober-November) in 
Palastina von ihren Brutplatzen in Siimpfen am Hulesee etwa 12 km weit 
in die Gebirgs- und Wadi zone wandern, um dort zu iiberwintern. 1m Ge
biete der Uberwinterungsplatze gibt es ab Juni keine Brutplatze mehr. 
Fiir die Auffassung dieser Fliige als notwendige Saisonwanderungen fehit 
der Nachweis, daB im Gebiet der SommerbrutstaHen eine Uberwinterung 
nicht m6glieh ist (vgl. S. 135). 

7. Die Tsetsefliege Glossina morsitans solI in Afrika nach ROUBAUD 
(1922) regelmaBige jahreszeitliche Wanderungen unternehmen. Doch 
fehlen nahere Angaben (vgl. S. 138). 

8. Nach ROUBAUD (1916) verlassen in Afrika Eumeniden in man chen 
Gegenden in der Trockenzeit ihre Nester und wandern aus an Wasser
randern oder in feuchtere Kiistengegenden. Nahere Angaben fehien. 
Eine Bestatigung dieser Nachricht wiirde ergeben, daB nicht nur dureh 
Temperatur-, sondern auch durch Feuchtigkeitsverhaltnisse jahreszeit
liehe Wanderungen bedingt sein k6nnen. 

Somit existieren kaum exakte Unterlagen fUr die Auffassung der In
sektenwanderungen ais Saisonfliige im Sinne der Bedeutung beim Vogel
zuge. Es geht zwar aus einer Reihe von Fallen hervor, daB die Wan de
rungen streng an bestimmte Jahreszeiten gebunden sind und daB die 
Richtung der Fluge eine so1che ist, daB von einer Verbesserung der Lebens
lage fUr die Wanderer selbst oder ihre unmittelbare Nachkommensehaft 
gesprochen werden kann. Nun ist aber die Tatsache, daB eine Art nur in 
einer bestimmten Jahreszeit wandert, fast eine Selbstverstandlichkeit. 

Ergebnisse der Biologie IX. 12 
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Es gibt keinen Fall, in dem Wanderungen das ganze Jahr hindurch kon
tinuierlich auftreten. Vielmehr ist uberall ein ganz klarer Zusammenhang 
(der zwar nur in wenigen Fallen kausal verstanden werden kann) zwischen 
Wanderung und Jahreszeit zu erkennen. Aus dieser unubersehbaren 
Reihe von Beobachtungstatsachen sind nun einige wenige herauszu
finden, in denen aus Zeitpunkt und Richtung der Fluge eine zweckmaBige 
Saisonwanderung gefolgert werden kann. In einer viel gr6Beren Reihe 
von Fallen ist die Wanderung nach Zeitpunkt und Richtung eine aus
gesprochen unzweckmaBige Reaktion und in der uberwiegenden Mehr
zahl aller FaIle kann uberhaupt kein logischer sinnvoller Zusammenhang 
zwischen Wanderung und Lebenslage konstruiert werden. Zum Nach
weis einer Wanderung als Saisonflug im Sinne des Vogelfluges genugt 
aber nun nicht die Feststellung, daB die Ortsveranderung fUr eine be
stimmte Zeitspanne einen Vorteil bedeutet. Vielmehr muB die Wanderung 
im ganzen fur die Erhaltung der Art notwendig oder wenigstens zweck
maBig sein. Damit, daB durch Wanderung alljahrlich fUr einige Monate 
eine Gegend von einer Art besiedelt wird, die nicht das ganze Jahr hin
durch dort leben kann, ist noch kein Vorteil fiir die Art verbunden. Ein 
Nutzen ware erst dann gegeben, wenn vor Einsetzen der mortal wirken
den Klimabedingungen ein Ruckflug in die Gegenden einsetzen wiirde, 
in denen die ungunstige Jahreszeit uberdauert werden kann. Die Frage 
des Ruckfluges hat nun auch aIle Forscher, die sich mit der Bedeutung 
der Insektenwanderungen beschaftigt haben, sehr lebhaft interessiert, 
jedoch sind bisher fUr die wichtigsten Wanderer wie Heuschrecken, Distel
falter, Danais plexippus, LibeIlen, aIle Bemuhungen in dieser Hinsicht 
im Grunde erfolglos geblieben. Fur die Wanderungen an der amerikani
schen Ostkuste und fUr den Distelfalter sind diese Verhaltnisse bereits 
mehrfach dargestellt worden. Der Begriff der retourn flights bei 
der Rocky Mountain Locust spielt zwar bei RILEY (1878) eine groBe Rolle. 
Doch fehlt der Beweis dafUr, daB die Heuschrecken tatsachlich in das 
Gebiet der Dauerbrutstatten zuruckgelangen (5. 30). Aus 5udindien wird 
uber Schmetterlingswanderungen berichtet, die von November-Dezember 
nach Suden, von Februar-Mai nach Norden gerichtet waren (S. II8). 

Allein fUr die Getreidewanze Eurygaster integriceps scheint der Ruck
flug sichergestellt, zugleich liegt hier der einzige Fall bei Insekten vor, 
in dem beide Fluge vom selben Individuum ausgefUhrt werden I • 50 kann 
also ganz allgemein mit sehr wenigen unsicheren A usnahmen /estgestellt 
werden, dafJ Insektenwanderungen nicht als 5aisonwanderungen im 5inne 
des Vogelzuges au/ge/afJt werden konnen. Dies geM namentlich a~ts /olgen
den T atsachen hervor: 

I WILLIAMS stellt an einer Stelle seines Buches, S.323, ohne jede Be
griindung fiir Danais plexippus die Behauptung auf, "that the same indi
viduals perform the double journey". 



Die Wanderungen der Insekten. 

1. Nur in einer sehr kleinen Zahl von Fallen bedeutet die Wanderung 
einen aktuellen Vorteil. 

2. In sehr seltenen Fallen ist ein Ruck/lug sichergestellt. 
Es existiert noch ein Fall, in dem die Wanderung mit groBer Sicher

heit als echte Saisonwanderung aufgefaBt werden kann, niimlich bei 
Aphiden. Hier sind viele Arten bekannt, die im Friihling von einem 
Holzgewachs auf ein Krautgewachs iibergehen und im Herbst zuriick 
aufs Holzgewachs. Der Wechsel der Wirtspflanze ist jedesmal fiir das 
Tier zweckmaBig. tJber Wanderungen zwischen Wurzel und SproB (Reb
laus) laBt sieh sinngemaB dasselbe aussagen. Es liegt also eine Wan
derung vor, die in vielen Fallen obligatorisch eintritt, die in einen Hin
und einen Riickflug zerfallt, wobei beide Fliige jahreszeitlich festgelegt 
und fiir die Erhaltung der Art von Vorteil sind. 

Bisher ist die Frage der Auffassung der Insektenziige als Saison
wanderungen nur in dem Sinne einer Analogie zum Vogelzug behandelt 
worden. Eine Untersuchung der zweifellos bestehenden kausalen Be
ziehungen von J ahreszeiten und Insektenwanderung solI an spaterer 
Stelle erfolgen (S. 192). 

2. Insektenwanderungen und Nahrungsmangel. 
Unter den zahlreichen Versuchen, die mittelbaren und unmittelbaren 

UrsacheI). der Insektenwanderungen zu erkennen, sind wohl diejenigen, 
welche die Wanderungen als Folge eines Nahrungsmangels in weitestem 
Sinne auffassen wollen, am zahlreichsten. Unter der tJberschrift Nah
rungsmangel werden nun aber ganz verschiedene Dinge zusammengefaBt, 
die zunachst begrifflich zu trennen sind: 

1. Die Wanderung ist eine F olge des aktuellen N ahrungsmangels fiir 
die Wanderer selbst, also des Hungers. Der Zweck ist die Aufsuchung 
des geeigneten Futters. 

2. Bei Massenvermehrung ist die Wanderung ein Mittel, einem bevor
stehenden Nahrungsmangel der Wanderer selbst vorzubeugen. 

3. Die Wanderung dient der Aufsuchung der geeigneten Futterplatze 
fiir die Brut (bzw. der Futterpflanze), ist also ein Mittel, einem bevor
stehenden Futtermangel der nachsten Generation vorzubeugen bzw. ihre 
Entwicklung zu siehern. 

Bevor wir eine Untersuchung iiber das Zutreffen dieser drei Punkte 
vornehmen, solI zunachst fiir die einzelnen Insektenordnungen getrennt 
die Frage des Einflusses von Futtermangel im weitesten Sinn auf die 
Wanderungen behandelt werden. 

a) Heuschrecken. Der aktuelle Futtermangel spielt wahrscheinlich 
fUr den Eintritt einer Wanderung weder bei Larven noch bei Imagines 
irgendeine Rolle. Denn es ist sehr oft festgestellt worden, daB die iippigste 
Vegetation verlassen wird, ohne nennenswerten AbfraB. Larven wie 
Imagines durchwandern manchmal vegetationsreiche Gegenden und ge-

12* 
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langen in die Wiiste. Die Larvenwanderung beginnt lange beY~r an den. 
BrutpHitzen durch FraB Futtermangel eingetreten sein braucht. Morgens 
werden die Pflanzen, die als Ubernachtungsstatte dienten, vielfach wieder 
verlassen, ohne daB an ihnen gefressen worden war. Die Imagines fressen 
wahrscheinlich in einer Periode der Hauptfliige, namlich kurz vor der Ei
ablage und auch nach der Eiablage iiberhaupt nicht, so daB dann Nah
rungsmangel in keiner Weise als Ursache der Wanderung in Betracht 
kommt (vgl. S. 45). Der Gesichtspunkt, daB an einem Ort bei Massen
vermehrung ohne einsetzende Wanderung bald Futtermangel herrschen 
wiirde, trifft zweifellos fUr Wanderheuschrecken in erheblichem MaBe zu. 

Heuschrecken fressen in allen Entwicklungsstadien dasselbe Futter. 
Fast jede Vegetation dient als Nahrung, nur ausnahmsweise wird eine 
Pflanzenart verschmaht. Infolgedessen ist es weder moglich, die Wan
derungen als Aufsuchen der geeigneten Futterpflanzen fUr die Nach
kommenschaft aufzufassen, noch ganz allgemein als Vorsorge fUr die 
nachste Generation. Zudem ist darauf hinzuweisen, daB Eiablageorte 
und Futterplatze von ganz verschiedener Beschaffenheit sein konnen. 

b) Libellen. Der Nahrungsmangel kann keinerlei EinfluB auf die Ent
stehung der Wanderungen haben; denn es ist vielfach als Kennzeichen 
der wandernden Libellen angegeben worden, daB sie im Gegensatz zu 
nicht wandernden Libellen wahrend des Zuges weder jagen noch fressen 
(S. 48). An den heiBen Mai- und Junitagen, an denen meist Libellula 
quadrimawlata wandert, ist das Insektenleben in der Luft in sehr iippiger 
Entfaltung, wie beispielsweise bei FEDERLEY (1908) angegeben ist, ein 
Futtermangel ist in dieser Jahreszeit kaum moglich. Fiir die Fliige von 
L. quadrimaculata in RuBland gibt BARTENEF (1919) eineReiheHinweise 
·dafiir, daB N ahrungsmangel nicht der Grund der Wanderungen sein kann : 

1. Bei Nahrungsmangel ware es zweckmaBiger, sich in aIle Himmels
richtungen zu zerstreuen, statt in geschlossenem Zuge zu fliegen. 

2. Aus einem See wandern vielfach alle frisch geschliipften Imagines 
aus. 

3. Unterwegs miiBten sie Seen, welche sie iiberfliegen, besiedeln, was 
sie jedoch nicht tun. 

4. Sie flogen nach Osten, wo das Wetter trockener war und die Nah
rungsverhaltnisse infolgedessen ungiinstiger als im Westen. 

5. An den Orten, an denen sich die Larven bis zur Metamorphose 
geniigend ernahren konnten, existiert auch genug Nahrung fiir die Ima
gines. 

Diese Gesichtspunkte mogen vielfach auch fUr andere Falle Giiltig
keit besitzen. Es besteht somit keine Moglichkeit, die Libellenwande
rungen auf aktuellen Nahrungsmangel zuriickzufiihren. DaB eine ort
liche Massenvermehrung von Libellen ohne Wanderung Nahrungsmangel 
zur Folge haben wiirde, ist sehr unwahrscheinlich. Denn dieselben kli
matischen Verhaltnisse, die einer Massenvermehrung der Libellen giinstig 
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sind, begiinstigen auch die Entwicklung ihrer Futtertiere, z. B. kleinerer 
Libellen. Ebensowenig ist es moglich, die Wanderungen auf einen Nah
rungsmangel, der fUr die nachste Generation eintreten konnte, zu be
ziehen. Denn in Tiimpeln, in denen die Imagines geschliipft sind, kann 
kein Nahrungsmangel geherrscht haben. AuBerdem fressen Libellen
larven auch ihre eigenen Artgenossen, so daBein Nahrungsmangel bei 
Massenvermehrung fUr das Individuum gar nicht aktuell werden kann. 
So kann fUr Libellen in keinem Sinne die Wanderung aus einem N ahrungs
mangel abgeleitet werden. 

c) Schmetterlinge. Fiir Raupen wird fast allgemein angegeben, daB 
der Hunger Wanderungen auslost. In den meisten Fallen wird die vVan
derung auf den Umstand bezogen, daB sich die Raupen na'ch KahlfraB 
eines Feldes in Richtung auf ein anderes Feld in Bewegung setzen (Bei
spiele: Pieris brassicae, Lymantria dispar, Deilephila euphorbiae, Cha
raeas graminis, Phlyctaenodes sticticalis (naheres S. 129 bis S. 132). Auch 
fiir den amerikanischen Heerwurm Heliophila 'bmipuncta wird diese Auf
fassung vertreten. Doch hat bereits RILEY (1883) darauf hingewiesen, 
daB sie nicht zutrifft. Die Auswanderung aus einem Felde kann auch zu 
einer Zeit erfolgen, in der noch geniigend Futter vorhanden ist, und die 
Wanderung braucht nicht unbedingt direkt zu einer neuen Futterquelle 
fUhren (S. 130). 

Beiden Imagines der Schmetterlinge findet keine Aufnahme fester 
Nahrung statt. Bekanntlich saugen die Falter den Nektar der Bliiten 
sowie andere Fliissigkeiten wie Jauche, Baumsaft oder Wasser. J:)a an 
den Orten, an denen Falter zum Schliipfen kommen, im allgemeinen 
Mangel an der fliissigen Nahrung nicht eintreten wird, so ist es nicht 
moglich, die Wanderungen der Falter auf einen aktuellen Nahrungs
mangel zu beziehen. Aus demselben Grunde kann die Wanderung auch 
nicht die Bedeutung haben, einen bevorstehenden Nahrungsmangel der 
wandernden Tiere selbst zu verhindern. 

Wenn bei einer starken Massenvermehrung die Futterpflanzen der 
Raupen weitgehend vernichtet wurden, so kann eine Wanderung der 
Imagines den Zweck oder die Wirkung haben, geeignete Eiablageorte und 
Futterplatze fUr die Nachkommenschaft zu gewinnen. In diesem Sinne 
bezieht PICTET (1918) die Wanderungen von Pieris brassicae (1917) in 
der Schweiz auf einen von ihm angenommenen eingetretenen Futter
mangel in Deutschland. DaB tatsachlich wahrend der Entwicklung Fut
termangel bestanden hat, will man aus der anormal kleinen GroBe der 
wandernden Falter folgern. So beschreibt PITMAN (1928) aus Uganda 
einen groBen Brutplatz von Belenois mesentina, der eventuell als Aus
gangsort fUr Wanderungen in Betracht kommt und bemerkt ausdriick
lich, daB wohl infolge mangelhafter Ernahrung die Falter sehr klein 
waren. Es existieren nur vereinzelte Angaben, die als Bestatigung dieser 
Beobachtungen dienen konnen, demgegeniiber aber finden sich sehr viel 
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mehr Hinweise darauf, daB die wandernden Falter von ganz normaler 
GroBe gewesen seien. Tatsachlich findet sieh in der ganzen reiehen Li
teratur uber Schmetterlingswanderungen keine einzige Angabe, die mit 
Sieherheit die Tatsache bestatigt, daB einem voIlstandigen KahlfraB der 
Raupen eine Wanderung der frisch geschlupften Imagines gefolgt sei. 
Eine Angabe dieser Art wiirde wenigstens von teleologischem Standpunkt 
aus den Zweck der Wanderung in einem Suchen nach Eiablageplatzen 
und geeigneten FutterqueIlen fiir die Nachkommenschaft zu sehen er
lauben. 

So ist es also auch fur Schmetterlinge (abgesehen von Raupen) nieht 
moglich, die Wanderungen in irgendeinem Sinne aufNahrungsmangel zu 
beziehen. Es laBt sieh nur die allgemeine FeststeIlung machen, daB in 
bestimmten' Fillen von auBergewohnlicher Massenvermehrung schlieB
lich bei Fehlen von Wanderungen Futtermangel fur die kommende Gene
ration eintreten konnte. 

d) Kafer. Die meisten Kafer, von denen Wanderungen bekannt sind, 
haben eine derarte Ernahrungsweise, daB Futtermangel gar nieht als 
Ursache einer Wanderung in Betracht kommen kann. Die Fluge der 
Coccinelliden ins Gebirge sind gerade vielfach in vollig nahrungsarme 
Gegenden gerichtet. 1m Gebiete der Verbreitung der Koloradokafer ist 
die Nahrung (Kartoffel) so massenhaft vorhanden, daB dieser Gesiehts
pimkt kaum in Betracht zu ziehen ist. Nur ganz vereinzelt werden 
Kaferwanderungen auf die Nahrung bezogen. So soIl Calosoma syco
phanta 1924 uber Berlin in Riehtung auf von der Forleule befallene Ge
biete geflogen sein (S. 138). Als Grund der Wanderung einer an der Gold
kuste lebenden Hispine wird Nahrungsmangel infolge Ubervolkerung an
gegeben (vgl. S. 145). 

e) Rhynchoten. Die Wanderungen der Aphiden konnen mit groBer 
Sieherheit auf die Nahrungsverhaltnisse bezogen werden. Denn die Ent
wicklung der geflugelten Emigrans erfolgt immer im Zusammenhang mit 
einer Verschlechterung der Ernahrungsbedingungen auf der Wirts
pflanze. Es handelt sieh hier nieht urn ein Knappwerden des Futters, 
sondern urn eine jahreszeitlich bedingte qualitative Veranderung, z. B. 
Welken durch Frost oder Trockenheit. MORDWILKO (1907, 1909) bringt 
hieriiber eine Reihe teilweise auch durch Experimente gestiitzte Bei
spie1e. Die Wanderung der Getreidewanze Eurygaster integriceps aus 
den Gebirgen in die Ebene von Kilikien steht moglicherweise im Zusam
menhang mit der Nahrungssuche. 

£) Dipteren. Die sparliehen Nachrichten von Wanderungen konnen 
in keinem FaIle in Beziehung zur Nahrung gebracht werden. 

g) Hymenopteren. Nach BISCHOFF wandern tropische Apis-Arten als 
ganzes Volk, wenn die Trachtverhaltnisse ungiinstig werden. Die Beute
ziige der Treiberameisen konnen hier nicht in Betracht gezogen werden, 
da es sieh nieht urn echte Wanderungen handelt. 
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Uberblicken wir nun die Beziehungen, die zwischen Insektenwande· 
rungen und Nahrungsverhaltnissen herrschen, so ergibt sieh ein sehr 
wenig positives Resultat: 

I. Als Folge eines aktuellen Nahrungsmangels kann die Wanderung 
hochstens bei Schmetterlingsraupen, Aphiden, und tropischen Bienen 
aufgefaBt werden, also nicht bei den typischen Wanderern unter den 
Heuschrecken, Libellen undo Schmetterlingen . 

. 2. Ein vorbeugendes Mittel gegeniiber eventuell zu erwartendem 
Nahrungsmangel kann die Wanderung bei Heuschrecken und Schmetter
lingsraupen (Heliophila) darstellen. 

3. Der Aufsuchung der geeigneten Futterpflanzen fUr die Nachkom
menschaft kann die Wanderung vielleicht bei Schmetterlingen (keinerlei 
positive Beobachtungen) und sieher bei Aphiden dienen. 

Ais Erklarungsmoglichkeiten fiir Insektenwanderungen sind die drei 
hier dargestellten Beziehungen zwischen Wanderung und Nahrungsver
haltnissen von verschiedener Art und ungleiehem Wert. Als direkt aus
losender Faktor einer Wanderung kann nur der Hunger, also der aktuelle 
Nahrungsmangel, in Betracht kommen und es ist gezeigt worden, daB fiir 
die typischen Insektenwanderungen dieser Fall bestimmt nieht zutrifft. 
Ein in Zukunft bevorstehender N ahrungsmangel kann unmoglich als aus
losender Reiz fiir eine Wanderung in Betracht kommen. da er ja zu Beginn 
der Wanderung noch nieht wirksam ist. Dagegen ist es in manchen Fallen 
wahrscheinlich, daB eine andere, dem bevorstehenden Nahrungsmangel 
vorhergehende Erscheinung, namlich die Massenentwicklung die Wande
rung auslost. Der Nahrungsmangel kann dann nur ganz indirekt kausal 
mit der Wanderung verkniipft werden, namlich auf dem Wege der 
Vorstellung, daB die phylogenetische Entstehung des Wanderinstinktes 
bei Massenvermehrung ihre Wurzel in dem bevorstehenden Nahrungs
mangel besitzt. Jedenfalls ist diese Ableitung so spekulativ und indirekt, 
daB sie hier nicht weiter verfolgt werden solI. Uber den Faktor der 
Massenvermehrung als aus16sender Reiz einer Wanderung siehe spater 
ausfiihrlich S. I88. Der sehr wenig bewieseneZusammenhang von Wande
rung und Aufsuchen der Futterpflanzen fiir die nachste Generation fallt 
unter die allgemeine Beziehung: Wanderung und sexuelles Leben in weite
stem Sinne, die im nachsten Kapitel ausfUhrlieh dargestellt werden solI. 
Der Gesiehtspunkt des Nahrungsmangels kann ebenfalls hier nur in sehr 
indirektem Sinne als Erklarung von Wanderungen angewendet werden. 

Wenn wir von A phiden absehen, so kann als Resultat dieser A usfuhrun
gen allgemein festgestellt werden, dafJ nur mit sehr geringer Wahrscheinlich
keit und in wenigen Fallen kausale Beziehungen zwischen Nahr~tngsmangel 
und Wanderung bei I nsekten bestehen. Vor allen Dingen bei den wichtig
sten Wanderern, den Heuschrecken, Libellen und Schmetterlingen (Ima
gines) spielt der allgemeine F aktor N ahrung wahrscheinlich keinerlei Rolle 
bei der Entstehung der Wanderungen. 
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3. Wanderung und Fortpflanzung. 
Es liegen eine Reihe Beobachtungen vor, aus denen versucht wird, 

die Insektenwanderungen in einen kausalen Zusammenhang mit be
stimmten Erscheinungen der Fortpflanzung zu bringen und sie auf die
sem Wege zu erkHiren. Zwei Gruppen von Theorien lassen sich unter
scheiden: 

1. Die \Vanderungen stehen in irgendeinem Zusammenhang mit der 
Reifung der Geschlechtsprodukte oder der Kopula und sind infolgedessen 
bei Imagines eingeschaltet zwischen Schlupfen und Eiablage. 

2. Die Wanderungen haben den Zweck der Aufsuchung geeigneter 
Eiablageplatze. 

a) Wanderung und sexuelle Reife. 

Den Ausgangspunkt der Uberlegungen auf diesem Gebiete bildet die 
Erscheinung der "Hochzeitsfluge". Bei einer groBen Reihe von Insekten
gruppen wie Bienen, Wespen, Ameisen, Termiten, Chironomiden, Ephe
meriden, Phyrganeiden geht der Vereinigung der Geschlechter ein all
gemeiner Flug in Schwarmen voraus. Diese Erscheinung wird sicherlich 
durch einen inneren Faktor im Zusammenhang mit der sexuellen Reifung 
ausgelost und hat offen bar den Zweck, das gegenseitige Finden der Ge
schlechter zu ermoglichen. Nach der Auffassung mehrerer Autoren soll 
nun in manchen Insektenordnungen die vVanderung ein dem Schwarmen 
analoger Vorgang sein (wobei das tertium comparationis in der Flug
periode liegt) und ebenfalls kausal mit der sexuellen Reifung zusammen
hangen. 

Fur Heuschrecken verficht namentlich UVAROV (I928) mit groBem 
Nachdruck diese Theorie. "There can be no doubt that the emigration 
flight is intimately connected with the process of development of the ge
nital products. An internal stimulus for the flight during the maturation 
of genital products is present in other insects, such as termites and ants, 
in which so-called nuptial flight precedes copulation; this is exactly what 
happens in locusts. In the case of the latter this nuptial flight acquires a 
special regularity and length owing to the gregariousness that makes it 
practically impossible for a swarm in flight to stop so long as the con
ditions are favourable." Am offensichtlichsten erscheint der Zusammen
hang von Wanderung und sexueller Reifung nach der Phasentheorie 
(S.38). Der wesentliche Unterschied zwischen del' Wanderform und der 
Solitarform besteht darin, daB bei del' ersteren im imaginalen Stadium 
eine Diapause in der Entwicklung der Geschlechtsprodukte eingeschaltet 
ist und die Wanderung im Zusammenhang mit dieser Diapause steht, 
wahrend bei letzterer die sexuelle Entwicklung ohne Diapause und Wan
derung vor sich geht. Von rein physiologischem Standpunkte aus wird del' 
direkte Zusammenhang von Flug und Reifung del' Geschlechtsprodukte 
so erklart, daB infolge des erhohten Stoffwechsels und der damit ver-
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bundenen Erhohung der Korpertemperatur eine Beschleunigung der 
sexuellen Reifung eingeleitet wird. So verlockend auch die Ausfiihrungen 
UVAROVS klingen mogen, so muB hier doch betont werden, daB es sich urn 
eine unbewiesene Theorie handelt. Bereits friiher (S. 47) ist darauf hin
gewiesen worden, daB es nicht moglich ist, ganz allgemein groBe weit
tragende Fliige auf einen bestimmten Zustand der Geschlechtsorgane zu 
beziehen. Offen bar konnen sie ebenso unmittelbar nach dem Schliipfen 
bei vollig unentwickelten Geschlechtsprodukten stattfinden, wie auch 
unmittelbar vor der Eiablage. Auch nach der Eiablage kommt die Wan
derung nicht zum Stillstand, wie z. B. in Palastina und Syrien 1928 fest
gestellt werden konnte. Da die Frequenz der FliigelschHige verhaltnis
maBig gering ist und die Fliige meist mit dem Winde vor sich gehen, ist 
es unwahrscheinlich, daB eine merkliche Erhohung der Korpertempera
tur dabei eintritt. Der wesentlichste Einwand gegen die Theorie UVAROVS 
ist jedoch, daB sie keinesfalls auf die Wanderung der Heuschreckenlarven 
angewendet werden kann. Die Wanderungen der Larven und Imagines 
zeigen aber so weitgehend iibereinstimmende Ziige, daB es nicht angeht, 
sie auf verschiedene Ursachen zuriickzufiihren. 

Fiir Schmetterlinge hat vor allem PIEPERS (1891 u. 1897) einen Zu
sammenhang von Wanderung und Sexualentwicklung angenommen, in 
enger Analogie zu den oben erwahnten Hochzeitsfliigen. Jeder frisch ge
schliipfte Falter solI sich auf die Wanderung begeben, die erst mit der 
Kopula abschlieBt (vgl. auch S. 166). POULTON (1929) versucht die Wan
derungen der Schmetterlinge in enger Anlehnung an die UVARovsche 
Phasentheorie zu erklaren. In manchen Fallen wurde eine Eiablage 
wandernder Falter festgestellt, so bei MANDERS (1904) in Ceylon an Cat
opsilia pyranthe oder bei WICKWAR (1906), der betont, daB C. pyranthe 
am Ende der Wanderung in Ceylon mit der Eiablage begann. Dber den 
tatsachlichen Zustand der Reifung bei wandernden Schmetterlingen exi
stieren sehr wenige Angaben, meist nach Untersuchungen von WILLIAMS 
111 Ostafrika: 

Art Datum Ort I Material I Feststellung 

Belenois severina Juli 1928 Am ani , 
152 ¥ ¥ 

Eier entwickelt 
Belenois mesentina Febr.I926 Nairobi' Eier entwickelt 

5 ¥ ¥ Eier halbentwickelt 

5 ¥ ¥ Ovarien leer 
Febr.I929 Amani' 3 ¥ ¥ Ovarien entwickelt 
Marz 1929 Amani ' 3 ¥ ¥ Ovarien entwickelt 

Terias senegalensis Jan. 1929 Amani ' 2¥ ¥ Ovarien unentwickelt 
Pyrameis cardui Juni 1879 Wiirttemb. 3 Reife Eier 

April 1925 I Agypten 1 Ovarien unentwickelt 
Libythea bachmanni ; Sept. 1921 1 Texas' Reife Eier 
Andronymus neander. Marz 1928 Amani' 2 ¥ ¥ Ovarien unentwickelt 

Autor: 'WILLIAMS, 2 KIRKPATRIK, 3EIMER, 4 GABLE. 



186 GOTTFRIED FRAENKEL: 

Am deutlichsten zeigt eine Entwicklung der Ovarien wahrend der 
Dauer der Wanderung eine Untersuchung von WILLIAMS an Catopsilia 
florella in Amani, die im J anuar-Februar 1929 ganz unent",ickelte Ovarien 
besaB, im Marz halbentwickelte und im April fast vollentwickelte. So 
wichtig diese Untersuchungen auch sind, so k6nnen doch heute noch 
keine allgemeinen Schliisse aus ihnen abgeleitet werden. Fiir den Distel
falter scheint festzustehen, daB die Wanderung in Nordafrika mit ganz 
unentwickelten Geschlechtsdriisen beginnen kann. 

Libellula quadrimaculata wandert unmittelbar nach dem Schliipfen, 
also in einem Zustand, in dem die Sexualprodukte noch ganz unentwickelt 
sind. Da die Wanderung im allgemeinen nur wenige Stunden oder Tage 
andauert, ist es sehr unwahrscheinlich, daB sie in irgendeinem Zusammen
hang mit der sexuellen Reifung steht. 

Von Hemipteren, Dipteren und Coleopteren sind keine Beobachtungen 
bekannt, die auf einen Zusammenhang von Wanderung und Entwicklung 
der Geschlechtsprodukte hinweisen. Hier ist noch die mehrmals ge
meldete Beobachtung zu erwahnen, daB ein Wanderzug von Schmetter
lingen (Beispiele bei WILLIAMS (1930C S. 344) oder Libellen I nur aus 
Mannchen oder nur aus Weibchen bestanden haben soIl. Die Richtig
keit dieser Behauptungen vorausgesetzt, und mit der Annahme, daB 
es sich jeweils urn unbefruchtete Weibchen gehandelt hat, wiirden 
diese Tatsachen einen sehr scharfen Beweis gegen die Theorien, die in 
diesem Abschnitt dargestellt sind, enthalten. Denn schlieBlich erfiillt 
sich der angenommene Zweck der Wanderung nur mit der Eiablage, und 
eine solche kann entweder gar nicht oder nicht mit dem Erfolg der Fort
pflanzung stattfinden, wenn ein Zug nur von Mannchen oder unbefruch
teten Weibchen gebildet wird. Es besteht nun aber Grund fUr die An
nahme, daB die oben erwahnten Angaben iiber die Zusammensetzung der 
Ziige nicht zuverlassig sind. Es handelt sieh entweder urn Beobachtungen 
an fliegenden Tieren, die sehr leicht zu Tauschungen fiihren k6nnen, oder 
urn das Herausfangen einer Anzahl Insekten aus einem Schwarm, wobei 
aus verschiedenen Griinden in einem Zuge eine 6rtliche Sonderung der 
Geschlechter eintreten kann. Nur in einem einzigen Fall stimmt die An
gabe mit absoluter Sicherheit;namlich bei dem von GAETKE beobachteten 
Flug von Hibernia defoliaria und aurantiaria iiber Helgoland. Die Weib
chen der beiden Arten haben reduzierte Fliigel, so daB der Zug nur aus 
Mannchen bestanden haben kann. 

b) Wanderung als Suche nach Eiablageplatzen. 

Man hat mehrfach versucht, die Wanderung als eine Suche nach ge
eigneten Eiablageplatzen zu erklaren. Diese Erklarung kann nur fiir 
solche Falle gelten, in denen aus irgendeinem Grunde an den Ausgangs-

I WEIDINGER (1881) nur r5 r5, ALTUM (1862) nur r5 r5. 
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punkten der Wanderung schlechte Beclingungen fiir die Eiablage herr
schen. 

TUTT vertritt die Auffassung, daB bei heiBem, trockenem Wetter in
folge Austrocknung von Tiimpeln Libellen gezwungen seien, sich neue 
EiablagepHi.tze zu suchen. Ein von KLUNZINGER in der Wiiste von A.gyp
ten beobachteter Flug von Libellen wird ebenfalls so erkHirt (EIMER 1880). 
Ebenso fiihrt EIMER (1881) einen im Herbst im Engadin verfolgten Li
bellenflug nach dem Siiden darauf zuriick, daB die Insekten mit dem 
Herannahen des Winters zum Zweck der Eiablage siidliche Gegenden 
aufsuchten. Es ist bereits mehrfach dargelegt worden, daB dieser Zug sich 
auf anderem Wege ganz zwanglos erkHiren laBt (S.159). Tatsachlich 
gibt es keine Angabe, wonach ein Libellenzug auf einen Mangel an Brut
platzen zuriickgefUhrt werden kann. 

Notonecta irrorata solI den Winter in tiefem Wasser verbringen und im 
Sommer, offen bar zum Zwecke der Eiablage, in seichte Tiimpel wandern 
(HUNGERFORD 1919, vgl. S. 151). Aedes-Arten (Culiciden), die im Brak
wasser briiten und von den Salzsiimpfen an der amerikanischen Ostkiiste 
aus mit dem Winde landeinwarts wandern, sollen nach SMITH (1903) und 
HOWARD (1912) zur Eiablage an die Kiiste zuriickwandern. Damit sind 
bereits samtliche positiven Angaben, die eine Wanderung auf die Suche 
nach Eiablageplatzen zUrUckfiihren, erschOpft. 

Demgegeniiber laBt sich ganz allgemein fUr Heuschrecken und 
Schmetterlinge aussagen, daB die Wanderungen sicher nichts mit der Ei
ablage zu tun hat. Bei Wanderungen innerhalb der Tropen, z. B. in Cey
lon, Mittelamerika usw., finden vielfach die Fliige innerhalb eines Areales 
statt, in dem an jedem Punkte die gleichen giinstigen Verhaltnisse fUr 
die Eiablage herrschen, und auch iiberall dieselben klimatischen Be
dingungen. Vielfach verlassen die Insekten die geeigneten Brutplatze, an 
denen sie selbst geschliipft sind, woraus ohne weiteres hervorgeht, daB 
eine Suche nach Eiablageplatzen iiberfliissig ist. Heuschrecken iiber
fliegen oft auf ihrem Zuge Orte, die zur Eiablage sehr giinstig waren, urn 
·dann vielleicht an ganz ungeeigneten Platzen zu briiten. Auch von 
Schmetterlingen wird ahnliches berichtet. Libellen iiberfliegen vielfach 
auf ihren Wanderungen Wasseransammlungen, ohne sie zu beachten. Die 
nordwarts gerichteten Ziige der Felsengebirgsheuschrecke Melanoplus 
spret~ts werden von RILEY (1878) als Riickfliige zu den Dauerbrutstatten 
in den Rocky Mountains aufgefaBt. Diese Meinung ist jedoch v5llig unbe
griindet, wie bereits an verschiedenen Stellen (S. 30) ausgefUhrt wurde. 

Oberblicken wir nun noch einmal alle Versuche, die gemacht wurden, um 
einen kausalen Zttsammenhang zwischen Wanderung und Fortpflanzung zu 
linden, so erscheint ein im wesentlichen negatives ReSftltat. Eine Analogie 
mit den H ochzeitsfliigen vieler I nsektengruppen konnte nirgends nach
gewiesen werden. Fur Heuschrecken und Libellen ist nach unserem heuti
gmt Wissen ein derarter Zusammenhang zum mindestells unwahrschein-
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lich, wahrend bei Schmetterlingen das vorhandene Material noch keine 
Stellungnahme gestattet. Als Suche nach Eiablageplatzen, also als Brut
pflegeinstinkt, kann die Wandertmg mtr in vereinzelten unsicheren Fallen 
aufgefafJt werden, wahrend fiir Heuschrecken, Libellen tmd Schmetterlinge 
keinerlei Hinweise at!f einen solchen Zusammenhang bestehen. 

IV. Uber Instinkte bzw. psychologische Faktoren, die an den 
Insektenwanderungen beteiligt sind. 

Eine Analyse der auslosenden Ursachen einer Insektenwanderung, 
sowie die Beobachtung des Verhaltens der Insekten wahrend der Wan
derung fUhrt zu der Erkenntnis, daB rein psychologisch deutbare Vor
gange eine groBe Rolle hierbei spielen. Den Ausgangspunkt der Un
tersuchungen bildet die Wahrscheinlichkeit (die allerdings erst bewiesen 
werden muB), daB die Wanderungen vornehmlich in dichten Verbanden 
(Schwarmen) erfolgen. Hieraus ergeben sich Hinweise auf die Moglich
keit eines kausalen Zusammenhanges zwischen Massenansammlung und 
Wanderung. Bei einer Ulltersuchung des Verhaltens der Insekten 
wahrend der Wanderung stellt sich heraus, daB hierbei bestimmte so
ziale Instinkte wirksam sind, namlich ein Aggregationsinstinkt und ein 
Imitationsinstinkt. Endlich ist dann noch zu untersuchen, ob unab
hangig von allen anderen Faktoren noch ein besonderer Wanderinstinkt 
nachgewiesen werden kann. Eine Untersuchung der hier aufgerollten 
Fragen ist bisher nur einmal im Zusammenhang erfolgt, namlich an den 
wandernden Larven der Wanderheuschrecke Schistocerca gregaria 
(FRAENKEL 1929). Eine ausfUhrliche Darstellung der Verhaltnisse bei den 
Heuschrecken findet sich auf S. 41 -44 dieser Arbeit. 

I. Massenansammlung und Wanderung. 
Vor allem ist hier die Frage zu klaren, ob denn der vielfach beobach

tete Zusammenhang zwischen Massenansammlung und Wanderung tat
sachlich kausaler Natur ist. Es konnte so sein, daB die betreffenden 
Insektenarten immer wandern; aber nur dann, wenn sie in groBerem 
Verbande ziehen, wird die Wanderung bemerkt. Eine solche Auf
fassung ist fUr Schmetterlinge namentlich von PrEPERS vertreten worden 
(vgl. S. 166): Jeder Falter wandert zwischen Schliipfen und Kopula, aber 
nur in seltenen Fallen, wenn durch besondere Umstande viele Falter 
auf engem Raum zusammenkommen, wird der Flug beobachtet. 

Eine Entscheidung dieser Frage lieB sich nun sehr klar an der Wander
heuschrecke finden. Hier konnte mit Sicherheit nachgewiesen werden, 
daB die Tiere nur in Schwarmen wandern, aber nicht einzeln. Das Be
weismaterial ist ausfUhrlich auf S. 37 dargestellt, worauf hier verwiesen 
werden soIl. Die kausale Verkniipfung von Massenvermehrung und 
Wanderung wird in gewissem MaBe hergestellt durch die UVARovschen 
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Phasentheorie (S. 38). Eine Wanderheuschrecke erscheint in zwei 
"Phasen", bei Massenentwicklung tritt die Wanderphase auf, sonst bildet 
sich die Solitarphase aus. Beide Phasen sind morphologisch, und vor 
alIem im biologischen Verhalten unterscheidbar. Die Entwicklung der 
Wanderform bei Massenauftreten ist vorlaufig noch ein unerklarter, 
ratselhafter Vorgang. Es kann sich urn einen Raum-Massen-Faktor eines 
gegenseitigen EinfIusses der Tiere aufeinander handeln. Vielleicht liegt die 
L6sung aber darin, daB diejenigen noch unbekannten klimatischen Fak
toren, die eine Massenvermehrung einleiten, auch die Ausbildung der 
Wanderphase bestimmen. Diese M6glichkeit erscheint mir wahrscheinlich, 
denn die Entscheidung iiber die Ausbildung der Phase solI schon unmittel
bar beim Schliipfen aus dem Ei festgelegt sein. 1st es also noch zweifelhaft, 
ob bei der Ausbildung der Phase ein psychologischer Faktor eine Rolle 
spielt, so ist dies ganz unzweifelhaft der Fall bei dem Zusammenhang von 
Wanderung und Massenvermehrung. Denn das Wandern ist nicht von 
vornherein eine biologische Eigenschaft der Wanderphase, wie man ver
muten k6nnte. Vielmehr kann durch eine Reihe Tatsachen, die auf S. 37 
aufgefiihrt sind, bewiesen werden, daB auch das der Wanderphase an
geh6rige Tier nur in Massen wandert, aber nicht isoliert. Fiir die Aus-
16sung der Wanderung bei den Heuschrecken spielt also ein psychologisch 
wirkender Massenfaktor eine groBe Rolle. 

FiirSchmetterlinge kann vorlaufig eine ahnliche Ableitung eines 
psychologisch aufzufassenden Zusammenhanges zwischen Massen
vermehrung und Wanderung noch nicht'durchgefiihrt werden, wenn 
auch eine Vermutung hierauf sehr nahe liegt. Zunachst kennen wir 
Falter, die einzeln wandern, namlich Sphingiden. Dann kann aus dem 
gelegentlichen Auftreten einzelner Falter fern yom eigentlichen Ver
breitungsgebiet, also Z. B. von Pyrameis cardui in England oder auf dem 
Mittelmeere, vermutet werden, daB diese Falter nicht nur in Schwarmen 
wandern. Doch ist im einzelnen Falle hier ganz unsicher, ob es sich dabei 
urn aktive Wanderung oder passives Verschlagensein handelt, wahrend 
bei einem wandernden Schwarm ohne weiteres der aktive Charakter 
eines Fluges festgestellt werden kann. So k6nnen also die friiher an
gefiihrten Vermutungen PIEPERS (S. 166), der bestreitet, daB Schmetter
linge mw in Schwarmen wandern, nicht widerlegt werden. Jedoch sind 
sehr viele Wanderungen von Faltern in Schwarmen bekannt, wahrend 
es fiir das regelmaBige Vorkommen von aktiven Wanderungen weniger 
Tiere kaum Hinweise gibt. Bei dem sehr regen Interesse fiir Schmetter
lingsforschung in Laienkreisen ist es sehr unwahrscheinlich, daB die Er
scheinung der Einzelwanderung bei den bekannten Massenwanderern 
der Aufmerksamkeit entgangen ware. Deshalb sprechen sehr viel Wahr
scheinlichkeitsgriinde dafiir, daB bei Schmetterlingen ahnliche kausale 
Beziehungen zwischen Massenauftreten und Wanderung existieren wie 
bei Heuschrecken. 
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Fiir Libellen ist die Frage, ob die Tiere nur in Massen wandern, noch 
niemals behandelt worden. Auch hier besteht die M6glichkeit, daB die 
Wanderungen einzelner Tiere unbemerkt bleiben und es gibt in der Tat 
Beispiele von Einzelwanderungen. So sollen die Fliige von L. quadri
maculata nach Helgoland einzeln ausgefiihrt werden (S. 58). Doch 
existieren auch fiir Libellen Hinweise auf einen kausalen Zusammenhang 
von Massenvermehrung und Wanderung: 

1. Libellula quadrimaculata wandert stets bei besonderen klimatischen 
Bedingungen, die gleichzeitiges Schliipfen vieler Tiere veranlassen (vgl. 
S.68). 

2. Der Flug der wandernden Tiere unterscheidet sich von dem der 
nicht wandernden in vielen Eigenschaften, so daB es unwahrscheinlich 
ist, daB Wanderungen weniger Individuen unbemerkt bleiben wiirden 
(vgl. S.49). 

2. Der Aggregationsinstinkt bei den Wanderern. 
Bisher wurde die Massenansammlung als ein gegebener Faktor auf

gefaBt, der einen bestimmten EinfluB auf die Entstehung einer Wanderung 
hat. Es erhebt sich nun die Frage, auf welche Weise die Massenansamm
lungen zustandekommen, und wie es zu erklaren ist, daB die Schwarme 
wochen- und selbst monatelang erhalten bleiben. Wenn tatsachlich die 
Wanderung nur von Schwarmen ausgefiihrt wird, dann ist zu erwarten, 
daB die Schwarmbildung kein zufalliger Vorgang ist, sondern eine aktive 
Reaktion. Tatsachlich laBt sich bei wandernden Insekten in vielen Situa
tionen das Wirken eines Aggregationsinstinktes erkennen. 

Fiir Heuschrecken ist auf S. 14 ausfiihrlich ausgefiihrt, daB mehr
mals im Tage, bei den Morgen- und Abendansammlungen, beim gemein
samen Ubernachten, die Tiere in engste Fiihlung zu einander treten. 
Aufeinander treffende Ziige von Larven und Imagines vereinigen sich 
und wandern zusammen. 

Von Danais plexippus wird berichtet, daB im Herbste im Norden sich 
die Falter vor Beginn der Wanderung an bestimmten Orten sammeln und 
von dort zusammen abfliegen (5.93). 

Die zahlreichen Berichte iiber das Auftreten von Coccinelliden in 
dicken Klumpen in ihren Winterquartieren zeigen deutlich, daB bei die
sen Kafern ein Zusammenschartrieb wirksam ist. 

Das Schwarmphanomen bei Ameisen, Termiten, Chironomiden, Phry
ganeiden, Ephemeriden usw., das viele gemeinsame Ziige mit den Wan
derschwarmen aufweist, kann ebenfalls nnr nnter Zuhilfenahme eines 
Aggregationsinstinktes begriffen werden. 

Endlich ist in dem Begriff des Wanderznges bei Heuschrecken, 
Schmetterlingen und Libellen die Vorstellung von einem mehr oder weni
ger kompakten geschlossenen Verband enthalten. Die Tatsache, daB die 
Tiere sich nicht innerhalb kiirzester Zeit zerstreuen, sondern im Schwarm 
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zusammenbleiben, verlangt die Annahme eines besonderen Aggregations
instinktes. Besonders klar und offensichtlich ist dies in solchen Fallen, 
in denen ein Wanderzug eine ausgesprochene Form besitzt. So soli Pyra
mcis cardui einmal in einem 10 FuB breiten Band mehrere Stunden lang 
gewandert sein (HUBER IB26). Libellula quadrimaculata flog nach HAGEN 
(IB61) dichtgedrangt in einem 60 FuB breiten und 10 FuB hohen Band. 
Die Schmetterlinge wanderten nach GOELDI auf dem Rio Capim in einem 
schmalen, scharf konturierten Band, das man sogar photographisch £est
halt en konnte. Es existieren zahlreiche Angaben fiber Libellen, Heu
schrecken und Schmetterlinge, die in so dichtem Zuge flogen, daB die 
Sonne verfinstert wurde, Automobile zum Stehen gebracht wurden oder 
der Beobachter in ein Haus fliichten muBte. In allen diesen Fallen, aber 
auch in den viel zahlreicheren, in denen die Zugsdichten geringer waren, 
kann das Erhaltenbleiben der Schwarme fiber betrachtliche Zeitperioden 
nur durch das Wirken eines Aggregationsinstinktes erklart werden. 

3. Der Imitationsinstinkt. 
Die Beobachtung der Heuschreckenzfige hat ergeben, daB zahlreiche 

Reaktionen auf das Wirken eines Imitationsinstinktes hinweisen (aus
fUhrliche Darstellung S.43). 

Ganz allgemein handelt es sich darum, daB unter Umstanden die be
sondere Reaktion eines Individuums andere veranlaBt, dieselbe Reaktion 
auszufUhren, ohne Rezeption des Reizes, der die erste Reaktion ausgelost 
hat. Am deutlichsten zeigt sich dies in dem oft beobachteten Fall, daB 
einige auffliegende Heuschrecken einen ganzen Schwarm zum Auffliegen 
veranlassen. SAJ6 spricht VOn der "suggestiven Kraft", welche die Tiere 
gegenseitig ausiiben. 

Ein Imitationsinstinkt spielt wahrscheinlich bei allen Insektenwande
rungen eine groBe Rolle. Besonders offen bar ist sein Wirken in den zahl
reichen Fallen von gemischten Wanderungen. Ein sehr groBer Teil der 
Schmetterlinge, die jemals wandernd beobachtet wurden, wandert nie
mals aktiv allein, sondern immer in kleiner Zahl untergestreut unter die 
eigentlichen Wanderer. So sind von Ceylon etwa 69 Schmetterlingsarten 
als wandernd beschrieben, von denen aber nur etwa 12 primare Wanderer 
sind. An allen aus vielen Arten zusammengesetzen Wanderungen, so in 
Argentinien (S. 125), Sficlindien (S. lIB), Ostafrika (S. II3) nehmen 
solche "secondary or imitative migrants" (WILLIAMS) teil. FEDERLEY (190B) 
konstatierte, daB in einem Wanderzug von L. quadrimawlata in Finnland 
auch einzelne Libellula flaveola und Aesch1'1a-Individuen als Mitzfigler 
festgestellt wurden. Besonders auffallend sind in dieser Beziehung die 
zahlreichen Beobachtungen von Insektenziigen, die aus Vertretern ver
schiedener Insektenordnungen zusammengesetzt waren (vgl. S. ISS). 
Unter den vielen Arten, die nach SHANNON an den Wanderungen an d~r 
amerikanischen Ostkfiste teilgenommen haben, sind von einem groBen 
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Teil sonst keine Wanderungen bekannt (S.156). Gerade die Tatsache, 
daB manche Arten nur als Begleiter mitwandem, offenbar durch eine von 
den Wanderem ausgehende "suggestive Kraft" (SAJO) veranlaBt, zeigt, 
daB die imitativen Beziehungen der Tiere untereinander bei den Wan
derungen eine groBe Rolle spielen. 

4. Der Wanderinstinkt. 
Allein aus den Tatsachen der Aggregation und Imitation laBt sich 

das Wandem selbst noch nieht erklaren. Es ist auch nieht als eine Taxie 
zu verstehen (vgl. S. 44). Wie bereits friiher ausgefiihrt ist, besteht auch 
kein direkter Zusammenhang zur N ahrungssuche. So bleibt niehts anderes 
iibrig, als das Wandem selbst als einen besonderen Instinkt aufzufassen, 
der bei bestimmten Arten unter bestimmten auBeren und inneren Be
dingungen ausgeli:ist wird. 

V. Der EinfluB klimatischer Bedingungen auf Entstehung 
der Insektenwanderungen. 

In einem friiheren Kapitel ist bereits die Frage behandelt, ob die In
sektenwanderungen als jahreszeitliche Ziige im Sinne des Vogelzuges auf
gefaBt werden ki:innen (S.174). Wenn sich hierbei auch im ganzen ein 
negatives Resultat ergab, so waren doch eine Reihe Falie aufzuzahlen, 
in denen die Wanderungen streng an bestimmte Jahreszeiten gebunden 
waren. Uber die dort angefiihrten Beispiele hinaus (die ja unter dem 
Gesiehtspunkt einer Analogie zum Vogelzug ausgesucht waren) ware es 
leicht, weiteres Material anzufiihren, das einen klaren Zusammenhang 
zwischen Wanderung und Jahreszeit zeigt. Auch in den Tropen wandem 
Insekten nicht kontinuierlich das ganze Jahr hindurch, so~dem ebentalls 
in bestimmten Perioden, die mit groBer Wahrscheinlichkeit mit regel
maBigen jahreszeitlichen Klimaschwankungen zusammenhangen, z. B. 
den Monsunen, Passatwinden usw. (vgl. z. B. Schmetterlingswanderungen 
in Ceylon S. II4, Siidindien S. II8, Java S. 121, Nigeria S. II4). Nun ist 
aber die Tatsache, daB Insekten stets in bestimmten Jahreszeiten wan
dem, kein ratselhaftes Problem, sondem eine Selbstverstandliehkeit. 
Denn das Insektenleben spielt sich fast iiberall auf der Erde in bestimm
ten periodischen jahreszeitlichen Zyklen ab, abgesehen von seltenen Aus
nahmen, in denen das ganze Jahr hindurch homogene Bedingungen herr
schen. Wanderungen tretennur dann ein, wenn die betreffenden Insekten 
sieh in einem bestimmten Entwicklungszustand befinden (z. B. Li
bell~da quadrimaculata unmittelbar nach dem Schliipfen, Heuschrecken
larven wahrend der Larvenzeit), und auBerdem mit groBer Wahrschein
lichkeit nur dann, wenn eine besonders starke Massenentwicklung voraus
gegangen ist. Beide Voraussetzungen werden nun in der iiberwiegenden 
Mehrzahl der Falie nur zu ganz bestimmten Jahreszeiten erfiillt werden. 
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Aus diesem Grunde sind Insektenwanderungen mit bestimmten Jahres
zeiten notwendig verkniipft. 

Aus der Tatsache, daB Insektenwanderungen saisonmaBig stattfin
den, kann noch nicht ohne weiteres gefolgert werden, daB klimatische Be
dingungen von unmittelbar auslosender Wirkung auf die Entstehung einer 
Wanderung sind. Es ist auch moglich, daB sie nur die Voraussetzungen 
dafiir schaffen, den erforderlichen physiologischen Zustand, in dem andere 
Reize das Wandern auslOsen. Da ohne Zweifel eine kausale Beziehung 
zwischen Massenentwicklung und Wanderung besteht, und da die Massen
entwicklung unter allen Umstanden in erster Linie auf klimatische Be
dingungen bezogen werden muB, so diirfte der kausale Zusammenhang 
in Form folgenden Schemas zu verstehen sein: 

Klima ~ Massenvermehrung--.-. Wanderung 

Die Zuruckfuhrung des Massenwechsels der Insekten auf klimatische 
Faktoren ist in den letzten Jahren zu einem zentralen Problem der an
gewandten Entomologie geworden. An dieser Stelle kann nur ganz all
gemein auf dieses wichtige Arbeitsgebiet hingewiesen werden I • Hier ist 
ein Weg aufgezeigt, auf dem in vielen Fallen eine kausale Klarung der 
Beziehungen zwischen Klima und Wanderungen zu erwarten ist. 

Es solI nun fiir bestimmte wichtige Klimafaktoren, vor allem Tem
peratur und Feuchtigkeit, in zweiter Linie Barometerdruck und elektri
scher Zustand der Atmosphare, untersucht werden, inwieweit ein Zu
sammenhang zwischen ihnen und Insektenwanderungen herzustellen ist. 
Hierbei muB man scharf unterscheiden zwischen klimatischen Bedingun
gen als unmittelbar eine Wanderung auslOsenden Faktoren oder Be
gleitfaktoren, sowie dem Falle, daB das Klima nur mittelbar eine Wirkung 
auf die Entstehung einer Wanderung auf dem Wege iiber die Massen
vermehrung besitzt. 

I. Die Temperatur. 

a) als unmittelbar wirkender Faktor. 

Bei allen poikilothermen Tieren ist der Zustand der Aktivitat in 
erster Linie abhangig von der Temperatur. Unterhalb einer bestimmten 
Temperatur findet keinerlei Bewegung mehr statt. Der Flug erfordert 
in allen Fallen eine verhaltnismaBig hohe Temperatur (Umgebungs- und 
K6rpertemperatur stimmt bei AusschluB strahlender Warme weitgehend 
iiberein). So ist ohne weiteres einzusehen, daB unterhalb einer bestimm
ten Temperatur keine Wanderung im Fluge mehr erfolgen kann. Z. B. 

I Literatur z. B. FRIEDERICHS, K., Grundfragen und GesetzmaBigkeiten der 
land- und forstwirtschaftlichen Zoologie, insbes. der Entomologie, Berlin 
1930. - UVAROV, B. P.: Insects and Climate. Trans. Ent. Soc. London 1931, 
S.I-2 32 • 

Ergebnisse der Biologie IX. 13 
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fliegt Schistocerca gregaria nur oberhalb einer Temperatur von etwa 250. 
Auch fur am Boden wandemde Tiere gilt die Abhangigkeit von der Tem
peratur. Die Larven von Schistocerca gregaria wandem erst oberhalb 
einer .Temperatpr von etwa 28°. Es ist allgemein bekannt, daB Tag
schmetterlinge allgemein nur an sonnigen warmen Tagen fliegen. Irr
tumlicherweise schreibt man im allgemeinen den bestimmenden EinfluB 
dem Licht zu, wahrend sicherlich die Temperatur in erster Linie daruber 
entscheidet, ob ein Falter fliegt oder nicht. 

Aus all diesen Beispielen ergibt sich ohne weiteres die Abhangigkeit 
der Wanderung von der im Augenblicke herrschenden Temperatur. Da 
das MaB der Aktivitat mit steigender Temperatur (innerhalb bestimm
ter Grenzen) groBer wird, so besteht theoretisch die Moglichkeit, daB 
Wanderungen nur bei besonders hohen Temperaturen, jedenfalls bei 
hoheren als fiir das Eintreten des Fluges notig sind, stattfinden. Jeder, 
der das reiche Insektenleben in der Luft an heiBen Tagen und Abenden, 
verglichen mit weniger heiBen Tagen, beobachtet hat, wird eine so1che 
Beziehung von vomherein als wahrscheinlich annehmen. 

Bei Libellen laBt sich mit groBer Deutlichkeit nachweisen, daB Wan
derungen immer an besonders warmen Tagen stattfinden. Dies ergibt 
sich ohne weiteres aus der Betrachtung der Kurven auf S. 68-70. Die 
Wanderung in Finnland am 16. VI. 1906 und 14. und 16. VII. 1907 fan
den an ungewohnlich heiBen Tagen statt (Abb.18) (Mittags 26-27°). 
Dasselbe gilt fiir die Fluge uber Leningrad am 26. und 27. V. 1914 (Max. 
26° und 25°, Abb.20), uberBelgien vom 5. bisl2. VI. 1900 (Max. 26-31°, 
Abb.16). Von WILLIAMS (1925a) aus Agypten beschriebene Libellen
wanderungen fanden ebenfalls an besonders heiBen Tagen nach plotz
lichem Temperaturanstieg statt (bis 32° C.). Moglicherweise hangt die 
Seltenheit von Libellenwanderungen in Mitteleuropa (bei L. quadri
maculata) damit zusammen, daB neben allen anderen Voraussetzungen 
auch noch besonders hohe Temperaturen herrschen mussen. 

Bei Heuschrecken sind anscheinend besonders hohe Temperaturen 
keine Voraussetzung der Wanderung. Fur Schistocerca ist erwiesen, daB 
die Wanderungen der Larven und Imagines nur bei ausnehmend kaltem 
Wetter eingestellt werden. 

Fiir Schmetterlinge ist bisher die Erforderlichkeit von besonders 
heiBem Wetter fur die Wanderung noch nicht nachgewiesen. Vereinzelt 
finden sich aber in der Literatur Angaben dieser Art. Agrotis ypsilon 
wanderte nach WILLIAMS (1930c) in Agypten wahrend besonders heiBer 
Tage mit Maximen von 31° (im April!), Pyrameis cardui wanderte im 
April 1925 uber Kairo an Tagen, an denen das Thermometer 36-39° er
reichte. Derselbe Falter wanderte am 23./24. V. 1931 am Federsee (Wiirt
temberg) bei Mittagstemperaturen von ca.31o (nachBeobachtungen einer 
Exkursion des Frankfurter Zoologischen Institutes). 
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b) Die Temperatur als mittel bar wirkender Faktor. 

Innerhalb der gemaBigten und subtropischen Gebiete der Erde ist der 
Massenwechsel der Insekten in verschiedenen Jahren sehr stark von der 
Temperatur abhangig. Wenn einer Wanderung eine Massenvermehrung 
vorausgegangen sein muB, dann wird es in sehr vielen Fallen moglich sein, 
eine solche direkt auf bestimmte Temperaturverhaltnisse zu beziehen, 
die wahrend der Entwicklung der Insekten herrschten. Man wird von 
vornherein am ehesten geneigt sein, hierbei an sehr konstante Tempera
turbedingungen zu denken, die z. B. bei hoher Temperatur eine schnelle 
Generationenfolge oder unter gewissen Bedingungen eine sehr geringe 
Mortalitat wahrend der Entwicklung bewirkten. Es sind aber in der 
Literatur keinerlei Angaben vorhanden, aus denen ein solcher Zusam
menhang konstruiert werden konnte. 

Fiir den Ausbruch einer Wanderung scheint aber nicht so sehr der 
Umstand maBgebend zu sein, daB eine Art iiber einen langen Zeitraum 
sehr giinstige Entwicklungsbedingungen hatte. Vielmehr kommt es 
anscheinend darauf an, daJ3 in einem Augenblick gleichzeitig auf engem 
Raume eine sehr groJ3e Anzahl von Individuen dasjenige Entwicklungs
stadium erreicht, in dem dann durch andere auslosende Faktoren die 
Wanderung eintritt. Ein solcher Fall ist gegeben, wenn durch ungiinstige 
Bedingungen eine Zeitlang die Entwicklung verzogert wird und dann 
durch plOtzlich eintretende sehr giinstige Verhaltnisse gleichzeitig eine 
sehr groJ3e Individuenzahl zum Schliipfen kommt. 

Derartige Temperaturverhaltnisse sind fiir den Eintritt der Wan
derungen von Libellula q'uadrimaculata maJ3gebend. Wie auf S. 68 
ausfiihrlich nachgewiesen wurde, kann man die meisten Wanderungen 
dieser Art auf folgende Temperaturkonstellation beziehen: Durch lang
andauernde Kalte im Friihjahr, namentlich im April und Mai, wird die 
Metamorphose der Larven zur Imago verhindert. Nach einigen sehr 
warmen Tagen erfolgt das Schliipfen dieser Tiere, das sich sonst uber 
einen groJ3eren Zeitraum verteilt hatte, sehr weitgehend gleichzeitig. 
Die Massenansammlung frisch geschliipfter Imagines auf engem Raum 
sowie gleichzeitig herrschende groJ3e Hitze sind die Voraussetzungen fur 
den Eintritt der Wanderungen. 

Aus dem weiten Gebiete der Schmetterlingswanderungen ist mir kein 
einziger Fall bekannt, in dem eine Wanderung auf besondere Temperatur
verhaltnisse bezogen werden kann, die wahrend der Entwicklung der 
Falter herrschten. Jedoch solI hier darauf hingewiesen werden, daB im 
Friihling 1879, als der beriihmte Zug des Distelfalters durch Europa be
gann, Temperaturverhaltnisse herrschten, welche unmittelbar mit denen, 
die fUr die Wanderung von L. quadri1nac~tlata charakteristisch sind, ver
glichen werden konnen. April und Mai waren in ganz Europa ungewohn
lich kalt gewesen. Die Junitemperatur entsprach dem Durchschnitt, wie 

13* 
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aus folgender Tabelle hervorgeht (die eingeklammerten Zahlen bezeich
nen den Durchschnitt): 

Mailand 
Paris 
Karlsruhe 

April 
10,8° (12,9°) 
7,8 ° ( 9,6 0) 

8,1 ° ( 9,6°) 

Mai 
13,5° (17,6 0) 
10,00 (13,4°) 
IIA o (13,9°) 

Juni 
22,7 ° (21,6 0) 
15,80 (16,5°) 
17,7 0 (17,5 0) 

In Paris, Marseille und Mailand war der Mai 1879 der weitaus kaJteste 
in einer Periode von 60 J ahren. 

Es ist also moglich, daB durch das kalte Wetter im Mai das Schllipfen 
der Imagines hinausgeschoben wurde und dann mit dem Beginn von 
Warmwetter im J uni plotzlich gleichzeitig in groBen Massen einsetzte. 
Moglicherweise liegt aber hier nur ein zufalliges Zusammentreffen von 
Wanderung und besonderen Klimaverhaltnissen vor, die in keinerlei 
kausalem Zusammenhang zueinander zu stehen brauchen. 

2. Feuchtigkeit und Trockenheit. 
Innerhalb der Tropen herrschen in vielen Gebieten der Erde das 

ganze Jahr hindurch sehr konstante Temperaturverhaltnisse. In Ceylon 
z. B. schwanken die Monatsmittel zwischen den Extremen von 260 und 
280 (Colombo). Dagegen sind die Feuchtigkeitsverhaltnisse in verschie
denen Jahreszeiten (Regenzeiten!) und in verschiedenen Jahren sehr 
wechselnd. Hieraus ist ohne weiteres zu entnehmen, daB fUr den Eintritt 
von Insektenwanderungen die Feuchtigkeit eine wesent1ich groBere Rolle 
spielt als die Temperatur, im Gegensatz zu den gemaBigten Zonen. Die 
Beziehung zwischen Feuchtigkeit und Wanderung ist wohl stets auf dem 
Wege libel' die Massenentwicklung zu verstehen. Es ist kein Fall bekannt, 
in dem unmittelbar Regen oder Trockenheit eine Wanderung ausgelost 
hat. 

Besonders auffallend ist der enge Zusammenhang von Schmetter
lingswanderungen mit den Regenzeiten in den Monsunlandern, in denen 
ja in verschiedenen Jahreszeiten Regen- und Trockenperioden sehr 
scharf voneinander getrennt sind. So fant die Periode der Wanderungen 
von Oktober bis Dezember in Ceylon und Slidindien genau zusammen 
mit der Regenzeit des NO-Monsuns. Vor allem wird von vielen Be
obachtern hervorgehoben, daB die Fllige unmittelbar mit dem Einsetzen 
des NO-Monsuns beginnen. Allerdings ist der kausale Zusammenhang 
nicht ganz geklart. Wahrscheinlich liegen die Verhaltnisse folgender
maBen: Wahrend der Trockenperiode von Juli bis September wird die 
Entwicklung verzogert, mit dem Beginn der Regen anfangs Oktober ist 
hierdurch ein Massenschllipfen verbunden. Die besondere Sch\vierigkeit 
dieser Erklarung besteht darin, daB die andere Wanderperiode von Feb
ruar bis April gerade in der trockensten Zeit des Jahres beginnt. Nun 
ist theoretisch auch denkbar, daB nach der starken Regenperiode des 
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NO-Monsuns gerade die Trockenheit des Februar fUr die Entwicklung 
der Schmetterlinge gunstig ist. AuBerdem nehmen die Regenmengen im 
Marz, dem Hauptflugmonat, wieder stark zu und im Innern des Landes, 
wo wahrscheinlich viele Fluge ihren Ausgang nehmen, ist der April der 
regenreichste Monat der ersten J ahreshalfte. 

In Indien, in der Gegend von Bombay, fallt nach AITKEN eine starke 
Wandertatigkeit von Schmetterlingen sehr genau mit dem Hohepunkt 

/ 
der Regenzeit des SW-Monsuns im Juni-Juli zusammen. Auch in Sud-
indien ist eine Wanderperiode im Mai-Juni zu Beginn des SW-Monsuns 
(Regenzeit) festgestellt. 

So ist es heute noch nicht moglich, fur die Falterwanderungen in 
Ceylon und Sudindien den Zusammenhang zu den Regenzeiten exakt 
herzustellen, wahrend aber an seinem Bestehen kaum zu zweifeln ist. 
Hier ist vor allem darauf hinzuweisen, daB fur die Erkenntnis des Zu
sammenhanges allein maBgebend die Verhaltnisse an den Brutplatzen, 
d. h. an den Ausgangspunkten der Wanderungen sind, und daB diese 
Orte vollig unbekannt sind. 

Von zwei Wanderflugen von Cirrochroa bajadeta in Sarawak im Januar 
1903 und 1915 wird angenommen, daB der ungewohnlich geringe Regen
fall der NO-Monsun-Periode einen bestimmenden EinfluB gehabt habe 
(SHELFORD 1903 u. MOULTON 1915). 

Besonders klar liegen nach den Untersuchungen PIEPERS die Ver
haltnisse bei den Schmetterlingswanderungen in Java (vgl. S. 86). Ca
topsilia crocale wandert dort vornehmlich zwischen November und Fe
bruar in den ersten Monaten des Westmonsuns, der die Regenzeit dar
stellt. Dies wird damit erklart, daB infolge der groBen Trockenheit des 
Ostmonsuns die Eier, Larven und Puppen in lethargischem Zustand ver
harren. Zu Beginn der Regenzeit erfolgt dann sturmische Entwicklung 
und gleichzeitiges Massenschlupfen. Wenn November und Dezember 
sehr trube und regenreich waren, erfolgt das Schlupfen erst im Januar 
und Februar. Starke Fluge sollen einer besonders groBen Trockenheit 
der Ostmonsunzeit folgen. 

ROGERS (1912) bezieht Wanderungen von Catopsilia !lorella in Kenia 
auf eine normale Trockenheit. Libythea labdaca wandert in Nigeria und 
an der Goldkuste im April und Mai unmittelbar gleichzeitig mit dem Be
ginnderRegenzeit (FARQUHARSON 1918, 1922, CARDINAL 1926, vgl.'S. 104). 
Fluge von Libythea bachmanni in Texas werden von KNIGHT (1895) mit 
besonderen Feuchtigkeitsverhaltnissen in Verbindung gebracht : J uni und 
Juli waren abnorm trocken gewesen, im August regnete es wahrend 
einiger Wochen: "This very moist and at the same time hot weather must 
have favoured the simultaneous issuing of an unusually large number of 
specimens from their chrysalids ... " RILEY). 

Die Massenentwicklung der Wanderheuschrecken wird vielfach zu den 
Regenverhaltnissen in Beziehung gesetzt. Fur Schistocerca gregaria wird 
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von manchen Seiten (z. B. JOHNSTON) angegeben, daB eine regenreiche 
Saison die Massenentwicklung begiinstigt. Fiir Melanoplus spretus soIl 
gerade Trockenheit im Friihling nach RILEY (1878) die Vermehrung be
giinstigen. Dasselbe wird angegeben fUr Locusta migratoria in SiidruB
land (FILIPJEV 1926) und Calliptamus italicus in Niederosterreich (KLEIN 
1930). Wenn auch von vornherein sehr wahrscheinlich ist, daB die 
Feuchtigkeitsverhaltnisse auf den Massenwechse~ der Heuschrecken von 
groBem EinfluB sind, so sind die vorliegenden Hinweise durchaus un
geniigend fUr eine Erkenntnis der kausalen Beziehungen. Es ist nicht 
anzunehmen, daB die Feuchtigkeitsverhaltnisse allein von bestimmen
dem EinfluB sind. So wanderte Schistocerca in den Jahren 1928, 1929, 
1930 und 1931 in Palastina. Die in einer Regensaison (Oktober-April) 
gefallenen Regenmengen in Tel-Aviv (J aHa) waren: 1927/8 418 mm, 
1928/9 Sl7mm, 1929/30 661mm, 1930/31 401mm. Die einzelnen Jahre 
waren also von sehr unterschiedlicher Feuchtigkeit. 

3. Beziehungen zwischen Wanderung und Barometerdruck. 
Es gibt vereinzelte Angaben iiber einen Zusammenhang von Wan

derungen mit Luftdruckverhaltnissen. So beobachtete GOUGH anlaBlich 
der Einfalle von Schistocerca gregaria in Agypten 1915, daB 18mal die 
Fliige zusammenfielen mit dem Herannahen eines barometrischen Mini
mums. Wahrscheinlich liegt die Erklarung darin, daB die Heuschrecken 
mit den Winden ins Zentrum der Zyklone flogen (nach WILLIAMS 1923). 

PETERSEN (1907) glaubt feststellen zu konnen, daB in Zuchten das 
Schliipfen der Falter immer bei steigendem Barometer erfolgte. Dem
gegeniiber beobachtete PICTET (1917) an einem Material von 17S8 Pup
pen, die verschiedenen Schmetterlingsfamilien angehorten, daB 91,32% 
bei sinkendem Drucke schliipften. Das Fallen des Barometers urn I mm 
soll fiir das Schliipfen geniigen. 

In Anbetracht des sparlich vorliegenden Materials lohnt es nicht, die 
Frage eines eventuellen Zusammenhanges zwischen Luftdruck und In
sektenwanderungen weiter 'zu diskutieren. 

4. Beziehungen zwischen Gewitter und Wanderung. 
Nach einigen Angaben sollen zwischen dem elektrischen Zustand der 

Atmosphare und Insektenwanderungen Beziehungen bestehen. Sehr be
kannt sind in dieser Hinsicht die Beobachtungen GAETKES iiber die An
sammlungen von Libellula q'uadrimaculata in groBen Massen in Helgo
land unrnittelbar vor Ausbruch eines Gewitters. Unter ganz ahnlichen 
Bedingungen scheinen die Wanderungen von Aeschna bonariensis in Ar
gentinien unmittelbar vor Ausbruch eines Pampero vor sich zu gehen 
(S. SI). Auch fUr Schmetterlinge sind Wanderungen vor oder nach Ge
wittern bekannt (WILLIAMS 1930c). 

1m Ganzen lassen sich aus den vereinzeltenAngaben keinerlei Schliisse 
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ziehen. Vor ailem ist darauf hinzuweisen, daB bei Gewitter auch die 
Temperatur-, Luftdruck- und Windverhaltnisse sehr stark beeinfluBt 
werden, so daB auch bei einem erwiesenen Zusammenhang zwischen Ge
wittem und Insektenwanderungen die kausalen Beziehungen erst geklart 
werden miiBten. 

VI. Das Problem der Zugrichtung. 
Eines der wesentlichsten Kennzeichen der Insektenwanderung ist 

die mehr oder weniger ausgepragte konstante Beibehaltung der Zug
richtung iiber eine bestimmte Entfemung. Es erhebt sich nun die Frage: 
Wie orientiert sich das Insekt auf der Wanderung? Wie ist die konstante 
Einhaltung der Zugrichtung zu erklaren? Von vomherein ist anzu
nehmen, daB die Richtung des Zuges von auBeren Kraften bestimmt wird. 
Fiir Wanderungen, die im Fluge vor sich gehen, und hierunter fallen weit
aus die meisten Faile von Insektenwanderungen, ist ohne weiteres wahr
scheinlich, daB der Wind einen wesentlichen EinfluB auf die Richtung 
des Fluges haben muB, sei es, daB er die Insekten in eine bestimmte 
Richtung tragt, sei es, daB die Tiere sich aktiv in eine bestimmte Rich
tung zu ihm einsteilen. Es ergibt sich aber in zahlreichen Fallen, daB 
der Wind nicht als die orientierende Kraft in Betracht kommen kann, 
so daB auch andere auBerhalb der Tiere liegende Krafte als richtungs
gebende Faktoren in Erwagung zu ziehen sind. 

I. Der Wind als orientierender Faktor. 
a) Heuschrecken. 

Wie bereits auf S. 33 ausgefiihrt ist, stimmen alle Beobachter darin 
iiberein, daB Heuschrecken stets mit dem Winde wandem. Dieser Nach
weis ist vor aHem sehr klar fiir Melanoplus spretus und atlanis, sowie 
Schistocerca gregaria erbracht worden. Doch beruht das Wandem mit 
dem Wind nicht auf einer aktiven Einstellung in die Windrichtung, 
sondem auf einem passiven Triften. Hierbei scheint vielfach der Kopf 
gegen den Wind gerichtet zu sein, wobei dann die passive Bewegung nach 
riickwarts geht. Diese Beobachtungen sind deshalb wichtig, da in anderen 
Insektenordnungen die Orientierung gegen den Wind haufig oder die 
Regel ist und der Mechanismus dieser Reaktion sehr leicht als positive 
Anemotaxis verstanden werden kann. J edoch kann der Korper wahrend 
des Triftens nach RILEY usw. auch schrag zum Winde eingesteHt sein. 
Nach LEPINEY besteht iiberhaupt keine Verbindung zwischen Wind
richtung und Orientierung des Korpers. Die Heuschrecken fliegen in 
einer beliebigen Haltung zum Winde und werden durch den Wind passiv 
versetzt. Die effektive Flugrichtung ergibt sich dann nach dem Paraile
logramm der Krafte (S.34). 

Es scheint also fiir Heuschrecken festzustehen, daB der Wind die 
Richtung, in der eine Wanderung erfolgt, dadurch bestimmt, daB er die 
Tiere verfrachtet. 
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b) Li bellen. 

In der iiberwiegenden Mehrzahl aller Falle (16 mal von 23) wanderten 
die Libellen genau gegen den Wind, wie auf S. 71 ausfiihrlich ausgefiihrt 
ist. Hierbei ist besonders wichtig, daB alle anders lautenden Beobach
tungen sehr viel weniger zuverlassig sind und zorn Tell historisch weit 
zurUckliegen. Bei nahezu allen eingehend beschriebenen Libellenwande
rongen war der Flug gegen den Wind gerichtet. Zu einer anderen Auf
fassung kam BARTENEF, der bei den groBen Libellenfliigen in RuBland 
1914 keine Beziehungen zwischen Wind- und Flugrichtung feststellen 
konnte. Doch wird von ihm selbst betont, daB am Orte der Fliige keine 
Beobachtungen in dieser Hinsicht angestellt worden. So scheint mir fUr 
Libellen festzustehen, daB der Wind die Wanderungsrichtung bestimmt, 
indem die Tiere sich in seine Richtung einstellen und aktiv gegen ihn 
fliegen. 

c) Schmetterlinge. 

Uber die Beziehungen von Wind- und Wanderrichtung hat WILLI
AMS in seinem Buche sehr eingehende Zusammenstellungen gegeben, 
deren Quintessenz aus der Abb. 36 ohne weiteres klar wird. Wenn man 
unvoreingenommen die zusammenfassende Mittelfigur betrachtet, so geht 
ein sehr starkes Uberwiegen der Einstellungen in der Richtung des Windes 
hervor, wobei etwa ebensoviele Fliige mit dem Winde (84) wie gegen ihn 
(87) beobachtet worden, bei im ganzen 367 Einzeldaten. Damit ware an 
sich der bestimmende EinfluB des Windes auf die Zugrichtung nach
gewiesen, denn der Unterschied, ob der Falter mit oder gegen den Wind 
wandert, ist kein prinzipieller in Beziehung auf die Mechanik der Ein
stellung. Nun weist aber WILLIAMS ganz mit Recht darauf hin, daB aus 
der Abb.36 keine definitiven Schliisse gezogen werden k6nnen. Denn 
von vornherein besteht bei Beobachtern, die gleichzeitig Zug- und Wind
richtung feststellen, die Neigung, beides in Beziehung zueinander zu 
bringen, namlich als identisch, wobei kleine Abweichungen aus rein psy
chologischen Momenten vernachlassigt oder iibersehen werden. AuBer
dem schlieBen soIche Angaben, wonach der Flug mit oder gegen den Wind 
stattgefunden haben solI, nicht aus, daB die Richtung eventuell schrag 
mit oder gegen den Wind gewesen sei. So schlieBt WILLIAMS seine Unter
suchung mit der Feststellung, daB wahrscheinlich keine allgemeine Be
ziehung zwischen Flug- und Windrichtung besteht. Das einzig positive 
Ergebnis ist der sehr klare Nachweis, daB die Wanderongen nicht als 
passive Verfrachtung durch den Wind aufgefaBt werden k6nnen (vgl. 
S.168-171). 

Wenn so auch fUr Schmetterlinge keine allgemeine Regel iiber einen 
EinfluB des Windes auf die Flugrichtung aufgestellt werden kann, so 
kann daraus noch nicht gefolgert werden, daB dieser EinfluB nirgends 
vorhanden ist. Es existieren einige Angaben iiber eine p16tzliche Ande-
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rung der Zugrichtung, die sehr klar auf einen Wechsel der Windrichtung 
bezogen werden kann. PENDLEBURY (19Z1) schreibt, daB bei Gaza Py
rameis cardui tagsiiber nach Nordwesten gegen den Seewind und am 
spat en Nachmittag. nach Siidosten gegen den Landwind flog. POULTON 
(19Z1b) glaubt, daB ein Wechsel der Flugrichtung im Laufe des Tages 
wahrscheinlich stets 
auf eine Anderung der 
Windrichtung zuriick
gefiihrt werden kann. 

Auf der andern Seite 
aber konnte in vielen 
Failen klar beobachtet 
werden, daB die Flug
richtung ganz unab
hangig vom Winde ein
gehalten wird. HAY
WARD (19Z9) schreibt, 
daB zwanzig von ihm 
im Herbst in Argen-

tinien beobachtete 
Schmetterlingswande
rungen stets nach Nor
den gerichtet waren, 
bei wechselnden Win
den (smal S, 7mal N, 
zmalSW, zmalNNW, 
zmal NO, zmal SO). 
EVERSHED (1910) hebt 
ausdriicklich hervor, 
daB die Friihlingsfliige 
in Sudindien konstant 

nach Norden, die 
Herbstfluge konstant 
nach Siiden gerichtet 
waren, ganz unabhan

FLIGHT. 

CATOPSILIAS 

DANAINAE 

Abb. 36. Schernatische Darstellung der Beziehung von \Vindrichtung 
(groBer Pfeil) und Wanderrichtung der Schmetterlinge. Jeder Pfeil
kopf bedeutet eine gesonderte Wanderung. (Aus \VILLIAMS 1930 c). 

gig vom Winde (vgl. auch S. II8). Eine von WILLIAMS (1919) beschriebene 
Wanderung von Catopsilia statira in Trinidad war meist nach Westen ge
richtet und fand gewohnlich mit dem Ostpassat statt. Doch existieren so 
viele Ausnahmen, in denen sie in anderer Richtung zum Winde flogen, 
daB kein Zusammenhang zwischen beiden Richtungen erwiesen ist. 
Die Wanderungen von Catopsilia tlorella bei Amani hatten iiber langere 
Zeitraume eine konstante Zugrichtung bei wechselnden Winden (vgl. 
S.83)· 

In einigen wenigen, aber gut verburgten Fallen wurden an einem Orte 
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gleichzeitig mehrere Fliige verschiedener Arten in verschiedenen Rich
tungen festgestellt. DTZEL (1912) sah in Ceylon gleichzeitig Euptoea 
montana, Danais limniace und Catopsilia crocale nach NO, NW und W 
fliegen. EVERSHED (1910) beobachtete Ende November 1908 zwei Fliige 
von Catopsilia, einen gegen Siiden, einen andern gegen NNO gerichtet; 
sie kreuzten sich, ohne ihre Richtung zu andern. Andere Beobachtungen 
EVERSHEDS von Zugkreuzungen referiert WILLIAMS (1927b). Ein be
sonders schones Beispiel von verschiedenen Ziigen, gleichzeitig in ver
schiedenen Richtungen, bringt WILLIAMS (1930c) von Amani. Zwischen 
Januar und Marz 1929 wanderten vielfach gleichzeitig Catopsilia fiorella, 
Terias senegalensis und Belenois mesentina in verschiedenen Richtungen, 
so z. B. am 30. J anuar Catopsilia nach N ordosten, Terias nach Siidwesten, 
Schistocerca gregaria nach OSO, bei Nordostwind. Fliige, die gegen
einander gerichtet sind, kannen moglicherweise mit und gegen den Wind 
stattfinden. Jedoch die wenigen Falle, in denen gleichzeitig Fliige in 
spitzem oder stumpfem Winkel zueinander standen, sind ein sehr klarer 
Beweis dafiir, daB der Wind nicht der richtende Faktor gewesen sein 
kann. 

So ist also fiir Schmetterlingswanderungen erwiesen, daB die Zug
richtung in keinerlei allgemein festgelegten Beziehungen zur Wind
richtung steht, wie bei Libellen und Heuschrecken. Damit ist jedoch die 
Moglichkeit nicht ausgeschlossen, daB in den zahlreichen Fallen von 
Fliigen mit oder gegen den Wind eine derarte Beziehung wirksam ist. 

d) Ubrige Insektenordn un gen. 

Die Wanderungen der Kafer erfolgen in allen Fallen, in denen etwas 
iiber die Windrichtung angegeben ist, mit dem Winde. Dies trifft vor 
allem zu fiir die Wanderer groBen Stils, namlich Coccinelliden (S.140) 
und den Koloradokafer (S. 143). In diesen Fallen sind die Wanderungen 
dennoch als aktive Reaktionen zu betrachten. 1m iibrigen betreffen aber 
sicher eine Reihe Angaben iiber Kaferfliige nichts anderes als passive 
Verwehung durch den Wind. 

Miicken (Nematocerca) wandern fast immer mit dem Wind. Dies ist 
ohne weiteres begreiflich, da es sich durchwegs urn sehr leichte und 
kleine Tiere handelt. In fast allen Fallen von Culiciden-Fernfliigen 
scheint der Wind eine ausschlaggebende Rolle gespielt zu haben, indem 
er die Tiere verweht hat. Auf diese Weise kann das gelegentliche Auf
treten auf Inseln und Leuchttiirmen erklart werden. Von dieser Regel 
gibt es zwei Ausnahmen: HOWARD (1912) berichtet von einem Fluge 
iiber 50 Meilen, der bei leichtem Siidwind gegen Westen gerichtet war 
(S.136). Beieinervon REITLERUSW. beschriebenenAnopheles-Wanderung 
in Palastina wird ausdriicklich betont, daB sie unabhangig vom Wind 
vor sich ging. Denn die Tiere sollen von einem Zentrum aus strahlen
formig nach verschiedenen Richtungen geflogen sein (S. 135). HOWARD 
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ist iiberhaupt der Ansicht, daB Aedes-Arten in Amerika unabhangig vom 
Winde wandern. 

Von Syrphiden sind mehrere Fliige gegen den Wind bekannt, z. B. 
Wanderungen auf der Insel Wight (MACKWORTH 1929). Wap.derungen 
von Fliegen sind vor allem in gemischtem Zuge zusammen mit Libellen 
und Schmetterlingen bekannt. Zwei derartige aus den Alpen beschriebene 
gemischte Ziige (EIMER 1880 U. PRELL 1925) fanden gegen den Wind 
statt. Die von SHANNON beschriebenen Fliige an der amerikanischen Ost
kiiste erfolgen wahrscheinlich ebenfalls gegen den Wind. An diesen drei 
Wanderungen nahmen Syrphiden in groBer Zahl teil. Von vornherein 
ware denkbar, daB die Zugrichtung gegen den Wind durch die Libellen 
bestimmt wird, die ja fast stets in dieser Einstellung zum Winde wandern. 
Jedoch kann fiir die von EIMER aus dem Engadin beschriebene Wan
derung diese Auffassung widerlegt werden. Denn es wird ausdriicklich 
angegeben, daB zuerst nur Fliegen wanderten und erst spater sich Li
bellen dazu gesellten. So muB also als erwiesen gelten, daB Syrphiden 
gegen den Wind wandern konnen. 

Von Hemipteren sind nur Fliige mit dem Winde bekannt. Die Ge
treidewanze Eurygaster integriceps soIl im Juni aus der Ebene von Kili
kien mit dem Seewind ins Gebirge wandern und Ende Marz von dort zu
riick in die Ebene mit dem Fohn (ZWOLFER 1930, vgl. S. 149). AIle be
kannten Fernfliige von Aphiden sind als passive Verwehung durch Winde 
aufzufassen. 

e) Die Mechanik der Orientierung zum Winde. 

Nachdem also in den meisten Fallen von Insektenwanderungen, mit 
einer noch ungeklarten Ausnahme bei den Schmetterlingen, der be
stimmende EinfluB des Windes auf die Flugrichtung nachgewiesen 
werden konnte, muB untersucht werden, auf we1che Weise die Insekten 
wahrend des Fluges sich zur Richtung des Windes orientieren. 

Hier sind zunachst aIle FaIle herauszugreifen, in denen die Wan
derung dadurch mit dem Winde erfolgt, daB die Tiere passiv verweht 
werden. Von einer aktiven Orientierung kann dabei nicht gesprochen 
werden. Es fallen hierunter viele Fliige von Coleopteren, Dipteren, 
Hemipteren. Von den groBen Wanderern soIl nach LEPINEY auch die 
Wanderheuschrecke nur passiv mit dem Winde mitgetragen werden und 
dabei eine beliebige, von anderen Faktoren bestimmte Einstellung zu 
ihm einnehmen. In allen den Fallen, in denen die Insekten mit dem 
Winde fliegen, kann die Wanderung aber erst dann als passive Ver
wehung bezeichnet werden, wenn nachgewiesen ist, daB die Achse des 
Tieres wahrend des Fluges eine beliebige Einstellung zur Windrichtung 
hat. Dieser NachweIs ist jedoch, abgesehen von den obenerwahnten Be
obachtungen LEPINEYs an Heuschrecken, nirgends erbracht worden. 

Uberall da, wo das Insekt auf der Wanderung seine Hauptachse in 
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die Riehtung des Windes einstellt, ist anzunehmen, daB der Wind fiir die 
Orientierung des Fluges den richtenden Reiz darstellt. Dies gilt natiir
lich nicht fiir die FaIle von Einstellung in die Windrichtung bei Insekten, 
deren Flugriehtung in keinerlei Beziehung zur Windriehtung steht und 
die auch zufallig einmal in der Windriehtung wandern. Doch ist sehr 
fraglich, ob diese Auffassung WILLIAMS von den Wanderungen der Schmet
terlinge in dieser extremen Form richtig ist (S. 200). Fiir die Erkenntnis 
der Mechanik der Einstellung zum Winde ist es ganz gleiehgiiltig, ob die 
Insekten genau mit dem Wind oder gegen ihn fliegen. Auch in ersterem 
FaIle' gibt es keine Moglichkeit, die Einstellung in die Windrichtung 
anders als aktive Orientierungsreaktion aufzufassen. 

Ein Analogon zu der Orientierung fliegender Tiere gegeniiber Luft
stromungen bildet die Orientierung von Wassertieren gegeniiber Wasser
stromungen, die als Rheotaxis bezeiehnet wird. Nach aHern, was iiber 
die Rheotaxis von freischwirnmenden Tieren, z. B. Fischen, Mysis be
kannt ist, ist es sehr unwahrscheinlich, daB bei der Orientierung gegen 
den Strom etwas anderes als optische Reize die Reaktion hervorruft. 
Indem das Tier sucht, bestirnrnte Eindriicke der Netzhaut festzuhalten, 
stellt es sieh in die Riehtung des Stromes ein. Schon vor iiber 30 Jahren 
hat WHEELER (I899) versucht, die Rheotaxis der Wassertiere auf die 
Orientierung fliegender Insekten gegeniiber dem Winde zu iibertragen 
lind hat diese Reaktion als Anemotaxis bezeichnet. Nach der aHgemein 
fiir Orientierungsreaktionen iiblichen Nomenklatur kann also eine Wan
derung gegen den Wind als positive Anemotaxis, mit dem Wind als ne
gative Anel1wtaxis bezeiehnet werden. Die einfachste und natiirlichste 
Erklarung der Orientierung fliegender Insekten zum Winde ware dann 
gegeben, wenn man sie in Analogie zur Rheotaxis auf optische Fixier
reaktionen zuriickfiihren konnte. Die Orientierung gegen den Wind 
kame dann so zustande, daB das Insekt bestimmte optische Eindriicke 
festzuhalten suchte, wodurch es seinen Kopf dem Wind entgegenstellt. 
Einmal in dieser Riehtung eingesteHt, fliegt es geradeaus weiter, sich 
offenbar gleiehsam von einem Fixierobjekt zum nachsten tastend. Die 
Orientierung mit dem Winde kame prinzipiell auf die gleiehe Weise zu
stande, indem Fixierobjekte festgehalten werden. Der Unterschied von 
positiver oder negativer Einstellung beruht, wie bei allen Taxien, auf 
einem zentralen Mechanismus, wobei die Art der Einstellung von der 
"Stirnrnung" (physiologischer Zustand) des Tieres abhangig ist. 

Ein exakter Beweis fiir die hier vorgetragene Auffassung ist heute 
nieht moglich und es ist fraglich, ob an dem Objekt der Insektenwande
rungen jemals ein experirnenteller Beweis zu erbringen ist. Jedoch kann 
untersucht werden, ob die bekannten Tatsachen mit dieser Auffassung 
im Einklang stehen. Hier ist vor allem zu erwahnen, daB die meisten 
aller Insektenziige dieht iiber dem Erdboden vor sieh gehen, so daB die 
Orientierung an optischen Marken durchaus moglich erscheint. In den 
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wenigen Fallen, in denen die Insekten hoch in der Luft wandern, wurde 
bisher nichts iiber die Einstellung gegeniiber dem Winde in Erfahrung 
gebracht. In diesem Zusammenhang ist es besonders wichtig, etwas iiber 
die Orientierung gegeniiber dem Winde iiber einem homogenen Unter
grund, z. B. der Meeresoberflache, zu erfahren. Wenn tatsachlich allein 
durch optische Marken die Einstellung gegeniiber dem Winde geleistet 
werden kann, miiBte dann die Orientierung unm6glich sein. Tatsachlich 
werden fast aIle FaIle, in denen Insekten auf der Hochsee oder auf Inseln 
aufgefunden wurden, mit besonderen Winden in Beziehung gebracht, 
we1che die Tiere herbeigetragen haben sollen (Beispiele: Pantala flaves
cens auf den Kokos -Keeling - Inseln S. 65, Terias lisa auf Bermuda 
JONES 1875). 

Jede Erklarung von einer Einstellung fliegender Insekten zum Winde, 
die auf Str6mungsreize selbst zuriickgefiihrt wird, st6Bt auf groBe theo
retische Schwierigkeiten. Zunachst ist klar, daB innerhalb einer sich mit 
homogener Geschwindigkeit bewegenden Luftmasse bei AusschluB opti
scher Orientierupg ein fliegendes Insekt ebensowenig die Windrichtung 
perzipieren kann, wie die Insassen eines Freiballons. Praktisch ist aber 
sicherlich die Luftbewegung niemals v611ig homogen und es ist anzu
nehmen, daB es m6glich ist, durch pl6tzliche Stromst6Be innerhalb der 
Luftbewegung die Richtung des Windes innerhalb der Luft zu perzi
pieren. Es miiBte nun bewiesen werden, daB diese Str6mungsreize die 
Orientierung zum Winde bewirken k6nnen, wobei nur von vornherein 
die Bedeutung der Reaktion schwer einzusehen ware. Wenn die Orien
tierung zum Winde auf keine andere Weise verstanden werden k6nnte, 
miiBte ein so1cher Erklarungsversuch unternommen werden. Nachdem 
aber in Analogie zu einer experiment ellen L6sung ahnlicher Fragestel
lungen bei der Rheotaxis eine andere Erklarung mit einem hohen Grad 
von Wahrscheinlichkeit hier angewendet werden kann, besteht keine Ver
anlassung, eine Theorie iiber die Orientierung der Wanderung durch 
Str6mungsreize der Luft zu entwickeln. 

2. Andere ErkHirungsversuche fiir die Zugrichtung. 

In vielen Fallen war es unm6glich, die Zugrichtung auf die Wind
richtung zu beziehen, da die Wanderung langere Zeit hindurch bei 
wechselnden Winden in derselben Richtung stattfand. Fiir Schmetter
linge sind einige Beispiele auf S. 201 erwahnt. Auf der Suche nach den in 
diesen Fallen richtenden Kraften sind verschiedene Meinungen geauBert 
worden, die wenigstens kurz erwahnt werden sollen. LENZ (1931) be
obachtete vielfach im Friihling in Oberbayern Pyrameis cardui, die stets 
konstant bei verschiedenen Winden nach Norden flogen. Der Autor 
glaubt dieses Phanomen nicht anders als durch einen magnetischen Sinn 
erklaren zu k6nnen. BARTENEF erklart die Zugrichtung von Libellula 
quadrimaculata in RuBland 1914 damit, daB die Tiere immer von Orten 
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hohen zu solchen tieferen Druckes geflogen sein solien. Doch ist sein Be
weismaterial fiir einen derart weittragenden SchluB durchaus Ull

geniigend. Nach LEPINEY (I928) solI sich Schistocerca gregaria im Fluge 
vielfach nach der Sonne orientieren (positive Phototaxis), doch ist die 
Phototaxis nicht immer wirksam. Aus neueren Untersuchungen ist be
kannt, daB fiir Exkursionen kurzer Dauer bei Bienen und Ameisen die 
Orientierung zur Sonne eine sehr wesentliche Rolle spielt·. J edoch fiir 
weittragende Wanderungen kann dieser Mechanismus nicht in Betracht 
kommen, da die Sonne im Laufe des Tages wandert. AIle Versuche, die 
Flugrichtung einer Insektenwanderung auf andere auBere Krafte als den 
Wind zu beziehen, sind im Grunde erfolglos geblieben und es lohnt 
nicht, sich mit ihnen weiter zu beschaftigen. Doch muB zugestanden 
werden, daB in zahlreichen Fallen der Wind keine geniigende Erklarung 
fUr die beobachteten Phanomene darstelit. 

3. Die Zugrichtung der wandernden Heuschreckenlarven. 
Auf S. 26 ist das Problem der Zugrichtung bei den wandernden 

Heuschreckenlarven ausfiihrlich besprochen worden. Von verschiedenen 
Autoren wurde die Schwerkraft als richtender Reiz angenommen. Eine 
systematische Untersuchung von FRAENKEL (I929) an Schistocerca gre
garia hat jedoch ergeben, daB weder Licht noch Schwerkraft die Marsch
richtung bestimmen kann, wahrend beziiglich des Windes die Ergeb
nisse nicht ganz eindeutig sind. 

4. Die Kontur des Untergrundes und die Frage der ZugstraJ3en. 
Es ist ofters die Ansicht ausgesprochen worden, daB Konturen der 

Erdoberflache einen EinfluB auf die Richtung einer Wanderung haben 
sollen. Doch existieren sehr wenig positive Angaben iiber diesen Punkt. 
Nach WEISSENBERG (I839) folgten die Libellen bei ihren Wanderungen 
in Mitteldeutschland dem Laufe der Fliisse. Die von GOLDI (I90Z) be
schriebenen Falterziige auf dem Rio Capim in Brasilien folgten den 
beiden Ufern des Flusses. Disonycha quinquevittata wanderte langs des 
Laufes des Colorado River und des Gila River (S. I4S). Bei den von 
SHANNON beschriebenen gemischten Wanderungen an der Siidkiiste von 
Connecticut solI die Kiistenlinie einen unmittelbar richtenden EinfluB 
auf die Zugrichtung gehabt haben. Die Wanderung erfolgte genau iiber 
dem Ufersaum, bei kleinen Richtungsanderungen wird die Kiistenlinie 
beibehalten, nur bei groBen anhaltenden Abweichungen wird diese Linie 
verlassen (Abb.34, S. IS8). 

In engem Zusammenhang hiermit steht die Frage, ob man bei In-

I Lichtkompa8bewegung, Photomenotaxis. Literatur z. B. FRAENKEL, G.: 
Die Mechanik der Orientierung der Tiere im Raum. Biolog. Reviews 6, 36 
bis 87 (1931). 
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sektenwanderungen konstant beflogene Gebiete festgestellt hat, so daB 
es moglich ist, von ZugstraBen zu sprechen. Ein etwa erwiesener EinfluB 
von Oberflachenkonturen ware eine notwendige Voraussetzung fiir die 
Existenz von ZugstraBen, die ja durch bestimmte morphologische Merk
male ausgezeichnet sein miiBten. SHANNON hat mit groBem Nachdruck 
eine Auffassung von der Existenz von InsektenwanderstraBen ver
treten und sie namentlich durch Beobachtungen in Nordamerika zu be
griinden versucht (vgl. S. 156). 

Vor ihm hat SAVERNER (1908) an der Nordkiiste des Eriesees eine von 
Schmetterlingen und Vogeln gemeinsam'beflogene ZugstraBe festgestellt. 
Sonst existieren aus der ganzen Welt keinerlei Angaben iiber ZugstraBen 
von- Insekten und ihre reale Existenz ist hochst unwahrscheinlich. 

VII. Wanderung und geographische Verbreitung. 
Die hohe Bedeutung, welche die Wanderungen der Insekten fUr ihre 

Verbreitung besitzen, dokumentiert sich darin, daB viele Insekten, von 
denen weite Wanderungen bekannt sind, eine iiberaus groBe Verbreitung 
haben. Es liegt der SchluB nahe, daB hier Wanderung und Verbreitung 
in einem kausalen Verhaltnis zusammenstehen. Dieser Zusammenhang 
kann selbstverstandlich nicht als Gesetz allfgefaBt werden. Es gibt na
tiirliche Schranken, welche die Ausbreitung in einer bestimmten Rich
tung verhindem, so Klimagrenzen, Vorkommen der Futterpflanze, 
widrige Winde, Feinde (?) und vor allem uniibersteigbare Hindemisse, 
wie hohe Gebirge und die groBen Ozeane. Es gibt nur wenige Arten, fUr 
welche einige dieser natiirlichen Barrieren nicht existieren und die im
stande sind, im Fluge groBe Meeresraume zu iiberwinden. Es seien hier 
einige Beispiele angefUhrt: 

Libellula quadrimaculata ist zirkumboreal durch die pala- und ne
arktischen Gebiete verbreitet, Wanderungen sind aus Europa, Sibirien 
und Nordamerika bekannt. Pantala flavescens lebt in den Tropen und 
Subtropen der ganzen Welt. Sie wandert weite Strecken iiber die Hoch
see und hat viele ozeanische Inseln besiedelt (Hawaii, Osterinsel, Kokos
Keeling). 

Von wandemden Schmetterlingen ist vor allem der Distelfalter Py
rameis card1d zu nennen, dessen Verbreitung nahezu kosmopolitisch zu 
nennen ist, mit Ausnahme weiter Gebiete Siidamerikas. Er fliegt auf 
vielen landfemen Inseln, Wanderungen sind aus dem Mittelmeergebiet, 
Europa, Nordamerika, Indien, Australien und dem Pazifik bekannt. 
Danais plexippus hat sich von Amerika aus iiber den ganzen Pazifik bis 
Australien und zum Malayischen Archipel verbreitet, ebenso iiber einige 
atlantische Inseln (Azoren, Madeira, Bermuda) und gelangt gelegentlich 
an die Westkiiste Europas. Die Nymphaline Hypolimnas bolina fliegt 
iiber dem Pazifik und ist von vielen Inseln bekannt (St. Helena, Kokos
Keeling, Fanning-Inseln). 'Lambides boetiws besitzt eine nahezu kosmo-
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politische Verbreitung, ebenso die N octuide Agrotis ypsilon. Es gibt eine 
Reihe anderer wandernder Falter, welche iiber sehr weite Landgebiete 
verbreitet sind, aber anscheinend eine Ausbreitung iiber das Meer nicht 
vollbringen. Pieris brassicae fliegt in der ganzen palaarktischen Welt mit 
Ausnahme von Ostasien, jedoch das Vorkommen in Amerika geht auf 
Einschleppung durch den Menschen zuriick. Catopsilia florella fliegt in 
den ganzen Tropen der Alten Welt, Catapsilia sennae und Pieris monuste 
in den Tropen und Subtropen Amerikas, C. pyranthe, pomona und crocale 
in der orientalischen Region, Belenois mesentina in den Tropen der Alten 
Welt. 

Auch die wichtigsten Wanderheuschrecken haben eine sehr weite 
Verbreitung, wenngleich hier die sehr schwierige Frage auftaucht, warum 
es keine Art vermocht hat, die ganze Erde zu umwandern. Locusta mi
gratoria ist in der Solitarphase nach UVAROV in der ganzen Alten Welt 
ungefahr siidlich des 60. Breitengrades bekannt, die Wanderform tritt in 
SiidruBland, Siidsibirien, China und dem Malayischen Archipel, West
afrika und Madagaskar auf. Schistocerca gregaria wandert in Wiisten
und Steppengebieten Afrikas und Vorderasiens (Umkreis der Sahara, 
Arabien, Belutschistan bis Indien), Schistocerca paranensis in nahezu 
ganz Siid- und Mittelamerika bis Mexiko. Beide Schistocerca-Arten stehen 
einander systematisch sehr nahe und es wird angenommen, daB das Genus 
amerikanischen Ursprungs ist und durch aktive Wanderfliige nach Afrika 
gekommen ist. Diese Vorstellung hat eine gewisse Stiitze in einer Reihe 
von Beobachtungen auf dem Atlantik, in denen, allerdings in umgekehr
ter Richtung von Ost nach West, bereits iiber die Halfte des Wegs iiber 
dem Meere zuriickgelegt war (S. 32). 

So ist es also erwiesen, daB solche Arten, die haufig wandern, auch 
eine sehr weite Verbreitung besitzen. Der hieraus folgende SchluB, daB 
namlich die weite Verbreitung auf das Wandern zuriickzufiihren ist, 
liegt sehr nahe. Es gibt zwar auch viele kosmopolitisch verbreitete In
sekten, die wahrscheinlich nicht wandern, wie Musca domestica, Cimex 
lectularius usw., Schaben, Tineola biselliella (Kleidermotte), doch ist hier 
iiberall die Verbreitung durch den Menschen geschehen. Andererseits 
existieren sehr viele wandernde Arten, die nur in kleineren begrenzten 
Gebieten vorkommen. Die Verbreitung diirfte dann iiberall durch be
stimmte begrenzende Faktoren wie Klima, Vorkommen der Futter
pflanze zu erklaren sein. 

Ein besonders klarer Beweis fUr den kausalen Zusammenhang von 
Wanderung und weiter Verbreitung ist das haufige Vorkommen bekann
ter wandernder Insekten auf landfernen Inseln. Allein aus der Tatsache, 
des Vorkommens von Insekten auf Inseln im allgemeinen kann noch nicht 
auf aktive Wanderung geschlossen werden. 1m Gegenteil, auf vielen klei
nen Eilanden ist der GroBteil der Insektenfauna fliigellos, da nur solche 
F ormen vor dem Verwehtwerden ins Meer geschiitzt sind. Die EinfUhrung 
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weitaus der meisten Insekten geht auf zufallige passive Transporte zu
ruck, z. B. durch Schiffe, durch eingefiihrte Pflanzen, auf Treibholz oder 
treibenden InseIn, durch Sturmwinde. Aus solchen Importen, die vor 
langer Zeit geschehen sind, haben sich vielfach endemische Rassen oder 
gar Arten und Gattungen gebildet, die den besonderen Verhaltnissen des 
Insellebens angepaBt waren. Nur da, wo immer wieder von Kontinenten 
her frischer Nachschub erfolgte, ist die Herausbildung endemischer For
men unterblieben. Andererseits besteht auf kleinen Insein fur fliegende 
Insekten die standige Gefahr, durch Winde weggeweht zu werden, so daB 
nur durch standigen Zuzug von auBerhalb die Erhaltung auf der Insel 
gesichert ist. Es liegt nun klar auf der Hand, daB der notwendige stiindige 
Nachschub nicht auf den Zufallen der passiven Verschleppungen, sondem 
auf aktiven Wanderungen beruhen muB. Denn nur bei diesen ist mit 
einer regelmaBigen Wiederholung der Einwanderung zu rechnen, die 
einerseits die Bildung endemischer Formen verhindert, andererseits die 
Erhaltung sichert. 

So nimmt es nicht Wunder, daB man vielfach auf Inseln neben endemi
schen Formen bekannte weitverbreitete Wanderer antrifft. Die Gefahr 
der Verwehung betrifft namentlich groBe Schmetterlinge, hieraus ist zu 
verstehen, daB vielfach der GroBteil der Schmetterlingsfauna aus solchen 
bekannten Wanderem besteht. Unter den Libellen wandem nur die 
groBen Anisopteren, dagegen nicht die kleineren Zygopteren. So ist zu 
erklaren, daB auf Hawaii von fUnf vorkommenden Anisopterenarten vier 
Wanderer sind (siehe unten) und nur eine (N esogoniablackburni) endemisch, 
dagegen samtliche Zygopteren (24 Agrionidenarten) endemische Formen. 
Allein auf die standige Wanderung von Schmetterlingen geht die Tatsache 
zuruck, daB auf vielen Insein wie Madagaskar, Kanaren, die Coleopteren
fauna sehr viel mehr endemischen Charakters ist als die Lepidopteren
fauna. 0ber das Vorkommen von Wanderem auf Insein folgen hier einige 
Beispiele (Wanderer sind kursiv gedruckt): 

Azoren. 1m ganzen 5 Tagfalter: Pieris brassicae, Colias edusa, Pyrameis 
cardui, P. atalanta, Danais plexippus (HOLDHAUS 1929). 

Bermuda. Danais berenice, D. plexippus, Dione vanittae, Pyrameis cardui, 
P. atalanta, P. antiopa, Precis lavinia, Catopsilia sennae, Eurymus phito
dice, Pieris rapae, Terias lisa, Debis portlandica, Papilio cresphontes Calpodes 
ethtius (samtliche GroBschmetterlinge, nach WILLIAMS 1930). 

Madeira. Unter 13 Rhopalocera: Danais plexippus, Hypolimnas misip
pus, Pyrameis cardui, Cotias edusa, Colias hyale, Lampides boeticus. Von 
Nachtschmetterlingen: Sphinx convulvuli, Plusia gamma, Leucania uni
puncta, Nemophila noctuetta (aus WILLIAMS 1930C). 

Ascension. Die einzigen Tagfalter: Pyrameis cardui, Lampides boeticus 
(HOLDHAUS). 

St. Helena. Von 4 Tagfaltem: Danais chrysippus, Hypolimnas botina, 
Pyrameis cardui, Lampides boeticus, auBerdem: Chaerocampa celerio und 
Acherontia atropos (HOLDHAUS). 

Kokos-Keeling-Insetn. Von 5 Tagfaltem: Precis villida, Hypolimnas bo-
Ergebnisse der Biologie IX. 14 
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tina, Hypolimnas misippus, Pyrameis cardui kershawi, Danais chrysippus 
(WOOD-JONES). Von Libellen: Pantala flavescens (S. 65). . 

Hawaii. Stfuldig einwandernde SChmetterlinge: Pyrameis cardui, P. hun
tera, Danais plexippus, Nemophila noctuella. Von 4 Anisopteren-Arten: Anax 
junius, Anax strenuus, Pantala flavescens, Tramea lacerata (FELT 1928). 
Zygoptera samtlich endemisch. 

Galapagos. Unter 7 Tagfaltern: Catopsilia sennae, Dione vanillae., Pyrameis 
huntera, Pyrameis carye, Danais plexippus (HOLDHAUS). 

Osterinsel. Samtliche Schmetterlinge: Agrotis ypsilon, Leucania loreyi, 
Achaea melicerta (weit verbreitet im Indik und Pazifik), Plusia chalcites. 
Libelle: Pantala flavescens (HOLDHAUS). 

Aus den oben gemachten Ausfiihrungen ergibt sich als Selbstverstand
lichkeit, daB endemische Formen nicht wandern, wenigstens nicht iiber 
groBere Strecken. Uber die Beziehungen von Endemismus, Wanderung 
und Verbreitung sind ein einziges Mal systematische Untersuchungen an
gestellt worden, die zu sehr interessanten Ergebnissen gefUhrt haben. 
WILLIAMS (1927 b) stellte fest, daB un ter 38 fUr Ceylon endemischen GroB
schmetterlingsarten nur drei wandern (samtlich unsichere Faile, wahr
scheinlich nur Imitatoren), wahrend von 159 Arten, die in Ceylon und 
Indien fliegen, etwa 66 wandern. So wird der kausale Zusammenhang 
von Wanderung und weiter Verbreitung hier noch von einer anderen 
Seite her beleuchtet. 

-VIII. Die wirtschaftliche Bedeutung der Insektenwanderungen. 
Eine groBe Anzahl wandernder Insekten sind bedeutende land

oder forstwirtschaftliche Schadlinge. Hieraus geht ohne weiteres die wirt
schaftliche Bedeutung der Insektenwanderungen hervor. Die angewandte 
Entomologie gebraucht fUr die plOtzlich erfolgenden Wanderungen von 
Schadlingen den Ausdruck "Oberlliige". Doch wird diese Bezeichnung 
vielfach miBbrauchlicherweise dann angewendet, wenn irgendwo der 
plotzliche Ausbruch einer Kalamitat erfolgt, ohne daB vorher die Massen
vermehrung beobachtet werden kOIDlte. Aus diesem Grunde spricht sich 
ESCHERICH in seinem bekannten Werk I sehr skeptisch gegen eine ailgemein 
wichtige Bedeutung von Uberfliigen bei Forstinsekten aus. 

Es ist wohl iiberfliissig, zu bemerken, daB die Schadwirkung bei In
sektenwanderungen eine Begleiterscheinung ist, die in keinem Zusam
menhang mit den Ursachen der Wanderungen steht. Denn es ist bereits 
friiher (S. 179) ausfUhrlich klargelegt worden, daB die Wanderungen in 
keiner Weise mit Futtermangel im weitesten Sinne in Beziehung gebracht 
werden konnen. Der Grund, warum in diesem Kapitel auf den wirt
schaftlichen Wert der Insektenwanderungen besonders hingewiesen wird, 
liegt darin, daB gerade von dieser Seite her die Beschaftigung mit dem 
Wanderungsproblem ihren Ausgang und ihre fruchtbarste Bearbeitung 
erfahren hat. Die Heuschreckenziige stellen wohl die erste Tierwanderung 

I Die Forstinsekten Mitteleuropas. 1 (Berlin 1914). 
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dar, die in den Gesichtskreis der Menschheit getreten ist. Auch fUr die 
Zukunft ist gerade vonseiten der angewandten Entomologie her eine 
Losung vieler Probleme der Insektenwanderungen zu erwarten. Denn 
fiir eine erfolgreiche Bekampfung eines wandernden Schadlings ist die 
Kenntnis der Ursachen der Wanderung (Massenvermehrung, Klima
faktoren) sowie des Wanderweges (Zugrichtung!) von fundamental wich
tiger Bedeutung. Es sollen hier nur ganz in Kiirze einige Beispiele 
dargestellt werden, in denen die Wanderungen groBe wirtschaftliche Be
deutung besitzen. 

Die Wanderheuschrecken stellen wohl den Prototyp eines landwirt
schaftlichen Schadlings dar. AuBerhalb der standigen Brutplatze kann 
ein Einfall nur durch Wanderung erfolgen, hieraus ergibt sich ohne wei
teres die Wichtigkeit der Erforschung der mit den Wanderungen zu
sammenhangenden Probleme. 

Bei Schmetterlingen stellt die Raupe den eigentlichen Schadling dar. 
Die Wanderung der Imagines mag wohl gelegentlich Veranlassung zu 
einer Raupenplage geben. Allerdings mag auch oft der Fall eintreten, daB 
die Wanderung selbst unter Umstanden erfolgt, unter denen eine spatere 
Schadwirkung ausgeschlossen ist. Dann ist die Wanderung zwar eine 
Folge einer vorausgegangenen Massenvermehrung, aber nicht die Ursache 
einer Kalamitat. Man kann jedenfalls bei wandernden Schmetterlingen 
nicht allgemein einen starken RaupenfraBauf eine vorausgegangene 
Wanderung zuriickfiihren. 

Von besonderer Gefahrlichkeit sind die Wanderungen von Raupen. 
Das beriichtigste Beispiel ist der amerikanische Army Worm Heliophila 
unip~tncta. Erwahnt seien hier noch Pieris brassicae. (KohlweiBling), 
Graseule (Charaeas graminis) , Riibenziinsler (Phlyctaenodes sticticalis). 
(Naheres S. IZ9-I3Z). 

Die Wanderungen von Pieris brassicae (Imagines) haben wohl schon 
in zahllosen Fallen Veranlassung zu einer Raupenplage auf Krautfeldern 
gegeben, wenn auch oft schwer zu entscheiden sein wird, ob die Raupen 
von zugeflogenen oder einheimischen Faltern stammen. 

Der Distelfalter Pyrameis cardui ist im allgemeinen unschadlich, da 
die Raupe an Disteln lebt. Doch wird vielfach berichtet, daB in Perioden 
groBer Wanderungen Artischokenfelder kahlgefressen wurden. 

Alabalna argillacea ist ein beriichtigter Schadling der Baumwolle. Der 
Falter soIl in den Baumwollstaaten Nordamerikas nicht iiberwintern und 
alljahrlich frisch aus den Tropen zuwandern. Die Herbstfliige nach 
Norden (S. I09) sind ein Beispiel dafiir, daB die Wanderung eines Schad
lings nicht unbedingt eine Kalamitat erzeugen muB. 

Die Nonne (Lymantria monacha) wandert gelegentlich und gibt so 
Veranlassung zu einer Ubertragung der Seuche. Weitere Beispiele von 
wandernden Schadlingen unter Nachtschmetterlingen sind Plusia gamma, 
Agrotis ypsilon, Plutella cntciferarum. 

14* 
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Aus der Ordnung der Kafer ist vor allem der Koloradokafer Lepti
notarsa decemlineata zu nennen, der in Nordamerika ein schlimmer Schad
ling der Kartoffel ist. Seine schnelle Verbreitung von den Rocky Moun
tains bis zur atlantischen Kiiste wird vor allem auf Wanderungen zu
riickgefiihrt. Weitere Beispiele wirtschaftlich schadlicher wandernder 
Kafer sind Ips Aypographus? (S. I4S), Melolontha melolontha. 

Aus der Ordnung der Rhynchoten ist hier vor allem die Getreide
wanze Eurygaster integriceps zu nennen, deren Vorkommen im Friihjahr 
in der Ebene von Kilikien nur auf Wanderung beruhen soll (S. I49). 
Eutettix Aenella (the beet leaf hopper), die Ubertragerin der Blattroll
krankheit der Zuckerriibe in N ordamerika, wandert und befalit bisweilen 
Felder, die 40-50 Meilen von den Brutplatzen entfernt sind. Auf die 
wirtschaftliche Bedeutung vieler Aphidenarten soll hier nur kurz hin
gewiesen werden. 

Vom medizinischen Standpunkt aus wichtig sind die Wanderungen 
einiger Stechmiicken, von Anopheles elutus in Palastina (S. I3S) und 
Aedes-Artenin Nordamerika (S. I36), ebenso von der Tsetsefliege (S. I38). 
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I. Introduction. 
The pigment cells in the eyes of many animals exhibit movements 

quite like those seen in the more usual types of dermal chromatophores. 
These movements, however, were not discovered until about half a 
century ago. Although as early as 1852 H. MULLER noted that the posi-
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tion of the retinal pigment varied more or less in different animals, it 
was not till 1877 that BOLL and KUHNE independently discovered that 
under the influence of light and darkness, the retinal pigment of the 
frog moved outward between the rods and cones and inward toward 
the bodies of the pigment cells. The movement of the pigment in the 
eyes of invertebrates was first recorded by EXNER for arthropods in 
1889 and was subsequently described in these animals by STEFANOWSKA 
(1890), EXNER (1891), and SZCZAWINSKA (1891). In 1891 RAWITZ ob
served pigment movements in the eyes of cephalopods. Thus these 
pioneer workers identified retinal pigment migrations in the vertebrates, 
the arthropods, and the mollusks. 

For a long time it was the opinion of most workers that the migra
tion of pigment in the eyes of animals was due to the direct action of 
light upon the containing cells. However in 1885 ENGELMANN showed 
that a frog whose retinal pigment was in the position characteristic for 
darkness, and whose one eye was covered with a light-proof cap, would 
show a migration of pigment to the position for light in the covered 
eye if the uncovered one were exposed to light. ENGELMANN concluded 
from this observation that in the frog the two eyes are sympathetically 
related and that this relation is nervous. From the time of ENGELMANN'S 
declaration to the present, investigators have attempted to show in one 
way or another that the retinal pigment of animals was to some extent 
at least under nervous control. 

The importance of internal secretions for the movement of dermal 
chromatophores was pointed out as early as 1898 by CORONA and 
MORONI. It is therefore not surprising that in 1908 KLETT declared that 
adrenalin would influence the movement of retinal pigment also. Ac
cording to him this internal secretion, if applied directly to the retina 
of the frog, would bring about a contraction of its pigment. In 1912 
FUJITA without knowledge of KLETT'S work, stated that the injection 
of adrenalin into a frog was followed by an expansion of its retinal 
pigment, a situation the reverse of that maintained by KLETT. To 
clear up this confusion the subject was reinvestigated by BIGNEY (1919) 
who gave unqualified support to FUJITA'S claim. Thus the general view 
of investigators to-day, namely, that adrenalin even when present in 
very small amounts, induces a contraction of the retinal pigment was 
established. In this way the direct action of external environmental 
agents, of nervous influences, and of humoral factors have all been in
voked as means of inducing migration in the retinal pigment of animals. 
In the following pages it is intended to present in the form of a summary 
the more important facts of retinal pigment migration and to point out 
the differences of opinion on some of the unsolved problems in this field. 
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II. Vertebrates. 
I. Introductory. 

The mobility of the retinal pigment in vertebrates was suggested by 
the observations of several investigators some years before its actual 
discovery. Thus in I8S6 H. MULLER pointed out that this pigment 
varied in position in the eyes or different frogs, an observation sub
sequently confirmed by MORANO (1872). In 1867 CZERNY found that 
on excessive illumination of the frog's eye the retina could no longer be 
easily separated from the retinal pigment layer, a condition that led 
him to suggest that the processes of the pigment cells might have the 
contractility of a pseudopod and that the pigment particles might migrate 
back and forth in the cell process. The actual movement of this pig
ment was first demonstrated in 1877 by BOLL and by KUHNE who 
independently discovered this phenomenon in the frog. Since that time 
a voluminous bibliography has grown up on this subject. Good surveys 
of the general field, some longer and others shorter, have been pub
lished by KUHNE (1879), GARTEN (I907a), HESS (1913), AREY (I9ISa, 
1928), ADLER (1928), and DITTLER (1929). 

2. Occurrence of Pigment Migration. 

Early in these investigations KUHNE expressed the belief that a 
retinal pigment migration would be found in the eyes of all vertebrates, 
but this opinion has not been entirely confirmed. With the exception 
of the mammals, however, the majority of vertebrates show more or less 
movement of the retinal pigment. The eyes of fishes almost invariably 
exhibit a well pronounced pigment migration. This has been identified 
in many forms including Perca (VAN GENDEREN STORT, 1886, I887a, 
I887b; WUNDER, I92Sa, I92Sb, I926a, I926b); Leuciscus (PERGENS, 
I896a; CHIARINI, I904a, I904b; GARTEN, I907a; WUNDER, I92Sa, 
I92Sb, I926b), the sea-eel and Scorpaena (HESS, 1902), Abramis (EXNER 
and ]ANUSCHKE, I90S; GARTEN, I907a; AREY, I9I6a; WUNDER, I92Sb), 
Ameiurus (AREY, I9I6a, I9I6b, I9I9a; WUNDER, I92Sb), Fundulus 
(AREY, I9I6a; WYMAN, 1922; GILSON, 1922), Carassius (AREY, I9I6a; 
HIROSE, 1927; WUNDER, I92Sb), Gasterostetts, Gobio (WUNDER, 1924, 
I92Sb, I926b), Trutta, Rhodeus, Squalius, Lucioperca, Acerina, Blicca, 
Anguilla, Barbus, Lota, Cyprinus, Tinca (WUNDER, I92Sb), Lettcaspius, 
Phoxinus, Esox, Misgurnus, Cobitis (WUNDER, I92Sb, I926b), Coregonus 
and Salmo (WUNDER, I926a). 

It ig interesting to observe that in the brook lamprey Entosphenus, 
according to WALLS (1928), the retinal pigment though present shows 
no evidence of migration under changed illumination and that in certain 
elasmobranchs, such as Scyllium (MULLER, I8S6, GARTEN, I907a) and 
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Torpedo (GARTEN, r907a), the pigment cells are completely devoid of 
pigment, a condition commonly characteristic of albino animals. 

In amphibians the retinal pigment migration may be as pronounced 
as it is in fishes, and of the amphibians the frog of course has been most 
universally studied (BOLL, r877a, r877b; KUHNE, r877a, r877b, r879; 
ANGELUCCI, r878; KUHNE, r879; ENGELMANN, r885; GRADENIGO, 1885; 
VAN GENDEREN STORT, 1887b; HAMBURGER, r888; FICK, r889, r891; 
VON KORANYI, 1892; NAHMMACHER, r893; GAGLIO, 1894; CHiARINI, 
1904a; 1904b; HERZOG, r905; DITTLER, 1907; KLETT, 1908; LEDERER, 
r908; FUJITA, 1912; AREY, 1919b; BIGNEY, 19r9; DETWILER and 
LEWIS, 1926; SMITH, 1927). Excepting the toad, in which a pigment 
migration was identified by ARCOLEO (1890), the other amphibians in 
which this process has been sought and identified were the urodeles 
Triton (ANGELUCCI, 1898; VAN GENDEREN STORT, 1886; CHiARINI, 1904a, 
1904b; GARTEN, 1907a), Necturus (AREY, r916a) and Amblystoma 
(LAURENS and WILLIAMS, 1917). In these forms and especially in N ec
turus, the migration is said to be much less pronounced than in the frog. 

The movement of the retinal pigment in reptiles was a question of 
much uncertainty to the older workers. ANGELUCCI (r878) was unable 
to decide whether or not there was a migration in the eye of the lizard 
or the turtle. BOLL (188r), who worked on the lizard, was left in equal 
uncertainty. ANGELUCCI (1890) subsequently identified a migration in 
the eye of Testudo marina, but he stated that it was much less pro
nounced than in the frog. CHiARINI (1906) also described a slight migra
tion in the lizard. GARTEN (1907a), who worked on Lacerta, Chameleon, 
and Ernys, was unable to find any conclusive evidence for a migration 
in these three reptiles. 

Contrasted with this uncertainty the more recent work has favored 
the view that reptiles show a slight but unquestionable pigment migra
tion. DETWILER (1916) demonstrated such a movement of the retinal 
pigment in three turtles, Chelopus guttatus, Chelopzts insculptus, and 
Chrysemys picta, and one lizard, Sceloporus undulatus. Notwithstanding 
the failure of ABELSDORFF (r898) and of GARTEN (1907a) to identify a 
migration in the crocodile, LAURENS and DETWILER (1921) demonstrated 
this process with certainty in Alligator mississippiensis. These positive 
results on reptiles were supported by DETWILER'S further discoveries 
(1923, r924a) of a pigment migration in the eye of the lizards Eremias 
and Gecko. It is therefore probable that reptiles in general will be found 
to show migrations in the retinal pigment indubitable but slight in 
character. The limited amount of these migrations as compared with 
what had been seen in the frog was what probably led to the confusion 
of the early workers. 

In birds a retinal pigment migration is readily demonstrable. ANGE
LUCCI (1878) noted in the owl and VAN GENDEREN STORT (r887a, 1887b) 
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in the pigeon, an observation that was later confirmed by GARTEN 
(1907a). KRAUSE (1894) showed it in the common fowl, Gallus domestica. 
In all these instances the migration is much more pronounced than in 
reptiles and recalls in its conspicuousness the conditions found among 
the lower vertebrates. 

In mammals a retinal pigment migration has never been satisfactorily 
demonstrated. ANGELUCCI'S statement (1878) that such a migration can 
be shown in the rabbit was not confirmed by DEUTSCHMANN (1882). 
Nor is it probable that the difference claimed by CHIARINI (1906) for the 
retina of dogs exposed to direct sunlight or kept in the dark is reliable. 
GARTEN'S careful tests (1907a) on the ape, ox, rabbit, and rat failed to 
demonstrate any significant differences and DETWILER'S observations 
(1924 b) on the field mouse and the bat showed a pigment, scanty in 
amount and motionless under changes of illumination. All in all these 
results lead to the conclusion that in mammals the retinal pigment 
migration is at best reduced to its lowest terms if in fact it occurs in 
these animals at all. That the mammalian retina adheres to the pig
ment epithelium slightly more tenaciously after the eye has been ex
posed to light than after darkness, has been urged in favor of migration, 
but this argument has proved far from convincing (EWALD and KUHNE, 
1878). It is to be inferred from the evidence thus far advanced that in 
man as in other mammals a retinal pigment migration is probably absent 
(AREY, 1915b) notwithstanding the assumption repeatedly implied in 
some of the less critical contributions (KLEIN, 19II; BARD, 1919; COBB, 
1919). 

In summarizing the foregoing account of the groups of vertebrates 
in which a migration of the retinal pigment has been investigated, it 
may be stated that the most extensive migrations are found in fishes 
and in anuran amphibians. Such changes are less evident in urodeles 
and still less so in reptiles. They are met with in unquestionable clear
ness in both day- and night-birds. Although in mammals there may be 
some slight evidence for pigment migration this evidence is very meagre, 
and it is more than probable that this process is scarcely recognizable 
as such in mammals including man. 

That the pigment migration takes place to different extents in dif
ferent parts of the retina in the same animal has been shown by HESS 
(19IO) for the stickelback, frog, lizard, turtle, and swallow. 

3. Retinal Pigment Epithelium. 
The retinal pigment epithelium in vertebrates is a single layer of 

polygonal cells with one face resting on the choroid and the other on 
the free ends of the rods and cones of the retina. The individual epithelial 
cells of the retinal pigment layer are block-like in form and fit snugly 
one to the other as in a mosaic. Each cell has been described as com-

16* 
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posed of three parts: a base comprising about half the cell next the 
choroid and composed of unpigmented cytoplasm containing usually one 
spheroidal nucleus or rarely two; a body next the retina and carrying 
a dense mass of pigment granules; and cell processes which emerge from 
the body and reach between the rods and cones as far at times as to 
the external limiting membrane. In the frog (ANGELUCCI, 1878), the 
number of processes for a pigment call varies from 10 to 40 according 
to the size of the cell. This provision appears to hold for most vertebrates 
but in Lucioperca, as described by WUNDER (1930), each cell carries as 
a rule only a single large blade-like process. 

Oil, the lipochrin of KUHNE (1879), occurs as droplets in the cell 
base of such vertebrates as the frog, owl, and rabbit. It is said to be 
absent from the hog, ox, and man. Myeloid or alemonoid granules, 
bodies with a wax-like appearance, have also been identified by KUHNE 
(1882) in the bases of the pigment cells. They occur in amphibians, 
birds, and mammals including monkeys but not in man (AREY, 1928). 

The most striking content of the retinal pigment cell is the melanin 
or fuscin granules, small bodies, usually dark-brown in color, that fill 
a large part of the body of the cell. Except in certain elasmobranchs 
already mentioned and in albino individuals, this pigment is charac
teristic of the retinal epithelium of vertebrates. It is ordinarily in two 
forms, granules and short rods. Both types occur in the body of the cell 
but the processes are occupied almost exclusively by the rods which are 
often arranged in series with their long axes parallel to that of the 
process. In the migration of the pigment the pigment rods are said to 
be much more active than the granules (VAN GENDEREN STORT, I887a, 
I887b). RAELMANN (1907) described the granules as enveloped in a 
special protoplasmic layer which MAJIMA (1925) regarded as a sheath. 
MIESCHER (1923) attributed to the granule a double nature, an al
buminous base to which the pigment proper was held by adsorption. 

Much uncertainty exists as to the origin of the retinal melanin pig
ment. LUNA (I9II, 1912, 1913) believed that it arose from the mito
chondria in the base of the pigment cell, an opinion that he finally 
abandoned (1917) and that was opposed by SMITH (1920). The view 
that it arose from the nucleus, as maintained by VON SZILY (I9II), was 
opposed by CHAMPY (I9II), HOOKER (1915) and SMITH (1920). Ap
parently the most that can be said about it is that it first appears in 
the cytoplasm of the pigment cell. 

Guanin, a reflecting pigment, is also contained in the ,retinal pig
ment cells of certain vertebrates. In a member of animals such, for in
stance, as the cat, the eyes shine in the dark. This is due to the reflec
tion of light that has entered the eye through the pupil and is turned 
outward again by a glistening layer in the choroid, - the choroidal 
tapetum. Beside this type of tapetum a number of vertebrates possess 
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a retinal tapetum composed of particles of guanin contained in the 
retinal pigment cells. This material was early recognized as a constituent 
of the retina in the fish Abramis by H. MULLER (1856), and later by 
KUHNE and SEWALL (1880). It was subsequently identified in the 
alligator (CHIEVITZ, 1889; LAURENS and DETWILER, 1921) and in the 
crocodile (ABELSDORFF, 1898). Its properties were fully described in 
Abramis by EXNER and ]ANUSCHKE (1905) and by GARTEN (1907a) and 
it was identified in a number of bony fishes by WUNDER (1925b, 1930). 
Of the 24 species of teleosts studied by WUNDER (192Sb) the following 
four gave clear evidence of a tapetum of guanin in the retinal pigment: 
Lucioperca, Abramis, Acerina, and Blicca. WUNDER (1930) also found 
a retinal tapetum of guanin in Pelecus. All these fishes were normal 
inhabitants of dimly lighted waters. The guanin did not occur through
out the whole of the pigment epithelium of these retinas but was limited 
to special regions. Thus in L'Vtcioperca (WUNDER, 1930) a horizontal 
oval area rich in guanin and poor in melanin occupies the center of the 
retinal field. This is surrounded by a zone narrow anteriorly and poste
riorly and broad above and especially below in which guanin is mingled 
with melanin. Finally the periphery of the retina is represented by a 
zone in which there is no guanin at all, and there is present a rich de
posit of melanin. Thus th:'e guanin is limited to the more nearly central 
portion of the eye of this fish and absent from its periphery. Similar 
and characteristic types of guanin distribution occur in the other fishes 
possessing this kind of pigment. 

4. Retinal Pigment Migration. 
The retinal pigment cells in those vertebrates that exhibit pigment 

migration undergo profound changes with differences of illumination 
(Figs. 1 and 2). GARTEN (1907a) has recorded six such changes. Under 
bright illumination the melanin moves from the base of the cell into 
its processes often crowding and distending their retinal ends; the cell 
body in consequence of the migration of melanin shortens on its vitro
scleral axis (ANGELUCCI, 1884), the nucleus migrates slightly toward 
the retina, the cytoplasm is said to change color, the oil drops lose color 
and disintegrate, and the pigment granules according to some authors 
are reduced in number and in depth of color. All these operations are 
reversed in the dark. 

The migration of the melanin which is the most significant step in 
all these changes, is the one that has been followed by most investigators. 
I t appears to occur for the most part within the limits of a fixed process 
by a kind of protoplasmic streaming. Some processes, however, show 
at least a certain amount of terminal extension and retraction as shown 
in L'Vtcioperca by WUNDER (1930), who claims that the activities of the 
pigment cells are due in part to amoeboid movement and in part to 
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Fig. 1. Retina of a frog, Ra1l<t escuie1lta, that had 
remained in the dark 48 hours. Retinal pigment 
contracted. From VAN GENDEREN STORT, 1887 b, 

Fig. 2 . Retina of a frog, Raila esculenta, that had 
remained in daylight 5 hours. Retinal pigment 
expanded. From \'AN GENDER EN STORT, 1887b, 

Taf. 7, Fig. A. Taf. 7, Fig. B. 

internal streaming (Fig. 3). The movement of the melanin into the cell 
process in some way consolidates the union between pigment epithelium 

a b c 
Fig. 3. Pigment cells from 
the middle region of the 
retina in the fish LlIcioperca 
sandra; a, condition in 
darkness j b, in weak light; 
c, in strong sunlight. The 
melanin is shown as dark 
dots j the guanin as lighter 
dots. In the dark the me
lanin is next the choroid 
and the guanin occupies the 
retinal part of the cell. In 
dim light the melanin has 
moved toward the retina. In 
bright light the melanin and 
guanin arc uniformly distri
buted through the retinal 

region of the cell. 
From WUNDER, 1930, p. 759-

and retina, for, after the retinal migration has 
taken place, the two layers are almost inseparable 
as compared with their former loose connection. 
The melanin pigment was at one time supposed 
to be essential to the formation of visual purple 
in the rods, for when the pigment epithelium is 
loosened from the retina this substance fails to 
regenerate in the adjacent part of the retina even 
when it is fully cut off from the light. This 
failure, however, also occurs when the non-pig
ment-bearing cells of the albino are loosened from 
the retina, a condition which shows that the re
generation of the visual purple is dependent upon 
some other element in the retinal epithelium than 
its pigment. 

The migration of the guanin in those eyes in 
which it occurs a matter of much uncertainty. The 
movement at best must be small and is doubtless 
more or less disguised by the change in position 
of the much more abundant melanin. KOHNE and 
SEWALL (1880) were unable to discern aguanin mi
gration in Abramis and ABELSDORFF (1898) failed 
to identify such a movement in the crocodile. 
EXNER and JANUSCHKE (1905), who reinvestigated 
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Abramis, succeeded in demonstrating a guanin migration and their obser
vations were confirmed on the same fish by GARTEN (1907a). According 
to this author the guanin which in the light stretches from the retinal 
pigment almost to the external limiting membrane concentrates in the 
dark so as to draw away from both the retinal pigment cells and the ex
ternallimiting membrane. In the half of the retina next to the external 
limiting membrane the direction of this concentrating movement in the 
dark agrees with that of the melanin migration; in the half next the 
retinal pigment it is the reverse. It is certainly remarkable, as several 
authors have noted, that in a given part of a cell two classes of pigment 
granules should be present and migrate in opposite direction. The guanin 
in the retinal pigment cells of Lucioperca has been well described by 
WUNDER (1930), but this author is doubtful whether or not a real mo
vement of this pigment occurs. One feature, however, seems to be 
certain; the melanin migrates distally and proximally through the 
region in which the guanin particles remain relatively fixed (Fig. 3). 

5. Time of Migration. 
No systematic observations have been carried out on the rate of 

retinal pigment migration. A small amount of scattered data on this 
subject has been collected by GARTEN (1907 a), but this is sufficient to 
give only a most general conception of what this field may yield. CHIA
RINI (1904 a, 1904 b) observed that the exposure of the eye of Lettciscus 
for 1 minute to sunlight was enough to start the distal migration of the 
pigment whereas it required from 4 to 5 minutes in the dark to start 
the reverse operation. These results were confirmed in all essentials by 
PERGENS (1896a, 1896b). VAN GENDEREN STORT noted that in a frog 
in daylight the distal pigment migration was completed in an hour but 
that in the dark the reverse movement required some four hours. AREY 
(1916a), who worked on three fishes exposed to either diffused daylight 
or darkness, found that in Ameiurus and in Fundulus full expansion or 
contraction was reached each in about one hour, and that in Abramis 
full expansion came in 45 minutes and full contraction in 30 minutes. 
I t is clear from these few records that the movement of the retinal 
pigment is relatively slow, and that this migration is only of significance 
in the adaption of the given animal to its light environment in general. 
It is further evident from this standpoint that there is no reason to sup
pose that the inability of investigators to demonstrate a retinal pigment 
migration in mammals is due to the quickness of the migration as com
pared with the steps in preserving the tissue. 

6. Temperature and Other Exciting Agents. 
The first tests on the effects of temperature differences on the migra

tion of the retinal pigment were carried out by EWALD and KUHNE (1878) 
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on frogs, but since the animals on which they worked had been poisoned 
with curare with certain definite objects in view it is impossible to draw 
any unquestionable conclusions from their results. In 1885 GRADENIGO 
subjected frogs to a temperature of 300 C. in the dark and observed 
that the retinal pigment assumed full expansion. This was confirmed 
by ANGELUCCI (1890) and by FUJITA (1912). Meanwhile HERZOG (1905) 
without knowledge of GRADENIGO'S work made similar observations and 
thus not only confirmed GRADENIGO but he showed further what at low 
temperatures (0°-14° C.) in the dark the pigment was also fully ex
panded. Between these high and low points, that is, over a range from 
14° to 180 c., in the dark the pigment was fully contracted. AREY 
(I9I6a) confirmed in all essential respects the observations of HERZOG 
and showed further that in the particulars mentioned tadpoles behave 
as adult frogs do. In N ecturus AREY could discover no very definite 
pigmentary effect from temperature changes. Subsequent investigations 
enabled DETWILER and LEWIS (1926) to reaffirm the main conclusions 
of HERZOG and of AREY. 

In. fishes the relation of temperature changes to the migration of 
the retinal pigment appears to have been investigated only by AREY 
(I9I6a) who studied for this purpose four fishes Ameiurus, Fundulus, 
Abramis, and Carassi'Vts. In all these both in light and in darkness the 
retinal pigment was expanded more at low than at high temperatures. 
At low temperatures the conditions were like those in the frog; at high 
temperatures the retinal pigment was by no means so fully expanded 
as in the frog. 

Various drugs and anaesthetics have been applied to the retinal 
pigment. According to OV1O (1895) and to LODATO (1895) cocaine can 
arrest pigment migration. This effect can also be produced by ether 
(AREY, I9I6a; WYMAN, 1922) and by carbon dioxide but not by chlore
tone or urethane (AREY, I9I6a). Santonin (FILEHNE, 1900; SIYEX and 
VON WEXDT) apparently excites a slight expansion acting in this respect 
as light does. No effects were observed by FUJITA (1912) from strych
nine and quinine. Increase or decrease of oxygen so long as the fishes 
subjected to the test remained alive does not influence the pigment 
migration (AREY, I9I6a). Hormones have been little investigated in 
this respect. As stated in the introduction KLETT in 1908 was the first 
to report on the effects of adrenalin on retinal pigment. According to 
this investigator adrenalin in the frog induces in the light a contraction 
of the retinal pigment. FUJITA, without knowledge of KLETT'S results, 
published in 1912 a brief statement on the same subject and declared 
that adrenalin caused the retinal pigment of the frog to expand. In 
consequence of this contradiction BIGNEY (1919) reinvestigated the sub
ject and completely confirmed FUJITA. An injection of adrenalin into 
a frog according to BIGNEY induces at once an expansion of the retinal 
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pigment and a contraction of the dermal melanophores, a remarkable 
reversal of reponse. BIGNEY'S results were subsequently confirmed by 
GILSON (1g22) and, so far as they refer to the retinal pigment, by AREY 
(1g1gb) and by NAKAMURA and MIYAKE (1g22). NONAKA (1931) has 
pointed out the importance of the neutrality of the adrenalin solution 
in this reaction. With progress in this field of research it is natural to 
expect that hormones or other humoral agents will be found to play 
an increasingly important part in these activities. 

7. Migration and Adaptation. 
It is now generally believed that the Duplicity-Theory of vertebrate 

vision is the best working hypothesis with which to approach the in
tricacies of retinal functions in these animals. According to this con
ception cones are concerned with distinct, colorful, bright-light vision 
and rods have to do with indistinct, colorless, dim-light vision. Verte
brates whose activities are carried out mainly in the day-time should 
be expected to have retinas in which cones are the predominant if not the 
exclusive element. Those whose activities are primarily nocturnal should 
have rods in excess. Vertebrates that may be active either at day or 
at night might be expected to have retinas with a mixture of rods and 
cones. III general these conditions are realized throughout the verte
brates (SCHARRER, 1929). The retinal pigment migration might, there
fore, be expected to conform to this general conception and to serve as 
a means of adapting any given retina to its immediate surroundings. 
This interpretation has been accepted by AREY (1g1ga) who has sought 
to show that the vertebrate retina whose rods and cones as well as the 
pigment may under changes of illumination shift their positions is in 
consequence of these changes a mechanism of especially efficient vision. 

This opinion can be well exemplified by the conditions of the retina 
for light and for dark adaptation as described by AREY (1g1ga) in 
Ameiurtts (Fig. 4). In darkness the retinal pigment and the rod myoids 
are fully retracted and the cone myoid fully elongated. If this is the state 
in dim light the retina is well arranged for vision under such circum
stances for the rods, elements for dim-light visioll, are most fully exposed 
and the cones and pigment removed as completely as can be from the 
functional field. In bright diffuse daylight the retinal pigment is ex
panded, the rod myoid elongated, and the one myoid retracted. Here 
also the retina exhibits an appropriate adaptation, for the rods are 
covered by the pigment and the cones, the elements for distinct bright
light vision, are brought far enough forward to be accessible to the light 
and yet isolated one from the other by the surrounding pigment. Thus 
the retina is adjusted for sharp, bright-light vision. AREY (1g1ga) 
showed that the responses of the Ameiurus retina to dim light were 
essentially the same as to darkness and he therefore concluded that the 
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retinal changes already described were of adaptational value. Thus the 
retina of such a fish as Ameiurus may be regarded as a mechanism of 
really efficient vision. 

WUNDER (I926b, I930) has pointed out in detail a wide range of 
retinal adaptations among fi~hes. In confirmation of AREY (I9I6a) 
WUN DER showed on a much more extensive series of fishes that in dim
light species though the contraction of the melanin is complete its ex
pansion is only partial, and that in bright-light forms expansion is com
plete and retraction partial, conditions to be expected on the assump
tions already made. Hence as AREY pointed out (I9I6a, I928) extreme 
expansion and extreme contraction do not occur in the same retina. 
WUNDER (I92Sb, I926a) further pointed out that retinal guanin occurs 
only in such fishes as live in dim light or at great depths, and is often 
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Fig. 4. Retina of a catfish, _-i1llciurlls ncbuloslIs, that had been subjected to total darkness (a) and 
to bright, diffuse daylight (b). In th e dark the pigment is withdrawn toward the choroid; in the light 
it has moved toward the external limiting membrane. From AREY, 19 I9a, p . 344. cltr. choroid; 
mb.lim. ex. external limiting membrane; my. bac. rod myoid; my. COil. cone myoid; pd. d.pig. base 

of pigment ce ll; scl. sclera; st. Ill. ex. external nuclean layer ; st. pig. pigment layer. 

distributed over the retina in such a way as to meet special demands 
of illumination, as in the upper area of the retina as contrasted with 
the lower one in fishes whose vision included both upper (bright) and 
lower (dark) visual fields. 

Interesting and accurate as many of these generalizations are they 
seem to apply only to the lower vertebrates. Here both the melanin 
and the guanin with their migrations appear to be harmoniously related 
to the type of vision in which both rods and cones playa part. In 
higher forms, however, a more specialized retina is present. Thus in 
some reptiles the retinas are provided exclusively with rods, in others 
with cones. Pigment migration, which according to the views already 
set forth mediate in the change from rod to cone vision and the reverse, 
ought to find no place in such a homogeneous retina. Nevertheless, to 
quote from only the more recent work, DETWILER (I9I6, I923, I924a) 
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found that in the pure cone retinas of the turtles, Chelopus and Chry
semys, and of the lizards, Sceloporus and Eremias , and in the pure rod 
retina of the Gecko small but unmistakable migrations take place. The 
fact that the pure rod retinas of the field mouse and the bat, nocturnal 
mammals, were found by DETWILER (1924b) to show no pigment migra
tion is consistent with the general scheme of pigment relations already 
developed, but the additional fact that in man where both rods and 
cones occur, and yet presumably without pigment migration indicates 
that the scheme that applies with such completeness to the lower verte
brates has little relation to the higher forms. That many of these higher 
types adapt the retina admirably to dim and to bright light is most 
certain and yet it appears to be accomplished by means quite different 
from that exhibited by the vertebrates lower in the series. To some 
extent this condition raises the question whether what has already been 
done on the lower forms is really on as sound a theoretical basis as it 
appears to be. 

III. Mollusks. 
Although the mollusks, and particularly the cephalopods, have highly 

developed eyes, relatively little attention has been paid to their retinal 
pigment. migration. In 1865 HENSEN intimated that the retinal pig
ment in cephalopods might be 
capable of migrating, but it 
was not till 1891 that RA WITZ 

actuall y demonstrated this mo
vement. RAWITZ worked on 
three cephalopods: Fledone, 
Sepia, and S epiola. In all 
these forms the retinas are 
composed of much elongated 
retinal cells arranged with 
great regularity and usually 

)' in groups of four or more. ,. 
The center of each group is r 

occupied by a receptive ele
ment, the rhabdome, probably 

/I the united product of the sur
rounding cells which not only 
contribute thus to an essen
tial part of the retina but 
also carry in their core the 

Fig . 5. Section of retina of Sej ia tifficinalis showing pig
ment in position after 48 hours of darkness ; all pigment 

inward (pi). From RAWIT Z, 189I, T ar. X, Fig. 2 b. 

retinal pigment. After one of these cephalopods had been kept in the 
dark for 24 or better 48 hours the pigment was found densely concen
trated in the base of each retinal cell with a small number of straggling 
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granules distal to this position (Fig. 5). On exposing the animal to light 
more or less of the pigment still remained in the basal position but the 
rest is found scattered through the length of the retinal cell with a 
special accumulation at its distal end (Fig. 6). Thus in the light the 
retinal pigment must have moved distally and in the dark proximally. 
RAWITZ illuminated a part of the retina of Eledone leaving the rest of 
it in darkness, whereupon he found the pigment in the illuminated area 
distal in position and in the darkened area proximal. Thus a degree 
of regional independence was demonstrated. RAWITZ regarded the pig-

ment and its movement as a 
means of protecting the retina 
from over-illumination. 

HESS (1905) studied the con
dition of the eyes and retinal pig
ment in about a dozen species of 

r" cephalopods. From a structural 
standpoint he was led to distin
guish three types of eyes : those 
with a relatively uniform retina 
(Loligo, Todaropsis) , those in which 
the retina shows a differentiated 

H 

band of longer and finer rods pre
sumably for sharper vision (Rossia, 
Scaeurgus, Eledone, etc.) and fin
ally those with a fovea (deep-sea 
cephalopods). In all the cephalo

Fig. 6. Section of the retina of Sepia ofjicillalis 
showing the pigment in the normal (light) position 

outward (p2) and inward (pI) . 

pods investigated by HESS the 
pigment moved distally in the 
light and proximally in the dark 
as first demonstrated by RAWITZ. 

From RAWITZ, 1891, Taf. X, Fig. I a. 

The times consumed in these migrations were found by HESS to be 
extremely diverse for the different species studied and were shorter 
than those implied in the tests carried out by RAWITZ. HESS pointed 
out that in an illuminated retina the color was brown or brownish red 
while in one from an animal kept in the dark the color was light 
gray. These color differences depend upon the relative positions of 
the migrating pigment. 

Although little work has been done on the cephalopod eye still less 
has been carried out on that of gastropods. In 1906 SMITH stated that 
he was able to get only inconclusive experimental evidence of a retinal 
pigment migration in the fresh-water snail Planorbis and that he could 
find no evidence at all in favor of such a change in Helix or in Limax. 
Ten years later AREY (1916), also experimenting with Planorbis, re
corded the following observations. Light induced in this snail a distal 
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migration of the retinal pigment which ended in about four hours. In 
darkness a proximal migration took place which required about five 
hours for its completion. High temperatures (300 C.) brought about a 
proximal migration and low ones (30 C.) a distal one. Both these reac
tions occurred in excised eyes, a condition suggestive of a direct response 
independent of nervous influence. AREY declared that the adaptional 
significance of these changes were to him quite obscure. 

These few records on the movement of the retinal pigment in mol
luskS are sufficient to indicate this field as one open to future cultivation. 

IV. Arthropods. 
I. Introductory. 

Arthropods are commonly described as possessing two kinds of 
eyes; - simple and compound. This division is perhaps more convenient 
than it is thorough-going, for it is more than probable that the so-called 
simple eyes are really subject to further classification (PLATE, 1924). 
Nevertheless this grouping will be adhered to in the present account for 
the reason that at least so far as pigment migration is concerned, the 
different types of simple eyes or ocelli have never been separately in
vestigated. 

2. Ocelli. 
Very little attention has been given to pigment migration in the 

ocelli of arthropods. STEFANOWSKA as early as 1890 reported that after 
the arachnid Phalangium opilio had been in the light for some hours 
the pigment in its eye was in the main concentrated in the front of that 
organ and arranged in three layers; after it had been in the dark the 
pigment was generally diffused throughout the eye and arranged in two 
layers. In the same year SZCZAWINSKA stated that in the eyes of the 
spider Epeira diadema the pigment moves outward in the light and in
ward or toward the optic nerve in the dark. In another spider Lycosa 
hortensis she reported the reverse conditions and in the arachnid Liny
phia triangularis she observed no migration at all. Much later in 1920 
and I92I HESS described pigment migration in the ocelli of the dragon
flies Calopteryx and Aeschna. When these insects were brought from the 
light into the dark their ocelli became white in from a quarter of a minute 
to a minute. When they were carried from the dark into the light their 
ocelli became broWn in from half a minute to a minute. Similar observa
tions were made by SCHMITT-AuRACHER (1923) on the larval ocelli of 
the moth Euproctis chrysorrhoea. HOMANN (1924), however, found that 
in the dragonflies Calopteryx and Agrion, the changes described by 
VON HESS though present were very much slighter than that author 
had indicated and took place at a rate much slower than what he re
corded. HOMANN observed no pigment changes in the ocelli of certain 
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flies. KOHLER (1925), who reported work on simple eyes done by 
LANIlVIERT, stated that in Calopteryx and Agrion the pigment migration 
though present was at best only partial. He was therefore led to believe 
that VON HESS was somewhat in error in his observations on dragonflies. 
No migration was observed by LAMMERT in the larval ocelli of moths 
and butterflies. From statements as conflicting as these it is impossible 
to draw with certainty any safe general conclusions. That some ocelli 
exhibit a pigment migration that may in a measure protect these organs 
against excessive illumination seems possible, but the subject is at best 
so poorly understood that it may be described as an essentially open 
field for investigation in which even the occurrence of the phenomenon 
itself is still more or less in question. 

3. Compound Eyes. 

a) Introductory. The movement of the pigment in the compound 
eyes of arthropods is a much more complex process than it is in the 
eyes of other animals. As a result much still remains to be investigated 
in this aspect of crustacean and insect vision and it is not surprising 
that the really important contributions to this subject are almost all 
of comparatively recent date. The condition of the pigment in the eyes 
of arthropods occupied to no small extent the attention of the older 
workers, but it was not until 1889 that the migration of this pigment 
was first seriously investigated. In that year EXNER published two 
papers on the physiology of insect vision in both of which the part 
played by the retinal pigment was considered. In the second of these 
papers (1889 b) the relation of pigment migration to the vision of certain 
water-beetles was set forth with an analytic fullness that had never 
been approached before. These studies were the forerunners of EXNER'S 
monograph on this subject, "Die Physiologie del' facettirten Augen von 
Krebsen und Insecten", published in 189I. 

Meanwhile in 1890 two ndependent investigations on the movement 
of the pigment in arthropod eyes had made their appearance, one by 
STEFANOWSKA and the other by SZCZAWINSKA. Notwithstanding the 
importance of these papers the theoretic conceptions advanced by 
EXNER in the publication already referred to were so sweeping and 
so fundamental that they literally dominated the whole of this field of 
research. In fact in all of the two score or more of papers on this sub
ject that have appeared since the pUblication of EXNER'S monograph, the 
authors have been chiefly concerned with a discussion of the problems 
raised by that publication, and have given very little attention to other 
possible matters. These comments are not to be taken as a reflection 
on the workers in this field. The problems brought out by EXNER'S 
studies were so far-reaching that their solution called for years of work. 
Nor have these problems been fully solved yet (HESSE, 1929). 
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The migration of pigment in the compound eyes of arthropods is a 
subject that calls for a definite understanding of the structure of the 
organs concerned. From an anatomical standpoint compound eyes may 
be divided conveniently into two groups: relatively simple eyes such 
as occur in the lower crustaceans and more complex eyes which character
ize the higher crustaceans and the insects (PARKER, 1891). 

b) Simple Type of Compound Eye. The simpler eyes are well 
exemplified by those in Gammarus. In this amphipod each eye is a 
sessile more or less kidney-shaped body situated on the side of the head 
and is composed of relatively few ommatidia. Each ommatidium con
sists of a distal cone whose shape is such that it acts as a catoptric organ 
and causes to be absorbed or discharged all rays of light falling upon it 
except those that are parallel or very nearly parallel with its longitudinal 
axis. Proximal to the cone is the receptive element or rhabdome formed 
ordinarily from five retinular cells in each of which three portions may 
be distinguished, - a distal thin blade-like part applied to the sides of 
the cone, a middle attenuated portion carrying a segment of the rhab
dome, and a proximal enlarged part below the basement membrane and 
including the nucleus. The attenuated inner end of the proximal portion 
passes over into the retinal nerve fiber. Such retinular cells carry the 
mass of melanin particles making up the black pigment of this type of 
eye. The interommatidial spaces in Gammarus are filled with reflecting 
pigment contained in cells whose nuclei may occur anywhere between 
the ommatidia and whose mass collectively constitutes the tapetum. 
Essentially this interpretation of the eye of Gammarus has been accepted 
by most of the workers on this subject including GRENACHER (1879), 
CARRIERE (1885), PARKER (1891, 1899), and BENNITT (1924). 

SZCZAWINSKA'S claim that the three parts of the retinular cell as 
just described are really three distinct cells is certainly quite erroneous. 
It is also probable that the opinion of STRAUSS (1926, p. 12) that what 
has been described in this account as the distal blade-like part of the 
retinular cell represents an independent cell secondarily fused with the 
true retinular cell is a mistaken view. STRAUSS in his monograph on the 
eyes of gammarids caned attention to the difficulties in this inter
pretation and admitted that a separation between what he assumed to 
be the distal pigment cell and the retinular cell could not ordinarily be 
shown to exist. 

A simple type of ommatidium such as that described for Gammarus 
appears to be found in the great majority of the crustaceans below the 
Schizopods. The images formed by such eyes are always apposition 
images and the cones of these eyes are catoptric cones in most cases 
probably unassociated with the migration of pigment. 

In Gammarus and some allied forms, however, a pigment migration 
occurs. This was first described by SZCZAWINSKA (1890) and was studied 
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subsequently by PARKER (1899), by SMITH (1905), and by BENNITT 
(1924). All workers on this subject agree that in the dark the melanin 
pigment is absent from the middle portion of the retinular cell where it 
had previously cut off the tapetal pigment from the rhabdome and that 
it has moved into the adjacent proximal segment. In the light the middle 
portion becomes filled again with this pigment (Fig. 7). SZCZAWINSKA 
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Fig. 7. Ommatidia from the eyes of GaJllJJlarus oYllatus after ex
posure to bright light and to darkness. a and c longitudinal sec
tions ; band d transverse sections in the region of the rhabdome. 
In the dark the pigment has moved from the region of the rhab
dome to a position below the basement membrane ; in the light 
it has returned to surround the rhabdome. From PARKER, 1899 . 

(1890) believed that the 
discharge of the pigment 
from the middle portion 
of the retinular cell was 
accomplished by a mi
gration partly in an in 
ward direction and part
ly in an outward one, 
but PARKER (1899) show
ed that this migration 
was chiefly, if not en
tirely, inward and that 
on the return of the pig
ment from the proximal 
part of the cell to the 
middle part, the proxi
mal part was left with 
relatively little melanin 
in it. 

The intervals of time 
consumed in these mi
grations have been re
corded by SMITH (1905) 
and by BENNITT (1924) . 
In Gammarus annulat%s 
t he outward migration 
(in the light), according 
to SMITH, is for the most 
part accomplished in a 
quarter of an hour but 
may not be comple
ted before a full hour. 

BENNITT showed that in Gammarus loc%sta the time intervals were in
fluenced as might have been expected by the intensity of the light and 
by the surrounding temperature. The times of migration at different 
temperatures necessary to complete the movements are shown in Table 1. 

As Table 1 shows the outward migration in the light is completed 
in much less time than the inward one (in the dark) : at room temperature 
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Table 1. Time intervals in minutes for outward and for inward 
migrations of retinal pigment in the eyes of Gammarus locusta at 

different temperatures (BENNITT, 1924). 

Outward Migration 

Degrees Centigrade. . . .1 3·4 8 13.25 18.8 23 
Time in Minutes . . . . . 8 5 4 2·5 2 

Inward :Migration 

Degrees Centigrade. . • I 2·9 7 14 18.1 23·4 I 

Time in Minutes ... ! 50 37 24 18 13 

in the light in about two and a half minutes and in the dark in about 
IS minutes. The process has a temperature coefficient of approximately 2 

and hence may be assumed to involve chemical activity as might be 
expected. The migration in the light takes place in shorter time as the 
light increases in intensity. At 0.0031 candle-meter the migration re
quires 14 minutes; at O.OIl candle-meter 6 minutes and at 0.072 candle
meter 4 minutes. 

The means by which this migration is effected has been worked out 
by BENNITT (1924) in Talorchestia longicornis. If measurements of the 
volumes of the middle segment and of the proximal segment in this 
amphipod are compared for the two conditions of illumination important 
relations will be disclosed (Table 2). 

Table 2. Volumes in cubic,u of the middle and of the proximal 
parts of the retinular cells from Talorchestia longicornis under 

different degrees of illumination (BE::<fNITT, 1924). 

Light Dark 

Middle Part .. ·1 4495.64 1770.64 
Proximal Part . ! 2208.65 434I.42 

Total. ...... ·1 67°4.29 6112.06 

As Table 2 shows, the outward migration of the pigment in bright 
light is accompanied by a considerable enlargement of the middle seg
ment into which the pigment passes, and a corresponding reduction of 
the proximal segment from which it migrates. The inward migration 
involves a reversal of these conditions. In each instance the recipient 
segment is about twice the size of the donating one. BENNITT concluded 
from these measurements that the pigment migrations are accomplished 
by what may be described as a voluminous streaming back and forth 
of the cell protoplasm of so vigorous a nature as to be fairly described 
as a surging. In this way the pigment granules are carried bodily back 
and forth. The migration of the pigment results in the exposure or the 
covering up of the reflecting pigment, steps which intensify the illumina-

Ergebnisse der Biologie IX. 17 
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tion of the rhabdome in dim light and reduce it in bright light. Such 
eyes probably maintain under all conditions an apposition image and 
show no tendency to pass over into a superposition state even in extreme 
darkness. 

The significance of these changes for the phototropism of Gammarus 
has been worked out by SMITH (1905), who showeQ. ~hat when an animal 
with the pigment in the dark position is exposed to horizontal illumina
tion it remains essentially indifferent for some 10 minutes, after which 
it becomes distinctly positive, a state which increases markedly till it 
reaches a maximum in about an hour when the pigment has assumed 
the full light position. . 

Very little attention has been given to the pigment migration in the 
eyes of other lower crustaceans. According to SZCZAWINSKA (1890) a 
slight distal concentration of pigment occurs when the eyes of Branchip~ts 
or of Phronima are exposed to the light, but this is so slight that EXNER 
(1891), who studied the eyes of Phronima independently of SZCZAWINSKA, 
was unable to discover any sign of migration at alL Although the eyes 
of Phronima and of Branchipus exhibit at best very little pigment 
migration, the eyes of certain other lower crustaceans, as for instance 
those of Gammants and of Talorchestia, show such marked activity in 
this respect as to invite an extended study of this phenomenon in other 
related forms. 

c) Complex Type of Compound Eye. The more complex type of 
compound eye, judged from the standpoint of its pigment migration, is 
found in the higher crustaceans and in the insects. In an ommatidium 
of such an eye from among the crusaceans there may be as many as 
three kinds of pigment cells disposed around a transparent central axis. 
The distal portion of this axis is occupied by the cone which is dioptric 
in function and which extends inward to the receptive element or rhab
dome in the proximal portion of the axis. The most distal band of pig
ment in this type of eye is the iris or distal pigment contained in cells 
which are usually two in number for each ommatidium and which 
together surround the cone in sleeve-like fashion. The proximal or re
tinular pigment is contained in the retinular cells which to the number 
of eight, one often rudimentary, envelop the centrally located rhabdome. 
The rhabdome as a matter of fact is made by the fusion of the inner 
differentiated faces of the functional retinular cells whose outer cyto
plasmic portions are filled with pigment granules. The pigment of the 
distal and of the proximal cells consists of melanin particles; hence the 
pigmented parts of these cells are black in appearance. The third kind 
of pigment, the reflecting pigment, is white, at least when viewed by 
reflected light, and is contained in cells that fill the somewhat irregular 
spaces between the proximal ends of neighboring ommatidia. This kind 
of pigment may reach out to the front face of the distal pigment cells 
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and inward to a point below the basement membrane. It is believed 
to be made up of guanin ·particles and is collectively designated as the 
tapetum. The retinal nerve fibers are inward prolongations from the 
proximal pigment cells, one for each functional cell and hence seven or 
eight for an ommatidium. They pass proximally from the bodies of the 
cells through perforations in the basement membrane to terminate in 
the subjacent optic ganglion. They are relatively coarse and their sub
stance may be invaded to a considerable extent by the proximal melanin 
pigment which may thus make its way from the bodies of the retinular 
cells to situations well below the basement membrane. 

The ommatidia in the eyes of insects have the same general structure 
as have those in the higher crustaceans. In insects as in crustaceans the 
transparent axis of the ommatidium is occupied by a distal cone or 
cone-like body and a proximal rhabdome. This axis is surrounded by 
two tiers of pigment cells, the distal or iris cells and the proximal or 
retinular cells both of which ordinarily contain an abundance of melanin. 
In addition to these two sets of pigment cells accessory black cells may 
also be present. A reflecting pigment or tapetum is not known to occur 
in the eyes of insects, but its place is taken by a mat of very fine tracheal 
tubes which occupy the space between the bases of the ommatidia and 
which in.consequence of their contained air reflect light efficiently. The 
innervation of the insect retina agrees with that in crustaceans. 

The distal or iris pigment, as already stated, surrounds the trans
parent axis of the ommatidium at the level of the cone. In an ommati
dium from one of the higher crustaceans this pigment is contained in 
two opposing cells. The distal pigment often exhibits an extremely 
active migration. In bright light it is proximal in position abutting 
against the proximal pigment; in darkness it occupies a distal location 
between the cones (Fig. 8). When the distal pigment is at its inner
most position the eye is assumed to act as an apposition eye; when it 
has reached its outermost position the eye may function as a super
position organ: Thus the migration of the pigment is assumed to regulate 
the light leading to a given rhabdome, numerous avenues when the light 
is dim, few when it is bright (Fig. 9). 

At least two types of movement are known to occur in the distal 
pigment. In the first type the distal cells that together form a sheath 
around the transparent axis of the ommatidium slip as a whole up and 
down on this axis (Fig. 8), a movement the extent of which can be 
measured by the distance over which the nucleus of the cell moves 
(PARKER, 1897). Judging from the figures given by various authors 
this type of movement is well exemplified in the following macrurans: 
Palaemon (SZCZAWINSKA, 1890; EXNER, 1891; VON FRISCH, 1908; TROJAN, 
1913; MOSSLER, 191.5), palaemonetes (HERRICK, 1891; PARKER, 1896, 
1897; CONGDON, 1.907; WELSH, 1930a), Nika, Sicyonia (EXNER, 1891), 

17* 
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Macrobrachium (WELSH, 1930b), in the brachyurans, Pisa, Portumts 
(EXNER, 1891), and in a large number of insects chiefly nocturnal; 
among the beetles Lampyris, Cantharis, Dyticus, Colymbetes, Hydro
philus (EXNER, 1891; KIRCHHOFFER, 1908), M elolontha, Geotrupes, Cicin
dela (KIRCHHOFFER, 1908), among the moths Lasiocampa, Spilosoma, 
Porthesia, Catocala (EXNER, 1891), Plusia (KIESEL, 1894), Agl'otis (DE

MOLL, 19II) and a host of others (MERKER, 1929 b, 1929c). 
The time consumed in the first type of migration appears to have 

been measured directly only in the crustaceans Palaemonetes and Palae
mono In Palaemonetes according to PARKER (1897) the inward migra-

d d 
---· -CTO. --

-·-e rn n 
···con 0 

-- dpr . 
- -- con 

p 

-<f 

-ot:.p 
-d pn 
--c.f 
--rln 

a b 

Fig. 8. Ommatidia from the eyes of Paiaemouetes 7)ulgaris, showing the conditions due to extreme 
darkness (d) and extreme light (1) in preparations with the natural pigment intact (a) and after de
pigmentation (b). In the dark the iris or distal pigment is outward and the retinal pigment inward 
in position; in the light the reverse is true. The contractile fibrils (c.f.) of the distal pigment cells 

are shown thickened in the light and attenuated in the dark. From WELSH , 1930 a, p. 464. 

tion, which occurs when the animal is placed in the light, requires for 
its completion from 90 to 105 minutes, the outward migration, in the 
dark, from 105 to 120 minutes. In Palaemon VON FRISCH (1908) recorded 
shorter intervals, for the inward migration 45 minutes and for the out
ward one within 60 minutes. These records were confirmed on the same 
crustacean by MOSSLER (1915) who showed that the inward migration 
required from 45 to 50 minutes and the outward one 60 to 70 minutes. 
WELSH (1930a) repeated PARKER'S tests on Palaemonetes and obtained 
essentially similar results for the outward; migration, 90 to 120 minutes, 
but shorter records for the inward migration, 50 to 60 minutes. By a 
direct method of observation on the living crustacean WELSH showed 
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an average for the inward migration of 40 minutes and for the outward 
one of 90 minutes. He likewise demonstrated considerably individual 
variation in the determinations from different shrimps. Notwithstand
ing these variations it is probable that PARKER'S determinations for the 
inward migration are somewhat too long. However this may be, a 
general survey of the whole body of records points clearly to two con
clusions: first, the migrations whether they be outward or inward in 
direction are always relatively slow, and, second, the inward migration 
(in the light) in any set is 
always accomplished in less 
time than the outward one 
(in the dark) in the same set. 

By repeated determina
tions on one individual WELSH 

showed with his improved !!.(;(:..-----H:==*~~==gg~.r__--
technique that in the dark 
the migration starts slowly, 
then speeds up, and finally 
slows down again before it 
stops entirely. When, in such 
a set of observations, distance 
travelled is plotted against 
time a sigmoid curve results. 
The same general changes in 
rate were seen when the mi 
gration in the light was re
corded except that as the 

Fig. 9- Diagram showing the effect of the migration of 
the iris or distal pigment in the compound eye. The axial 
ray of light is indicated by the line a b. In the lower part 
of the figure the pigment is in the position for dim light and 
the eye admits lateral rays; in the upper part it is in the 
position for bright light and the eye excludes lateral rays. 

From EXNER, 1891, p. 64. 

movement approached completion a second but much slighter accelera
tion occurred. WELSH also observed that a migration started in the 
light would continue in the dark in the same direction for as much as 
20 minutes. 

I t is commonly assumed that in the moths and other night insects 
the time necessary for the disappearance of glow which occurs when 
the animal is transferred from darkness to light is a measure of the 
period necessary for the inward migration of the distal pigment. This 
period ranges from 3 to 25 minutes (EXNER, I89I; KIESEL, I894; DE
MOLL, I9I7; MERKER, I9z9a) a period that is probably approximately 
accurate for this type of migration. It must, however, be remembered 
that the disappearance of glow may be determined by migrations in 
the proximal pigment as well as in the distal pigment and that deter
minations based upcm glow are at best only indirect determinations. 

The mechanism of the first type of movement in the distal pigment 
cells has been assumed by TROJAN (I9I3) and by MOSSLER (I9I5), who 
have studied this process in Palaemon, to be akin to protoplasmic 
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streaming. PARKER (1897) had previously suggested that in Palaemo
netes the change in position might be the result of combined amoeboid 
and muscular movements. The operation was studied in detail by 
WELSH (1930a) in Palaemonetes. In the dark condition of the eye in 
this shrimp the body of the distal pigment cell has roughly the form 
of a flat double plate covering approximately two of the four sides of 
the cone. Distally it is continued as a fine fiber that reaches from the 
cell-body proper to the cuticula and has a length of about that of the 
cell-body itself. Proximally another fiber, somewhat coarser than the 
first, extends from the body of the cell to the retinula. This proximal 
fiber is apparently firmly attached to the proximal retinular cells. 
When under the influence of light the distal pigment cell moves from 
the neighborhood of the cone to that of the retinula, the distal fiber 
elongates to over three times its original length, the proximal fiber con
tracts till it is no longer distinguishable as such, and the cell-body 
shortens to about half its former length, becoming much expanded later
ally and roughly folded (HERRICK, 1891; PARKER, 1897). 

WELSH noted that each distal pigment cell contained in its interior 
three or four fibrils which extend from the distal end of the cell-body 
to the proximal end of the proximal process where they terminate in 
what appears to be very intimate relations with the nuclei of the proximal 
pigment cells (Fig. 8). When the distal pigment-cell migrates proximally 
these fibers shorten to one-fourth o~ one-fifth of their former length 
and correspondingly thicken. They are, therefore, believed by WELSH 
to be myofibrils, responsible in the main for the inward movement of 
the distal pigment cell. Their contraction is fairly represented by the 
movement of the cell as a whole which when plotted is sigmoid in form, 
a further intimation of their muscular nature. Myofibrillar agents were 
claimed as components of the compound eyes in insects by LEYDIG (1855, 
1864) and, though they were denied as such by CLAPEREDE, (1860), their 
presence was again asserted by EXNER (1891, p.69). If these fibrils 
in Palaemonetes are really myofibrils, as WELSH'S evidence appears to 
indicate, this record is the first for the occurrence of such elements in 
crustaceans. 

Although the inward migration of the distal pigment cells appears 
to depend chiefly on the contraction of myofibrils, its outward migra
tion cannot be so explained, for the distal processes, so far as is known, 
contain no such fibrils. In the outward migration these processes shorten 
while the cell-bodies and the proximal processes elongate. That the out
ward migration is due in part to a primitive type of protoplasmic con
traction in the distal process is entirely possible, and the fact that the 
distal process shortens consistently, and that the cell-body moves first 
slowly, then more rapidly, and finally again slowly, are indicative of 
some muscle-like action. It is still possible, however, that the motion 
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is amoeboid. It must, however, be kept in mind that the means for the 
outward migration of the distal cells is quite unknown. 

The second type of pigment migration as shown by the distal cells 
is one in which the cell-bodies remain essentially motionless at the level 
of the cones and their contained pigment granules move inward into 
the long proximal processes of the cells (in the light) and back again to 
the bodies of the cells (in the dark). In this type of migration the cell 
body is without a distal fiber but possesses a very long proximal one 
which, like that in the first type reaches from the cell-body to the 
retinula (Figs. IO and II). The second type of pigment migration is 
exemplified in the following macrurans: Astac'Us (SZCZAWINSKA, I8go; 
EXNER, I8gI; PARKER, I8gS; BERNHARDS, IgI6), Scyllums, Pagurus 
(EXNER, I8gI), Cambarus (BENNITT, Ig24), probably Palinurus (EXNER, 
I8gI), in the brachyurans Dromia and Maja (EXNER, I8gI), and in the 
insects Notonecta and Corixa (BEDAU, IgII). 

The means by which the pigment granules from the cell-body make 
their way into the proximal process and back again has never been 
determined by experimenfal test, but is generally assumed to be the 
result of protoplasmic streaming. When the process is densely loaded 
with pigment granules, as happens after the eye has been exposed for 
some time to strong light, the retina must approximate that of one 
arranged' for apposition images though not so completely so as in the 
first type of migration. The outward movement of the pigment of course 
renders the situation favorable for a superposition image as was true in 
the first type' of migration. 

It is not to be supposed that the two types of pigment migration 
discussed in the proceeding paragraphs are to be regarded as strictly 
distinct and separate. Undoubtedly in many cases where the cell-body 
migrates as a whole more or less internal movement of pigment also 
takes place. Thus both methods of pigment change may occur in the 
same eye. This seems to be true of the eye of Galatea judging from the 
descriptions by SZCZAWINSKA (I8go) and by EXNER (I8gI). Here a 
limited amount of actual cell movement is associated with a migration 
of pigment from the cell-body into the proximal process and back again. 
However most crustaceans and insects exhibit one type of migration to 
the exclusion of the other. 

A migration oi the distal pigment could not be identified by EXNER 
(I8gI) in Squilla, nor was it observed or expected in insects that live 
in strong sunlight, such as the beetles, Cetonia, Tropinota (EXNER, I8gI) 
and many butterflies.-(DEMOLL, IgOg). 

The proximal or retinular. pigment is the second type of pigment in 
the more compiex form of compound eye. This pigment, as already 
stated, surround~ the rhabdome and is contained in the group of proximal 
or ret~nular cells, usually eight in nUniber, that envelop that structure. 
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It is composed of melanin granules and hence it is black in appearance. 
It moves under the influence of light in such different ways in the 
crustaceans and in the insects that its activities in these two groups will 
be considered separately. 

Fig. 10. Longitudinal section of two ommatidia 
of the crayfish, Astaclls jluviatilis, showing the 
pigment in the light position. The iris or distal 
pigment is in the extreme inward position, the 

retinal pigment in the extreme outward one. 
From BERNHARDS, 1916, p. 684. 

Fig. 1 I. Longitudinal section of two ommatidia of 
the crayfish, Astac1ts jluviatilis, showing the pig~ 
ment in the dark position. The distal pigment is in 
the extreme outward position; the retinal pigment 

in the extreme inward one. 
From BERNHARDS, 1916, p . 685_ 
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The proximal pigment in crustaceans in its light phase commonly fills 
the proximal retinular cells from their fibrous extensions below the base
ment membrane to their nucleated distal ends. In its dark phase it is 
usually limited to the fibrous portion of these cells below the basement 
membrane (Figs. 8, 10, II). In terms of migration the proximal pig
ment may be said to move outward in the light and inward in the dark -
the reverse of the distal pigment. As a consequence the distal and 
proximal pigment masses approach one another in the light and separate 
in the dark. In bright light the proximal pigment is so placed as to admit 
rays to the body of the rhabdome only at its distal end and to cut off 
all possibility of the adjacent reflecting or tapetal pigment from playing 
the part of a reflector. In the dark position the whole rhabdome is ex
posed laterally as well as distally to light and the tapetal pigment may 
turn rays that have passed through a part of the rhabdome back into 
that structure. The proximal pigment is believed therefore to have the 
function of controlling the amount of light that acts on the rhabdome, 
and this function is carried out chiefly in connection with the reflecting 
pigment. In this sense these two pigments act as a unit. 

Proximal pigment showing the type of migration described in the 
last paragraph has been recorded in the following macrurans: Astacus 
(SZCZAWINSKA, 1890; EXNER, 1891; PARKER, 1895; BERNHARDS, 1916), 
Cambarus (CONGDON, 1907; DAY, 19II; BENNITT, 1924, 1932a, 1932b; 
BENNITT and MERRICK, 1932), Homarus (BENNITT, 1932a), Palaemon 
(SZCZAWINSKA, 1890; EXNER, 1891; VON FRISCH, 1908; TROJAN, 1913; 
MOSSLER, 1915), Palaemonetes (PARKER, 1896, 1897; CONGDON, 1907; 
CASTLE, 1927; BENNITT, 1929, 1932a), Galatea (SZCZAWINSKA, 1890; 
EXNER, 1891), Palimurus, Sicyonia, Nica, Scyllarus (EXNER, 1891), and 
in the following brachyurans: Dromia, Pagurus, Pisa, Portunus (EXNER, 
1891), Cancer, Carcinides, and Libinia (BENNITT, 1932a). EXNER (1891) 
was unable to identify this type of pigment migration in M afa and in 
Squilla. 

The time consumed in the movement of the proximal pigment in 
crustaceans is not far from that required in the migration of their distal 
pigment. In Palaemonetes, according to PARKER (1897), the outward 
migration of the proximal pigment (in the light) takes from 30 to 45 min
utes and the inward migration (in the dark) from 45 to 60 minutes. In 
the proximal pigment of Palaemon VON FRISCH (1908) found that the 
outward movement requires 25 minutes and the inward one 75 minutes. 
In the sets of records from these two crustaceans it will be seen that the 
migrations in the light require less time than do those' in- the dark 
(MOSSLER, 1915), a condition already noted for Gammants (BENNITT, 
1924). Further the migrations of the proximal pigment both in the 
light and in the dark are accomplished for the two crustaceans under 
consideration in shorter times than are those of their respective distal 
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pigment masses. In Palaemon, however, the migration of the proximal 
pigment in the dark is completed in 75 minutes, although the distal 
pigment requires only 60 to 70 minutes. These features of pigment 
migration are recorded in Table 3. 

Table 3. Comparison of times in minutes for the migration in the 
light and in the dark of the distal and the proximal pigment 
in Palaemonetes and Palaemon. F, VON FRISCH; M, MOSSLER; P, PARKER; 

W, WELSH. 

Light migration, distal pigment (inward) ... 

" " " " 
" 

proximal pigment (outward) 
Dark distal pigment (outward) ... 

" " " proximal pigment (inward) . 

Palaem01t.ctes 

90-I05 P. 
50-60 W. 
30 -45 P. 

I05-120 P. 
90-120 W. 
45-60 P. 

Palae1l1oll 

45 F. 
45-50 M. 

25 F. 
60 F. 

60-70 F. 
75 F. 

No special attempt has been made to investigate the means'by which 
the migration .of the proximal pigment is accomplished. It is generally 
assumed that it is the result of some form of protoplasmic movement 
(PARKER, I8g7; MOSSLER, IgI5) such as that shown by BENNITT (Ig24) 
for Talorchestia. The opinion advanced by ROSENSTADT (I8g6) that 
proximal pigment may percolate forward into the distal mass and the 
reverse, and thus establish a kind of pigment infiltration from one part 
of the retina to another has never' received any substantiation and is 
probably erroneous (DEMOLL, IgIO). 

A reflecting pigment, the so-called tapetum, has been identified in the 
interretinular spaces of most crustaceans. The full inward migration of 
the retinular pigment, as occurs ordinarily when these animals are kept 
in the dark, exposes this reflecting pigment in such a way that, as already 
described, light which has entered the eye from the outside and which 
has passed through the rhabdome once may be reflected back again into 
that struCture or even out of the eye. In this way the repeated applica
tion of weak light to the rhabdome may make possible stimulation, 
a step which might not have been accomplished by a single passage of 
the light through this organ. Light which after one or more such reflec
tions escapes from the eye is believed to be responsible for the glow 
often seen in the eyes of many crustaceans which have been kept for 
some time in the dark. This light plays an important part in the pheno
menon of pseudopupil to be considered later. In bright light the re
flecting tapetum is covered by proximal black pigment and no such 
reflection is possible nor is there any need of this reflection -if the hy
pothesis just referred to be correct. Assuming the function of the 
crustacean tapetum to be simply that of a reflector it is not necessary 
that this pigment exhibit movements of its own; all that is needed for 



The- Movements of the Retinal Pigment. 

its part in .the action of the eye is that it should be covered or uncovered 
by other pigment such as the melanin pigment in the proximal cells. 
General quiescence, appropriate to this method of action, seems to 
characterize the tapetum in most crustaceans (EXNER, I89I ; PARKER, 
I89S). Nevertheless in Palaemonetes PARKER (I897) believed that there 
was evidence of slight migration. This opinion has been supported by 
the observations of TROJAN (I9I3) and of MOSSLER (I9IS) on Palaemon, 
and fully confirmed and much extended by those of WELSH (I93Z) on 
Palaemonetes and especially on Macrobrachium. In these two crustaceans 
according to WELSH the tapetal pigment migrates inward in the light and 
outward in the dark, and thus comes into more intimate relations with 
the rhabdome where its reflecting action would be of most importance. 
PARKER (I897) expressed the opinion that the reflecting pigment changed 
position in that its cells were capable of amoeboid motion. WELSH sug
gested (I93Z) that in addition to amoeboid activity the protoplasm of 
the reflecting cells was probably capable of a surging motion, such as 
had been indicated for the retinular cells in T alorchestia by BENNITT 
(I924). Nothing, however, is really known, experimentally or otherwise, 
about the means of migrations for this pigment. 

If the relation of the reflecting pigment to the retinular pigment in 
crustaceans as summarized in the preceding paragraph, be correct one 
would expect to find that all eyes which possess a tapetum would ex
hibit an appropriate type of movement in their proximal pigment, and 
such seems to be true. It is, however, conceivable from what has already 
been stated that a proximal pigment migration might be present but 
without a tapetum as appears to be the case in Pagurus and in Portuntts 
(EXNER, I89I). Where no migration of proximal pigment occurs as in 
Maja and in Squilla (EXNER, I89I), no tapetum should be expected, 
and EXNER reported both these forms as devoid of this structure. Such 
conditions support the general contention originating with EXNER (I89I) 
that the crustacean tapetum is a reflecting layer whose physiological 
activity is dependent upon the movements of the proximal retinular 
pigment. 

The proximal pigment in the compound eyes of insects is ordinarily 
massed around the rhabdome and is probably contained always in 
retinular cells, but the outlines of these cells in the usual histological 
preparation are often so vague and indistinct that some writers have 
been inclined to believe that this pigment is not within cells proper but 
in the open spaces adjacent to the rhabdome. This opinion, however, 
is probably erroneous. EXNER (I89I) stated that he was never ,able to 
detect any evidence of migration in the proximal pigment of insects. He 
and others therefore assumed that in these animals the changes in the 
pseudopupil and other like phenomena following changed illumination 
were to be ascribed entirely to the movement of the distal cells. Never-
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theless in 1909 DEMOLL showed that in certain butterflies (Pieris napi, 
Melitaea athalia, Pararge megera, Bupalus pinnarius, Thecla rubi, Gono
pteryx rhami, Vanessa urticae, V. polychloros, V. io, and V. levana) that 
live in alternating shadow and sunlight as on the edges of woods and 
other like places, a pupillary glow could be obliterated by appropriate 
illumination in from 4 to 6 seconds and revived in the dark in from 4 to 
5 seconds. This phenomenon was not observable in closely related 

d h 

Fig. 12. Proximal zone of the retina of Vanessa 
urticae. The pigment is shown in the position 

for the dark (d) and for the light (h). 
From DEMOLL, 1909, p. 466. 

species, such as Pieris brassicae, 
Papilio machaon and others, which 
inhabit the open fields. DEMOLL 

further showed that, as might be 
expected, a pigment migration was 
associated with the production and 
obliteration of the glow (Fig. 12). 

When the glow was to be seen the 
retinular pigment was found well 
below the basement membrane, and 
when it had been obliterated this 
occupied the region over the distal 
face of the optic ganglion. Whether 
in this position the glow was lost 

by the spreading of the pigment over a tapetum of tracheal tubes or 
by covering the reflecting bases of the rhabdomes was not definitely 
determined. That some reflecting material close to the basement mem
brane was quickly covered and uncovered is clear and the very short 
distance over which the necessary pigment migration took place explains 
the relative rapidity of the change. 

DEMOLL'S observations on the rapid change in glow in these butter
flies were abundantly confirmed on a large number of such insects by 
MERKER (1929 a, 1929 b.) who, however, left the structural side of the 
question untouched and consequently was not in a position to state 
with certainty the part played by the distal and the proximal pigments 
in these operations. Following the work of DEMOLL, KlRCHHOFFER (1908) 

published an account of the pigment migration in the eyes of the tiger 
beetle Cicindela. In this insect the proximal pigment moves inward in 
the dark and outward in the light but not enough, according to KlRCH

HOFFER, to allow anything but an apposition image. The migration, 
however, is by no means inconsiderable. In 19II BEDAU reported on 
the pigment migration in the eyes of the water boatmen N otonecta and 
Corixa. In these. insects a much more considerable migration of the 
proximal pigment takes place than that described for butterflies by 
DE MOLL. In fact the photomechanical activity in the proximal cells 
of Notonecta even exceeds that in crustaceans. In a brightly illuminated 
Notonecta the pigment in the cells next the rhabdome, which in this 
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summary have been called proximal pigment cells, is more or less uni
formly distributed throughout the length of the cells. In the dark, 
however, a part of this pigment migrates outward toward the distal end 
of the containing cell and a part inward to a position even below the 
basement membrane. In this way the middle region of the retina be
comes devoid of pigment. This type of migration is remarkable as com
pared with that in other compound eyes in that the proximal pigment 
becomes divided into two parts: one inner and the other outer. The 
inner part migrating inward, as does all the proximal pigment in the 
higher crustaceans, and the outer part migrates outward, a novel direc
tion as compared with the movement of the proximal pigment in the 
eyes of other arthropods. The migrations of the proximal pigment are 
supplemented by the movements in the pigment of what may be called 
the proximal accessory cells which occur in N otonecta at the level of the 
rhabdome. This pigment migrates' inward in the dark and outward in 
the light thus following the movement of the pigment in the proximal 
part of the proximal cells proper. As already noted in this account the 
ommatidium of Notonecta, according to BEDAU contains not only prox
imal accessory cells but also distal ones and in these, as already stated, 
the pigment moves outward in the dark and inward in the light. The 
retina in Notonecta, like that in the higher crustaceans seems arranged, 
therefore, to produce a superposition image in the dark and an apposition 
one in the light. This opinion, however, calls for experimental test. 
When it is remembered that EXNER (r89r) was unable to detect any 
pigment migration at all in the proximal region of the insect's retina, 
it is plain from the results recorded in the last few paragraphs that this 
field is far from exhausted; in fact it has scarcely been touched and will 
doubtless well repay extended investigation. 

d) Types of Compound Eyes and Times for Pigment Migration. 
It may be well here to survey briefly the types of compound eyes as 
established by the several kinds of pigment migration exhibited and to 
compare the times necessary for these migrations. At least seven such 
types may be distinguished. They are indicated in outline in Table 4. 

Table 4. Types of compound eyes based on pigment migration; 
m, migratory pigment; n, non-migratory pigment; p, present. 

Type 

1. Gammarus 

2. Gonopteryx . 
3· Vanessa. 
4. Porthesia 
5· Notonecta. 
6. Astacus 
7· Palaemon. 

Retinal Pigment 

m 

Dist. Pig. Prox. Pig. 

n n 
n m 
ill n 
ill m 
ill m 
m m 

Tapetum 

n 

I 
n 
n 
n 

n 
ill 

p 
p 
p 

p 
p 
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The simplest type of compound eye is well represented by that in 
Gammarus (PARKER, 1897) in which the retinular pigment next the 
rhabdome moves inward in the dark and outward in the light (Fig.8). 
At ordinary temperature, as already stated, inward migration requires 
18 minutes, the outward one 2.5 minutes (BENNITT, 1924). Such a 
relatively slow change probably meets the adaptive ~needs of an animal 
which, like G~mmarus, spends part of its time in open sunlight and part 
under stones. The image formed in such an eye would be under all 
conditions an apposition image. 

The second type of eye is represented by Gonopterix, a butterfly of 
the open fields. In this type the distal and proximal pigment show 
little or no migratory activity (MERKER, 1929a, p. 347), and thus con
forms to what has long been supposed to be characteristic of insects 
active in continuously strong sunlight. The bright spot in the center 
of the pseudopupil in this eye is evidence of some form of tapetum 
though the exact nature and location of this structure are not known. 
Such insects are active in sunlight but retire and come to rest in dim 
light or darkness. Their retinal images are presumably apposition images. 

The third type, represented by Vanessa and a number of other 
butterflies (DEMOLL, 1909), shows no migratory activity in the distal 
pigment and very little in the proximal pigment. Such migration as 
the proximal pigment shows is in the neighborhood of the basement 
membrane (Fig. 12). Here in the light the pigment moves outward to 
the bases of the rhabdomes; and in the dark, it moves inward to the 
proximal side of the membrane. By this means a tapetum, presumably 
tracheal in nature, is alternately covered and uncovered. The image in 
this eye must be an apposition image rendered more effective in dim 
light by the action of the tapetal layer. The inward migration requires 
only some 4 to 5 seconds, the outward one 5 to 6 seconds. These relatively 
rapid changes probably adapt the eye in this butterfly to the sudden 
changes in illumination that it must suffer in flying from shadow to 
sunlight and the reverse. Butterflies with this type of eye frequent the 
edges of woods, copses, and similar places and are not usual inhabitants 
of the open fields. 

The fourth type of eye is represented in the moth Porthesia. In this 
insect the distal pigment migrates inward in the light and outward in 
the dark. The proximal pigment is non-migratory. A tracheal tapetum 
is present. When the distal pigment is at its innermost position (ap
position image in bright light) only a dark pseudo pupil is observable. 
When it is outermost in position (superposition image in dim light) a 
large luminous pseudopupil is visible. A moth in this condition in the 
dark by reflected light seems to have an eye with a glowing coal of fire 
as its center. The luminous pseudopupil thus outlined gradually dimin
ishes in size in full light till it finally disappears as a glowing dot (Fig. 13). 
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This change in the light, a change that may be described as the con
version of a superposition eye into an apposition one, takes place in 
from a few minutes to about half an hour (3 to 25 minutes, EXNER, 18g1; 
IS minutes, DEMOLL, Ig17; 17 minutes, MERKER, Ig2ga). depending 
upon the species of moth under examination. The change is relatively 
slow and- probably has to do with the adaptation of the eye of these 
moths to 1:he slow diurnal change in light intensity. This type of eye 
is limited to insects (DEMOLL, Ig17, p. 183) and occurs commonly in 
moths and other night forms. 

In the fifth type of eye as represented by that in Notonecta both 
distal and proximal pigments migrate (BEDAU, IgII). In the light the 
distal pigment moves inward and the proximal outward and their ap
proach one to the other favors an apposition image. In the dark the 

a b c 
Fig. 13. Surface view of the right eye of the moth, PI1tsia gamma. In the dark there is a large 
pseudopupil (a); this diminishes in the light (b) and finally disappears (e). From MERKER, 1929 a, P.315. 

two masses of pigment separate and a superposition image may result 
as is also probably true in the ephemerids (ZIMMER, 18g8). In this 
respect the eyes of N otonecta are more like those in crustaceans than 
those in the majority of insects. It may not be irrelevant to note that 
the water boatmen resemble the crustaceans not only in the structure 
of their eyes but also in that they are water-inhabiting animals. It 
would be extremely interesting if it could be shown that this similarity 
in the structure of the eye depended in any real way on the similiarity 
of the environment of the two sets of animals. Presumably, a tapetum is 
present in N otonecta, but thus far no record of it appears to have been 
made nor of the times required for the pigment migrations. 

The sixth type of eye is well illustrated by that in Astaws (Figs. 10 
and II). In the light the distal pigment of this eye moves inward and 
within' the cell and the proximal pigment moves outward thus favoring 
an apposition image (PARKER, 18g5). In the dark these pigments reverse 
their movements and the condition for a superposition image is ap-
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proximated. A granular, quiescent tapetum is present and is effective 
as a reflector in dim light. The intervals of time necessary for the migra
tions just recorded appear never to have been measured. Without doubt 
they are relatively long and in magnitude very close to those given for 
the next and seventh type. 

In the seventh type, as represented by Palaemon and by Palaemonetes, 
for the two crustaceans are very closely related, the plan of pigment 
migration is the same as in the sixth type except that in the seventh 
the distal pigment cells migrate as whole cells and intracellular migra
tion is mostly absent (Fig. 8). Further, in the seventh type the tapetal 
pigment is migratory instead of stationary as in the sixth. The times 
necessary for various migrations in the eyes of type seven are given in 
Table 5 where it will be seen that they are all relatively long, that con-

Table 5. Comparison of times in minutes for the migration in 
the light and in the dark of the distal and the proximal pigment 
in Palaemonetes and Palaemon. F, VON FroSCH; M, MOSSLER; P, PARKER; 

W. WELSH. 

Light migration, distal pigment . . . . 

" Dark 
" 

" 

" " proximal pigment . . 
tapetal pigment . . . 
distal pigment . . . . 

" " proximal pigment . . 
tapetal pigment . . . 

Palae11lo1utes 

90-105 P. 
50-60 W. 
30 -45 P. 
45-60 P. 

105-120 P. 
90-120 W. 
45-60 P. 

105-120 P. 

PaZae1ltOlt 

45 F. 
45-50 M. 

25 F. 

60 F. 
60-70 M. 

75 F. 

sequently these migrations may be regardecl as of adaptive significance 
only in so far as a general diurnal change in illumination is concerned. 
As might be expected these eyes, like those of the sixth type, acquire a 
luminous pseudopupil in the dark and lose it in the light. 

What might be regarded as representing still an additional type of 
compound eye are the remarkable visual organs found in the deep-sea 
euphausids and described by CHUN (I8g3, I8g6). Each of these eyes is 
peculiar in that it is divided into a frontal and a lateral organ both of 
which are entirely devoid of retinal pigment and possess only limited 
traces of iris pigment. The structure of these eyes is appropriate for 
the extreme of dim-light vision and as the euphausids that possess them 
live at such depths in the ocean that the only light available to them 
is that from the luminescent organs of themselves and other animals, 
their eyes may be said to be well adapted to their conditions of life. 
Apparently the eyes of these forms are permanently set for this type 
of vision under which circumstances pigment migration would be super
fluous. 
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A general survey of the contents of this section leads to the con
clusion that all migration times except in the third type of eye (butter
flies of the edge of woodlands) are relatively long and so far as they 
are means of visual adaptation they must apply only to the most general 
changes in illumination. It is also clear that in most instances the 
movements that occur in the light require less time than those that 
take place in the dark. The only exception to this rule is in the very 
brief periods recorded for the third type of eye, 4 to 5 seconds in the 
dark and 5 to 6 seconds in the light. These records are, however, so close 
that they may be considered open to possible subsequent revision. 
Finally, if distal (iris) and proximal (retinular) pigment cells are com
pared, the proximal cells will be found as a rule to require less time to 
accomplish their pigment migrations than the distal ones do. In this 
instance there is also one exception, namely that recorded by VON FRISCH 

(I908) of 75 minutes for the proximal cell pigment migration in the dark, 
and only 60 minutes for the corresponding distal pigment migration in 
the light. Here apparently the distal cells act in less time than the 
proximal ones. 

e) Pseudopupil and Glow. That the eyes of a moth may glow in 
the dark like coals of fire was known to the older naturalists. This 
glow and the peculiar central spot seen in many compound eyes were 
studied by LEYDIG (I864) who recognized that the spot moved over 
the creatures eye as the observer shifted his position. In consequence 
of this peculiarity LEYDIG called the spot a pseudopupil to distinguish 
it from a true pupil such as occurs in the vertebrate eye. Both glow 
and pseudopupil were very fully investigated by EXNER in I89I. An 
account of the markings and coloration of the insect eye has recently 
been published by FRIZA (I928). 

A coarse pseudopupil can be easily seen with a hand lens in such 
a simple eye as that in Talorchestia. Such a pupil shifts in position with 
the movement of the observer. It is, however, not known whether this 
pseudopupil alters with the migration of the retinular pigment as this 
pigment changes from a light position to a dark one or the reverse, 
nor is it known whether this eye shows a glow at any phase if its pigment 
migration. 

In the apposition eyes of insects such as are shown in the second, 
third, and fourth types of eyes in the classification used in this summary, 
a well pronounced pseudopupil is ordinarily present. This consists com
monly of a single central or chief pseudopupil surrounded by a ring of 
six secondary ones which may in turn be encircled by twelve others 
(EXNER, I89I; DEMOLL, I9I7). The exact arrangement and composition 
of these elements depend in part upon the grouping of the ommatidia 
and in part upon the magnification under which they are inspected. In 
the majority of insects the ommatidia have hexagonal facets and a cor-

Ergebnisse der Biologie IX. IS 
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responding arrangement. Hence their principal pseudopupil is sur
rounded by six secondary ones. Under the low magnification used by 
EXNER (1891) in the study of these phenomena, the chief and accessory 
pseudopupils must have consisted of groups of ommatidia. But in 
DEMOLL~S investigations (1917) the magnification was such that the 
central dark spot was the blackness seen in looking down the length 
of the single black-walled ommatidial tube directly in line with the ob
servers eye, and the surrounding six secondary pseudopupils were the 
corresponding dark ends of the six surrounding ommatidia. These dark 
spots stand out in contrast with the lighter pigment that fills the space 
between the ommatidia proper. Where this interommatidial space is as 
darkly pigmented as the walls of the ommatidial tubes are, pseudopupils 
both principle and secondary, though present, cannot be recognized, -
a condition seen in many beetles (DEMOLL, 1917). Pseudopupils may 
be associated with no observable glow, with a single shining point as 
in Papilio (DEMon, 1917, p. 169), with a group of bright points (DE
MOLL, 1917, p. 169) or with a more general glow as in most moths. When 
a moth showing such a glow is brought into moderate light much of 
the surface of the eye is seen to glow (Fig. 13), after which the glow is 
restricted to a central area that steadily decreases in size till it fmally 
disappears as a minute point in the middle of that part of the eye that 
is· opposite the observer (MERKER, 1929 a, p. 315, Fig. 3). The steps by 
which this spot disappears and the period of time necessary for its dis
appearance suggest at once that the change is due to the inward migra
tion of the distal or iris pigment, an explanation that was first proposed 
by ~XNER (1891) and was subsequently accepted by most workers in
cluding DEMon (1917). 

In superposition eyes such as are represented by types six (Astacus) 
and seven (Palaemon) there is a well marked pseudopupil which at night 
gives way to a general glow. This has been described by DAY (19II) 
in the crayfish Cambarus. In this animal in daylight the eye presents 
a dark central spot, the pseudopupil, framed by a lighter peripheral 
area. At night this pupil vanishes and the whole eye when examined 
by a flash light glows with a bright metallic-orange light. After ex
posure to light for several minutes the metallic orange fades to a dull 
yellow and with this change the dark area in the center appears. The 
pseudopupil in these eyes is therefore a feature of the daytime. DAY 
19II, p. 321) noted in his account of these phenomena that the retinular 
pigment was concerned with the exposing and the covering of the 
tapetal layer. The pseudopupil, however, was without doubt dependent 
upon the migration 9f the distal or iris pigment (EXNER, 1891; DEMOLL, 
1917). In this respect the pseudopupil of the superposition eye is like 
that of the apposition eye. 

The glow in the compound eye is always the result of reflection and 
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never due to inherent light. In this respect it is like the shining of the 
cats eye in the dark. The reflecting layer is the tapetum, a body of 
guanin-like granules in the crustaceans and a mass of fine tracheal tubes 
in the insects. These reflecting materials are either covered up from 
the light or exposed to it by the migration of the retinular pigment. 
The glow is due in part at least to the turning back of light which has 
traversed the rhabdome once. To anyone who has witnessed in dim 
light the glow of such an eye as that in Palaemonetes, it seems hardly 
possible that the glow itself is a mere escape of unused light. The eyes 
under such circumstances are so conspicuously bright that this display 
would seem to have some real significance in the shrimp's biology. 
Possibly it is a means of bringing animals together in very dim light 
where the only visible evidence of their presence is the pair of glowing 
eyes in an otherwise dim and uncertain background. The same may be 
true of moths which in the faint evening light exhibit a retinal glow 
as conspicuous as that seen in many crustaceans. 

f) Rhythmic Migration. The pigment-migrations in the compound 
eyes of arthropods, except in the third type described in the present 
summary, take place so slowly as to enable the animals to do little 
more than to become a,dapted to the changes from day to night or the 
reverse. Hence in most arthropods with compound eyes there may be 
said to be a rough daily rhythms in their retinal pigment migrations 
dependent upon the changes in general illumination. 

In 1894 KIESEL made the interesting discovery that when a moth 
is kept continuously in the dark for several weeks it will show alternate 
periods of glow and of absence of glow corresponding in general to day 
and night. This general statement is based on KIESEL'S observations 
on two noctuids, one of which lived in the dark for eleven days and the 
other for twenty-two days, and showed during these periods a rhythmic 
alternation of presence and absence of glow. As moths are ordinarily 
quiet and devoid of glow in the day time KIESEL interpreted the ab
sence of glow in the dark as evidence of a kind of sleep. Although this 
interpretation may be questioned, it is perfectly evident from KIESEL'S 

observations that pigment migration in the compound eye may be in
duced by other means than a change in illumination. KIESEL'S observa
tions were repeated and fully confirmed by DEMOLL (19II, p. 170; 1917, 
p. 186). The pigment that took part in this rhythmic response is believed 
on good ground by these authors to be the distal or iris pigment. 

In 1930 WELSH also discovered a daily rhythm in the movements 
of the pigment in the eyes of the Cuban fresh-water shrimp Macro
brachium. When the distal pigment of this shrimp is observed, it is 
found to be inward during the day and outward at night. These are 
the appropriate positions for vision in superposition eyes in bright light 
and in dim light. If now a Macrobrachium is put under artificial, bright, 

18* 
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constant illumination it will be found that at about six o'clock in the 
evening the distal pigment, notwithstanding the illumination, will move 
outward as though the shrimp were in the dark. Here it will remain 
during the night, and at about five o'clock in the morning it will move 
inward again. Thus contrary to what would be expected from the light 
conditions, the distal pigment maintains a peripheral position overnight 
to regain a deep one as morning returns. It is a remarkable fact that 
in this shrimp the proximal pigment takes no part in this migration, 
a state of affairs that shows very conclusively the independence of the 
distal and the proximal cells. A solution of chloretone of O.OI per cent 
strength had no influence on adaptation to the light in this animal, but 
did slow down its dark adaptation and entirely obliterated the daily 
rhythm just described. WELSH'S observations afford the first evidence 
of this type of rhythm in the retinal pigment of crustaceans. 

The observations made by WELSH were soon followed by other more 
or less similar ones by BENNITT (I93Zb), who found that the proximal 
pigment of the crayfish, Cambarus, after having taken up during the 
night the characteristic proximal position will assume in cpntinued dark
ness alternate partly distal and complete proximal positions. The distal 
positions are never those produced by full light but they are so pro
n<;>unced as to leave no doubt about them. Like the responses of Macro
brachium these in Cambarus represent a daily rhythm that could be 
observed for several days. This instance differs from that reported for 
M acrobrachium in two important particulars; first it is shown by the 
proximal and not by the distal cells, and second, it occurs in continuous 
darkness and not in light. 

These rhythms recall other similar activities, as indicated by WELSH 
(I930b), such as the rhythmic change in the chromatophores of the skin 
of Hypolyte as observed by GAMBLE and KEEBLE, and the similar ob
servations of MERKER on the chromatophores of Idothea. SLOME and 
HOGBEN observed that in the South African frog Xenopus the melano
phores are more contracted at midnight than at midday even when the 
animal is kept in constant darkness. The occasion of the retinal pig
ment rhythms have been attributed by some to nervous influences and 
by others to hormones in the blood but without any confirmatory 
evidence one way or the other (DEMOLL, I9II; WELSH, I930b; BENNITT, 
I93zb). 

g) Internal Environment. The daily rhythms of the retinal pig
ment discussed in the last section call for some other form of stimulat
ing agency than light. Such agencies may be expected in the internal 
environment especially in the blood. WELSH (I930b) showed that when 
the base of the eyestalk of M acrobrachium was ligated so as to interfere 
with the flow of the blood the diurnal migration of the distal pigment 
in this shrimp was checked. Although it might be maintained in this 
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instance the ligation interfered with nervous transmission rather than 
with the flow of blood, it is more than probable that the interference 
was with humoral agents and that some hormone was prevented from 
reaching the retina. BENNITT and MERRICK (I932) showed that in Cam
barus' kept in the dark, oxygen deficiency produced by overcrowding or 
by passing carbon dioxide or nitrogen through the respiratory water, 
induced an outward migration of the proximal pigment, a movement 
contrary to that induced by the absence of light. This position of the 
pigment is also called forth by anesthesia and by death. Lack of oxygen, 
anesthetization, and death are all associated with low metabolism and 
it may be that in this condition there is discharged into the blood some 
metabolite which, hormone-like in action, may bring about in the ab
sence of light the outward migration of the proximal pigment. 

This opinion is. supported by the observation of CONGDON (I907) 
that in Cambarus and in Palaemonetes low temperatures are associated 
with an outward migration of proximal pigment. Here too low tem
perature may be associated with low metabolism. It is also to be remem
bered that, according to CONGDON, high temperature induces an inward 
migration of this pigment and that these temperature conditions have 
the opposite effect on the distal pigment, an inward movement of this 
pigment. with low temperatures and an outward one with high tem
peratures. In this respect heat is like darkness and cold is like light. 

Scattered though these observations are, they are sufficiently de
cisive to show that in the compound eye the pigment migrations are by 
no means exclusively controlled by light or its absence, and that the 
internal environment with its humoral agents in the form of hormones 
and other like secretions as well as temperature differences may play 
a significant part in these operations. Such agents must always be kept 
in mind in attacking the many problems of the compound eye. This 
is conspicuously true of the general question of the interrelation of eyes 
as indicated in the movements of the retinal pigment. 

v. General Considerations. 
I. Functions of the Retinal Pigment. 

The function of the dark or melanin pigment of the retina has been 
variously stated. That it absorbs light is obvious. What is accom
plished by the absorption is by no means clearly understood. Some of 
the earlier investigators attributed to this process the primary function 
of transfonning light-energy into that form of energy appropriate for 
stimulating the visual apparatus (DAY, I9II). In this way KUHNE 
(I878) believed that the mechanical agitation of the pigment by light 
might stimulate the rods and cones or that the end-products of chemical 
decomposition of the pigment by light might affect the same end. No 
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support has been found for such hypotheses. Moreover since albino 
animals, whose retinas are devoid of pigment, may have good vision, 
it is evident that the retinal pigment has no such primary function. 
Even the regeneration of visual purple in vertebrate eyes, which is 
known to depend upon an intact retinal epithelium, is due, as already 
stated, to some other constituent of the epithelium than the pigment 
(HOSOYA, 1929a, 1929b). 

The majority of investigators, particularly the more recent ones, 
have generally agreed that the absorption of light by the retinal pig
ment is a means of eliminating light that would otherwise be disturbing 
to the sharpness of the visual image or overpowering in stimulation. 
This opinion has been espoused by STEFANOWSKA (18go), SZCZAWINSKA 
(18go), EXNER (18g1), PARKER (18g5), HESSE (lg02), GARTEN (lg07b), 
DONISELLI (lg07) and a host of modern workers. 

The reflecting pigments, guanin and the like, also serve as a means 
of dissipating light that would otherwise be disturbing to the retinal 
image. At least this seems to be the obvious function of the reflecting 
pigment which is located on the outer faces of the distal pigment in the 
compound eyes of Palaemonetes. No one, however, can observe the glow 
of the eyes of such crustaceans in dim light without being impressed 
with the idea that this glow is more than the mere escape of excess light 
from a over-supplied eye. It is not improbable, as suggested in an earlier 
part of this paper, that such a glow may play some part in enabling 
these shrimps to find one another in dim light. But the principal func
tion of the reflecting pigment is admitted by almost all workers to be 
that of a reflecting mechanism whereby light which has passed through 
the somewhat transparent receptive element, rod, rhabdome, or other 
like part, is again sent through that part to reenforce the process of 
stimulation when the light is very faint. Judging from the opinions 
expressed by most investigators, this holds true of arthropods (EXNER, 
18g1) as well as of vertebrates (EXNER and JANUSCHKE, 1905; WUNDER, 
1925b, 1926a, 1930). 

2. Light as an Activator of Retinal Pigment Migration. 
The natural stimulus for the retinal pigment migration is daylight 

from the full intensity of sunlight to the dim light of night. At the 
hands of the experimentalist animals whose retinal pigments were to 
be tested have been subjected to a range of artificial lights from those 
of the most powerful lamps to complete darkness. AREY (lglga) has 
shown that the effect of very dim light is the same as that of complete 
darkness and that the efforts of many investigators to attain for their 
tests unquestionable darkness is an undue refinement. 

The so-called white light of the ordinary experiment is by no means 
a homogeneous stimulus. It is made up of a mixture of pure colored 
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lights, best described by their wave-lengths, which vary more or less 
in proportional amounts for each source. In this mixture one element 
may be much more effective than another and it is natural to inquire 
into these relations in considering the initiation of retinal pigment 
migration. Such an inquiry calls for a certain degree of analysis. Any 
given pure light may become effective as a stimulus either because of 
its innate qualities as represented by its wave length, recognized crudely 
by its color, or in consequence of its quantity. It is conceivable that a 
very small amount of a very effective ray may equal in stimulating 
power a very large amount of a very ineffective one. Hence in testing 
the stimulating quality of given pure lights for pigment migration it is 
necessary to know not only the approximate wave-length of the light 
but also the quantity of light impinging upon the receptor. Most in
vestigators have failed to take into account these two separating 
factors. 

Much of the early work on colored lights was done on the frog. In 
1878 ANGELUCCI (1878, 1882a, 1882b) declared that the response of the 
retinal pigment in this animal was the same to red light as to darkness, 
but was greater to blue light than even to white light. ENGELMANN 
(1884) also declared for the great effectiveness of blue light. VAN GEN
DEREN STORT (1887), however, believed that the highest efficiency was 
shown by green light. In· none of these investigations, however, was 
quantity of light taken into account. PERGENS (1899) attempted to 
remedy this defect by the use of a Ritchie photometer for equating the 
lights and declared in favor of the series red, yellow, green, blue with 
blue as the most effective element. When the intensity of the series 
was low the sequence became green, red, yellow, blue. HERZOG (1905), 
who reinvestigated the subject, confirmed in the main the work of 
PERGENS in that he concluded that of the extremes of the spectrum red 
was much less effective than blue as an exciting agent. MAKI (1931) 
has very recently shown that a pigment migration can be induced in 
the frog's retina by ultraviolet light. 

In invertebrates KIESEL (1894) emphasized the importance of ultra 
red, but VON FRISCH (1908), who worked on butterflies and moths, con
cluded that violet was most effective, blue less so, and the remaining 
spectral colors least effective and indistinguishable among themselves. 
DAY'S work (I9II) on the crayfish, Cambarus, was made with lights 
equated by use of a radio-micrometer and led him to conclude that blue
violet ranked very close to green and yellow and much above red. Thus 
it appears that with the exception of VAN GENDEREN STORT, who placed 
green first, all other workers agree in regarding violet or blue as the 
most effective colored light in inducing retinal pigment migration. Of 
recent years MERKER (I929a, 1929b, 1929c) has shown that ultra-violet 
rays may penetrate the eyes of insects and there set up pigment migra-
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tions such as are called forth by ordinary light: He has also discussed 
the problem of the fluorescence of the arthropod eye in relation to the 
external source of light, a subject investigated as early as 19II by HESS. 

3. The extra-retinal Control of Pigment Migration. 
Does the retinal pigment migration in animals take place in conse

quence of the direct effect of the environmental illumination upon the 
responding cells or is the operation more in the nature of a reflex in 
that the stimulation of a receptor by the light induces changes which 
finally spread to the retinal pigment and excite it as an effector? This 
rather categorical statement of the problem by no means exhausts its 
possibilities, for, in consequence of the complexities of the situation, it 
is conceivable that direct stimulation and reflex activity may be so 
intertwined in the actual performance as to make it impossible to de
clare in favor of one type of explanation over the other. 

If the responses of the retinal pigment are direct responses to the 
light that enters the eye and if this pigment is normally not open to 
influences in other ways, there should be no possibility of controlling 
the position of the pigment in one eye by inducing changes in the other. 
This problem has been worked on extensively in the vertebrates espe
cial~y in the frog but with no generally conclusions results. ENGELMANN 
as early as 1885 declared that if one eye in a frog was covered so as to 
be inaccessible to light and the other eye was illuminated, the pigment 
of the closed eye would assume a position characteristic for the light. 
This observation led to the hypothesis of retino-motor fibers which has 
played an important role in the subsequent discussion. ENGELMANN'S 
contention was supported by GRIJNS (1891), NAHMMACHER (1893), 
LODATO and PIRRONE (1901), and HERZOG (1905) on frogs, and by 
BIRCH-HIRSCHFELD (1906) on the pigeon. AREY (1916b) arrived at the 
same conclusion in experiments involving the cutting of the optic nerve 
in the fish Ameiurus though he was unable to obtain similar results 
from certain other fishes, Abramis and F~tndulus. In his sunimary of 
the question DITTLER (1929) favors ENGELMANN'S view. A considerable 
number of investigators, however, were unable to obtain confirmatory 
observation. Thus HAMBURGER (1888) who worked on the frog could 
not note a change in the covered eye and GERTZ (19II) and especially 
FICK (1889, 1890, 1891, 1895), in a series of contributions, also opposed 
ENGELMANN's view. Later FUJITA (1912) and HESS (1913) entered the 
field in opposition and most recently of all SCHARRER (1929b) has been 
unable to get anything but negative evidence from a study of the two 
fishes Gasterosteus and Phoxinus. 

Evidence on this question from arthropods is equally inconclusive. 
KIESEL in 1894 observed, as already noted, that the appearance and 
disappearance of glow in the eyes of moths occurred at night in the 
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absence of light. Without experimental evidence he attributed this noc
turnal alternation to central nervous changes comparable to sleep (ab
sence of glow) and induced through a nervous control of the retina. 
DEMOLL (I9IO, I9II, I9I7) favored this interpretation and pointed out 
(I9IO) that when a beam of light with parallel rays falls on a compound 
eye the effective light is that which penetrates an ommatidium to its 
base and stimulate its rhabdome and not that which falls upon the sides 
of the adjacent ommatidia and is taken up by their pigmented wall. 
From the stimulated rhabdome to the rest of the responding retina it 
would seem as though mediation must be by transmission amounting 
essentially to a nervous reflex. DEMOLL (I9II) advanced the hypothesis 
that from the arthropod brain a steady flow of tonic impulses may be 
supposed to pass into the retina holding the pigment in the dark position. 
When light enters the retina this flow is inhibited, migration takes place, 
and the so-called light position is assumed. Without adding new evidence 
TROJAN (I9I3) concluded that what has been already discovered was in 
favor of a nervous control of pigment migration. 

Among the latest workers BENNITT (I924), experimenting on Cam
barus on the lines of ENGELMANN'S experiment, found that when light 
was thrown into a newly exposed dark-adapted eye of this crustacean 
it was followed by an outward migration of the proximal pigment in 
the opposite covered eye. He also found that in a light-adapted animal 
the illumination of one eye prevented the opposite covered eye from 
completing the migration toward the dark state. Experiments of this 
type with like results were subsequently reported by BENNITT (I932a) 
for Cambarus, Cancer, Carcinides, Libinia, and Homarus. WELSH (I930b) 
included nervous control as one of the possible factors in explaining the 
diurnal rhythm of pigment migration in the shrimp M acrobrachium. 

VON FRISCH (I908) as a result of many experiments on insects and 
especially on crustaceans was left in much uncertainty as to the nervous 
control of retinal pigment. He obtained no pigment migration on 
stimulating electrically the optic nerves of insects or crustaceans, and 
his experiments on Palaemon in which one eye was illuminated and the 
other covered yielded no conclusive records. PARKER'S results (I897) 
on the other hand showed with Palaemonetes a light condition so gener
ally in illuminated eyes and a dark one in covered eyes that he was led 
to conclude that the migration in the two eyes was quite independent 
of nervous control. Using a much improved technique CASTLE (I927) 
carried out tests on the same shrimp and was unable to get evidence in 
favor of nervous control. Thus in the arthropods as in the vertebrates·the 
observations of various workers on the relations of retinas one to the 
other are conflicting and contradictory. 

Tests on eyes or parts of eyes have also yielded results far from 
uniform. That the pigmentary system of the compound eye in such 
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a crustacean as Palaemon can be profoundly disorganized by over
stimulations was abundantly shown by MOSSLER (1915). Parts of one 
retina may exhibit different conditions of pigment migration in conse
quence of different degrees of illuminations. This was observed by 
EXNER (1891) in Sphinx and by DEMOLL (1910) in other insects. Eyes 
severed from the individual have shown much diversity in their pigment 
responses. PARKER (1897) found that when four excised light-adapted 
eyes from the shrimp Palaemonetes were left two hours in darkness in 
three there was some appropriate migration and in the fourth complete 
migration. In Palaemon on the other hand VON FRISCH (1908) got no 
evidence whatever of migration from eyes that had been cut off or frag
mented. Circulatory disturbance, as VON FRISCH suggested, may have 
been the occasion of these results. In isolated eyes of T alorchestia BEN
NITT (1924) found that a pigment migration took place in the light but 
not in the dark. When the whole head of this crustacean was cut off 
and tested before the tissues had died, the retinal migration in the dark 
occurred as well as that in the light. Thus the results on severed eyes 
are quite as diverse as are those on attached eyes. 

The confusion that characterizes this whole body of work is prob
ably due to the failure on the part of the earlier investigators to 
recognize a factor which has been clearly seen only in the last 
few years. 

This factor is humoral or hormone control which, judging from recent 
work, may be of great importance in this connection. It was long ago 
pointed out that no nerves are known to go to the distal or iris cells 
of the compound eye and it is also known that the vertebrate retinal 
pigment is unprovided with nerves. Nothwithstanding this absence of 
nerves the iris pigment in some arthropods particularly insects appears 
to respond to nervous influences and the recorded observations of sym
pathetic migrations in the paired eye of vertebrates are too numerous 
and too well attested to be explained away as the result of purely 
faulty technique. May it not be possible that these obscure relations in 
reality are due to hormone intervention? If the receptors of eyes such 
as the retinulae and the rod and cone cells, on being activated by light 
or by darkness were to give out susbtances appropriate to these states, 
the adjacent pigment cells, iris cells or retinal pigment cells, might well 
respond to such substances in so appropriate a way as to stimulate nerv
ous control. The secretory action of the retinal pigment has often been 
suggested (AYRES and KUHNE, 1878; GAD, 1894; MIYAKE, 1931) and 
KOLMER (1909) believed he had identified such secretions in droplets 
found by him on the rods especially in vertebrates from fishes to mam
mals. These droplets were subsequently shown by DETWILER (1924a) 
to come in all probability from the outer segments of the rods and not 
from the retinal pigment, a source subsequently admitted by KOLMER 
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(I9Z5) and quite in line with the suggestion of the humoral control of 
the retinal pigment as described in this paragraph. That such secretions 
might be taken up by the blood and carried from one eye to another is 
entirely possible in which case an easy explanation might be offered 
for the sympathetic relations between eyes that apparently have been 
met with from time to time. 

That such a view is not far-fetched is shown by PERKINS' discovery 
(I9Z8) that in the light the eye stalk of Palaemonetes elaborates a material 
that when carried through the blood brings about a contraction of the 
bodily chromatophores of this animal. KROPP (I9Z9) has also found. 
what is still more to the point, that extracts of the eyes of dark-adapted 
tadpoles or Fundulus when injected into the corresponding light adapted 
animals will cause an expansion of the dermal melanophores. All these 
conditions illustrate the modern doctrine of neurohumoralism (PARKER, 

I93Z). and till the problem of the nervous control of retinal pigment is 
approached with the proper check on this aspect of the subject no con
clusive advances are likely to take place. These humoral possibilities 
have already been hinted at by BENNITT (I9Z4. I93za) and by WELSH 

(I930 b). It is perhaps premature to suggest at this stage a solution of 
the problem with which this section opened. Evidence of direct stimula
tion of retinal pigment is sufficiently strong to make it a possible factor. 
But there is also equally strong evidence of an external control nervous 
or humoral. Under such circumstances it is probable that the final solu
tion will show the process to be a complex one. Like the beat of the 
vertebrate heart the migration of the retinal pigment may be a process 
essentially inherent in the pigment cell itself and yet under such a degree 
of nervous or humoral control that at times it appears to be purely of 
this type of action. 
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I. Einleitung. 
Das Problem der Permeabilitat von lebenden Membranen I wurzelt 

einerseits tief in der physikalischen Chernie und erstreckt sich anderer
seits weit in die Physiologie. Demzufolge ist auch das Problem von 
zwei Seiten angegriffen worden, und man kann somit die ausgefiihrten 
Untersuchungen mehr oder weniger in zwei Gruppen einteilen: Die phy
sikalisch-chemische Gruppe, welche manchmal dazu neigt, Versuche mit 
Membranmodellen als maBgebend fiir das Geschehen im lebenden Orga
nismus zu betrachten; die biologische Gruppe, welche mit Recht auf 
Permeationsvorgange hinweist, die nicht den physikalisch-chernischen 
Gesetzen gehorchen, doch bisweilen unnotig festhalt an "Lebenskraften". 

Die groBe Bedeutung des Problems fiir Stoffwechsel und Reizbarkeit 
des Organismus ist wiederholt betont worden; ich kann diesbeziiglich 
unter anderen auf die AusfUhrungen von HOBER hinweisen. Aber gerade 
in den letzten Jahren sind neue Ergebnisse bekannt geworden, durch 
die wir einen Schritt weiter gekommen sind. Zwar ist es zur Zeit noch 
nicht moglich, ein abschlieBendes Urteil iiber das Permeabilitatsproblem 
zu gebep., jedoch lassen sich die erhaltenen Resultate durch Vergleich 
mit den Permeationserscheinungen in nichtlebenden Systemen dermaBen 
anordnen, daB wir einen Einblick in die tatigen Krafte erhalten und 
neue Richtlinien fUr weitere Untersuchungen angeben konnen 2. 

II. Bildung von nichtlebenden Membranen. 
Eine eingehende Besprechung der Bildung und Zusammensetzung 

von nichtlebenden Membranen liegt nicht im Rahmen dieser Arbeit; 
ich will nur einiges Grundsatzliche streifen, welches zum guten Ver
standnis des Ganzen notwendig ist. 

Eine Membran - eine Grenze zwischen zwei Phasen, die sich in 
ihrer Zusammensetzung quantitativ oder qualitativ von diesen Phasen 
unterscheidet - kann in verschiedenen Medien auf verschiedene Weise 
gebildet werden. In der einfachsten Form treffen wir die Membran ais 
elektrische Doppelschicht, welche nach dem Prinzip von LANGMUIR und 

I Obgleich man eigentlich nicht von einer "lebenden" Zellmembran spre
chen kann, da nur die biologische Einheit (die Zelle), von der die Membran 
einen Bestandteil bildet, lebt, will ich bier doch der Kiirze halber die Be
zeichnung "lebende" Membranen fiir Plasmahii.ute und aus lebenden Zellen 
aufgebaute Membranen beibehalten. Andere Membranen nenne ich "nicht
lebend". 

2 Herrn Dr. BOELMAN danke ich herzlich fiir die wertvollen kritischen 
Bemerkungen beim Durchlesen des Manuskriptes. Herrn Prof. HUBER bin 
ich zu groBem Danke verpflichtet fiir die Korrektur der deutschen Ab
fassung der Arbeit. 
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HARKINS (GIBBS U. THOMSON) durch Kondensation und Anordnung von 
Tei1chen an einer Phasengrenze entsteht. 

So1che Grenzschichten durfen wir schon als Membranen bezeichnen; 
denn es ist moglich, daB sie auf Tei1chen, die von der einen in die andere 
Phase ubergehen wollen, eine gewisse (z. B. abstoBende oder anziehende) 
Wirkung ausuben. Jedoch ist die Wirkung so1cher Membranen, auch 
wenn sie aus mehreren Molekiilschichten bestehen, ohne Zweifel noch 
sehr gering; sie sind noch vollkommen in dynamischem Gleichgewicht 
mit dem Medium und werden durch kleine Schwankungen in der Zu
sammensetzung der Phasen leicht zerstort. 

Wenn eine Anhaufung von Tei1chen stattfindet, die in der Phasen
grenze nicht nur adsorbiert, sondern auch dermaBen angeordnet werden, 
daB eine neue Struktur entsteht, so ist die Stabilitat der Grenzgebilde 
schon groBer. Dergleichen Membranen konnen z. B. an der Grenze von 
kolloidalen Systemen auftreten. Die an del Oberflache zusammenge
packten A- und Submikronen werden narillich manchmal so eng zu
sammengedrangt, daB die intramolekularen Krafte aktiv werden. Dem
zufolge ordnen die Tei1chen sich zu einer neuen Struktur (durch Poly
merisation, Koagulation usw.) und es entstehen Oberflachenhautchen, 
we1che nicht ohne weiteres wieder im selben Medium loslich sind 
(RAMSDEN). Hydrophile Sole zeigen ofters so1che sich im Gelzustand be
findenden Oberflachenhautchen. Bekannte Beispiele sind die Hautchen, 
we1che sich an der Oberflache von EiweiBsolen bilden. Auch die Hapto
genmembranen (EiweiBmembranen, we1che sich in einer Emulsion um 
OItropfen bei Anwesenheit von Proteinen bilden) gehoren hierzu; sie ent
stehen nach ASCHERSON (zitiert bei HATSCHEK) immer bei Kontakt von 
Albuminen und Olen. Andere Beispiele sind die EiweiBmembranen um 
den Kohlenwasserstofftropfen in der Latexflussigkeit; diese wurden sogar 
von FREUNDLICH und HAUSER isoliert. 

Es ist klar, daB diese Membranen, auch wenn man annimmt, daB 
sie qualitativ noch aus denselben Substanzen bestehen wie das Medium, 
schon eine groBere Stabilitat besitzen als einfache Doppelschichten; denn 
es existiert schon eine feste Grundlage, die nicht mehr direkt durch 
kleine Milieuschwankungen zerstort wird. Zwar kann eine so1che kolloi
dale Membran durch Ionenwirkung verstarkt, geschwacht oder gelost 
werden" dazu sind aber grobere Milieuanderungen notwendig als zur 
Zerstorung der einfachen Doppelschicht. 

Andere stabile Membranen sind die Niederschlagsmembranen. Diese 
entstehen an Phasengrenzen, wenn Tei1chen aus beiden Phasen zu
sammentreffen und eine neue, unlosliche Substanz bilden. Wir erhalten 
auf diese Weise Membranen, die sich auch qualitativ von der Umgebung 
unterscheiden, da sie aus einer neuen Molekiilart bestehen. Hierzu ge-

I Haptogenmembranen sind z. B. in Kochsalz loslich (SEIFRIZ 230). 
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horen z. B. die Ferrozyankupfermembranen, die sich an der Grenze zwi
schen einer Fliissigkeit mit CUPRI-Ionen und einer Fliissigkeit mit Ferro
zyankali bilden; das entstandene Ferrozyankupfer koaguliert augen
blicklich als Gel. Sie wurden schon von TRAUBE hergestellt. 

SelbstversHindlich konnen diese festen Membranen wieder Teilchen 
aus def Fliissigkeit adsorbieren. Wir erhalten so ein ziemlich stabiles 
Geriist, das nur durch relativ grobe Milieuanderungen vernichtet werden 
kann; und daran bildet sich durch Adsorption wieder ein labiler Teil, 
der vollstandig vom Medium abhangig ist. 

III. Zusammensetzung von nichtlebenden Membranen. 
Die nichtlebenden Membranen diirfen im allgemeinen als Gele auf

gefaBt werden. Die Mizellen, manchmal durch Polymerisation von A
und Submikronen entstanden, liegen in der Membran aneinandergereiht 
(siehe z. B. SPIERER) und bilden oft wieder bestimmte Strukturen (z. B. 
Fibrillen). Sie bilden aber keine in allen Punkten zusammenhangende 
Masse, sondern lassen intermizellare Raume offen. Diese Raume, welche 
mit dem urspriinglichen Dispersionsmittel gefiillt sind, stehen mit
einander in Verbindung und bilden ultramikroskopische I Kanalchen 
durch das Gel hindurch. Die Membranen besitzen also einen porosen 
Bau; das geht auch aus der Tatsache hervor, daB Stoffe, welche in der 
Membransubstanz nicht loslich sind, doch hindurchgehen konnen (siehe 
S.299ff.). Diese Stoffe wandern durch die intermizellaren Kanalchen. 

Als labilen Bestandteil dieser porosen Systeme findet man an erster 
Stelle Quellungswasser. Hydrophile Kolloide enthalten, wie bekannt, 
groBe Mengen Quellungswasser; dieses befindet sich in den Kanalchen 
an den Mizelloberflachen und wahrscheinlich auch in den Mizellen selbst 
zwischen den Atomgruppen. Von diesem Wasser ist mindestens das 
Porenwasser nur so locker gebunden, daB es als labiler Membranbestand
teil aufzufassen ist. AuBer Wasser konnen natiirlich auch andere Stoffe 
adsorbiert werden; so fand z. B. MICHAELIS eine starke Adsorption von 
Ionen an Kollodiummembranen (siehe S. 301). 

IV. Bildung von lebenden Membranen. 
1m lebenden System gibt es viele Phasengrenzen, welche fUr die Bil

dung von Membranen in Betracht kommen: die Grenze Zellplasma -
Medium, Kern - Plasma usw. Es ergibt sich die Frage, ob da wirklich 
Membranen von einigermaBen stabiler Natur gebildet werden. Nehmen 
wir als Beispiel die Phasengri:mze Plasma-Medium: Sowohl aus theore
tischen Uberlegungen, wie auch aus experiment ellen Ergebnissen laBt 

I TINKER (249) berechnete z. B. fUr Ferrozyankupfermembranen einen 
Porendurchmesser von ungefahr IO p,p,. 
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sich schlieBen, daB sich dort wirklich eine relativ stabile Membran aus
bildet. Die theoretischen Argumente wurden schon bei der Bildung von 
nichtlebenden Membranen genannt: Nach GIBBS, THOMSON, LANGMUIR 
und HARKINS werden aus Innen- und AuBenmedium diejenigen Stoffe, 
welche die OberfHichenspannung herabsetzen, in die Grenzschicht hinein
gezogen und konzentriertr. Solche Substanzen sind im Plasma immer 
vorhanden (Protein, Lezithin, Cholesterin und andere adsorbierbare Sub
stanzen). Auch im AuBenmedium befinden sich 6fters oberflachenaktive 
Teilchen. Diese. werden also aIle in der Grenzschicht konzentriert 
(HOBER, CZAPEK und andere Forscher wiesen schon darauf hin, daB die 
oberflachenaktiven Proteine in die Plasmagrenzschicht hineingezogen 
werden miissen). Sicherlich kommt es auch zu einer Polymerisation der 
adsorbierten Teilchen; iiberdies k6nnen Ionen im AuBenmedium eine 
Gelbildung durch Koagulation bef6rdern. Die auf diese Weise ent
standene Haut ist ein Produkt von Zellinhalt und Auf3enflussigkeit und 
unterscheidet sich jedenfalls quantitativ vom Zellinneren. Ob sie auch 
qualitativ vom Zellinhalt verschieden ist, k6nnen wir nicht sagen; dar
tiber ist beim lebenden Organismus noch nichts bekannt'. 

Auch experimentelle Beweise existieren fiir das Vorhandensein einer 
Zellmenbran. CHAMBERS machte folgende Versuche: Wenn er eine 
lebende Am6be in eine unschadliche Farbstoffl6sung setzte, so fiirbte 
das Tier sich nicht, weil der Farbstoff nicht eindrang. Injizierte er aber 
den Farbstoff ins Plasma, so zeigte sich, offenbar ohne Schadigung der 
Am6be, eine schnelle Ausbreitung des Farbstoffes. Daraus kann ge
schlossen werden, daB die lebende Am6be eine Grenzhaut von anderer 
Zusammensetzung wie das Zellinnere besitzt; diese Haut hat Membran
eigenschaften, weil sie Stoffen aus der AuBenfliissigkeit den Eintritt ver
weigern kann. SEIFRIZ fiihrte mikrurgische Versuche an Amphibien
erythrozyten aus. Er konnte um diese Blutzellen eine in manchen Fallen 
isolierbare Membran nachweisen und verglich diese mit den Haptogen
membranen: Nach ihm entsteht im eiweiBreichen BIut um die BIutzelle 
eine EiweiBmembran, welche nachher Lipoide aufnehmen kann. PETERFI 
(zitiert bei SEIFRIZ) wies auch an Menschenerythrozyten eine Membran 
nach; er konnte sie anritzen, wodurch der Inhalt herausfloB. PLOWE hat 
an Pflanzenzellen eine Plasmamembran beobachtet. 

Theoretische Uberlegungen und experimentelle Ergebnisse gestatten 
also den SchluB, daB an den Phasengrenzen lebender Systeme relativ stabile 

I Dieses Prinzip gilt nur, wenn Plasma und AuBenfiiissigkeit nicht oder 
nur beschrankt mischbar sind. Da die neuesten Untersuchungen ergeben 
haben, daB das Protoplasma kaum freies Wasser enthalt, so darf man es 
als eine Phase ansehen, welche tatsachlich nur beschrankt mit der natiir
lichen wasserigen AuBenphase mischbar ist. 

2 Es ist dies natiirlich sehr wohl moglich, weil sich an solchen diinnen 
Hautchen oft permutoide Reaktionen abspielen. 
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Membranen geb~ldet werden. An der Membranbildung arbeiten im Prinzip 
alle treien obertliichenaktiven Stotte aus Innen- und AufJenmedium mit. 
Selbstverstandlich konnen diese lebenden Membranen durch Quellung 
und Adsorption auch wieder einen labilen Teil aufnehmen. 

V. Zusammensetzung von lebenden Membranen. 
Manchmal kann man mikroskopisch an lebenden Zellen eine periphere 

Schicht beobachten, die eine andere Struktur besitzt als das innere 
Plasma. Amoben z. B. haben ein ziemlich dickes, hyalines Ektoplasma, 
welches mehr einen Gelcharakter besitzt im Vergleich zu dem fliissigeren, 
weniger viskosen Endoplasma. In anderen Fallen, z. B. bei Darmepithel
zellen, konnen wir eine saumartige Oberflachenschicht von anderer 
Struktur als das Zellinnere wahrnehmen. Es ist moglich, jedoch nicht 
bewiesen, daB solche periphere Plasmaschichten als Plasmahaut auf
zufassen sind. In den meisten Fallen ist aber die Plasmahaut nicht 
wahrnehmbar, weil ihre AusmaBe im ultramikroskopischen Gebiet 
liegen. 

DaB die Plasmahaut der lebenden Zelle mindestens teilweise aus lyo
philen Kolloiden besteht, wird heutzutage nicht mehr bezweifelt (Zu
sammenfassung bei HOBER). AuBerdem ist es, gesehen im Lichte der 
Permeabilitatsversuche und im Zusammenhang mit unseren Kenntnissen 
der nichtlebenden Membranen, wohl sicher, daB die Plasmahaut, ob
gleich ihr mikroskopisch sichtbare Kanalchen fehlen, poros gebaut ist 
(MEYER, GICKLHORN, MOND u. HOFFMANN). 

An der Zusammensetzung der Grenzmembran nehmen im Prinzip 
aIle oberflachenaktiven Stoffe teil; sie sind aber, unter anderem durch 
Adsorptionsverdrangung, in sehr verschiedenen Mengen in der Membran 
vorhanden. Auch muB darauf geachtet werden, daB man es hier nicht 
mit der Phasengrenze Wasser-Luft, sondern mit der Grenze Plasma
AuBenfliissigkeit (Blut, Lymphe, Darminhalt usw.) zu tun hat. Stoffen, 
we1che an der Grenze Wasser-Luft konzentriert werden, diirfen wir 
nicht ohne weiteres im lebenden System Oberflachenaktivitat zuschrei
ben. Darauf wurde bei alteren Untersuchungen (TRAUBE) bisweilen nicht 
geachtet. 

1m lebenden Systein kommen als oberflachenaktive Stoffe an erster 
Stelle die Lipoide in Betracht. Lipoide sind in allen Zellen anwesend 
und werden also immer an der Membranbildung mitwirken. OVERTON 
kam sogar, gestiitzt auf seine Permeabilitatsversuche (siehe S.3II) zu der 
Auffassung, daB die Plasmahaut sich so verhalt, als ob sie aus einer li
poiden Schicht bestiinde; er nahm daher auch an, daB sie tatsachlich 
reich an Lezithin und Cholesterin ist. HANSTEEN-CRANNER versuchte 
die Bestandteile der Plasmahaut durch Auslaugen festzustellen; er wies 
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nach, daB sie, viele Lipoide enthalt. Auch CHAMBERS kam zu dem SchluB, 
daB die Zellgrenze verschiedene Phosphatide enthalten muB. 

Daneben werden Proteine in der Grenzschicht konzentriert. OSTER
HOUT vermutet sogar, daB die Plasmahaut eine reine EiweiBmembran ist. 
MOND glaubt, daB die Erythrozytenmembran wahrscheinlich Globin ent
halt; er beobachtete namlich bei experimenteller Umladung der Erythro
zyten, daB ihr isoelektrischer Punkt mit dem von Globin iibereinstimmt. 

Viele andere Forscher haben sich iiber die Zusammensetzung der 
Plasmahaut ausgesprochen. So behauptete CaLLANDER, daB der Unter
schied in den Eigenschaften zwischen nichtlebenden EiweiBmembranen 
und lebender Plasmahaut so groB ist, daB man in letzterer neben Pro
teinen auch Lipoide annehmen muB. SEIFRIZ konnte um Amphibien
erythrozyten eine Membran von 0,6-0,8 f-t Dicke nachweisen. Da diese 
Membran eine groBe Elastizitat zeigte und gleich wie die Haptogen
membranen in KochsalzlOsung lOslich war, so nahm er an, daB sie aus 
einem kolloidalen, fibrillar gebauten, mit Lipoiden impragnierten Pro
teingeriist besteht. Auch BECHHOLD vertritt die Ansicht, daB Erythro
zytenmembranen aus mit Cholesterin und Lezithin imbibierten Protein~ 
geriisten bestehen (vgl. auch JACOBS). Nach GELLHORN ist das Ver
halten der Plasmahaut besser zu verstehen, wenn man sie sich aus 
Phosphatiden und Proteinen aufgebaut vorstellt. MEIGS ist der Meinung, 
daB die Plasmahaut aus kolloidalem Calcium- und Magnesiumsulfat be
stehen kann. Nach BECHHOLD konnen die Lipoide in der Grenzschicht 
abwechselnd die disperse und die zusammenhangende Phase darstellen. 
CHAMBERS sagt noch von der Plasmahaut, daB sie ein labiles System mit 
lipoiden Eigenschaften ist, in dem Calcium anwesend sein muB. NATHAN
SON schlieBt aus den Resultaten seiner Permeabilitatsversuche, daB die 
Plasmahaut teilweise aus Lipoiden (und zwar aus dem hydrophoben 
Cholesterin) und teilweise aus Proteinen besteht. Das ist die bekannte 
M osaiktheorie, gegen welche sich im Prinzip auch vom kolloidchemischen 
Standpunkt aus keine Einwande erheben lassen. Die in der Grenzschicht 
konzentrierten EiweiB- und Lipoidteilchen konnen sich tatsachlich mo
saikartig anordnen. Nach LEPESCHKIN ist aber die Auffassung einer 
einfachen Mosaikstruktur nicht befriedigend; man muB einen kolloidalen 
Komplex annehmen, namlich ein Proteingel, in dem Lipoide dispergiert 
sind. Vielleicht spielen komplexe Koazervat~ dabei eine Rolle; denn 
BUNGENBERG DE JONG konnte zeigen, daB hydrophile Lezithinsole mit 
Proteinen komplexe Koazervate bilden; manche dieser Koazervate sind 
bei physiologischen Wasserstoffionen- und Salzkonzentrationen be
standig. DE HAAN neigt zu der Auffassung, daB, ausgenommen viel
leicht die Erythrozytenmembranen, iiberhaupt keine Zellmembranen'mit 
konstanter Struktur existieren; die Zusammensetzung schwanke mit dem 
Medium. (Dies laBt sich natiirlich fiir den labilen Teil der Plasma
membran sehr wohl verstehen.) 
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Wir konnen iedenfalls feststellen, dafJ die Plasmahaut sich in einem 
Gelzustand bejindet, poros-mizelliir gebaut ist und Lipoide sowie Proteine 
enthiilt. 

Der labile Teil, welcher sich an diesem stabilen Membrangeriist 
bildet, besteht unter anderem aus Quellungswasser und adsorbierten 
lonen. Daher stammt auch die wiederholt festgestellte elektrische 
Ladung der lebenden Membran. WERTHEIMER, LEUTHARDT, LESSER und 
AMSON wiesen eine solche Ladung an der lebenden Froschhaut nach; 
MOND und andere Forscher stellten sie bei Erythrozyten fest. FEENSTRA 
nimmt zur ErkHirung dieser Ladung in der Plasmahaut Punkte an, in 
denen Natrium, Kalium und Calcium in nichtionisierten Verbindungen 
vorhanden sind (hypothetisch) ; an diesen Punkten k6nnen dann thermo
dynamische Potentiale entstehen. Wir k6nnen uns aber auch vorstellen, 
daB die Membtankolloide durch Adsorption aus der Fliissigkeit elektro
kinetische Potentialspriinge erhalten. DaB MOND die Amphibienerythro
zyten umladen konnte, zeigt deutlich, daB die elektrische Ladung zum 
leicht zerst6rbaren labilen Membranteil geh6rt. 

Znm SchluB will ich darauf hinweisen, daB, wie ich in diesem Ab
schnitt ausfiihrte, Bildung und Zusammensetzung der lebenden Mem
branen sehr wohl von kolloid-chemischen Regeln abgeleitet werden 
k6nnen .. Wir branchen dazu keine spezifischen "Lebenskrafte". Inwie
weit die Funktion der lebenden Membran mit dem nichtlebenden System 
iibereinstimmt, soll in den nachsten Abschnitten besprochen werden . 

. VI. PermeabiliUit von nicht lebenden Membranen. 
Wenn eine Membran zwei L6sungen voneinander trennt und Trieb

krafte existieren, die zum Teilchenaustausch AniaB geben, so werden 
die Teilchen versuchen, durch die Membran nach der anderen Seite zu 
wandern. Von den Triebkraften selbst (Korizentrationsunterschied usw.) 
wird spater die Rede sein. Wir nehmen vorlaufig an, daB sie existieren, 
und wenden uns zur Beantwortung der Frage: 

A. Welch en direkten Einflufl libt die Membran auf die 
Teilchenbewegung aus? 

Die Permeation der Teilchen kann stattfinden: 
a) durch die Membranporen, 
b) durch die Membransubstanz selbst, wenn die diffundierenden Sub

stanzen darin 16slich sind. 

a) Diffusion durch die Membranporen. 

Arbeiten wir mit Membranen, in deren Substarn: die wandernden 
Teilchen nicht 16slich sind, so bewegen die Teilchen sich ausschlieBlich 
4urch die intramizellaren Kanalchen. Viele Forscher, unter anderen 
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TRAUBE, BIGELOW, PFEFFER, TINKER, WALDEN, BILTZ und GURCHOT, 
fiihrten solche Versuche mit Niederschlags- und Kollodiummembranen 
aus. Sie kamen fast aile dahin iiberein, daB im ailgemeinen ein gewisses 
Verhaltnis zwischen Volumen der diffundierenden Molekiile und Diffu
sionsgeschwindigkeit besteht. Je gr6Ber die Molekiile, desto langsamer 
ihre Diffusion; sind die Molekiile sehr groB, so wandem sie gar nicht 
durch die Membran. So entstand die Vorstellung, daB die Membranen 
eine meckaniscke Siebwirkung ausiiben und den Molekiilen, die gr6Ber 
sind als der Porendurchschnitt, den Durchtritt verweigem. Es zeigten 
sich aber spater viele Ausnahmen: Molekiile, welche ihrem Durchmesser 
gemaB leicht diffundieren soUten, wurden manchmal gehemmt, wahrend 
viel gr6Bere Teilchen glatt hindurchtraten. BILTZ bewies Z. B., daB die 
Permeation von organischen Farbstoffen durch Kollodiummembranen 
sich zwar ungefahr nach der Teilchengr6Be anordnet (Molekiile mit mehr 
als 70 Atomen diffundieren bestimmt nicht), die Siebwirkung ist jedoch 
nicht vollstandig, denn die Grenze der Membrandurchlassigkeit wird er
h6ht, wenn die diffundierenden Molekiile Sulfogruppen enthalten und er
niedrigt, wenn sie Alizaringruppen besitzen. Die Permeation wird also 
auch durch konstitutionelle Eigenschaften der Teilchen bestimmt. 

Die Siebwirkung der Membranen wird niimlick kompliziert durck Ad
sorption (FREUNDLICH, KRUYT, TINKER). Die Porenwande adsorbieren 
fast immer eine gewisse Menge der Porenfliissigkeit (Dispersionsmittel). 
Wenn nun die diffundierenden Teilchen der Adsorption an der Poren
wand gegeniiber neutral sind (d. h. weder positiv noch negativ adsorbiert 
werden), so haben sie nicht den ganzen Porendurchmesser, sondem we
niger Raum (wirklicher Porendurchmesser minus adsorbierte Fliissig
keitsschicht) zur Verfiigung; Diffusion ist dann nur in der freien Poren
fliissigkeit m6glichr • Werden die diffundierenden Teilchen negativ an 
den Porenwanden adsorbiert, so haben sie auch nur ein Scheinvolumen 
der Poren zur Verfiigung (wirklicher Porendurchmesser minus Adsorp
tionssphare 2 • Werden schlieBlich diffundierende Molekiile positiv an der 
Porenwand adsorbiert, so steht ihnen, da sie sich auch in der Adsorptions
schicht bewegen k6nnen, der wirkliche Porendurchmesser zur Verfiigung. 

Es ist klar, daB solche Adsorptionsvorgange die Membransiebwirkung 
bedeutend beeinflussen. Reine Siebwirkung wird nur dann auftreten, 
wenn die Stoffe, welche durch die Membran treten, sich der Adsorption 
gegeniiber neutral verhalten. Diese Bedingungen wurden nahezu erfiiUt 

I Die adsorbierte Fliissigkeit ist namlich kein geeignetes Wandermedium 
fiir diese neutralen Tei!chen, wei! die adsorbierte Schicht in manchen Eigen
schaften (z. B. Viskositat) bedeutend von der freien Porenfiiissigkeit ab
weicht. 

2 Eine Membran mit groBen Poren kann also die Diffusion von klemen 
negativ adsorbierten Molekiilen vollkommen hemmen, wenn der ganze 
Porenraum zur negativen Adsorptionssphare gehort (NATHANSON, TINKER). 
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bei den Versuchen von COLLANDER. Er lieB durch Ferrozyankupfer
membranen Nichtelektrolyte diffundieren, welche der Membran gegen
iiber indifferent waren. Hier ergab sich nun wirklich eine weitgehende 
Parallele zwischen Permeation und MolekiilgroBe: Die Diffusions
geschwindigkeit verschiedener Stoffe war dieselbe wie bei freier Diffu
sion ohne Membran, nahm aber viel schneller ab und wurde bald gleich 
Null. Methylalkohol und Hamstoff diffundierten z. B. schnell; Azet
amid, Athylalkohol, Glykokoll und Azeton ziemlich schnell; Glyzerin 
und Isopropylalkohol maBig schnell; Athylazetat und Isobutylalkohol 
ziemlich langsam; Isoamylalkohol, Glukose und Mannit fast gar nicht. 
Auch die Permeationsgeschwindigkeit durch speziell praparierte Kol
lodium- (siehe auch FUJITA) und Formolgelatinemembranen zeigte sich 
in erster Linie von der berechneten MolekiilgroBe abhangig. Der Punkt, 
bei dem die Permeation vollkommen gehemmt wurde, lag fUr jede 
Membranart bei einer anderen MolekiilgroBe. Die Diffusion von Wasser 
durch Ferrozyankupfermembranen zeigte eine Ausnahme; die Ge
schwindigkeit war hoher als nach der MolekiilgroBe zu erwarten war. 
Das ist abel' im Zusammenhang mit dem oben Besprochenen sehr wohl 
verstandlich: Wasser wurde namlich sehr gut an den Porenwanden ad
sorbiert und hatte demnach mehr Poren und groBere Porendurchmesser 
zur Verfiigung als die neutralen Stoffe. 

N ach kamplizierter werden die Verhdltnisse, wenn die diffundierenden 
S~tbstanzen nicht elektrisch neutral sind. AuBer mechanischen Folgen der 
Adsorption konnen dann auch elektrische Erscheinungen auftreten. 
MICHAELIS und seine Mitarbeiter stellten in dieser Beziehung sehr 
wichtige Versuche an': Besonders praparierte (getrocknete) Kollodium
membranen zeigten sich undurchlassig fiir alle Anionen, auch fUr das 
Hydroxylion. Alle einwertigen Kationen gingen durch, jedoch mit ver
schiedener Geschwindigkeit. Das Wasserstoffion diffundierte schnell, lang
samer das Kalium- und Rubidiumion, noch langsamer das Natriumion; 
das Lithiumion ging nur ganz langsam durch. Die Reihenfolge del' Kat
ionen war also zwar dieselbe wie bei freier Diffusion, die Unterschiede 
in der Geschwindigkeit aber waren groBer. Zweiwertige Kationen per
meierten gamicht, ebensowenig drei- und vierwertige. 

MOND u. HOFFMANN impragnierten eine Kollodiummembran mit 
Rhodamin B2 und erhielten so ein System, welches sich gerade umgekehrt 
verhielt wie die Kollodiummembranen von MICHAELIS, d. h. die Rhod
aminmembran war selektiv permeabel fUr Anionen und impermeabel fiir 
Kationen. HOBER u. HOFFMANN stellten sogar aus Kollodium und Rhod-

I Methodik: Messen des Diffusionspotentials VOn zwei Elektrolyt16sungen, 
wekhe durch die Membran getrennt sind. Vergleichung mit dem freien Diffu
sionspotential und Berechnung (nach NERNST) der Ionenbeweglichkeit. Da
neben chemische Analysen der Losungen. 

2 Ein basischer Pyroninfarbstoff. 
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amin enthaltendem Kollodium ein Mosaik dar, welches zum Teil nur 
Kationen, zum anderen Teil nur Anionen hindurchgehen lieB. 

MICHAELIS stellte weiter fest, daB die Diffusion durch Membranen, 
hergestellt aus Gelatine oder koaguliertem EiweiB, einen charakteristi
schen Unterschied gegenuber der Permeation durch Kollodiummem
branen zeigte. Die Diffusion war dort namlich von derWasserstoffionen
konzentration abhangig. Beim isoelektrischen Punkt dieser Membranen 
wurde die Diffusionsgeschwindigkeit von Kationen und Anionen nicht 
verandert, saure (positive) Gelatine hemmte die Kationenbewegung, 
alkalische (negative) Gelatine hemmte die AnionenbewegungI • 

MICHAELIS gibt seinen Versuchen folgende Deutung: Der Membran
effekt beruht im Prinzip auf einer Siebwirkung, wobei die Poren die 
Maschen darstellen. Dies gilt fur alle Nichtelektrolyte, welche nicht an 
der Membran adsorbiert werden und sich nicht in der Membransubstanz 
lOsen. Enthalt die diffundierende Losung jedoch Elektrolyte, so wird 
die Membran durch Ionenadsorption elektrisch geladen. Auf diese Weise 
wird die Kollodiummembran negativ geladen und erschwert durch Ab
stoBen den Durchtritt von gleichartig geladenen Ionen. Sind die Poren
kanalchen sehr eng, so gehort ihr ganzes Volumen zur Wirkungssphare 
der adsorbierten Ionen; gleichartig geladene Ionen konnen dann uber
haupt nicht mehr hindurchtreten. Das ist offenbar der Fall bei den ge
trockneten Kollodiummembranen, wo die Anionen durch die negative 
Ladung der Porenwande vollkommen gehemmt werden. 

Das Verhalten der Kationen wird verstandlich, wenn wir der 
Hydratation Rechnung tragen. Betrachtet man namlich als Durch
messer des Ions den Durchmesser des Ions selbst, vermehrt urn die Dicke 
seines Wassermantels, so kann das Verhalten der Kationen auf eine 
Membransiebwirkung zuruckgefiihrt werden. Denn je groBer der Wasser
mantel, desto naher kommt das hydratierte Ion an die Porenwand 
heran; auf diese Weise entsteht durch die Reibung eine Verzogerung, 
welche groBe Unterschiede in der Diffusionsgeschwindigkeit hervorruft. 
Der Wassermantel der zweiwertigen Kationen ist offenbar so groB, daB 
die hydratierten Ionen gar nicht mehr durch die Poren hindurchgehen 
konnen. Je kleiner also der Radius von Kationen samt Wassermantel, 
desto schneller diffundieren sie durch die Membran. 

Die Versuche von MOND u. HOFFMANN sind jetzt auch zu erklaren, 
wenn wir die Rhodamin enthaltenden Kollodiummembranen als Mem
branen auffassen, welche sich durch die Hinzufugung des Rhodarnins 
zu den MICHAELIsschen Kollodiummembranen spiegelbildlich verhalten. 

I Eine hiermit zusammenhangende Erscheinung stellte BIGWOOD festt 
Bei der Diffusion von Calciumchlorid in Gelatine dringen Calcium- und Chlor
ionen beim isoelektrischen Punkt der Gelatine aquivalent ein; bei niedri
gerem PH diffundierten die Cl-Ionen, bei hoherem PH die Ca-Ionen schneller 
(siehe auch BRUHL). 
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Durch positive Ladung der Porenwande wird die Kationenpermeation 
vollsHindig gehemmt. 

Die EiweiBmembranen sind als Membranen iu verstehen, welche je 
nach der Wasserstoffionenkonzentration des Mediums positiv oder ne
gativ geladen sind. Durch die amphotere Natur dieser Membranen kann 
die Anderung des PH eine Umladung hervorrufen. Sie verhalten sich 
also je nach dem PH wie Kollodium oder Rhodamin, d. h. wie negative 
oder positive Membran. Sicherlich sind die Permeabilitatsverhaltnisse 
dieser Membranen nicht auf die allgemein kolloidale Natur zuruckzu
fiihren; Agar z. B. verhalt sich anders. 

RISSE fand, daB nicht nur die amphotere Natur der Membran, son
dem auch, wie zu erwarten war, die amphotere Natur der diffundierenden 
Teilchen die Ursache von Unterschieden in der Diffusionsgeschwindig
keit sein kann. Er stellte fest, daB die Diffusionsgeschwindigkeit von 
Aminosauren durch eine Membran sich andert, wenn die Aminosauren 
durch Anderung des Sauregrades des Mediums umgeladen werden I . 

Auch Quellung und Entquellung 2 der Membran haben einen groBen 
EinfluB auf die Porenpermeation. ANSELMINO beobachtete, daB ein 
stark gequollenes Gelatinegel verschiedene Stoffe schneller in sich hinein
diffundieren laBt als ein Gelatinegel, das nur wenig Quellungswasser 
enthalt (stehe auch KOCHMANN). Wir konnen uns leicht vorstellen, daB 
die durch die Quellung vergroBerten Mizellen auch groBere Intermizellar
raume offen lassen. Auch MANEGOLD U. HOFFMANN stellten einen deut
lichen EinfluB des Quellungsgrades auf die Membrandurchlassigkeit fest. 

Manche F orscher (siehe BECHHOLD, NORRIS) fan den eine gesteigerte 
Diffusion durch Membranen, wenn sie oberfHichenaktive Stoffe (Oleate, 
Koffein, Saponine usw.) hinzufiigten. v. KUTHY hat seine Erklarung 
dieser Erscheinungen auf die quellungsfordemde Wirkung oberflachen
aktiver Stoffe gestutzt. Er beobachtete, daB ein Gelatinegel bei An
wesenheit von oberflachenaktiven Stoffen 3 bedeutend starker quillt als 
in reinem Wasser 4 ; Farbstoffe diffundierten in mit diesen Stoffen be
handelter Gelatine schneller als in Gelatine, welche in reinem Wasser 
gequollen war. Die Erklarung ist nach v. KUTHY diese, daB die Ad
sorption von ionisierten oberflachenaktiven Substanzen durch Anderung 
der Gelatineladung eine Quellung der Mizellen hervorruft, wodurch na
turlich auch die Poren groBer werden. Wir mussen jedoch noch eine 
andere Erklarung berucksichtigen, welche auch fur nichtionisierte ober-

I LEUTHARDT wies auch darauf hin, daB pa-Differenzen durch Beein
flussung der elektrischen VerhaJtnisse Schwankungen der Permeabilitat her
vorrufen konnen (siehe auch MOMMSEN) . 

• Quellung und Entquellung hangen nahirlich wieder eng mit Ladungs
anderungen zusammen. 

3 Fettsauren, Benzoesiiure, usw. 
4 Die Wasserstoffionenkonzentration wurde durch Pufferung konstant 

gehalten. 
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flachenaktive Substanzen gelten kann: Wenn eine Membran mit einem 
oberflachenaktiven Stoff impragniert ist, so sind die Wande der Inter
mizellarkanalchen mit einer Schicht dieser adsorbierten Substanz be
kleidet. Diffundierende Teilchen sind dann nicht von den Eigenschaften 
der urspriinglichen Porenwand, sondern von den Eigenschaften der ad
sorbierten Substanz abhangig. Die Adsorptionsverhaltnisse und damit 
auch die Diffusionsgeschwindigkeit konnen dadurch weitgehend modi
fiziert werden I. 

Man hat weiter Permeabilitatsanderungen nack Deknung von Mem
branen festgestellt. AuBer einer Abnahme der Membrandicke findet bei 
dieser Behandlung auch eine gegenseitige Verschiebung der Mizellen 
statt; wir konnen daher an eine Anderung der PorengroBe denken. 

Auch Licktwirkung kann einen Einfluf3 auf die Permeabilitat nicht
lebender Membranen ausiiben. KELLER stellte eine Gelatinemembran 
her, die bei Belichtung eine erhOhte Permeabilitat zeigte; BECKING u. 
GREGERSON beobachteten eine erhOhte Permeabilitat durch Einwirkung 
von Licht auf Lezithin-Kollodiummembranen. Es ist moglich, daB die 
ultravioletten Strahlen Anderungen der Membranladung und vielleicht 
chemische Reaktionen auslosen, wodurch die Permeabilitat sich andert. 

b) Diffusion durch die Membransubstanz. 

Die Permeation durch intermizellare Poren ist nicht die einzige 
Wandermoglichkeit von Teilchen durch eine Membran. Wir konnen es 
auch mit einer Loslichkeit der diffundierenden Stoffe in der Membran
substanz zu tun haben; die Teilchen wandern dann zwischen den Atom
gruppen der Mizellen hindurch. LHERMITE war der erste, der die Durch
lassigkeit einer Membran fiir Wasser und geloste Stoffe mit ihrer Los
lichkeit in der Membran zu begriinden versuchte. Verschiedene spatere 
Forscher, namentlich FOURNEAU u. VULQUIN, THIEULIN, PHILLIPPSON, 
FREUNDLICH u. GANN, TOMITA, TRAUBE u. YUKIMURA, stellten Versuche 
mit Fett- und Lipoidmembranen an, z. B. Kollodiummembranen im
pragniert mit Lezithin, Cholesterin, Rizinol oder Gelatinemembranen 
impragniert mit Estern von Fettsauren. Dabei ergab sich, daB lipoid
losliche Stoffe schneller durch diese Membranen diffundierten, je nach
dem sie starker lipoidloslich waren. COLLANDER fand, daB Phenol und 
Metanitrophenol bedeutend schneller durch seine Kollodiummembranen 
permeierten, als die MolekiilgroBe erwarten lieB; er fiihrte dies auf die 
Loslichkeit dieser Stoffe in der Membran zuriick. 

Auch die Aufnahme von Quellungswasser in hydrophil-kolloidalen 
Systemen kann teilweise als eine Losung aufgefaBt werden. Die Diffusion 

I So kann man z. B. die Permeabilitatserhohung von Kollodiummem
branen durch Saponinzufiigung (siehe die Besprechung bei KOFLER) am 
besten auf diese Weise erklaren. 
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von Wasser durch hydrophile Membranen kann also auch als eine Per
meation durch Losung in der Membransubstanz bezeichnet werden. 

Es ist selbstverstandlich, daB Porenpermeation und Permeation 
durch die Membransubstanz zusammen in einem, System auftreten kon
nen; die Diffusionsvorgange sind dann ofters sehr schwierig zu deuten. 
So diirfen wir von einer semipermeablen Membran nieht behaupten, daB 
die Semipermeabilitat im ailgemeinen durch mechanische Siebwirkung 
entsteht, welche die Molekiile der gelosten Stoffe zuriickhalt. Man muB 
in jedem einzelnen der Falle untersuchen, ob man es mit einer Loslich
keit des Losungsmittels (und Unloslichkeit des gelosten Stoffes) in der 
Membran, oder wirklich mit einer Siebwirkung zu tun hat. 

B. Ursachen der Permeation und Krlifte, welche dabei eine 
Rolle spielen. 

Diffusion durch eine Membran tritt nur dann auf, wenn Triebkrafte 
anwesend sind, welche die Teilchen durch die Membran treiben; sonst 
unterbleibt natiirlich jede Teilchenwanderung. Wir wollen jetzt diese 
Triebkrafte naher betrachten. 

Wenn sieh auf beiden Seiten einer Membran eine verschieden stark 
konzentrierte Losung befindet, und aile anwesenden Teilchen durch die 
Membran hindurchtreten konnen, so wird, gleich wie bei freier Diffusion, 
eine Teilchenwanderung nach dem FlcKschen Gesetz auftreten; die dif
fundierende Stoffmenge ist dann proportional der Diffusionsflache, dem 
Konzentrationsgefalle, sowie der Zeit, und umgekehrt proportional dem 
Radius der diffundierenden Teilchen. Beim Erreichen des Endzustandes 
ist beiderseits vollstandige Konzentrationsgleichheit vorhanden. Kon
zentrationsdijjerenz ist also die erste Ursache fill Membrandiffusion. 

Osmotischer Druck tritt bei den Diffusionsprozessen erst dann auf, 
wenn die diffundierenden Stoffe untereinander Unterschiede in der 
Wandergeschwindigkeit zeigen. Ein EinfluB auf das Endresultat ist je
doch nur in jenem Grenzfalle moglich, in dem einer der Stoffe vollig von 
der Membran zUrUckgehalten wird. Ein bekanntes Beispiel davon ist das 

Donrian-Gleichgewicht. Eine eingehende Besprechung der DONNAN
Gleichgewichte mochte ich nicht geben, da die Lehrbiicher der Kolloid
chemie (z. B. FREUNDLICH, KRUYT) ausfiihrliche Darstellungen dieses 
Themas bringen. Da das DONNAN-Gleichgewicht aber wiederholt zur 
Erklarung biologischer Permeabilitatserscheinungen benutzt wurde, so 
sind einige Worte dariiber wohl angebracht. DONNAN und BAYLISS be
obachteten die folgende Erscheinung: Wenn sich auf der einen Seite 
einer Membran ein Salz mit einem kolloidalen, nicht diffusiblen Ion 
und auf der anderen Seite ein frei diffusibles Salz befindet, so herrscht 
beim Erreiehen des Endzustandes keine Konzentrationsgleiehheit. 

Ergebnisse der Bio\ogie IX. 20 
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Nicht nur das kolloidale Ion, sondern auch die frei diffusiblen Ionen 
sind dann auf beiden Seiten der Membran in verschiedener Menge vor
handen. Diese Erscheinung wird dadurch verursacht, daB das zum 
kolloidalen Ion gehOrende Gegenion nicht durch die Membran diffun
diert, well es sich nicht yom kolloidalen Ion losmachen kann. Demzu
folge entsteht ein Zustand, bei dem auf der Seite des kolloidalen Ions 
mehr osmotisch aktive Teilchen anwesend sind wie auf der anderen Seite. 
Es herrscht also ein osmotischer Uberdruck; iiberdies mft die ungleiche 
Ionenvertellung eine Potentialdifferenz hervor. Sehr deutlich treten 
diese Gleichgewichte auf, wenn die Konzentration des kolloidalen Salzes 
hinsichtlich der Konzentration des diffusiblen Salzes groB ist. 1m um
gekehrten Fall iibt das Kolloid nur einen geringen EinfluB aus. 

Das DONNAN-Prinzip ist immer giiltig, wenn - durch mechanische 
oder elektdsche Folgen von Adsorption, durch zu groBen Durchmesser 
oder Unl6slichkeit in der Membran - die Wanderung einer Ionenart 
gehemmt wird. So werden auch die von MICHAELIS untersuchten Systeme 
(siehe S. 30r) zu einem DONNAN-Gleichgewichte AniaB geben k6nnen. 1m 
nachsten Abschnitt soll die Bedeutung dieses Prinzips bei biologischen 
Permeabilitatsfragen besprochen werden. 

Diffusion durch eine Membran tritt nit;::ht nur als Folge einer Kon
zentrationsdifferenz, sondern auch als Folge einer Potentialditferenz auf. 
Hetrscht beiderseits einer Membran eine Potentialdifferenz, welche zur 
Entstehung einer elektromotorischen Kraft AniaB gibt, so werden die 
in der Fliissigkeit vorhandenen elektrisch geladenen Tei1chen sich durch 
die Membran in der Richtung des entgegengesetzt geladenen Pols be
wegen. Auf diese Weise findet ein elektrischer Transport durch die Mem
bran statt. Ein besonderer Fall solchen elektrischen Transportes ist die 

Elektro-Osmose, ein Phanomen, daB nur eine auBerliche Ahnlichkeit 
mit Osmose hat. Wahrend bei der Osmose die Tei1chen immer in der 
Richtung des Konzentrationsgefalles wandern, k6nnen die Stoffe sich 
bei Elektro-Osmose in umgekehrter Richtung bewegen. Nehmen wir 
einen einfachen Fall: eine Kapillare, in der sich eine sehr schwache 
Elektrolyt16sung befindet. An der Phasengrenze Fliissigkeit-Kapillar
wand entsteht dann, durch Austritt von Ionen aus der Wand oder Ad
sorption von Ionen aus der Fliissigkeit, eine elektrische Doppelschicht. 
Die Kapillarfliissigkeit bekommt also eine der Wand entgegengesetzte 
elektrische Ladung. Bringt man jetzt an einem Ende der Kapillare 
einen positiven, am anderen Ende einen negativen Pol an, so wird die 
Fliissigkeit nach dem Pole wandern, der eine ihr entgegengesetzte Ladung 
besitzt. Auf so1che Weise entsteht, da ja das Kapillarwasser mit der 
Ladung mitgeschleppt wird, ein Wasserstrom in der Richtung dieses 
Pols. Durch Hinzufiigung von Elektrolyten, die einen groBen EinfluB 
auf die Wandladung ausiiben, laBt der Fliissigkeitsstrom bald nach 
(ELISSAFOFF) . 
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Die Kapillare konnen wir als ein Interrnizellarkanalchen einer po
rosen Membran auffassen, und die Elektro-Osmose kann dann auf fol
gende Weise definiert werden: Wenn zwischen beiden Seiten einer Mem
bran eine Potentialdifferenz herrscht, welche eine elektromotorische 
Kraft entstehen laBt, so wird die Flussigkeit, die sich an den Porenwanden 
aufgeladen hat, durch die Membran hindurch in der Richtung des Po
tentialgefalles wandem. Diese Wanderung kann also entgegengesetzt 
dem Konzentrationsgefalle verlaufen und erweckt dann den Eindruck, 
als ware die Membran nur in einer Richtung fiir die Flussigkeit durch
lassig, so daB eine einseitige Permeabilitiit vorhanden ware. N achdrucklich 
weise ich darauf hin, daB wir uns die Membran in solchen Fallen nicht 
als eine Reuse vorstellen durfen, welche nur einen einseitigen ZulaB ge
stattet; die einseitige Permeabilitat wird ausschlieBlich durch die elektro
motorische Kraft veranlaBt. Schalten wir diese aus, so konnen die Stoffe 
wieder in beiden Richtungen durch die Membran treten. 

Eine Erscheinung, die vielleicht mit der Elektro-Osmose in Zu
sammenhang gebracht werden kann, ist die 

Abnormale oder negative Osmose. Man hat wiederholt festgestellt, daB 
durch eine zwischen zwei verschieden konzentrierten Losungen ange
brachte Dialysemembran manchmal Wasser von der starken nach der 
schwachen Losung perrneiert und hat sich bemuht, fUr dieses Phanomen 
eine Erklarung zu finden. FREUNDLICH und KRUYT weisen darauf hin, 
daB Membran- und Diffusionspotentiale vielleicht Kreisstrome veran
lassen konnen, die in der einen Richtung durch die Poren, in der anderen 
durch die Membransubstanz verlaufen I • Dergleichen Strome waren dann 
imstande, elektro-osmotische Wasserbewegungen auszulosen. Aut den 
Endzustand hat diese negative Osmose jedoch keinen EiIifluB, denn die 
Potentialdifferenzen (und also auch die elektromotorische Kraft) werden 
bei fortgesetzter Diffusion allmahlich verschwinden. Eine Beeinflussung 
des Gleichgewichtes ist nur moglich, wenn die Potentialdifferenz nicht 
temporar ist, sondern erhalten bleibt. Um nun aber bei negativer Os
mose die Potentialdifferenz handhaben zu konnen, mussen wir dem 
System Energie zufUhren. Ais Folge der Potentialdifferenz (d. h. als 
Folge der elektromotorischen Kraft) kann dann eine standige Elektro
Osmose und somit eine permanente Konzentrationsdifferenz erhalten 
bleiben. STARY zeigte sogar, daB elektro-osmotisch stromendes Wasser 
neutrale und entgegengesetzt geladene Stoffe (Kochsalz, Glukose) mitreiBt. 

SCHREINEMAKERS und seine SchUler haben eingehende Berechnungen 
und Versuche uber die abnormale Osmose angestellt. Sie kommen zu 
dem Schlusse, daB man von einer Abnormalitat gamicht sprechen kann; 
denn speziell bei Flussigkeiten mit mehreren gelosten Komponenten sind 

I Dabei muB man auch annehmen, daB die Membransubstanz kein Iso
lator ist. 

20* 
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fiir die Richtung der Teilchenwanderung grundsatzlich viele Moglich
keiten gegeben, wobei auch die Zusammensetzung der Membran eine 
groJ3e Rolle spielt. 

Eine dritte Ursache von Membrandiffusion, die auch biologisch wichtig 
ist, ist der 

Unterschied im hydrostatischen Druck. Befindet siGh beiderseits einer 
Membran eine Fliissigkeit, so wird diese, wenn wir auf einer Seite einen 
mechanischen Druck ausiiben, durch die Membran zur anderen Seite 
flieJ3en. Fliissigkeitsbewegung durch eine Membran kann also nicht nur 
als Folge einer Konzentrations- oder Potentialdifferenz, sondern auch 
als Folge einer Druckdifferenz auftreten. Dabei iibt, wenn geloste oder 
suspendierte Teilchen zuriickgehalten werden, die Membran eine Sieb
wirkung aus (Filtration). So kann die Druckdifferenz eine Konzentra
tionsdifferenz verursachen. Die Druckdifferenz kann aber auch Ursache 
einer Potentialdifferenz sein; denn, wenn die Porenwande der Membran 
eine elektrische Ladung besitzen, wird die durchwandernde Fliissigkeit 
sich entgegengesetzt laden. Die durch die Membran gepreBte Fliissigkeit 
zeigt dann der noch nicht durchgetretenen Fliissigkeit gegeniiber eine 
elektrische Ladung und es besteht somit eine Potentialdifferenz. Diese 
ist nun das sogenannte Stromungspotential, ein Spiegelbild der Elektro
Osmose. Es bleibt erhalten, solange wir durch Ausiiben von mechani
schem Druck (also durch Energiezufuhr) Fliissigkeit durch die Membran 
pressen. 

1m Vorstehenden haben wir drei Ursachen der Membrandiffusion be
sprochen: Konzentrationsdifferenz, Potentialdifferenz (elektromoto
rische Kraft) und Druckdifferenz. 1m nichtlebenden System, welches 
einem Minimum freier Energie zustrebt, treten diese Faktoren nur tem
porar auf; sie konnen beiAnwesenheit einer fUr alleTeilchen permeablen 
Membran nur erhalten bleiben, wenn man dem System Energie zufiihrt. 
1m nachsten Abschnitt solI gezeigt werden, daB diese Krafte auch bei 
der Permeabilitat von lebenden Systemen eine groBe Rolle spielen. 

Durch Zusammenwirken von Diffusionstriebkraften und einer kom
plizierten Membrandurchlassigkeit konnen die Permeationsvorgange im 
nichtlebenden System auBerst verwickelt werden. Ein Beispiel eines 
solchen sehr kompliziertenSystems gibt der von MACDoUGAL u. MORAVEK 
angestellte Versuch. Diese Forscher setzten eine Zelle zusammen, deren 
Wand aus einer mit Agar und Lipoid bekleideten Membran bestand. 
Die Permeation verschiedener Stoffe durch diese Membran wurde durch 
Zugabe von Kalium- oder Natriumsalzen beschleunigt und durch Zu
gabe von Calcium verzogert. Auch bei PH-Anderungen des AuJ3enme
diums anderte sich die Permeabilitat. AuBerdem konnte diese Zelle, 
unabhangig vom osmotischen Teilchenaustausch, ihren Sauregrad mehr 
oder weniger konstant erhalten. 
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VII. Die Permeabilitat von lebenden Membranen. 
Es soIl nun versucht werden, die besprochenen Ergebnisse in einen 

Zusamlilenhang mit der Permeabilitat von lebenden Membranen zu 
bringen. 

Zuerst mochte ich darauf hinweisen, daB wir beim Studium der Per
meabilitat von lebenden Systemen verschiedenartige Gebilde mit dem 
Namen "lebende Membran" belegen. Untersuchen wir die Permeation 
in die einzelnen Zellen, so wird tatsachlich nur die Plasmagrenzschicht 
als Membran aufgefaBt. Arbeiten wit: dagegen mit Membranert wie 
Darmwand, Peritoneum oder Raut, welche aus Zellen aufgebaut sind, 
so versteht man unter Permeation oft: Eindringen in die Zelle, Durch
dringen des Zytoplasmas, Austreten auf der anderen SeiteI • In diesem 
FaIle ist die Membran viel mehr als eine Plasmahaut, sie besteht dann 
aus vorderer Plasmahaut, Zellinhalt und hinterer Plasmahaut". 

Bei der Untersuchung der Permeabilitatserscheinungen stehen uns 
verschiedene Methoden zur Verfiigung 3• Manche derselben sind nicht 
einwandfrei. So hat z. B. die von JANSE, KLEBS und DE VRIES einge
fiihrte, speziell bei Pflanzengeweben viel benutzte plasmolytische Methode 
den Nachteil, daB man nicht sicher ist, ob die Plasmolyse wirklich einen 
harmlosen Vorgang darstellt (siehe z. B. ALBACH); denn die Plasmo
desmen; mit denen die Zellen untereinander zusammenhangen, werden 
bei der Plasmakontraktion oft zerrissen; wir wissen nicht, ob wir es 
dann noch mit normalen Zellen zu tun haben 4. Auch wurde bei Anwen
dung dieser Methode oft nicht damit gerechnet, daB die eindringenden 
Stoffe manchmal nicht physiologisch sind und pathologische Erschei
nungen hervorrufen konnen. 

Auch gegen die viel benutzte Vitalfarbungsmethode sind Einwande 
erhoben worden. Bei dieser Methode wird bekanntlich die Permeation 
von Farbstoffen gemessen an der Farbung des Zellinhaltes. Die Starke 
der Farbung des Zellkorpers scheint aber nicht immer direkt und aus
schlieBlich von der Geschv.rindigkeit des Farbstoffeintrittes durch die 
Plasmamembran abhangig zu sein. Uber die Frage, wie die Farbstoff
ansammlung in der Zelle vor sich geht, und wie sie mit dem Farbstoff
eintritt zusammenhangt, herrscht namlich noch keine Ubereinstimmung 5. 

I JORDAN wies schon darauf hin, daB wir der Permeation in zwei For
men, als intrazellulare Erscheinung und als DurchlaB durch ein Epithel, 
begegnen. 

2 Abgesehen noch VOn Bindegewebsschichten usw. 
3 Eingehende Behandlung der Permeabilitatsmethoden siehe HOBER; an 

dieser Stelle will ich nur einige wichtige Punkte angeben. 
4 Diese Schwierigkeit ist zu vermeiden, wenn man mit einfacher gebauten 

Organismen (Bakterien, Algen usw.) arbeitet. 
5 -aber die Farbstoffspeicherung besteht eine sehr groBe Anzahl von 

Untersuchungen, deren Besprechung zu weit fUhren wiirde. Man siehe z. B. 
V. MOLLENDORFF, HIRS [iJ: , JORDAN U. HIRSCH, HOBER, \VALLBACH. 
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Verschiedene Forscher stellten fest, daB oft eine Verarbeitung der ein
gedrungenen Stoffe stattfindet, wodurch z. B. ihr Aggregationszustand 
sowie ihre chemische Zusammensetzung abgeandert werden kann. 
HIRSCH faBte diese Erscheinungen unter dem Begriff "intraplasmatische 
Verarbeitung" zusammen. AuBerdem sind in den letzten Jahren Unter
suchungen ausgefiihrt worden, welche tatsachlich zeigen, daB die Spei
cherungsgeschwindigkeit oft nicht mit der Eintrittsgeschwindigkeit 
parallel lauft (GICKLHORN, GICKLHORN u. DEJDAR, RUHLAND u. HOFF
MANN, KEDROWSKY). WALLBACH konnte sogar die Speicherung von 
Tuschesuspensionen in Saugetiergeweben ohne Anderung der Eintritts
geschwindigkeit (beobachtet an der zuerst auftretenden Diffusfarbung) 
beeinflussen. Nicht nur langsam permeierende Stoffe werden manchmal 
so stark durch das Plasma konzentriert, daB ziemlich bald eine Farbung 
des Zellinhaltes zu beobachten ist, sondern auch leicht eindringende 
Stoffe verlassen die Zelle ebenso leicht wieder, wenn das Plasma sie 
nicht festhalten kann (siehe auch DE HAAN und NAGEL). RUHLAND, 
HOFFMANN und GICKLHORN meinen sogar, daB Methoden, welche die 
Permeabilitat der Plasmahaut aus der Farbstoffspeicherung in der Zelle 
ableiten, keinen Wert haben. Diese Auffassung geht wohl zu weit; wir 
werden spater sehen, daB in manchen Fallen sicherIich ein gewisses 
Verhaltnis zwischen Permeabilitat und Speicherung besteht. Jedoch 
diitfen wir nicht mit GELLHORN die Vitalfarbung als eine "direkte" 
Methode des Permeabilitatsstudiums auffassen. 

Die Farbstoffe, welche zur Vitalfarbung benutzt werden, sind iiber
dies ofters Indikatoren. Sie konnen also gelegentlich in der Zelle un
sichtbar werden und zu Fehlschliissen AniaB geben (HERTER und NAGEL). 
Auch diirfen wir nicht den dem lebenden Gewebe einzuverleibenden 
Stoffen immer dieselben Eigenschaften wie in vitro zusprechen; Teilchen
groBe und elektrische Ladung der meistens semikolloidalen Farbstoffe 
wechseln mit Konzentration, Temperatur und Elektrolytgehalt der 
Fliissigkeit. Besonders in Versuchen, bei welchen die Farbstoffe sich 
mit BIut, Darminhalt oder ahnlichen Fliissigkeiten mischen, muB dies 
in Betracht gezogen werden (BENNHOLD, DE HAAN, HIRSCH, GICKL
HORN). Manchmal werden auch aus der Permeation von Farbstoffen 
Schliisse iiber die Permeation von anderen Stoffen (Salzen, Wasser usw.) 
gezogen. Es ist aber sehr wohl moglich, daB die letztgenannten Stoffe 
sich ganz anders verhalten, denn die Permeation ist in hohem MaBe 
von den Eigenschaften der benutzten Stoffe abhangig; eine Verallge
meinerung der mit einem bestimmten Stoff erhaltenen Resultate darf 
also nur mit groBter Vorsicht geschehen. 

Eine Methode, welche in gewisser Hinsicht Vorteile bietet, ist die 
chemische Analyse. Man bietet z. B. dem Gewebe eine (physiologische) 
fliissigkeit von bekannter Zusammensetzung an und bestimmt nach 
einer gewissen Zeit die Zusammensetzung der 'Fliissigkeit aufs neue. 
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Naturlich mussen wir bei dieser Methode der Adsorption Rechnung 
tragen; ist diese stark, so kann ein Teil der Stoffe nicht durch Per
meation in, sondern durch Adsorption an den Geweben gebunden 
werden!. 

Auch M esstmg der Leitfiihigkeit und andere elektrische Methoden, 
die vielfach durch amerikanische Forscher angewandt werden (z. B. 
OSTERHOUT), bieten gewisse Vorteile. 

Obwohl manche Permeabilitatsmethoden nicht ganz zuverlassig 
sind, ist man doch manchmal auf sie angewiesen; die Lage der lebenden 
Membranen laBt die Anwendung von genauen Methoden nicht immer zu. 

Gleich",ie bei der Permeabilitat von llichtlebenden Membranen 
konnen wir auch die Permeation in lebenden Systemen in zwei Teil
probleme zerlegen, und zwar, we1chen direkten EinfluB ubt die Membran 
auf die Tei1chenbewegung aus, und wie wirken die Triebkrafte auf die 
Permeation. 

A. Direkter Einflufi der Membran auf die Teilchenbewegung. 
a) Permeation durch die intakte Membran. 

Die Tei1chen konnen natiirlich auf zweierlei Weise durch die intakte 
Membran permeieren, namlich durch die intermizellaren Poren oder 
durch die Membransubstanz selbst. 

1. Permeation durch die Membransubstanz. 

Wie durch nichtlebende Membranen konnen auch durch lebende 
Membranen Stoffe hindurchtreten, we1che in der Membransubstanz 
loslich sind. Schon NERNST vertrat die Ansicht, daB Unterschiede der 
Permeationsgeschwindigkeit von Stoffen durch lebende Membranen 
vielleicht durch verschiedene Loslichkeit veranlaBt werden konnen. 
Daraus entwickelte OVERTON seine klassischen Permeabilitatsunter
suchungen; es entstand die Lipoidtheorie. OVERTON stellte fest, daB es 
eine Anzahl von Stoffen gibt, die immer in die lebende Zelle eindringen. 
LipoidlOslichkeit ist ein gemeinschaftliches Kennzeichen dieser Stoffe. 
J e lipoidlOslicher sie sind, desto schneller dringen sie ein. Einwertige 
Alkohole, Halogenkohlenwasserstoffe, Urethane, Aldehyde, Ketone so
wie viele schwache organische Sauren und Basen dringen Z. B. schnell 
in die Zelle ein; zwei wertige Alkohole schon weniger schnell; langsamer 
dreiwertige Alkohole (Glyzerin); noch langsamer Ureum und Thio
Ureum; Erythrit (vierwertiger Alkohol) sehr langsam; sechswertige 
Alkohole, Hexosen, Aminosauren und Disaccharide permeieren eigent-

I Beim Arbeiten mit einer zwischen zwei Losungen angebrachten Mem
bran (Darm, Raut) konnen wir dieser Komplikation durch Analysen der 
Innen- und AuBenfliissigkeit entgehen. . 
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lich gar nicht. Von den anorganischen nicht- oder wenig dissoziierten 
Stollen dringen Kohlendioxyd, Ammoniak, Wasserstoffsuperoxyd und 
Borsaure leicht in die Zelle ein. Basische Farbstoffe, welche fast aile 
lipoidloslich sind, dringen ebenlalls leicht ein. Nichtlipoid16sliche Stoffe 
(z. B. viele anorganische Salze) konnen nach OVERTON nicht durch die 
Plasmahaut permeieren; die Zelle verhalt sich nach ihm, als ob sie von 
einer lipoiden Membran umgeben ware. 

Viele Forscher haben die Giiltigkeit dieser Theorie an pflanzlichen 
und tierischen Objekten weiter untersucht und im groBen und ganzen 
bestatigt (siehe z. B. die neuere Untersuchung von BARLUND). Lipoid
losliche Stoffe dringen tatsachlich entsprechend ihrer Lipoidloslichkeit 
in die lebenden Zellen ein. Allerdings sind im Laufe der Zelt Modifika
tionen angebracht worden. So schlug W ATZADSE z. B. vor, statt Ather-
16slichkeit den Verteilungsfaktor Ol-Wasser als MaB fUr die Lipoid
loslichkeit anzunehmen. NIRENSTEIN fiihrte, ankniipfend an die Vital
farbung, eine wichtigere Abanderung ein. Er fand, daB die Vitalfarbung 
abhangig von Fettsauren und fettloslichen Basen is~. Sind diese vor
handen, so werden Farbstoffe entsprechend ihrer chemischen Affinitat 
fUr diese Fettsauren oder Basen in die Zelle aufgenommen. Diese Auf
fassung stiitzte er durch Modellversuche und konnte auf diese Weise 
manche scheinbare Ausnahmen der OVERToNschen Theorie erklaren. 
Jedoch weicht, wie HOBER bemerkt, die Auffassung von NIRENSTEIN 
erheblich von der OVERToNschen Theorie ab, weil er statt Lipoidloslich
keit chemische Affinitaten wirken laBt. Die Permeation von indifferenten 
lipoidloslichen Stoffen laSt sich iiberdies auf diese Weise nicht erklaren. 

Die Lipoidtheorie stimmt im allgemeinen sehr gut mit der Vor
stellung, welche wir von der Zellmembran haben (Kapitel V), iiberein. 
Lipoide sind, wie erwahnt, sicherlich in erheblicher Menge in der Plasma
haut vorhanden. J edoch kann die Ansicht von OVERTON, daB die Plasma
membran nur aus Lipoiden bestehe, nicht aufrecht erhalten werden, 
denn auch das nichtlipoid16sliche Wasser dringt zu jeder Zeit in die Zelle 
ein. Das bringt uns der schon auf S. 298 erwahnten Auffassung naher, 
daB die Plasmahaut zum Teil aus hydrophoben Lipoiden, zum anderen 
Teil aus mehr hydrophilen Kolloiden besteht (NATHANSON, LEPESCHKIN). 
Durch eine solche Membran kann Wasser immer leicht durch Losung 
in der hydrophilen Phase permeieren. 

Es gibt, auBer Wasser, noch eine Menge von nichtlipoidloslichen 
Stoffen, welche zu jeder Zeit in die Zelle eindringen. Wir konnen nam
lich, wenn wir Wasser beiseite lassen, die immer leicht permeierenden 
Stoffe in drei Gruppen zerlegen: Eine Gruppe ist lipoidloslich, aber nicht
oberflachenaktiv (z. B. manche Farbstoffe), eine groBe Gruppe ist lipoid
loslich und zugleich stark oberflachenaktiv (Sauerstoff, Kohlendioxyd 
und Ammoniak sind z. B. lipoidloslich und werden nach BRINKMAN u. 
SZENT-GYORGYI ebenfalls an der Grenze Wasser-Ather adsorbiert). 
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Eine dritte Gruppe ist nichtlipoidloslich, sondern nur oberflachenaktiv 
(siehe KEDROWSKY). Die Lipoidtheorie kann natiirlich die Permeation 
der letztgenannten Gruppe nicht erkHiren. 

J. TRAUBE hat daher versucht, die Lipoidtheorie durch eine Ad
sorptionstheorie zu ersetzen. Er wies darauf hin, daB die "immer per
meierenden Stoffe fast alle eine starke Oberflachenaktivitat zeigenl • 

Nach TRAUBE werden die Stoffe entsprechend ihrer Oberflachenaktivitat 
an der Grenze Plasma-AuBenfliissigkeit konzentriert; je starker sie 
adsorbiert werden, desto groBere Aussicht haben sie zum Eindringen. 
Verschiedene Forscher haben diese Frage weiter untersucht. Viele ihrer 
Resultate bestatigen die Theorie von TRAUBE (z. B. OKUNEFF, KREBs 
u. NACHMANSSOHN), andere aber sprechen mehr fiir die GUltigkeit der 
Lipoidtheorie (z. B. BARLUND). Beide Theorien haben ihre Anhanger, 
die aber noch nicht zu einer Dbereinstimmung gelangt sind. Jedoch 
konnen beide Theorien zu einer befriedigenden Erklarung miteinander 
verbunden werden: 

Die Lipoidtheorie erklart nicht, warum eine Anzahl nichtlipoid
loslicher, oberflachenaktiver Stoffe immer permeieren ~d die Adsorp
tionstheorie gibt keinen Auf~chluB, warum eine Anzahl nichtoberfHichen
aktiver, lipoidloslicher Stoffe immer permeieren. Eine Verbindung der 
beiden Theorien hebt diese Einwande auf: Lipoid16sliche Stoffe konnen 
durch Losung in den Membranlipoiden in die Zelle eindringen. Sind sie 
auBerdem auch oberflachenaktiv, so wird selbstverstandlich die Ad
sorption an der Membran die Losung und dadurch die Permeation be
schleunigen. Die Stoffe, welche nichtlipoidloslich, sondern nur ober
fHichenaktiv sind, konnen sich natiirlich nicht in der lipoiden Membran
phase losen; dafiir gibt es zwei andere Permeationsmoglichkeiten. Ent
weder sie permeieren in die Zelle durch Losung in einer anderen Membran
phase, oder sie wandern durch die intermizellaren Kanalchen. Da nun 
bei der Permeation der oberflachenaktiven, nichtlipoidloslichen Stoffe 
die Siebwirkung der Membran eine Rolle spielt (siehe unten), so muB 
man es hier mit einer Porenpermeation zu tun haben. Die Moglichkeit 
einer Permeation durch Loslichkeit in der nichtlipoiden Membranphase 
fallt also fort. 

2. Permeation durch die Membranporen. 
a) Porenpermeation von oberfliichenaktiven Stoffen. Der Beweis, 

daB oberflachenaktive, nichtlipoidlosliche Stoffe durch die Poren der 
Plasmahaut permeieren, wurde von SCHONFELDER erbracht: Die Per
meation oberfHichenaktiver Stoffe ordnet sich in der Hauptsache nach 

I 1m Anfang wurde diese Oberflachenaktivitat an der Grenze Luft
Wasser gemessen, was natiirlich nicht mit der Grenze Plasma-AuBenfliissig
keit iibereinzustimmen braucht. Nachher hat man diesen Einwand teilweise 
beseitigt durch Messung der Oberflachenaktivitat an der Grenze Wasser-Ql. 
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ihrer Molekiilgr6Be, die OberfHichenaktivitat iibt nur einen sekundaren 
EinfluB auf diese Anordnung ausI. Fiir die Permeation dieser Stoffe 
gilt das auf S. 300 Besprochene. Sie werden stark an den Porenwanden 
adsorbiert, haben also den ganzen Porendurchmesser zur Verfiigung und 
dringen infolge ihrer Kapillaraktivitat auch leicht durch die Poren in 
die Zelle ein. Sie k6nnen, wenn ihre Molekiile kleiner sind als der wirk
liche Porendurchmesser, immer permeieren. 

Man kann nun die Permeation von Stoffen, welche zu jeder Zeit 
leicht in die Zelle eindringen, auf folgende Weise zusammenfassen: 
Lipoidl6sliche Stoffe permeieren in erster Linie durch L6sung in der 
lipoiden Membranphase; daneben k6nnen sie, besonders wenn sie auch 
oberflachenaktiv sind, gelegentlich auch durch die Poren dringen. 
Nichtlipoidl6sliche, oberfHichenaktive Stoffe dringen ausschlieBlich durch 
die Poren. Wasser permeiert durch L6sung in den Membranproteinen 
(Quellungswasser) und daneben natiirlich auch durch die Poren 2. 

(3) Porenpermeation von nichtlipoidloslichen, oberfHicheninaktiven 
Stoffen. Die Theorien von OVERTON und TRAUBE entstanden durch den 
Eindruck, daB nichtlipoidl6sliche, oberflacheninaktive Stoffe nicht in die 
Zelle permeierten. Zu diesen scheinbar nichtpermeierenden Stoffen ge
h6ren z. B. anorganische Salze, Zucker und Aminosauren. Aber gerade 
diese Substanzen sind, wie HOBER betont, fUr den Zellstoffwechsel un
bedingt notwendig. Es ist also schon von vornherein auBerst unwahr
scheinlich, daB die Zelle diesen Stoffen immer den Eintritt verweigern 
solI. Tatsachlich hat sich nachher herausgestellt, daB sie sehr wohl in 
die Zelle pemleieren k6nnen. HOFLER z. B. beobachtete eine Permea
tion von Zuckern; OSTERHOUT, FITTING, BROOKS, WEIXL-HoFFMANN und 
andere Forscher stellten fest, daB Alkalisalze mit einer wahrnehmbaren 
Geschwindigkeit permeieren, wahrend Erdalkalisalze nur sehr schwer 
eindringen. Zwar werden die lebenden Zellen durch L6sungen von reinen 
Alkalisalzen meistens geschadigt, so daB diese L6sungen nicht als physio
logisch zu betrachten sind (OSTERHOUT und NETTER). Es dringen aber 
auch oft Salzgemische mit ein- und zweiwertigen Kationen, welche die 
Zelle nicht schadigen, mit meBbarer Geschwindigkeit in die Zelle ein. 
WIERINGA beobachtete gleichfalls eine Permeation von anorganischen 
und organischen Salzen in Hefezellen. 

Die Permeation dieser Stoffe k6nnte grundsatzlich auf zweierlei 
Weise vor sich gehen: Durch L6sung in einer nichtlipoiden Membran
phase, oder durch die Poren. Die Permeation durch L6sung k6nnen 

I HOBER hatte fruher schon kurz darauf hingewiesen, daB die Membran 
fur oberflachenaktive Stoffe ein poroses Adsorbens sein konnte. 

z KELLER vertritt die Auffassung, daB lipoidlosliche Substanzen infolge 
ihrer positiven elektrischen Ladung immer leicht durch die entgegengesetzt 
geladene Membran permeieren konnen. Diese Ansicht muB aber noch naher 
begrundet werden. 
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wir ausschlieBen, da die Membran eine Siebwirkung ausiibt. Die Be
obachtung dieser Siebwirkung hat zur Aufstellung der 

Ultrafiltertheorie AnlaB gegeben. KUSTER fand, daB die Permeation 
von Saurefarbstoffen in Pflanzenzellen von ihrer Diffusionsgeschwindig
keit abhangig war. Hierauf begriindete RUHLAND seine Ultrafilter
theorie der Vitalfarbung, nach welcher die Membran eine einfache Sieb
wirkung ausiibt, so daB nur die GroBe der Farbstofftei1chen iiber ihren 
Eintritt entscheidet. Obgleich diese Theorie von anderen Forschern 
(z. B. COLLANDER) wiederholt angegriffen wurde, so ist doch in letzter 
Zeit ihre Giiltigkeit im groBen und ganzen bestatigt worden. Es ergab 
sich, daB bei der Permeation durch die Darmwand die TeilchengroBe 
prim are Bedeutung hat; denn die Permeationsgeschwindigkeit von Salzen 
und Zuckern ordnet sich hier nach der Diffusibilitat (HaBER). MOND u. 
HOFFMANN (siehe auch SCHON FELDER, HaBER u. HaBER) kommen eben
falls zu dem Schlusse, daB die Permeation von nichtlipoidloslichen Stoffen 
grundsatzlich durch die Tei1chengroBe beherrscht wird. 

Es entstehen aber leicht Komplikationen, wenn die permeierenden 
Stoffe elektrisch nicht neutral sind, denn gleichwie bei nichtlebenden 
Membranen (siehe S. 30I) haben auch bei den lebenden Systemen 
die elektrischen Beziehungen der permeierenden Stoffe zur Membran 
groBe Bedeutung. Es stellte sich namlich heraus, daB Ionen nur sehr 
schwer in die Zelle eindringen; nichtdissoziierte Molekiile viel leichter. 
Starke Basen und Sauren (die also vollstandig dissoziiert sind) dringen 
sehr schwer in die lebende Zelle ein; schwache Basen und Sauren da
gegen (mit vielen nichtdissoziierten Molekiilen) leichter (OVERTON, NEW
TON-HARVEY). Von Schwefelwasserstoff, Blausaure und Kohlensaure 
permeieren nur die Molekiile; ihre Ionen scheinen fast garnicht durch die 
Plasmamembran wandern zu konnen (BRINLEY). Weiter fanden RUH
LAND u. HOFFMANN, daB die Permeation von Aminosauren eine charak
teristische Abweichung des Ultrafilterprinzipes zeigte, welche mit ihrer 
amphoteren Natur in Einklang zu bringen ist (man vergleiche die auf 
S.303 besprochenen Versuche von RISSE). 

Die elektrischen Verhaltnisse werden, obgleich SCHONFELDER auch bei 
der Permeation von Elektrolyten eine grundsatzliche Ultrafilterwirkung 
beobachtete, im allgemeinen die Siebwirkung verwischen. Es treten 
Komplikationen auf, welche oft im Sinne der Versuche von MICHAELIS 
gedeutet werden konnen. In einem Falle wurde sogar eine vollstandige 
Ubereinstimmung zwischen lebender Plasmahaut und nichtlebendem 
Modell festgestellt: Erythrozyten tauschen ihre Anionen gegen Anionen 
in der AuBenfliissigkeit aus; Kationen aber permeieren nicht durch 
die Blutzellmembran. Dieser Vorgang ist das Spiegelbild der Permeation 
durch die MICHAELIssche Kollodiummembran und kann mit dem Ver
halten der Rhodaminmembran (MOND u. HOFFMANN, siehe S.30I) direkt 
verglichen werden. Da MOND nun auch die Erythrozytenmembran durch 
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Umladung selektiv kationenpermeabel machen konnte, ist die Uberein
stimmung zwischen Ionenaustausch durch Erythrozyten- und nicht
lebenden Membranen vo1lkommen. Das Verhalten der Blutzellmembran 
kann auf die elektrischen Beziehungen zwischen Membran und per
meierenden Teilchen zUrUckgefiihrt werden' . 

Auch bei Muskeln fanden GELLHORN, KATZ, URANO und FAHR im 
aligemeinen einen solchen Ionenaustausch. Kaliumionen konnen aber, 
da sie im Muskelgewebe stark gespeichert werden, nicht am Austausch 
teilnehmen. Auch Froschnerven scheinen selektiv kationenpermeabel zu 
sein (HaBER u. HOFFMANN). Die Plasmamembran der Alge Valonia ist 
nach HaBER u. HOFFMANN mit einem Mosaik zu vergleichen, welches 
teilweise selektiv Kationen, teilweise selektiv Anionen durchlaBt. 

FITTING, BROOKS, SPEK, OSTERHOUT, BETHE, W ARBURG, NEWTON
HARVEY, D'ANCONA, WIERINGA und viele andere Forscher(ausfiihrliche 
Besprechung bei HaBER) fanden an pflanzlichen und tierischen Objekten, 
daB die Permeationsgeschwindigkeit von limen, obgleich im allgemeinen 
sehr klein, sich doch nachden lyotropen Reihen anordneP. So per
meieren z. B. Kaliumionen. schneller als Natriumionen und Natrium
ionen wieder schneller als Lithiumionen. Brom-, Nitrat- und Chlorionen 
permeieren schneller als Chlorationen und diese wieder schneller als 
Sulfationen. Diese Anordnung kann einmal (gleichwie bei den Kollo
diummembranen von MICHAELIS) durch die GroBe des Wassermantels 
in Bezug auf den Porendurchmesser verursacht werden. AuBerdem gibt 
es aber viele Anhaltspunkte fiir die Auffassung, daB die Ionen auch die 
Membranquellung abandern; denn bekanntlich geben die HOFMEISTER
schen Reihen auch an, in welchem MaBe Ionen die Quellung von hydro
philen Kolloiden beeinflussen. Die Ionen, welche am meisten die Quel
lung fordern (z. B. Kalium), dringen am schnellsten in die Zelle ein, die 
entquellend wirkenden Ionen (z. B. Calcium) permeieren nur sehr schwer. 
Man kann sich daher vorstellen, daB die Ionen durch Quellung oder Ent
quellung der Membran eine VergroBerung oder Verkleinerung der Poren 
auslosen (siehe weiter S.3IS). Die Permeationsgeschwindigkeit der Elek
trolyte ist also nicht nur abhangig yom Dissoziationsgrad, Wassermantel 
und Ladungszeichen, sondern auch von ihrem EinfluB auf den Quellungs
zustand der Membran 3• 

I Auch GIRARD hatte schon versucht, den Anionenaustausch der Ery
throzyten physikalisch-chemisch zu deuten. 

• Allerdings stellt OSTERHOUT sich auf den Standpunkt, daB eigentlich 
immer nur Molekiile und niemals Ionen eindringen. Dies fiihrt aber in 
manchen Fallen zu komplizierten und gezwungenen Vorstellungen (vgl. 
BROOKS). u 

3 Natiirlich lassen sich diese Faktoren nicht scharf trennen; die Quellung 
z. B. steht wieder in engem Zusammenhang mit der Ladung (siehe KRUYT en 
v. D. WILLIGEN). 
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Die Permeation von Stoffen in die lebende Zelle ist also die Re
sultante· einer Anzahl verschiedener Faktoren. Viele Stoffe k6nnen in 
die Zelle eindringen, weil sie in der Membran 16slich sind, andere per
meieren leicht durch die Membranporen wegen ihrer groBen Adsorbier
barkeit. Die Porenpermeation einer dritten Gruppe (Elektrolyte, 
Zucker usw.) ist auf sehr komplizierte Weise von Porendurchmesser, 
Teilchengr6Be, Ladung, Adsorption und Quellung abhangig. Dazu 
kommt noch, daB jedes Gewebe eine andere spezifische Permeabilitat 
zu besitzen scheint. HOFLER u. STIEGLER fanden z. B. verschiedene 
Werte fiir die Permeationsgeschwindigkeit von bestimmten Stoffen in 
verschiedenen Pflanzengeweben (siehe auch HOFLER); auch lipoidl6s
liche Stoffe dringen in manche Zellarten viel schneller ein als in andere 
(FITTING). Wahrscheinlich haben die Plasmamembranen jedes Gewebes 
ihren eigenen spezifischen Porendurchmesser und Lipoidgehalt. Manche 
Membranen sind sogar semipermeabel, wie z. B. der Enddarm von 
Astacus (JORDAN u. LAM) und die Zellmembranen von bestimmten SiiB
wasserprotozoen. 

Einige Permeabilitatserscheinungen lassen sich heute noch nicht mit 
kolloidchemischen Reaktionen begriinden. So ist z. B. nicht zu ver
stehen, warum die Zellmembran Maltose schneller permeieren laBt als 
Laktose, und warum stereo-isomere Monosaccharide (mit gleicher Dif
fusionsge~chwindigkeit in nichtlebenden Systemen) bei der Permeation 
durch die Darmwand groBe Unterschiede in der Geschwindigkeit zeigen 
(VERZ.b). Vielleicht bestehen hier keine Beziehungen dieser Stoffe zu 
der Plasmamembran, sondem zu den Permeationstriebkraften. 

3. Anderungen der Membrandurchlassigkeit. 

Wir haben im vorigen Abschnitt die Membranpermeabilitat fiir ein 
und denselben Stoff als konstant aufgefaBt. Das ist aber in Wirklich
keit nich.t der Fall; es k6nnen temporare Schwankungen der Permeabili
tat auftreten, da der Membranzustand nicht bestandig ist. 

Bei lipoidl6slichen und oberflachenaktiven Stoffen hat man nur 
selten spontane, temporare Schwankungen der Permeationsgeschwindig
keit beobachtet (WEBER) ; auch experimentell ist es nur in wenigen Fallen 
gelungen, Anderungen hervorzurufen (HERTZ, KOSAK, HOFLER u. WEBER, 
SEIFRIZ). Das geringe Material eignet sich noch nicht zu einer analyti
schen Bearbeitung. 

Bei der Porenpermeation von oberflacheninaktiven Stoffen dagegen 
sind Permeabilitatsschwankungen oft festgestellt worden. Auf S.3I4 
wurde klargelegt, daB Salzgemische von ein- und mehrwertigen Kationen 
oft mit einer kleinen, aber bestimmbaren Geschwindigkeit in die lebende 
Zelle eindringen. OSTERHOUT, NETTER und andere Forscher stellten 
nun weiter fest, daB die Permeationsgeschwindigkeit immer ansteigt, 
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wenn sie die mehrwertigen Ionen (an erster Stelle Calciumionen) aus dem 
Gemisch weglieBen. Wenn sie umgekehrt einer Losung mit nur ein
wertigen Kationen Calciumionen zugaben, so wurde die Permeations
geschwindigkeit verringert. Diese Beobachtungen sind von vielen Seiten 
bestatigt und erweitert worden. So beobachtete man auch, daB Erythro
zytEm in einer Losung von reinen Alkalisalzen fUr verschiedene Stoffe 
durchH:issig werden. BROOKS sah nach Zugabe von· Calciumchlorid eine 
Hemmung der Farbstoffpermeation auftreten. GELLHORN beobachtete, 
daB Zugaben von Natrium-, Kalium-, Lithium- oder Magnesiumionen 
die VitaWirbung der lebenden Zelle fordern; Strontium- und Barium
ionen hatten nur geringen EinfluB, Calciumionen verzogerten die Far
bung. LASCH konnte feststellen, daB Calciumsalze bedeutend schneller 
durch den lebenden Saugetierdarm aufgenommen werden, wenn.Natrium
ionen vorhanden sind; Natrium- und andere einwertige Kationen er
hohen, Calciumsalze erniedrigen im allgemeinen die Permeabilitat der 
Darmwand. WINTERSTEIN u. HIRSCHBERG beobachteten in reiner Koch
salzlosung eine erhohte Permeabilitat von Muskelmembranen. LUCKE 
u. MCCUTCHEON fanden, daB die permeabilitatsvermindernde Wirkung 
der Kationen mit wachsender Valenz zunimmt. 

1m allgemeinen kann man den EinfluB der Ionen auf die Permeabili
tat der lebenden Membran also wieder nach den lyotropen Reihen an
ordnen. Ionen, welche die Quellung der Membrankolloide fordern (Kali
um, Natrium), erhohen die Durchlassigkeit der Membran fUr andere 
Stoffe; wirken sie dagegen entquellend (wie z. B. Calcium), so zeigen sie 
einen deutlich hemmenden EinfluB auf die Permeabilitat. Wir konnen 
diese Erscheinungen in einen engen Zusammenhang mit dem Permeabili
tatsverhalten von nichtlebenden Membranen bringen (siehe FREUNDLICH, 
ANSELMINO, MACDOUGAL u. MORAVEK): Infolge der Veranderung des 
Quellungszustandes der Membrankolloide wird auch die GroBe der inter
mizellaren Raume verandert (vgl. S. 303 und 3I6). Ionen, welche die 
Quellung beeinflussen, beeinflussen daher auch die Porenpermeation von 
anderen Stoffen. Die Wirkung eines Salzgemisches mit ein- und mehr
wertigen Kationen ist nun derartig, daB z. B. Natriumionen eine Quel
lung hervorrufen wurden, die aber durch die Gegenwirkung der Calcium
ion en kompensiert wird. 

Man kann also 'erwarten, daB die starke Quellung der Membran
kolloide in reinen Alkalisalz16sungen allmahlich zur Peptisation und zum 
Auseinanderfallen des stabilen Membrangerustes fUhren muB. Tatsach
lich wurde beobachtet, daB Alkalisalze die lebende Zelle oft irreversibel 
schadigenI und zum Absterben bringen (LILLIE, LOEB, OSTERHOUT, SPEK, 

I Eine wichtige Eigenschaft der kiinstlichen physiologischen Losungen 
ist also nicht nur die Isotonie, sondern auch die Erhaltung der Quellungs
gleichgewichte der Membrankolloide. 
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GELLHORN, HaBER, HANSTEEN-CRANNER, FITTING, PRAT und viele 
andere). 

Der EinflufJ der Ionen auf die Quell~tng spielt also bei den Permeabili
tatsanderungen der lebenden Membran eine wichtige Rolle. Jedoch ist 
ihr EinfluB auf die Quellung nicht der einzige Faktor; wir mu&sen auch 
die direkten Folgen der durch Elektrolyte hervorgerufenen Anderungen 
der Membranlad~tng in Betracht ziehen. Denn gleichwie bei nichtleben
den Systemen (siehe Kapitel VI), sind auch bei lebenden Membranen 
Membranladung und Permeabilitatszustand eng verbunden. Ich erinnere 
nur an die Versuche von MOND (S. 315), der den Ionenaustausch zwischen 
Erythrozyten und Medium durch Umladung der Erythrozytenmembran 
v611ig umkehren konnte (siehe auch LEUTHARDT). 

Auch elektrische Reizung steht selbstverstandlich in enger Beziehung 
zur Membranladung. HaBER u. BANUS stellten bei Spirogyra nach elek
trischer Reizung eine gesteigerte Permeation fur Cyanol fest (siehe auch 
SENN); NUNA fand ahnliches bei der Froschhaut. MITCHELL, WILSON u. 
STANTON beobachteten eine erh6hte Permeabilitat des elektrisch ge
reizten Froschmuskels (siehe auch EMBDEN). Obgleich infolge des kom
plizierten Baues des lebenden Systems zur Zeit noch keine M6glichkeit 
besteht, eine vollstandige Erklarung fUr die bei elektrischer Reizung 
auftretenden Membranprozesse zu geben, so darf man doch schon mit 
einer gewi.ssen Sicherheit behaupten, daB Ladungs- und Quellungsande
rungen der Membran dabei eine groBe Rolle spielen. Hierbei besteht 
auch sicherlich ein Zusammenhang mit der Aktivierung von Geweben 
durch Nervenreizung, wie diese normalerweise im OrganisIilUs auftritt. 
Denn diese Reizung hat, wie experimentell festgestellt worden ist, PH
lind Permeabilitatsanderungen zur Folge (HaBER, GILDEMEISTER). 

Permeabilitatsveranderung durch die Einwirkung von Licht ist unter 
anderem von LEPESCHKIN und TRONDLE beobachtet worden; sie stellten 
eine erh6hte Salzpermeation in Pflanzenzellen nach Belichtung fest. 
KROETZ, LEHMANN u. WELLS beschrieben eine Permeabilitatssteigerung 
nach R6ntgenbestrahlung, BRUMMER dagegen eine Abnahme. v. HER
WERDEN wies Permeationsanderungen unter dem EinfluB von ultra
violettem und gew6hnlichem Lichte nacho BROOKS beobachtete, daB 
gewisse Farbstofte im Dunkeln langsam, in rotem Lichte etwas schneller, 
in grunem Lichte noch schneller und in ultraviolettem Lichte am schnell
sten in Valonia eindringen. TSCHACHOTIN richtete einen feinen Strahl 
von ultraviolettem Licht aut ein Seeigelei. Ais er dieses Ei darauf in eine 
hypotonische Salzl6sung ubertrug, so buchtete sich nur die bestrahlte 
Stelle aus; in einer hypertonischen L6sung zeigte allein die bestrahlte 
Stelle eine Einbuchtung. Die ultraviolette Bestrahlung erzeugte also 
eine lokale Permeabilitatssteigerung. 

Zur Erklarung der Lichtwirkllng auf die lebende Membran fehlt es 
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nicht an Beispielen aus der physikalischen Chemie (siehe S. 304); diese 
Permeabilitatssteigerung ist also nicht, wie HOBER glaubt, eine spezi
fische Eigenschaft des lebenden Stoffes. Wenn wir auch heutzutage, zum 
Tell wegen unserer geringen Kenntnisse von der Lichtwirkung auf 
Kolloide, noch kein abschlieBendes Urtell geben diirfen, so werden doch 
Anderungen des elektrischen Membranzustandes mit groBer Wahr
scheinlichkeit dabei mitwirken. 

Es ist sehr gut zu begreifen, daB Anderungen der Temperatur Perme
abilitatsschwankungen ausl6sen k6nnen (WINTERSTEIN u. HIRSCHBERG, 
v. RYSSELBERGHE, MASING, WIECHMANN, COLLANDER); denn die Tem
peratur hat selbstverstandlich einen groBen EinfluB auf aIle Adsorptions-, 
Quellungs- und Peptisationsprozesse in der Membran. 

Auch Dehnung der lebenden Membran kann eine Permeabilitatsande
rung hervorrufen; KROGH stellte das bei der Wand der Blutkapillaren 
fest I • Durch Dehnung kann, wie bei nichtlebenden Systemen (siehe 
S. 304), eine Abnahme der Dicke und eine Porenvergr6Berung statt
finden. Vielleicht ist dies auch bei der Membran der Darmzotten (HIRSCH) 
der Fall, we1che bei den Pumpbewegungen ihr Volumen sehr stark andem 
(siehe S. 339). 

Schwerer mit den Eigenschaften von nichtlebenden Systemen in 
Einklang zu bringen ist der von OSTERHOUT festgestellte Befund, daB 
mechanische Reize (StoB, Druck) eine PermeabilitatserhOhung der leben
den Membran ausl6sen k6nnen (siehe auch IRWIN, BLACKMANN u. PAINE). 
Vielleicht werden wir zukiinftig an die Thixotropie ankniipfen k6nnen; 
PETERFI u. Y AMARA beobachteten namlich nach Beriihrung von Nitella 
mit einer stumpfen Mikronadel eine lokale, temporare Gelatinierung des 
Plasmas. 

Es gibt noch mehr Permeabilitatsanderungen, deren Natur, obgleich 
physikalisch-chemische Prozesse wohl sicher dabei mitwirken, heute 
noch nicht geklart ist. 

So haben z. B. HERTZ und KEDROWSKY gezeigt, daB Saurefarbstoffe 
besser in Opalina eindringen, wenn EiweiB in der AuBenfiiissigkeit vor
handen ist; die Farbstoffe werden offenbar an EiweiB gebunden (DE 
HAA..lo.l", WALLBACH, KELLER, KEDROWSKY) und nur gekuppelt an EiweiB
tellchen in die Zelle aufgenommen. Die Farbstoffe scheinen manche 
charakteristische Eigenschaften nach ihrer Adsorption an den EiweiB
tellchen zu verlieren; das EiweiBteilchen plus adsorbiertem Farbstoff 

I LANDIS hat dies spater bestritten. 
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verhii1t sieh wie reines EiweiB. Damit wird also diese Farbstoffperme
ation eine Frage der EiweiBpermeation I • 

GELLHORN und W ALLBACH beobaehteten eine Permeabilitatsande
rung versehiedener tieriseher Gewebe naeh Zugabe von Adrenalin, Thy
roxin, Insulin, Pilokarpin, Atropin usw. Aueh hier laBt sieh noeh nicht 
beurteilen, welche physikaliseh-ehemisehen Krafte mitwirken; vielieieht 
haben wir es mit einer Ladungsanderung der Plasmamembran naeh 
Adsorption dieser organisehen Elektrolyte zu tun. Sehr sehwierig wird 
eine Erklarung aueh dadureh,· daB versehiedene der beigegebenen Sub
stanzen ohne Zweifel nieht nur den Membranzustand, sondern aueh den 
Zelistoffweehsel (und somit die Triebkrafte der Permeation) beeinflussen 2 

Noeh sehwieriger kolloid-ehemiseh zu deuten sind die lunktionellen 
temporiiren PermeabilitiitserhOkungen, welche z. B. spontan bei Eehino
dermeneiern naeh Befruehtung und wahrend der Teilung auftreten 
(NEWTON-HARVEY, HERLANT, MCCLENDON, STEWART). Wahrend man 
bei der Permeabilitatssteigerung dureh Ionen, elektrisehe Reizung, Lieht
wirkung, Warme usw. die von auBen zugefiihrte Energie als direkte Ur
saehe der Permeabilitatsanderungen ansehen konnte, muB dagegen 
bei diesen funktionellen Steigerungen angenommen werden, daB die 
Stoffweehselprozesse in der Zelle die benotigte Energie liefern. 

Andere funktionelle Permeabilitatsanderungen, fiir die die Zelle 
offenbar selbst Energie liefert, finden wir bei bestimmten SiiBwasser
protozoen. Wenn diese Tiere Nahrung aufnehmen wollen, so muB die 
Semipermeabilitat ihrer Plasmahaut zeitweilig aufgehoben werden. 

Die funktionellen Permeabilitatssehwankungen, welche mit den 
Jahreszeiten parallel gehen (MOND u. HOFFMANN, KRASSINSKY, BECK), 
hangen sehr wahrseheinlieh mit den Umweltsehwankungen (also Licht, 
Temperatur usw.) zusammen. 

Es solien jetzt noeh kurz die Permeabilitatsiinderungen, welche durch 
die Wirk~mg oberllachenaktiver Stolle entstehen, besproehen werden. Auf 
S. 3Cl3 wurde ausgefiihrt, daB die z. B. von NORRIS und v. KUTHY naeh 
Zugabe von oberflaehenaktiven Stoffen an niehtlebenden Meinbranen 
festgestellten Pernleabilitatsanderungen im Zusammenhang mit der 
Membranquellung stehen. Man hat aueh bei leoenden Systemen solche 
Permeabilitatsanderungen beobaehtet. LASCH wies bei Zugabe von nicht
toxisehen MEmgen Saponin eine erhohte Permeabilitat der Darmwand 

I Die ErkHirung von KEDROWSKY, der eine wiederholte Umladung der 
Farbstoffe dureh Plasmahaut und Umgebungsproteine annimmt, erscheint 
mir gezwungen. 

2 Diese Schwierigkeit besteht eigentlich schon bei der Wirknng von Licht, 
Warme, Elektrizitat usw. auf die Permeabilitat. 

Ergebnisse der Biologie IX. 21 
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fUr Calciumchlorid nach (siehe auch LASCH u. BRUGEL, KOFLER U. KAU
REK, BERGER u. TRaPPER); WINTERSTEIN u. HIRSCHBERG fanden eine 
Verminderung der Muskelpermeabilitat nach Zugabe von geringen Men
gen narkotisch wirkender Stoffe. HOFLER u. WEBER stellten nach Ather
zufuhr, BOAS nach Saponinzufuhr eine Permeabilitatsanderung an Pflan
zenzellen fest. HERTZ konnte zeigen, daB Saurefarbstoffe, welche in 
normalen Verhaltnissen durch die Plasmahaut von OPalina permeieren, 
nach Zugabe von Urethan nicht eindringen (siehe weiter CaLLANDER und 
JACOBI). . 

Verschiedene Forscher weisen also einen EinfluB von oberflachen
aktiven Stoffen auf die Permeabilitat der lebenden Membran nacho 
Es liegt auf der Hand, diese Wirkung, gleichwie bei nichtlebenden Mem
branen, auf Ladungs-, Quellungs- und Adsorptionsanderungen der Mem
bran zuriickzufiihren. 

Auf diese Weise kann auch die Narkose verstandlich gemacht werden: 
Zuerst bedingen die narkotisch wirkenden oberflachenaktiven Stoffe eine 
Quellung der Membran, also eine PorenvergroBerung und somit erhohte 
Permeabilitat (Exzitationsstadium), sodann tritt (nach HOBER und 
MEYER) durch Verstopfung der Poren eine Herabsetzung der Permeabili
tat auf (die eigentliche Narkose) und zum SchluB ein Verfall der Plasma
haut durch Losung der lipoiden Membranphase (Degeneration und Tod)r. 

Auch beim Tode der Zelle wird die Permeabilitat stark verandert. 
Mit dem Absterben £alit, soweit uns bekannt, ein Groberwerden der 
Struktur zusammen; durch Koagulationsprozesse, Freiwerden von 
Quellungswasser usw. verschwinden zum Teil die Eigenschaften der 
lebenden Membran und werden demzufolge die Permeabilitatsverhalt
nisse einfacher. Bei nichtlebenden Systemen finden wir dieses Prinzip 
wieder; Vereinfachung der Struktur durch Ausflockung usw. kann die 
Eigenschaften des nichtlebenden Systems vollig abandern. 

1m Vorstehenden ist besprochen, wie lonen durch Beeinflussung von 
Quellung und elektrischer Ladung der Plasmahaut Permeabilitats
schwankungen hervorrufen konnen. Auch Anderung der Wasserstoff
ionenkonzentration, elektrische Reizung und Lichtwirkung haben groBen 
EinfluB auf Ladung und Quellung der Membran und deshalb auch auf 
die Permeabilitat. Mechanische Reize, Membrandehnung, sowie Tem
peraturanderungen konnen eben falls die Permeabilitat ·beeinflussen. 
Auch oberflachenaktive Stoffe zeigen einen EinfluB auf Quellung, La-

I Naturlich sind so nicht aIle Narkoseerscheinungen zu erklaren, dazu 
muE man mindestens auch die Adsorptionsverdrangung von lebenswichtigen 
Stoffen im Zellinnern in Betracht ziehen. Fur die verschiedenen Theorien 
der Narkose im Zusammenhang mit Lipoidloslichkeit und Adsorbierbarkeit 
vergleiche man z. B. WINTERSTEIN und MEYER. 
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dung und Adsorptionsverhaltnisse und somit auf die Permeabilitat der 
Plasmahaut. 

Zum Teil konnen wir diese Erscheinungen weitgehend mit Versuchen 
an nichtlebenden Membranen in Dbereinstimmung bringen, zum Tell 
kann der Zusammenhang mit physikalisch-chemischen Systemen nur 
angedeutet werden. Bei manchen funktionellen Permeabilitatsschwan
kungen endlich miissen wir annehmen, daB die Zelle selbst die zur Ande
rung der Membranpermeabilitat notwendige Arbeit leistet. Fiir diese 
letztgenannten Fiille muB vorlaufig noch der von HOBER eingefiihrte 
Begriff "physiologische Permeabilitat" beibehalten werden. 

b) Permeation durch die temporar deformierte Membran 
(Phagozytose) . 

Die Permeation durch die intakte Membran kann sieh, wie erwahnt, 
auf zweierlei Weise entfalten: Durch Au£losung in der Membran oder 
durch Poren. Beim lebenden System gibt es aber noch eine dritte Mog
lichkeit. Manche Gewebe sind namlich imstande, mikroskopisch wahr
nehmbare Partikel (Kohletellchen, Bakterien, Erythrozyten usw.) auf
zunehmen. Diese sogenannte Phagozytose wurde bei vielen Protozoen, 
bei verschiedenen Evertebraten (Dbersieht siehe JORDAN, HIRSCH, JOR
DAN U. HIRSCH), bei Leukozyten, manchen Bindegewebszellen und wahr
scheinlich auch bei Epitheizellen von Saugetieren (CARLETON) beobach
tet. Da nun die Poren in der lebenden Membran ultramikroskopische 
AusmaBe besitzen, so sind die mikroskopisch wahrnehmbaren Partikel 
sicherlieh groBer als die Poren; eine Porenpermeation ist also ausge
schlossen. Von einer Losung in der Membransubstanz kann auch nieht 
die Rede sein, denn die Partikel werden in der Plasmahaut nicht weiter 
dispergiert; sie dringen als Ganzes ein. Beim Eintreten dieser Partikel 
muB also eine grobe Anderung und zwar eine zeitliche Deformation 
der Membran eintreten. Es besteht deshalb zwischen Porenpermeation 
und Permeation durch Losung einerseits und der Phagozytose andererseits 
ein prinzipieller Unterschied im Verhalten der Membran. Bei den erst
genannten Prozessen bleibt die Membran intakt, bei der Phagozytose nicht. 

RHUMBLER hat durch seine Untersuchungen an niehtlebenden Syste
men den Mechanismus der Phagozytose auf eine physikaIisch-chemische 
Grundlage gestellt. Er beobachtete, daB Chloroformtropfen in einem 
wasserigen Medium Faden, Glaskapillaren und andere Partikel in sieh 
aufnehmen, wenn die Partikel mit einer diinnen Schellackschieht iiber
zogen sind. Auch EiweiB- und Glyzerinphasen konnten Partikel hinein
ziehen. Aus diesen Versuchen folgerte er: Ein Korper, der mit der Grenze 
einer Fliissigkeit in Beriihrung kommt, wird von dieser Fliissigkeit um
£lossen oder hineingezogen, wenn der Korper eine groBere Affinitat zu 
dieser Fliissigkeit als zum urspriinglichen Medium besitzt, und wenn 

21* 
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auBerdem die Affinitat des Korpers zur Fliissigkeit groBer ist als die 
Kohasion in der Fliissigkeit selbstl • 

Soil also ein Partikel in eine Fliissigkeit aufgenommen werden, so 
muB erst einmal eine Beriihrung von Partikel und Fliissigkeitsgrenze 
moglich sein. Denn wenn ein Partikel z. B. gleichartig elektrisch wie 
die Fliissigkeitsgrenze geladen ist, so wird die Beriihrung erschwert und 
der AufnahmeprozeB kann somit schon in der ersten Phase gehemmt 
werden. Hat die Beriihrung stattgefunden, so ist die Aufnahme ferner 
abhangig von den Adsorptionsverhaltnissen zwischen Partikel und Fliissig
keit, sowie von den in der Fliissigkeit auftretenden Kohasionskriiften. 
1st die Adsorbierbarkeit der Fliissigkeit an dem Partikel groBer als die 
Adsorbierbarkeit des urspriinglichen Mediums, so wird die Fliissigkeit 
das urspriingliche Medium von der Partikelgrenze verdrangen. Bei 
diesem ProzeB treten zwei entgegenwirkende Krafte auf: Die Teilchen 
in der Fliissigkeitsgrenze versuchen sich aus ihrem Verbande zu losen, 
um an der Partikelgrenze adsorbiert zu werden; die in der Fliissigkeit 
anwesende Kohasionskraft dagegen will die Teilchen auf ihrem Platze 
festhalten. Die Resultante dieser Krafte kann eine soIche Richtung an
nehmen, daB die Fliissigkeit das Partikel allmahlich in sich hineinzieht. 
Sind die Kohasionskrafte ziemlich klein, so wird die Fliissigkeit das 
Partikel sogar umklammem (amoboides UmflieBen), wie dies bei den 
Versuchen von RHUMBLER der Fall war 2 • Wenn die Fliissigkeit das 
Partikel hineingezogen hat, so schlieBt die Membran sich wieder iiber 
dem Partikel, dies liegt sodann in der Fliissigkeit, umgeben von einer 
aus der Fliissigkeitsgrenze stammenden Membran. 1st die Kohasions
kraft in der Fiiissigkeit dagegen gegeniiber den Adsorptionskraften groB, 
so kann iiberhaupt keine Aufnahme stattfinden und das Partikel bleibt 
im AuBenmedium liegen. 

Wir werden jetzt sehen, daB, obgleich die von RHUMBLER benutzte 
GrenzflacheChloroform-Wasser viel einfacher gebaut ist als die Plasma
haut, die vorstehenden Ausfiihrungen doch sehr gut zu den Vorgangen 
der Phagozytose im lebenden System passen. Der Anfang der Phago
zytose ist natiirlich auch beim lebenden System eine Beriihrung von 
Partikel und Zellgrenze. Auf die Bedeutung der elektrischen Ladung von 
Membran und Partikel bei dieser Beriihrung wiesen verschiedene For
scher (OKKER-BLOOM, LOEB, FENN und PONDER) hin. Wiederholt wurde 
beobachtet, daB z. B. Quarzpartikel in saurer Losung leichter, in alka-

lAuch muB das Gewicht der Partikel so klein sein, daB sie von den 
herrschenden Kraften bewegt werden konnen. 

2 Dieses sogenannte amoboide UmflieBen ist aber keine Conditio sine 
qua non fiir die Aufnahme, sondern ganz von der in der Fliissigkeit wirkenden 
Kohasionskraft abhangig; ist diese Kraft relativ groB, so kann eine Auf
nahme auch ohne amoeboides UmflieBen stattfinden. 
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lischer Losung schwieriger durch Leukozyten phagozytiert werden wie 
Kohleteilchen. Es ist zu begreifen, daB die Natur der Membran- und 
Teilchenladung damit eng zusammenhangt. Durch eine entgegengesetzte 
Ladung wird erstens die Beriihrung und zweitens der AufnahmeprozeB 
gefordert (elektrische Adsorption, PONDER). 

Auch der mechanische Zustand der Zellmembran, d. h. die in der 
Membran wirkende Kohiisionskrajt, spielt bei der Phagozytose eine groBe 
Rolle. So sind z. B. Zellen mit einer kraftig entwickelten, relativ rigiden 
Membran (z. B. verschiedene Protozoen, Erythrozyten und Darmepithel
zellen der Vertebraten) prinzipiell zur Phagozytose unfahig. Interessant 
ist in dieser Beziehung die von MOLLENDORF festgestellte Erscheinung, 
daB das Darmepithel sehr junger, saugender Mause phagozytieren kann; 
es ist hier offenbar die Plasmahaut der Darmzellen noch zu wenig ent
wickelt, um eine Phagozytose zu verhindern I . 

Gleichwie bei den Modellversuchen von RHUMBLER, ist auch bei der 
Phagozytose durch die lebende Zelle eine gewisse Ajjinitiit zwischen 
Plasmahaut und Partikel notwendig. Wir konnen erwarten, daB die 
lebende Zelle, deren Membran Proteine und Lipoide enthalt, Partikel, 
die aus verwandten Substanzen bestehen, vorziehen wird, und das ist 
auch tatsachlich der Fall. ISHIMOTO fand z. B., daB Staphylokokken, 
aus den en die Lipoide durch Atherextraktion teilweise eliminiert waren, 
bedeutend weniger in vivo durch Leukozyten phagozytiert wurden wie 
normale tote Kokken. Durch Zugabe von lipoidloslichen Substanzen 
zum Medium wird die Phagozytose in hohem MaBe gefOrdert (HAM
BURGER). TURNICLIFF beobachtete, daB Zugabe von klein en Mengen 
Cholesterin die Phagozytose begiinstigt. Auch Proteine iiben aus dem
selben Grunde einen giinstigen EinfluB auf die Phagozytose aus: BEUTLER 
stellte fest, daB Darmzellen von Hydra Starkekorner nur in Verbindung 
mit EiweiB phagozytieren; W ALLBACH beobachtete nach HinzufUgung 
von Pepton zu dem Medium eine erhohte Phagozytose von Kohleteilchen. 
DE HAAN und OUWELEEN wiesen nach, daB fUr die Partikelphagozytose 
durch Leukozyten die Anwesenheit von EiweiB fast immer notwendig 
ist. Die zugefiigten Substanzen werden an den Partikeln adsorbiert, 
wodurch eine groBere Affinitat zwischen Partikeln und Zellhaut ent
steht (vergleiche auch ABRAMSON). 

Diese zur Aufnahme notwendige Verwandtschaft zwischen Partikel 
und Plasmahaut weist deutlich darauf hin, daB bei der Phagozytose Ad
sorptionsprozesse auftreten. Es ist andererseits experimentell gelungen, 
die Phagozytose direkt mit physikalisch-chemischer Adsorption in Zu
sammenhang zu bringen. OKUNEFF schloB aus diesen Modellversuchen, 
daB Partikel, welche die lebende Zelle mit Vorliebe phagozytiert, 

I Zwar hat KAGAN neuerdings auch beim Diinndarmepithel erwachsener 
Kaninchen eine Aufnahme von Tuschepartikeln nachgewiesen, so1che Fane 
sind aber wahl als groBe Ausnahmen zu hetrachten. 
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auch immer an der Grenze Wasser-Lipoid adsorbiert werden. SUGI
YAMA U. TAKIGAWA schloss en auf Grund ihrer Berechnungen, daB man 
die Phagozytose von Kohlesuspensionen mit einem AdsorptionsprozeB 
vergleichen kann. 

Auch lonen spielen selbstverstandlich durch ihren EinfluB auf Quel
lung, Peptisation, elektrische Ladung, Wasserstoffionenkonzentration, 
Oberflachenspannung und dergleichen eng zusammenhangende Prozesse 
eine Rolle bei der Phagozytose. Die Wirkung der einwertigen lonen ordnet 
sich schein bar nach den lyotropen Reihen: das Kaliumion hemmt die 
Phagozytose am wenigsten, das Lithiumion am meisten (HAMBURGER 
u. DE HAAN, RADSMA). Wenn die Wirkung der lonen hier, gleichwie 
bei der Porenpermeation, auf eine Beeinflussung der Membranquellung 
beruhen wiirde, so miiBte die lyotrope Reihe auch weiter Giiltigkeit 
haben, d. h. das Calciumion miiBte die Phagozytose noch viel starker 
hemmen wie das Lithiumion. Das ist aber nicht der Fall; Calciumionen 
haben im Gegenteil gerade eine stark fordernde Wirkung auf die Phago
zytose (HAMBURGER u. DE HAAN, FLEISCHMANN). Die Wirkung der 
TOBen auf die Phagozytose kann also nicht mit den lyotropen Reihen 
in Zusammenhang gebracht werden! und laBt sich zur Zeit auch noch 
nicht nach anderen kolloidchemischen Prinzipien anordnen. Eine Aus
breitung der RHUMBLERschen Modellversuche kann da vielleicht neue 
Anhaltspunkte bringen. Vielleicht hat auch die Forderung der Ph ago
zytose durch Calcium ihren Grund in einer Beeinflussung der Zellatmung; 
davon wird auf S. 342 noch die Rede sein. 

1m grofJen ~md ganzen besteht also ein deutlicher Zusammenhang zwi
schen Phagozytose durch die lebende Zelle und den RHUMBLERschen Ver
suchen. Dem widerspricht nicht, daB es trotzdem grad~telle Unterschiede 
gibt. Das lebende phagozytierende System ist namlich viel genauer ab
gestimmt wie der Chloroformtropfen, d. h. die lebende Zelle wahlt die 
Partikel vie 1 scharfer aus. Manche Amobenarten fressen nur Bakterien, 
andere nur Algen. Leukozyten unterscheiden zwischen gesunden Ery
throzyten und Erythrozyten in einer verstopften Blutkapillare, letztere 
werden sofort phagozytiert (CLARK, BRODIE, KOMIYA). Es ist sogar 
moglich, Leukozyten so genau abzustimmen, daB sie eine bestimmte 
Bakterienart zur Phagozytose vorziehen (WYGODTSCHIKOFF U. MANUI
LOWA)2. 

I Dieser SchluB ist auch noch auf andere Weise bestatigt worden. WHITE
HOUSE beobachtete, daB aIle Iouen, welche die QueIlung von Proteinen for
dem, auch die Pseudopodienbildung begiinstigen. FRIEDEMANN U. SCHON
FELD hatten friiher schon festgestellt, daB Ionen, welche die Bildung von 
Pseudopodien fordem, nicht immer die F hagozytose begiinstigen. Der Ein
fluB der Ionen auf die Phagozytose geht also nicht parallel mit ihrem Ein
fluB auf die Membranquellung. 

2 Durch Immunisierung des Saugetieres mit dieser Bakterienart. 
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Ein zweiter gradueller Unterschied zwischen der lebenden phago
zytierenden Zelle und den RHUMBLERschen Modellen ist, daB die Modelle 
sich sozusagen mit allen geeigneten Partikeln, welche sie beruhren, voll
stopfen; die lebende Zelle nimmt dagegen im allgemeinen viel weniger 
Partikel zu gleicher Zeit auf. Sie scheint also die Phagozytose auf 
irgendeine Weise zu regulieren; tote Leukozyten verhalten sich wieder 
vollkommen wie leblose Modelle. Von der Art und Weise dieser Regu
lationsprozesse wissen wir gegenwartig noch nichts. 

Auch manche experimentelle Beeinflussungen der Phagozytose kann 
man noch nicht erkHiren. So weiB man z. B. noch nicht, warum Thy
reoidin, Insulin (W ALLBACH), Exstirpation von Milz oder Ovarien (TUR
NICLIFF) die Phagozytose von Kohleaufschwemmungen in vivo beein
flussen (siehe auch ASHER). Vielleicht werden durch die Hormone 
die Adsorptionsverhaltnisse zwischen Zellmembran und Partikeln ver
andert. 

Man kann jetzt noch die Frage aufwerfen, wo eigentlich die Grenze 
zwischen Phagozytose und Permeation durch die intakte Membran liegt? 
Sie liegt nicht fiir alle Gewebe am selben Punkte, denn die Zellmem
branen jedes Gewebes haben ihre eigene spezifische PorengroBe (siehe 
S.317). Jedenfalls laBt sich die Grenze, da die Porendurchmesser ultra
mikroskqpisch sind, nicht durch direkte Beobachtung bestimmen. 
Trotzdem ist es moglich, die Phagozytosefahigkeit eines Gewebes fest
zustellen, wenn wir die durch HIRSCH gegebene Definition anwenden. 
HIRSCH spricht nur von Phagozytose, wenn die Teilchen, welche die 
Zelle aufnimmt, groBer sind als 0,1 pl. Bietet man einer Zelle solche 
Partikel an und ist auBerdem sichergestellt, daB diese wahrend des 
Versuches nicht weiter dispergiert werden, so findet, wenn die Zelle die 
Partikel aufnimmt, unbedingt eine Phagozytose statt. 

Wenn wir dieses Verfahren anwenden, so bleibt noch eine Anzahl 
von Stoffen (z. B. sehr grobdisperse Farbstoffe) ubrig, deren Teilchen 
zwar etwas kleiner als 0,1 p, aber vielleicht doch zu groB sind, urn durch 
die intakte Membran permeieren zu konnen. Manches, z. B. die Forde
rung der Farbstoffpermeation bei Anwesenheit von EiweiB (vgl. S. 320), 
weist darauf hin, daB es sich bei dieser Farbstoffpermeation urn Phago
zytoseprozesse handeln kann (ErhOhung der Affinitat zwischen Membran 
und Partikel durch Protein). PIANESE vertritt sogar die Ansicht, daB 
jede Vitalfarbi.mg das Resultat einer Phagozytose ist. Das geht aber 
zu weit; die Permeation vieler Farbstoffe ist, da eine Membransieb
wirkung auftritt (RUHLAND), sicherlich eine Porenpermeation. Trotz 
dieser Schwierigkeiten gibt es meiner Ansicht nach wahrscheinlich ein 
Mittel, festzustellen, welche kolloidale Stoffe noch durch die intakte 
Membran und welche durch Phagozytose in die Zelle hineingeraten. 

I Also mikroskopisch wahrnehmbar. 
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Denn auf S. 318 und S. 326 wurde klargelegt, daB Caleiumionen dir- Poren
permeation hemmen und die Phagozytose fOrdern. Es wird auf diese Weise 
vielleieht moglieh sein, bei zweifelhaften Fallen aus der naeh Zugabe von 
Caleiumionen aufgetretenen Hemmung bzw. Forderung des Permeations
prozesses zu sehlief3en, ob Phagozytose oder Permeation dureh die intakte 
M embran vorliegt. Eine experimentelle Bearbeitung dieser Auffassung 
ist dringend erwiinscht. 

B. Ursachen der Permeation und Krafte, welche dabei eine 
Rolle spielen. 

Wie auch die DurchHissigkeit der behandelten Plasmahaut sein mag, 
es wird niemals eine Permeation auftreten, wenn keine permeations
auslOsenden Krafte vorhanden sind. Ich will darum jetzt die Trieb
krafte der Permeation besprechen und diese mit den Triebkraften in 
leblosen Systemen vergleichen. 

a) Ursachen der Permeation durch die intakte Membran. 

1. Permeation ohne Arbeitsleistung der Zelle. 
Als erste Ursache der Permeation durch nichtlebende Membranen 

wurde die Existenz eines Konzentrationsunterschiedes besprochen. Auch 
beim lebenden System kann die Permeation durch eine Konzentrations
differenz veranlaBt werden. In einfacher Form finden wir das in erster 
Linie bei der Permeation von lipoidloslichen und oberflachenaktiven 
Stoffen. Bieten wir einer Zelle diese Stoffe an, so diffundieren sie dem 
Konzentrationsgefalle gemaB, bis ein physikalisch-chemisches Gleich
gewicht erreicht ist. Dabei werden wohl oft groBe Mengen der einge
drungenen oberflachenaktiven Stoffe an den Zellkolloiden adsorbiert; 
das Konzentrationsgefalle bleibt dann auf diese Weise ein Zeitlang er
halten und die Diffusion endet erst beim Eintreten des Adsorptions
gleichgewichtes (siehe z. B. HOBER u. PUPILLI). 

Bis jetzt hat man nur ausnahmsweise nachweisen konnen, daB die 
lebende Zelle imstande ist, EinfluB auf die Permeation der genannten 
Stoffe auszuiiben (WOWSI). Ebensowenig wie die Zellmembran ver
hindem kann, daB diese Stoffe in die Zelle hineinkommen (siehe S. 3II), 
ebensowenig kann offenbar die Zelle selbst verhindem, daB die Perme
ation den physikalisch-chemischen Gesetzen gehorcht. Es ist merkwiirdig, 
daB somit der lebenden Zelle anscheinend keine Mittel zur Verfiigung 
stehen, urn sich gegen lipoidlosliche und oberflachenaktive Stoffe, we1che 
ofters unbrauchbar und sogar schadlich sindI, zu schiitzen. Diese schad
lichen Stoffe kommen aber in einem natiirlichen Milieu kaum vor; ihr 
Eindringen braucht nicht verhindert zu werden, weil die lebenden Ge
webe nur auf ihre natiirliche Umgebung abgestimmt sind. 

I Sie wirken narkotisch. 
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Auch bei der Permeation von Elektrolyten und neutralen Substanzen 
tritt manchmal ein rein physikalisch-chemischer Teilchenausgleich auf, 
welcher nach Konzentrationsgleichheit strebt. Es ist jedoch selbstver
standlich, daB infolge der komplizierten DurchHi.ssigkeit der Plasmahaut, 
sowie wegen der Anwesenheit von Kolloiden oft keine Konzentrations
gleichheit, sondem ein Membrangleichgewicht entsteht. Zwar sagen 
RONA u. GYORGY, daB DONNAN-Gleichgewichte im lebenden System nur 
eine geringe Rolle spielen, weil die Konzentration der Kolloidelektrolyte 
gegeniiber der Konzentration der Kristalloide gering ist; die Anwesen
heit von Kolloidelektrolyten ist hier aber nicht der einzige Grund fiir 
die Entstehung von Membrangleichgewichten. Die Zellkolloide k6nnen 
nfunlich auch als mechanisches Ionenadsorbens EinfluB ausiiben und 
iiberdies kann die selektive IonendurchHissigkeit vieler lebender Mem
branen zur Entstehung von Membrangleichgewichten AnlaB geben. Die 
genannten Faktoren k6nnen zusammen bestimmbare Verschiebungen 
ausl6sen (siehe auch STILES, MOORE u. ROAF), welche nicht als Folge 
spezifischer Lebensprozesse aufzufassen sind. So existiert offenbar 
ein rein physikalisch - chemisches Membrangleichgewicht zwischen 
Erythrozyten und Serum (v. SLYKE, COULTER, BARCROFT). Auch 
zwischen Blut und Zerebrospinalfliissigkeit, sowie zwischen Blut und 
Kammer.wasser herrscht ein DONNAN-Gleichgewicht (LEICHER, YLPPO, 
LEHMANN u. MEESMANN). Weiter weisen die Resultate von TRONDLE, 
daB die Salzaufnahme der normalen Zelle, unabhangig von der AuBen
konzentration, immer gleich ist, mehr in die Richtung einer Sattigung 
von Adsorptionsaffinitaten als auf einen LebensprozeB hinI. Die beob
achtete Lahmung dieser Aufnahme durch N arkotika stiitzt sogar diese 
Meinung, denn die leicht adsorbierbaren Narkotika lassen in der Zelle 
weniger Platz fUr die Adsorption von Salzen (Adsorptionsverdrangung); 
die Salzmenge, welche die narkotisierte Zelle speichert, ist somit kleiner 
als die normale Salzaufnahme. 

Ein Fall, zu dessen Erklarung urspriinglich ein LebensprozeB ange
nommen wurde, ist das Gleichgewicht zwischen Eidotter und Eiklar 
(lebendes, nichtbefruchtetes Hiihnerei). BIALASZEWICZ hatte festge
stelit, daB der Dotter eine gr6Bere Gefrierpunktserniedrigung zeigt als 
das Eiklar. STRAUB arbeitete diesen Befund weiter aus und fand einen· 
Gefrierpunktsunterschied, welcher einem Unterschied im osmotischen 
Druck von ungefahr zwei Atmospharen entsprach. Er bemerkte ganz 
richtig, daB dieser groBe Unterschied nicht durch ein Membrangleich-

I Damit sind wohl auch die Beobachtungen von W ALLBACH, daB Farb
stoffe durch Milzzellen in Kultur, unabhangig vom Farbstoffangebot, nur 
bis zu einem bestimmten Grade aufgenommen werden, zu vergleichen. 
Wahrscheinlich lagen bei diesen Versuchen die verwendeten Konzentrationen 
alle in dem Gebiete, in dem das Adsorbens in der Zelle sich sattigen konnte. 
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gewicht verursacht werden konnte; er setzte einen LebensprozeB voraus, 
welcher zur Hemmung des Teilchenausgleiches Energie liefern sollte. 
HILL bestatigte diese Befunde, kam aber auBerdem zu dem Resultat, 
daB zur Erhaltung dieses Zustandes kein Sauerstoff verbraucht wird. 
Eine Arbeitsleistung der Eizelle mit Hilfe von Oxydationsprozessen 
konnte also ausgeschlossen werden. GROLLMAN meinte nachher, zeigen 
zu konnen, daB STRAUB nur scheinbare Gefrierpunkte bestimmt hatte; 
der wirkliche Gefrierpunktsunterschied zwischen Dotter und Eiklar war 
nach GROLLMAN sehr klein und konnte auf ein Membrangleichgewicht 
zuriickgefiihrt werden. MEYERHOF hat aber neuerdings auf einen Fehler 
in GROLLMANS Berechnungen aufmerksam gemacht, andererseits haben 
NEEDHAM u. SMITH die Befunde von STRAUB wiederum bestatigt. Die 
Existenz einer groBen Gefrierpunktsdifferenz zwischen Dotter und Eiklar 
ist somit geniigend bewiesen. Man neigt jedoch jetzt zu der Auffassung, 
daB man es weder mit einem physikalisch-chemischen Gleichgewicht, 
noch mit einem LebensprozeB zu tun hat. NEEDHAM und MEYERHOF 
sind namlich davon iiberzeugt, daB nur durch die besondere Struktur 
von Dottermasse und Eiklar der Teilchenausgleich dermaBen stark ver
zogert wird, daB der beim frischen Ei existierende Gefrierpunktsunter
schied nur langsam abnimmt und erst nach vielen W ochen verschwindet. 
Ta,tsachlich hatte schon STRAUB mit dem Alterwerden des Eies eine 
Abnahme des Gefrierpunktsunterschiedes festgestellt (siehe auch SMITH 
u. SHEPHERD). 

In vielen Fallen, wo der ungleiche Ionengehalt von verschiedenen 
Geweben die Annahme von Membrangleichgewichten veranlaBt hat, ist 
es nicht moglich, die Existenz dieser Gleichgewichte wirklich zu be
weisen, da die Zellkolloide noch ungeniigend bekannt sind. Demzufolge 
besteht des ofteren Unsicherheit, ob Membrangleichgewichte oder spe
zifische Lebensprozesse (mit Zellarbeit zur Handhabung der Konzen
trationsdifferenz) vorliegen. Zur Klarung dieser Vorgange sind weitere 
Untersuchungen notwendig. 

1m Vorstehenden wurde besprochen, wie die Permeation von Stotten 
in die lebende Zelle manchmal den physikalisch-chemischen Gesetzen ge
horcht; eine vorhandene Konzentrationsdifferenz kann da, gleichwie beim 
nichtlebenden System, eine Diffusion auslosen. Es gibt sogar lebende 
Membranen, durch welche die Permeation offenbar immer ohne Kom
plikationen nach dem Diffusionsgesetz verlauft, z. B. durch den Darm 
von Helix pomatia, der sich vollstandig wie eine Dialysehiilse verhalt 
(JORDAN u. BEGEMANN). Das Vorhandensein von Kolloiden und die 
selektive Ionendurchlassigkeit mancher Grenzmembranen hat haufig 
keine Konzentrationsgleichheit, sondern ein Membrangleichgewicht zu
folge. I?ie Auslegungen, mit denen man alle im lebenden Organismus 
auftretenden Konzentrations- und .Potentialdifferenzen als Folge von 
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Membrangleichgewichten zu erkHiren suchte, sind jedoch nicht richtig, 
denn es sind, wie wir gleich sehen werden, viele F1ille bekannt, wo 
bestimmt kein physikalisch-chemisches Gleichgewicht herrscht. 

2. Permeation mit Arbeitsleistung der Zelle. 

a} Erzeugung und Erhaltung einer Konzentrationsdifferenz. Es 
gibt verschiedene lebende Zellen, we1che imstande sind, Stoffe aus dem 
Medium aufzuspeichern, obwohl die Plasmahaut fur diese Stoffe gut 
durchlassig ist. Beispiele davon sind verschiedene Wassertiere (Dia
tomeen, Radiolarien, Mollusken usw.), die Schalen bilden aus Stoffen, 
we1che nur in geringen Konzentrationen im Wasser vorkommen. Diese 
Stoffe werden konzentriert und in kristallisierter Form in der Schale 
abgesetzt. Auch in Pflanzenzellen findet man oft hohe Konzentrationen 
und sogar Kristalle von Substanzen, we1che in der AuBenflussigkeit nur 
in sehr kleinen Mengen vorhanden sind. Weiter sind, wie bekannt, ver
schiedene tierische Gewebszellen, z. B. die Epithelzellen der Nieren
tubuli, fahig, Stoffe aus Blut und anderen Flussigkeiten zu konzen
trieren. 

Diese Stoffkonzentrierung laBt sich experimentell deutlich nach
weisen, wenn man mit semikolloidalen Farbstoffen arbeitet, we1che z. B. 
durch.das Nierenepithel, durch die Retikulo-Endothelialzellen und durch 
Darmzellen gierig aufgenommen, und gespeichert werden konnen (siehe 
Literatur Vitalfarbung, zitiert aut S.309). 

Man hat sich nun gefragt, wie es moglich ist, daB die Zellen diese 
Stoffe entgegen dem Konzentrationsgefalle aufnehmen. Eine ver
breitete Auffassung ist, daB die eingedrungenen Stotfe osmotisch inakti
viert werden, wodurch das Konzentrationsgefalle bestehen bleibt. Tat
sachlich gibt es verschiedene Anhaltspunkte fiir diese Hypothese. So 
speichern z. B. die Leberzellen die osmotisch aktive Glukose nicht als 
so1che, sondern bilden daraus das osmotisch weniger aktive Glykogen. 
Auch bei der Permeation von Fetlsauren durch den Darm tritt eine 
Inaktivierung durch chemische Umsetzung auf (siehe S. 34I). 

AuBer durch chemische Umsetzung konnen die eingedrungenen Sub
stanzen auch d·urch Adsorption an den Zellkolloiden osmotisch inaktiviert 
werden. Insbesondere gilt diese Annahme bei der Farbstoffspeicherung 
(MoLLENDoRF, LUDFORD, LOFFLER}I ; WALLBACH fand z. B. auch, daB 
Milzzellen in Kultur, unabhangig yom Farbstoffangebot, immer nur eine 
bestimmte Menge von Farbstotfen aufnehmen (also Sattigung der Ad-

I Auch in jenen Fallen, wo eine Konzentrierung von Saurefarbstoffen 
in neu entstandenen Vakuolen auf tritt, kann eine Adsorption an den in den 
Vakuolen vorhandenen Proteinen oder anderen Kolloiden auftreten. GICKL

HORN beschreibt davon ein Beispiel (vgl. auch LEBER). 
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sorptionsaffinitaten) '. Weiter berechneten SUGIYAMA u. TAKIGAWA bei 
der Trypanblauspeicherung durch die lebende Zelle mathematisch eine 
enge Verwandtschaft mit Adsorptionsprozessen. 

Auch die Reaktionstheorie der Vitalfiirbung von BETHE versucht eine 
Erklarung fUr die Farbstoffspeicherung auf physikalisch-chemischer 
Grundlage zu geben. BETHE kam nach Modellversuchen und Experi
menten mit lebenden Zellen zu dem SchluB, daB der Sauregrad der Zelle 
entscheidet, wieviel Farbstoff gespeichert wird. Die Zelle sollte nach 
ihm bei basischer Reaktion stark Farbbasen aus dem Medium auf
nehmen, bei saurer Reaktion dagegen stark Saurefarbstoffe. Das weist 
also deutlich auf eine chernische Bindung oder elektrische Adsorption 2 

der Farbstoffe an den entgegengesetzt geladenen Zellkolloiden. 
KELLER hat sich sehr bestimmt zugunsten einer Adsorption ausge

sprochen. Mit seinen Mitarbeitern fUhrte er eine groBe Anzahl exakter 
Versuche aus und schloB, daB die Grenzflachen in der lebenden Zelle 
Farbstoffe entgegengesetzter Ladung elektrisch adsorbieren 3 (siehe z. B. 
auch GICKLHORN). 

Die genannten Untersuchungen weisen also auf physikalisch-che
mische Adsorptionsprozesse hin. Tatsachlich konnte auf diese Weise ein 
Konzentrationsgefalle bis zur Erreichung des Adsorptionsgleichge
wichtes zeitweilig erhalten bleiben; die Zelle sollte so ohne Arbeits
leistung, also ohne spezifischen LebensprozeB, Stoffe speichern konnen. 

Jedoch ist der Vorgang in vielen Fallen nicht so einfach. Die Auf
speicherung wird oft auf noch nicht geklarte Weise durch Zugabe von 
anderen Stoffen beeinfluBt. WALLBACH wies unter anderem in Milz
kulturen eine Speicherungsanderung durch Zugabe von Pepton, Thy
reoidin, Insulin, Pantopon und artfremdem Serum nacho Derselbe Stoff, 
der die Speicherung durch ein Gewebe fordert, kann die Speicherung 
durch ein anderes Gewebe im Gegenteil gerade hemmen (siehe auch 
GOLDZIEHER u. HIRSCHHORN, GARMUS). Es ist zur Zeit noch nicht zu 
entscheiden, inwieweit die zugegebenen Stoffe die Permeation oder Ad
sorption beeinflussen, oder inwiefern sie durch Beeinflussung des Zell
stoffwechsels eine Rolle spielen. Wenn sie wirklich den Stoffwechsel be
einflussen, so gewinnt die Ansicht an Wert, daB die Speicherung keine 
physikalisch-chemische Adsorption ist, sondern auf einem LebensprozeB 
(mit Arbeitsleistung der Zelle) beruht. 

HClBER vertritt die Auffassung, daB Aufnahme und Speicherung von 

I W ALLBACH selbst interpretiert diese Aufnahme im Gegenteil als einen 
aktiven LebensprozeB. 

z Eine Grenze zwischen chemischer Bindung und elektrischer Adsorption 
ist kaum zu ziehen. 

3 BEUTNER bestreitet diese Auffassung von KELLER und vertritt die Mei
Dung, daB Farbstoffadsorption und Grenzladung eine gemeinschaftliche Ur
sache haben. Weitere Untersuchungen miissen entscheiden. 
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Saurefarbstoffen wirklich ein spezifischer LebensprozeB ist (physiolo
gische Permeabilitat), da diese Vorgange unter anderem durch Narkose 
gehemmt werden konnen (HERTZ und COLLANDER). Das ist aber kein 
einwandfreier Beweis, denn auf S.303 wurde klargelegt, daB narkotisch 
wirkende oberflachenaktive Stoffe auch im nichtlebenden Modell einen 
deutlichen EinfluB auf die Porenpermeation ausiiben; auBerdem konnen 
diese oberflachenaktiven Stoffe die Speicherung von Farbstoffen an den 
Zellkolloiden verhindern, da die Narkotika starker adsorbiert werden. 
Der EinfluB der Narkotika konnte also sehr wohl ein rein physikalisch
chemischer V organg sein. 

Es bestehen aber direkte Beobachtungen, die zeigen, daB die Stoff
speicherung nicht immer eine physikalisch-chemische Adsorption ist. 
HOAGLAND, HIBBARD U. DAVIS fanden, daB die Vakuolen von Valonia 
Kaliumbromid bis zu einer viel hoheren Konzentration, wie sie die AuBen
fliissigkeit enthielt, speicherten. HOAGLAND u. DAVIS stellten ebenfalls 
fest, daB Zellen von Nitella in den Vakuolen Kaliumchlorid aufspeicher
ten, bis das Medium fast vollig frei von Kaliumchlorid war. Diese Spei
cherung trat nur auf, oder wurde jedenfalls stark gefordert, durch Be
lichtung. Daraus kann man schlieBen, daB zur Speicherung Zufiihrung 
von Energie notig war; von einer einfachen physikalisch-chemischen 
Adsorption konnte nicht die Rede sein. Auch COLLANDER ist der An
sicht, daB die in den Vakuolen von Chara vorhandenen groBen Salz
mengen mit Hilfe von Zellarbeit hineingebracht werden. 

Wenn aber in manchen Fallen (z. B. bei den Versuchen von BETHE) 
die Stoffspeicherung ein physikalisch-chemischer ProzeB ist, so muB 
doch sicherlich zur Erhaltung des Konzentrationsgejdlles Arbeit ge
leistet werden. Denn wenn der ProzeB nach dem Erreichen des Ad
sorptionsgleichgewichtes beendet ware, blieben die aufgenommenen 
Stoffe an die Zellkolloide gekettet; die Adsorptionskrafte waren ge
sattigt und konnten keinen neuen Stoff transport auslosen. Der ProzeB 
bleibt aber nicht bei dieser Speicherung stehen. HIRSCH hat durch seine 
Versuche und durch Einfiihrung des Begriffes "intraplasmatische Ver
arbeitung" deutlich hervorgehoben, daB die in der Zelle aufgespeicherten 
Stoffe weiter verarbeitet werden. Die Stoffe werden namlich wieder vom 
Adsorbens losgemacht, verdaut oder wieder nach auBen abgegeben. Das 
ist auch aus theoretischen Grunden zu verstehen; denn eine Membran, 
welche Stoffe dem Konzentrationsgefalle entgegen von der einen Seite 
zur anderen transportiert (man denke z. B. an die Epithelzellen der 
Nierentubuli!), erreicht dieses Ziel nicht durch bloBe Speicherung. Sie 
muB die Stoffe auch nach der anderen Seite hin abgeben und den Stoff
transport standig erhalten. Zur Erhaltung der Konzentrationsdiffe
renz mussen die Stoffe also wieder vom Adsorbens losgelost werden; das 
Adsorbens muB aufs neue die Fahigkeit erlangen, seine Funktion aus
zuuben. Wenn nun auch die Speicherung ofters eine Adsorption ohne 
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Energieverbrauch ist, so muB doch beim Losmachen der Stoffe (also 
beim Wiederfahigmachen der Rezeptoren) unbedingt Arbeit geleistet 
werden, denn diese energetisch in entgegengesetztem Sinne verlaufenden 
Prozesse konnen nicht beide ohne Arbeitsleistung stattfinden. 

Wir diirfen also mit Recht von einer Konzentrierungsarbeit sprechen. 
Der experimentelle Beweis, daB zur Erhaltung eines solchen Kon
zentrationsgefalles tatsachlich Arbeit geleistet wird, wurde von DETE
RING gebracht, der nachwies, daB die Konzentrierungsarbeit (Riick
resorption) der Niere bei Sauerstoffmangel aufhort. 

Zusammenfassend konnen wir iiber die Konzentrierungsarbeit sagen: 
Gewisse Gewebe besitzen die Fahigkeit, eine Konzentrationsdifferenz gegen
iiber dem Medium zu erzeugen und z'u erhalten. Auf diese Weise entsteht 
eine stiindige Stoffwanderung durch Plasmamembranen und durch ausZellen 
a'ufgebaute Membranen. Die Erzeugung der Konzentrationsdifferenz findet 
vielleicht manchmal durch physikalisch-chemische Adsorption statt. Die 
standige Erhaltung (also die fortwahrend ne~te Erzeugung durch Restitution 
der Rezeptoren) mufJ dann aber unbedingt mit einer Arbeitsleistung einher
gehen. Diese Arbeitsleistung wird durch ein histologisches Signal 
(HIRSCH, intraplasmatische Verarbeitung) und ein energetisches Signal 
(DETERING, Sauerstoffzehrung) angezeigt. 

(J) Erzeugung und Erhaltung einer Potentialdifferenz. Man 
kennt eine Anzahl lebender Membranen, die eine einseitige (gerichtete) 
Permeabilitat aufweisen, d. h. sie lassen Wasser und ge16ste Stoffe mit 
Vorliebe nur in einer Richtung durchgehen. So stellte CHOMKOVIC fest, 
daB die lebende Karpfenhaut Saccharose, Glukose und Pepton viel 
leichter von auBen nach innen, wie von innen nach auBen permeieren 
laBt. RUNGE u. SCHMIDT (zitiert bei KELLER) fanden eine einseitige 
Permeabilitat des Amnions; auch bei Pflanzengeweben hat man An
haltspunkte gefunden, die auf eine einseitige Permeabilitat hinweisen. 
WAYMOUTH-REID fand, daB Wasser nur von auBen nach innen durch 
die lebende Froschhaut permeiert. WERTHEIMER hat das Verhalten der 
lebenden Froschhaut (und Lunge!) weiter untersucht. Er stellte fest, 
daB Wasser, Kochsalz, Peptone, Aminosauren und wenig dissoziierte 
Basen am leichtesten von auBen nach innen permeieren; schwach dis
soziierte Sauren dagegen besser von innen nach auBen. 

Diese einseitige Permeabilitat war bis vor kurzem eine ungekHi.rte 
Membraneigenschaft; man muBte sich die Membran als eine Art Reuse 
vorstellen, welche den Teilchen nur in einer Richtung Durchtritt ge
stattet. Zwar hatten manche Forscher (z. B. FREUNDLICH, HOBER, 

I Der Befund von WERTHEIMER, daB Kohlendioxyd nur in einer Richtung 
durch die Lungenwand penneiert, wurde von BUYTENDYK widerlegt. 
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PFEIFFER) bereits vermutet, daB bier vielleicht eine Elektro-Osmose im 
Spiel sein konnte, aber erst die Untersuchungen von KELLER und seinen 
Mitarbeitern haben diese Hypothese wesentlich gestiitzt. KELLER wies 
darauf hin, daB z. B. die von WERTHEIMER beobachtete Stoffwanderung 
stark den Eindruck macht, als ob die Teilchen kataphoretisch ~nd elektro
osmotisch wandern, sich also so verhalten, als ob sie unter dem EinfluB 
einer elektromotorischen Kraft bewegt werden. Eine solche elektro
motorische Kraft kann natiirlich nur auftreten, wenn im System Po
tentialdifferenzen existieren. Diese sind auch tatsachlich nachgewiesen. 
WERTHEIMER, LEUTHARDT (zitiert bei KELLER), LESSER und AMSON be
obachteten, daB die Innenseite der lebenden Froschhaut negativ, die 
AuBenseite positiv geladen ist. Diese Potentialdifferenz kann die Ur
sache von elektrischen Kreisstromen sein und deshalb konnen wir die 
einseitige Permeabilitat auf eine physikalisch-chemische Elektro-Osmose 
basieren (vgl. S. 306). Durch die elektromotorische Kraft kann, da die 
Fliissigkeit sich in den Poren der Plasmahaut positiv ladt und darauf 
zum negativen Pol wandert, ein elektro-osmotischer Wasserstrom 
entstehen. Die in der Fliissigkeit anwesenden, ge16sten oder suspen
dierten Teilchen konnen einmal durch diesen Fliissigkeitsstrom mitge
schleppt werden' (vgl. die auf S. 307 genannten Versuche von STARY), und 
auBerdem konnen solche Teilchen, wenn sie elektrisch geladen sind, selb
standig ~ataphoretisch zum entgegengesetzt geladenen Pot wandern. 
Diese Auffassung bringt uns der Erklarung des einseitigen Transportes 
von Wasser und gelosten Stoffen einen groBen Schritt naher'. 

Wenn nun die einseitige Permeabilitat auf einem physikalisch-chemi
schen Vorgang beruht, so heiBt das noch nicht, daB die Zelle dabei keine 
Arbeit leistet. Denn es ist klar, daB die elektro-osmotisch und katapho
retisch wandernden Teilchen, am entgegengesetzt geladenen Pol ange
kommen, diesen Pol entladen; nur durch stetige Energiezufuhr ist es 
moglich, die Potentialdifferenz (und also die elektromotorische Kraft) 

I So ist z. B. das Zusammenwandern von Wasser und Kochsalz (WERT
HEIMER, GICKLHORN, FURTH U.BLUH, SCHADE, MORAWITZ u. NONNENBRUCH) 
als ein mechanisches Mitgeschlepptwerden des Salzes durch den Wasser
strom zu verstehen. 

2 Andererseits hat man versucht, die einseitige Fermeabilitat der lebenden 
Froschhaut mit Quellungsdifferenzen der verschiedenen Hautschichten zu 
erklaren (siehe z. B. die Besprechung bei ]URISIC). Es ist aber nicht gut 
zu verstehen, wie soIche Quellungsdifferenzen zu einem standigen Teilchen
transport AnlaB geben konnen. Auch die von SCHREINEMAKERS (siehe S. 307) 
behandelten Falle von Membrandiffusion konnen die einseitige Permeabilitat 
der lebenden Membran nicht erkHiren; Stoffwanderung durch die zwischen 
zwei gleich konzentrierten KochsalzlOsungen eingespannte Froschhaut kann 
nur physikalisch-chemisch aufgefaBt werden, wenn wir einen elektrischen 
Transport annehmen. Die beobachteten Ergebnisse sind auch, wie erortert 
wurde, am besten auf elektrischem Wege zu deuten. 
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wirklich zu erhalten. Damit stimmt die Tatsache uberein, daB 'Po
tentialdifferenz und Irreziprozitat der Froschhaut beim Absterben ver
schwinden (WERTHEIMER, AMSON). Nur die lebende Membran kann offen
bar eine Potentialdillerenz und dadurch einen elektrischen Stoff transport 
entgegen dem Konzentrationsgel,UZe aulrecht erhalten '. 

LEUTHARDT (zitiert bei KELLER) bewies, daB die Erhaltung der 
Potentialdifferenz wirklich Arbeit kostet: Dieselbe verschwindet nach 
Zugabe von Zyankali oder bei Sauerstoffmangel. Die zur Erhaltung 
der Potentialdifferenz benotigte Energie findet also, gleichwie bei der 
Konzentrierungsarbeit, wahrscheinlich in Oxydationsvorgangen ihner
halb der Zelle ihren Ursprung; FREUNDLICH wies schon darauf hin, daB 
die bei der Zellatmung freiwerdende Energie vielleicht zum Teil direkt 
als elektrische Energie benutzt wird. Mit Hilfe der Atmungsprozesse 
konnte die lebende Membran also eine elektromotorische Kraft in Wir
kung erhalten. Die Zukunft muB zeigen, inwieweit die Redoxpoten
tiale (siehe z. B. LIPSCHITZ, MICHAELIS) damit in Zusammenhang zu 
bringen sind. 

1m Vorstehenden wurde klargelegt, daB lebende M embranen imstande 
sind, eine einseitige Permeabilitiit, d. h. einen elektrischen Stoff transport 
entgegen dem Konzentrationsgeliille, wahrscheinlich mit Hille einer elektro
motorischen Kraft, zu erhalten. Die Permeation dem Konzentrations
gefalle entgegen kann also einmal indirekt durch Konzentrierungsarbeit 
(mit Stoffspeicherung in den Membranzellen als Zwischenstadium), und 
feruer direkt (ohne Speicherung) durch eine elektromotorische Kraft 
(als Folge einer Potentialdifferenz zwischen beiden Membranwanden), 
vor sich gehen. Das erste Entstehen der Potentialdifferenz braucht nicht 
durch Lebensprozesse bedingt zu sein, denn auch in nichtlebenden 
Systemen konnen Potentialdifferenzen, sowie wahrscheinlich zeitlich 
elektromotorische Krafte auftreten (siehe S. 306). Fur die Erhaltung 
der Potentialdifferenz muB aber Arbeit geleistet werden; LEUTHARDT 
wies in diesem Zusammenhang einen Sauerstoffverbrauch nach (energe-
tisches Signal). . 

y) Erzeugung und Erhaltung einer Druckdifferenz. Bei nicht
lebenden Membranen wurde erortert, daB auch Unterschiede im hydro
statischen Druck eine Permeation aus16sen konnen (siehe S. 308). In 
lebenden Systemen treten ebenfalls Druckdifferenzen als Permeations
triebkrafte auf. Bei der Permeation durch die Darmwand spielt dieses 
Prinzip sogar eine sehr groBe Rolle; davon wird auf S. 339 noch die Rede 
sein. Aber auch bei verschiedenen SuBwasserorganismen hat offenbar die 

lAuch bei der Arbeit der Niere konnen wir es, abgesehen von der be
sprochenen Konzentrierungsarbeit, mit einer elektro-osmotischen Wanderung 
zu tun haben. 
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Druckdifferenz Bedeutung fiir die Erhaltung von Konzentrationsunter
schieden mit der Umgebung. Bei Paramaecium z. B. ist die Salz
konzentration im Plasma gr6Ber als in der AuBenfliissigkeit; dieser Zu
stand ist jedoch kein physikalisch-chemisches Gleichgewicht, denn fort
wahrend str6mt das Wasser durch die Plasmahaut in das Tier hinein. 
Da nun das Tier die Verfiigung iiber eine Pumpanlage (die pulsierende 
Vakuole) hat, kann das eintretende Wasser wieder herausgeschafft wer
den. Die Pulsation der Vakuole ruft eine Druckdifferenz hervor, mit 
deren Hilfe das hereinstr6mende Wasser rhythmisch hinausgepreBt wird; 
die Konzentrationsdifferenz zwischen Tier und Medium bleibt auf diese 
Weise erhaltenI • Die Aufrechterhaltung der Druckdifferenz kostet Ar
beit, denn wenn der Salzgehalt des Mediums erhOht wird (also die Kon
zentrationsdifferenz mit dem Plasma erniedrigt), so tritt eine Verz6ge
rung der Vakuolenkontraktionen ein und der Sauerstoffverbrauch nimmt 
ab (HAYES). Hier haben wir also ein Beispiel von Aufrechterhaltung einer 
Konzentrationsditterenz mit Hille einer Druckdilferenz. Zur Erhaltung 
der Druckdifferenz muB Arbeit geleistet werden (Sauerstoffverbrauch, 
energetisches Signal). 

Auch bei anderen Wassertieren sind aktive osmoregulatorische Pro~ 
zesse mit Sauerstoffverbrauch beschrieben worden (SCHLIEPER, MAR
GARIA, HERRMANN, BEADLE, BETHE). Es ist aber noch nicht bekannt, 
mit Hilfe welcher Krafte die Regulierung da stattfindet. 

Cl) Die Ursachen der Permeation durch die Darmwand. Bei nicht
lebenden Membranen traten drei Triebkrafte fUr den Stoffaustausch, 
namlich Konzentrations-, Druck- und Potentialdifferenz auf; bei leben
den Membranen fanden wir dieselben wieder. lch will zum SchluB eine 
Membran, den Wirbeltierdarm behandeln, bei der diese Krafte zusammen 
eine auBerst schwierig zu analysierende Permeation aus16sen. 

Auch die Permeation durch den Darm zeigt grundsatzlich Neigung, 
dem Diffusionsgesetz zu gehorchen. Bringt man in den Darm Salz16-
sungen, welche nicht isotonisch mit dem Blute sind, so versuchen sie 
durch Austausch von Wasser und ge16sten Teilchen ein Gleichgewicht 
mit dem Blute zu erreichen. HEIDENHAIN, COHNHEIM, WAYMOUTH-REID 
und GUMILEWSKY fanden, daB Salzl6sungen im Diinndarm, durch Ab
gabe von Salz oder Wasser an das Blut, nach einem Gleichgewicht mit 
dem Blute streben; niemals aber trat nach ihren Angaben Salz oder Was
ser aus dem Blut in den Darm. DIENA bestritt diese Angaben bereits; 
er meinte, hypotonische L6sungen im Darm geben nicht nur Wasser an 
das Blut ab, sondern nehmen auch Salz aus dem Blute auf. GOLD
SCHMIDT U. DAYTON, die Versuche im Dickdarm ansteliten, bewiesen 
darauf, daB tatsachlich das Streben zum Gleichgewicht zwischen Darm-

I Auch andere Faktoren, z. B. selektive DurchHissigkeit von Plasma
haut und Vakuolenwand, arbeiten durch Hemmung des Salzaustrittes an 
der Erhaltung der Konzentrationsdifferenz mit. 

Ergebnisse der Biologie IX. 22 
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fliissigkeit und Blut sehr wohl mit dem Ubertreten von Salzen oder 
Wasser aus demBlute in den Darminhalt vereint gehen kann. Der Salz
iibertritt von Blut nach dem Darminhalt ist nach diesen Forschern un
mittelbar von der Salzkonzentration im Blute abhangig, denn sie fanden, 
daB im Gegensatz zu WAYMOUTH-REID bei experimenteller Vermehrung 
der Blutsalze (durch intravenose Injektionen) mehr Salz in den Darm
inhalt iibertrat als unter normalen Umstanden. 

Wenn durch Stoffaustausch zwischen Blut und Darm die Isotonie 
nahezu erreicht ist, so ware zu erwarten, daB ein physikalisch-chemisches 
Gleichgewicht eintrate, wobei Volumen und Salzgehalt der Darmfliissig
keit sich nicht mehr verandern. DIENA meinte, daB dies wirklich der 
Fall war: Eine isotonische Losung im Dickdarm des Hundes (Versuche 
in vitro) anderte sich nach ihm nicht. HEIDENHAIN, COHNHEIM, WAY
MOUTH-REID, GOLDSCHMIDT und DAYTON konnten aber nachweisen, daB 
auch eine isotonische Losung oft durch die Darmwand aufgesogen wird 
und in das Blut iibergeht, bis der Darm praktisch leer ist. Dieses Auf
saugen, Resorption, steht im Widerspruch zum Diffusionsgesetz. 

Verschiedene Forscher haben sodann versucht, diese Resorption 
dennoch physikalisch-chemisch ohne Arbeitsleistung der Darmzellen zu 
erklaren. HAMBURGER beobachtete, daB venoses Blut nach weiterer 
Quellung strebt. 1m AnschluB an die Untersuchungen von FISCHER 
(zitiert bei VERZ.b) nahm er an, daB das venose Blut der Darmwand 
Wasser entzieht, wodurch eine isotonische Losung im Darminhalt 
wieder Wasser an das Epithel abgeben kann. Darauf konnte wieder eine 
Menge Salz aus dem Darminhalt nach dem Blute zu diffundieren usw.; 
am Ende ware also doch die isotonische Losung ganz aus dem Darm 
verschwunden. SCHADE glaubt ebenfalls, daB die Wasseranziehung von 
nicht maximal gequollenen Kolloiden eine Rolle bei der Resorption spie
len kann (op.kotischer Druck). Auch Membrangleichgewichte sind zur 
Erklarung der Resorption herangezogen worden. 

Obgleich Quellung, Donnan-Gleichgewichte und z. B. die von SCHREI
NEMAKERS (siehe S.307) beobachteten osmotischen Teilchenbewegungen 
unter bestimmten Umstanden vielleicht eine Wirkung entfalten, sind aber 
andererseits Versuche angestellt worden, durch welche diese physikalisch
chemischen Erklarungen ihre Bedeutung verlieren. Wenn man namlich 
in den Darm des Saugetieres Serum desselben Tieres bringt, so befindet 
sich in Darm und Blut eine Fliissigkeit mit gleicher Salz- und Kolloid
konzentration. HEIDENHAIN und WAYMOUTH-REID beobachteten, daB 
auch diese Fliissigkeit resorbiert wird, d. h. Salze und Wasser permeieren 
durch die Darmwand und die Serumproteine bleiben zuriickI • 

Es hat den Anschein, als ob in diesem.Falle eine Art von Filtration 

I Den Unterschied im Fibrinogengehalt zwischen Blut und Serum diirfen 
wir sieher nieht als Ursache dieser Resorption bezeichnen. 
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stattfindet; das Serum wird ausgesiebt, wobei die groBeren Proteinteil
chen zuriickgehalten werden. Auf S. 308 stellten wir fest, daB eine Filtra
tion bei der Anwesenheit einer hydrostatischen Dntckdifferenz moglich 
ist. Beim Darme hat man auch nach dieser Druckdifferenz gesucht. 
HAMBURGER dachte, daB die Darmbewegungen (die Kontraktionen der 
Darmmuskeln) eine geniigend groBe Druckdifferenz zwischen BIut und 
Darminhalt hervorrufen konnten, um die Darmfliissigkeit durch die 
Wand in das Blut zu pressen. WAYMOUTH-REID, STARLING und COHN
HElM beobachteten aber noch eine Resorption, wenn der Druck im Darme 
kleiner war als der BIutdruck in den Kapillaren. 

Spater hat sich dann herausgestellt, daB der Darm zur Erzeugung 
einer hydrostatischen Druckdifferenz einen anderen Mechanismus zur 
Verfiigung hat. v. SPEE, FRIEDENTHAL, HAMBLETON, KING U. ARNOLD 
hatten bereits gesehen, daB die Darmzotten im lebenden Saugetierdarm 
Kontraktionen ausfiihren, aber erst VERZAR, KOKAS U. GAL haben die 
Bedeutung dieser Kontraktionen in den Vordergrund geriickt. Sie konn
ten nachweisen, daB die Darmzotten sich (ohne Abnahme der Querdurch
messer) rhythmisch stark kontrahieren; die Fliissigkeit aus dem zentralen 
Lymphraum wird bei jeder Kontraktion in die Lymphspalten der Sub
mukosa gepreBt. Verschiedene mechanische und chemische Reize, wel
che unter physiologischen Umstanden vom Darminhalt ausgehen (z. B. 
von Extraktivstoffen, wasserloslichen Aminosauren und Galle), be
schleunigen den Kontraktionsrhythmus (siehe auch KING u. ARNOLD). 

Durch diese Untersuchungen sind wir einen groBen Schritt weiter
gekommen: Die Pumpwirkung der Zotten ver'ursacht eine Druckdilferenz. 
Aus dem Darm wird Fliissigkeit aufgesogen und in die Submukosa (d. h. 
in Blut und Lymphbahnen gepreBt. Diese Druckdifferenz kann tat
sachlich die Ursache der Resorption von isotonischen Losungen und 
Serum in vivo sein. Verschiedene sich widersprechende Beobachtungen 
friiherer Forscher liegen vielleicht darin begriindet, daB durch ungleiche 
Versuchsbedingungen die Arbeit der Darmzotten stark schwankte. Denn 
VERZAR u. KOKAS, KING U. ARNOLD wiesen nach, daB die Zottenbewe
gung durch Salze (z. B. Natriumsulfat und Kaliumchlorid), durch Isolie
rung des Darmes und durch Zirkulationsstorungen (siehe Besprechung 
der Arbeit von BORCHARDT bei VERZAR) sehr leicht gehemmt werden 
kann. Die Resorption von Salzen wird also nicht nur durch die Salz
wirkung auf den Membranzustand, sondern auch durch den EinfluB der 
Salze auf den Zottenrhythmus kompliziert. 

Mit dem Nachweis der Darmzottenpumpwirkung ist unbedingt eine 
vitale J{omponente im Resorptionsproblem aufgetreten, denn die Bewe
gung der Darmzotten wird durch Muskelarbeit hervorgerufen. Mit Hille 
dieser Muskelarbeit ist der Darm tiihig, eine Druckdifferenz zu erzeugen 
tmd aufrecht zu erhalten, wodurch ein Flussigkeitstransport unabhiingig 
vom J{onzentrationsgeliille stattfinden kann. 

22* 
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Und doeh reieht die Arbeit der Darmzotten noeh nieht zur Erklarung 
alier Resorptionserseheinungen aus, denn man hat aueh eine Resorption 
beobaehtet, wenn keine Darmzottenbewegung vorhanden war. COHNHEIM 
wies Darmresorption bei Holothuria naeh; GOLDSCHMIDT und DAYTON 
stellten eine Resorption dureh den Diekdarm fest. Das Peritoneum kann 
Serum und andere isotonisehe Fhissigkeiten aus der Bauehhohle resor
bieren (MOND). Am lebenden, isolierten Darm hort die Zottenkontrak
tion sehr bald auf (VERZ..iR); speziell bei den Versuehen von WAYMOUTH
REID (der ja dureh den als Membran ausgespannten Darm noeh eine 
Fliissigkeitswanderung beobaehtete) kann von einer Darmzottenwirkung 
nieht die Rede sein. 

In diesen Fallen sind weder Konzentrations-, noeh Druekdifferenzen 
vorhanden; der Fliissigkeitstransport muB also auf andere Weise zustande 
kommen. Da nun der lebende, isolierte Darm eine einseitige Permeabili
tat aufweist (die Fliissigkeit wird nur von innen naeh auBen transpor
tiert, COHNHEIM, GIRARD, WAYMOUTH-REID, JORDAN U. BEGEMANN) 
und so eine groBe Ahnliehkeit mit dem Verhalten der lebenden Froseh
haut zeigt, liegt es nahe, aueh bei dem Fliissigkeitstransport dureh die 
Darmwand naeh elektrisehen Ursaehen zu suehen I • Es hat sieh nun 
herausgestellt, daB die Existenz einer zum Auslosen von Elektro-Os
mose notwendigen elektromotorisehen Kraft hier tatsaehlieh sehr wahr
seheinlieh ist. KELLER zeigte, daB im Prinzip sieh alle positiv geladenen 
Tei1chen in der Riehtung Darmlumen-Kapillarendothel-Pfortader be
wegen. Aueh die Versuehe von BRODIE, VOGT, CULLIS U. HALLIBURTON 
spreehen stark zugunsten eines elektro-osmotisehen Wasserstromes und 
eines meehanisehen Mitsehleppens von gelosten Tei1chen. Diese For
scher fanden namlieh, daB bei dem Transport einer gleiehen Menge 
destillierten Wassers, Koehsalz- oder Peptonlosung gleiehviel Sauerstoff 
verbraueht wird. Also kostet nur der Wassertransport Arbeit, zum Trans
port der gelosten Stoffe ist offenbar keine Arbeit (Konzentrierungsar
beit oder dgl.) notig. 

Der lebende Darm ist also wakrsckeinlick imstande, eine Potential
differenz z'u erzeugen und aufreckt zu erkalten, wodurck eine elektromoto
riscke Kraft 1md dadurck wieder ein elektro-osmotiscker Wassertransport 

I Diese einseitige Permeabilit1it kam schon in den env1ihnten Beobach
tungen von HEIDENHAIN USW., daB zum Konzentrationsausgleich nur Salze 
und Wasser aus dem Darm in das Blut treten und nicht umgekehrt, zum 
Ausdruck. Aber auch die Angaben liber das Erreichen einer Isotonie zwi
schen Darminhalt und Blut sind zweifelsohne richtig; die Resultante von 
Zottenwirkung, Elektro-Osmose und Streben nach Konzentrationsgleichheit 
wird natlirlich unter verschiedenen Versuchsbedingungen verschieden ge
staltet sein. Die einseitige Permeabilit1it zeigt sich daher am deutlichsten, 
wenn man Anisotonie und Druckdifferenz ausschaltet, indem man den Darm 
als Membran zwischen zwei gleichkonzentrierte Losungen spannt (';Y A Y

MOUTH-REID). 
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unabhiingig vom Konzentrationsgetiille entsteht. Dies ist die zweite vitale 
Komponente bei der Darmresorption. 

Aber auch die dritte vitale Komponente, die direkte Handhabung 
einer Konzentrationsdifferenz (vgl. S.331), kann bei der Darmresorption 
nachgewiesen werden. OKKER-BLOOM vermutete bereits, daB- die Darm
zellen die permeierenden Stoffe durch chemische Umsetzung osmotisch 
inaktivieren und auf diese Weise das Konzentrationsgefalle aufrecht er
halten. Bewiesen ist dies fur die Permeation von Fettsauren: Fettsauren 
werden, sobald sie aus dem Darmlumen in die Epithelzellen gelangt sind, 
wieder zu osmotisch inaktiven Fettropfen umgebildet. Auch mit Hilfe 
von Speicherung kann die Darmzelle permeierende Stoffe inaktivieren. 
JORDAN U. HIRSCH weisen nachdrucklich darauf hin, daB die DarmzelIen, 
durch welche eine physikalisch-chemische Diffusion stattfindet (z. B. der 
Darm von Helix), keine intraplasmatische Verarbeitung von kolloidalen 
Substanzen (Eisensalzen) entfalten. Der resorbierende Darm (z. B. von 
Rana) zeigt dagegen eine solche Verarbeitung sehr deutlich. Bei der 
Permeation grobdisperser Stoffe wird somit offenbar auch Konzentrie
rungsarbeit geleistet; der Darm ist deshalb aueh fiihig, eine Konzentra
tionsdifterenz zu erzeugen und zu erhaUen. 

Bei der Permeation durch den lebenden Darm wirken also verschie
dene Komponenten zusammen und bilden einen sehr schwer zu ana
lysierenden PermeationsprozeB. A ufJer der ursprungliehen Permeabilitiit 
der Plasmahaut und deren Beeinflussung dureh vielerlei Stoffe aus dem 
Darminhalt mussen wir damit reehnen, dafJ der Darm Druekdifferenz, 
Potentialdifferenz und Konzentrationsdifferenz z~tr Verfugung hat, um die 
Permeation zu regulieren. Diese Faktoren uben auch aufeinander wieder 
sieher einen EinfluB aus; die Druckdifferenz kann eine Potential
differenz (Stromungspotential, siehe S. 306) und eine Konzentrations
differenz aus16sen, die Potentialdifferenz (d. h. die dadurch auftretende 
elektromotorische Kraft) kann eine Druck- und Konzentrationsdifferenz 
schaffen, usw. Auch Salze beeinflussen Potentialdifferenz, Elektro-Os
mose und Druckdifferenz (EinfluB auf Darmzotten). Es ist also nieht 
zu verwundem, daB, obgleich durch die jungsten Versuche eine bessere 
Einsicht erzielt wurde, eine restlose Erklarung alIer in vivo beobachteten 
Permeationsvorgange zur Zeit noch aussteht. 

DaB die Erhaltung von Potential-, Druck- und Konzentrations
differenzen wirklich auf Lebensprozessen beruht und mit Energiever
brauch einhergeht, ist bereits fruher (S: 334, 336 und 337) besprochen. Auch 
bei der Darmresorption besitzen wir dafiir direkte Beweise: BRODIE und 
seine Mitarbeiter wiesen den Sauerstoffverbrauch nach; COHNHEIM, 
WAYMOUTH-REID und HEIDENHAIN beobachteten, daB nach Narkoti
sierung und Absterben des Darmepithels die Resorption sich in eine 
physikalisch-chemische Diffusion verwandelte. 
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b) Ursachen der Permeation durch die temporar deformierte 
Membran. 

Die Krafte, welche die Phagozytose aus16sen, treten in erster Linie 
in der Membran selbst auf und wurden auf S. 323 ff. behandelt. Bei der 
Phagozytose sind es die Adsorptions- und Kohasionsktafte, welche eine 
Deformation der Membran hervorrufen und die Partikel hineinziehen. 
Die Triebkraft der Phagozytose beruht somit auf den Affinitaten zwi
schen Membran und Partikeln. Eine Arbeitsleistung der Zelle ist daher 
beim PhagozytoseprozeB, wie uberdies aus der tJbereinstimmung mit 
dem nieht lebenden Modell hervorgeht, nieht unbedingt notwendig. 
Handhabung einer Konzentrationsdifferenz kann hier auch keine Rolle 
spielen, da Konzentrationsunterschiede fur diese grobdispersen Parti
kel keine Bedeutung haben. 

Doch sind einige Punkte da, welche auf eine gewisse Aktivitat der 
lebenden Zelle hinweisen. Einmal der bereits erwahnte Vorgang, daB 
die lebende Zelle weniger Partikel zugleieh phagozytiert als das Modell 
und somit regulierend wirken kann. Wir wissen aber noch nieht, ob 
diese Regulierung mit einer Arbeitsleistung zusammengeht. AuBerdem 
existieren noch andere Beobachtungen, welche eine spezifische Aktivitat 
der Zelle wahrscheinlieh machen. HIRSCH stellte namlich eine intraplas
matische Verarbeitung von phagozytierten Partikeln fest; HYMAN, 
WILLIER U. RIFENBURGH fanden, daB Planaria wahrend der Phagozy
tose mehr Sauerstoff verbraucht als sonst (allerdings ist es nicht sieher, 
ob dieser Sauerstoff wirklich fur den PhagozytoseprozeB selbst verbraucht 
wurde). Auch oxydationsfordernde Stoffe scheinen einen giinstigen Ein
fluB auf die Phagozytose zu haben. Zwar meinten FLEISCHMANN und 
andere Forscher, daB Atmung und Phagozytose unabhaugig voneinander 
sind, da Calciumionen diese Prozesse im entgegengesetzten Sinne beein
flussen. LEIBOWITZ fand aber im Gegensatz zu diesen alteren Unter
suchungen, daB Calcium eine stark fOrdernde Wirkung auf die Zell
atmung ausubt. Die spezifisch fOrdernde Wirkung von Calcium auf die 
Phagozytose (siehe S.326) und der EinfluB von Calcium auf die Atmung 
laufen also parallel; vielleicht wird man in der Zukunft diese zwei Er
scheinungen in engeren Zusammenhang bringen konnen. 

Auch bei der Phagozytose gibt es also eine Anzahl Argumente, die 
zugunsten spezifischer Lebensprozesse sprechen. 

VIII. SchluBbetrachtung. 
In vorstehender Abhandlung uber das Permeabilitatsproblem habe 

ich zur Erlangung eines besseren Verstandnisses der komplizierten Vor
gauge das Thema in zwei Teile zerlegt: Erstens die Permeabilitat der 
Membran und deren EinfluB auf die Teilchenwanderung, und zweitens 
die Triebkrafte, welche die Permeation aus16sen. 
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Bei der Behandlung der Durchlassigkeit der lebenden Membran konn
ten auf diese Weise verschiedene Erscheinungen mit physikalisch-che
mischen Membranprozessen begriindet werden. Es konnte festgestellt 
werden, daB Eigenschaften und Funktion der Plasmamembran eine weit
gehende Obereinstimmung mit dem leblosen Modell zeigen; fast aIle 
Membranprozesse sind mit physikaIisch-chemischen Vorgangen in Zu
sammenhang zu bringen. In jenen Fallen, wo eine physikaIisch-chemi
sche Erklarung noch aussteht (z. B. bei der Wirkung der i:qneren Sekre
te), liegt dies vielleicht daran, daB eine Teilung in Membranvorgange 
und Triebkrafte noch nicht m6glich war. Aus diesen Fallen war noch 
nicht zu' ersehen, inwieweit die Membran und inwieweit die Triebkrafte 
der Permeation beeinfluBt wurden. 

Auch die Triebkrafte der Permeation sind offenbar bei lebenden und 
nicht lebenden Systemen dieselben, namlich Konzentrations-, Druck
und PotentialdifferenzI • Die Krafte, welche die lebende Zelle zur Aus
l6sung von Permeationsprozessen beniitzt, sind also keine unbekannten 
Lebenskrafte. Der wesentliche Unterschied gegenuber dem leblosen System 
liegt aber darin, dafJ die lebende Zelle diese Kriifte erhalt~n kann, in
dem sie Energie dem System zutugt,' aut diese Weise wird das Erreichen 
eines physikalisch-chemischen Gleichgewichtes standig verhindert. (Jber
dies kann das lebende System diese Kriifte so benutzen, beherrschen, regu
lieren und zusammenwirken lassen, dafJ ein sinnreiches Ganzes entsteht. 

Durch diese Teilung in Membranprozesse und Permeationsursachen 
ist auch der Unterschied zwischen Permeation von ge16sten Stoffen und 
Phagozytose deutlich geworden. Obgleich beide Permeationsarten mit 
einer intraplasmatischen Verarbeitung einhergehen, so besteht doch ein 
Unterschied, und zwar in dem Aufnahmemodus. Dieser Unterschied ist 
nicht nur aus theoretischen Grunden ersichtlich, sondern wird auch ex
perimentell durch den verschiedenartigen EinfluB der Calciumionen an
gezeigt (vgl. S. 328). 

Schon fruher haben HIRSCH und KRl}GSMAN versucht, die Permeation 
in lebenden Systemen schematisch zu ordnen. 1m Lichte der neuesten 
Untersuchungen kann man nun einen Schritt weiter gehen. Ich bringe 
daher zum SchluB ein Schema, welches den heutigen Stand des Pro
blemes veranschaulicht. 

1 reh weise nochmals darauf hin, daB die vorhandenen Potentialdiffe
renzen nur dann einen Fliissigkeitstransport auslasen kannen, wenn sie wirk
Iich zur Entstehung von elektrisehen Stramen AniaB geben; die 'physikali
sche Besehaffenheit (Leitfahigkeit usw.) des Systems muB so gestaltet sein, 
daB tatsaehIieh elektrisehe Strome auftreten kannen. Dies ist offenbar im 
lebenden Organismus, obgleich da keine metallischen Leiter anwesend sind, 
der Fall. 
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1. Permeation durch die intalde Membran. 
I. Durch die Membransubstanz; vollkommen abhangig von physi

kalisch-chemischen Triebkraften. Ohne Zellarbeit. Beispiel: Permeation 
von lipoidloslichen Stoffen und Wasser. 

2. Durch die Membranporen; beeinfluBbar durch physikalisch-che
mische Faktoren, welche den Membranzustand andern. Wird durch 
Calcium gehemmt. 

a) Ohne Zellarbeit; vollkommen den physikalisch-chemischen Trieb
kraften unterworfen. Komplikationen durch Membrangleichgewichte. 
Beispiel: Porenpermeation von oberflachenaktiven Stoffen, Anionen
austausch zwischen Erythrozyten und Serum, Permeation von' Wasser. 

b) Mit Zellarbeit (Resorption). 
a) Erhaltung einer Konzentrationsdifferenz, mit Hilfe von Kon

zentrierungsarbeit. Histologisches Signal (intraplasmatische Verarbei
tung) und energetisches Signal (Sauerstoffverbrauch). Beispiel: Kon
zentrierungsarbeit der Nieren und der Leber, Permeation von kolloidalen 
Stoffen durch den Darm. 

(3) Erhaltung einer Potentialdifferenz. Einseitige Permeabilitat; 
Kataphorese und Elektro-Osmose. Energetisches Signal (Sauerstoffver
brauch). Beispiel: Permeation von Wasser und gelOsten Stoffen durch 
die lebende Froschhaut und Darmwand. 

y) Erhaltung einer Druckdifferenz. Energetisches Signal (Sauer
stoffverbrauch). Beispiel: Permeation von Wasser und gelosten Stoffen 
durch die Darmwand mit Hilfe der Pumpwirkung der Darmzotten. 

II. Permeation durch die temporar deformierte Membran; Phago
zytose. Wird befordert durch Calcium. Wahrscheinlich mit Zellarbeit. 
Histologisches Signal (intraplasmatische Verarbeitung). Energetisches 
Signal (Sauerstoffverbrauch)? Beispiel: Aufnahme von Partikeln groBer 
als O,I {l in verschiedene Gewebe. 
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Phototropismus und Wachstum der Pflanzen. 

A. Einleitung. 
Uber ein halbes Jahrhundert ist verflossen, seitdem WIESNER 

1878-1880 seine Monographie tiber die "heliotropischen Erscheinungen 
im Pflanzenreiche" veroffentlicht hat, ein Werk, welches noch heute 
des Studiums wert ist und den Leser durch die Klarheit seiner Ge
dankengange fesselt. Es mag mit dazu beigetragen haben, daB sich 
seitdem die Pflanzenphysiologen immer wieder mit dem Heliotropis
mus - oder wie wir heute sagen - Phototropismus der Pflanzen 
eifrig beschaftigt haben, so daB sich in den 50 Jahren ein ansehnlicher 
Stapel Literatur tiber dieses Thema angehauft hat. Abgesehen von 
ktirzeren einschlagigen Abschnitten in Lehrbiichern liegt aus neuerer 
Zeit noch keine gr5Bere zusammenfassende Bearbeitung unseres Themas 
vor, sondern hochstens etwas ausftihrlichere Jahresberichte und Uber
sichtsreferate tiber die in einem bestimmten Zeitabschnitt jeweils er
schienenen Arbeiten (z. B. SIERP 1919, GRAD MANN 1928, LINSBAUER 
1929, PISEK 1929, SCHNEIDER 1929 u. a.). 

Dieser Umstand wird unseres Erachtens durch den historischen Ab
lauf der Forschung erklart. In den achtziger Jahren war durch die Unter
suchungen von JULIUS SACHS, H. DEVRIES, WIESNER u.a. die erste grund
legende Analyse der Wachstumserscheinungen erfolgt. Es schien keine 
Schwierigkeiten zu machen, im synthetischen Aufbau der gewonnenen 
Erkenntnisse ein Lehrgebaude zu errichten, in dessen Rahmen sich die 
bis damals beobachteten Erscheinungen des Phototropismus zwanglos 
einfiigen lieBen. Unter diesen Auspizien erschien WIESNERS Monographie. 

Aber schon urn die gleiche Zeit begannen unter dem EinfluB W. PFEF
FERs und seiner SchUler, so vor allem CZAPEKS, fremde, aus der Tier- und 
Menschenphysiologie iibernommene Anschauungen dieses Lehrgebaude 
zu erschiittern, und der "Reizbegriff" hielt seinen Einzug in die 
Wissenschaft von den Tropismen. In kurzer Zeit schon dominierten die 
unter dem Gesichtspunkt der "Reizlehre" aufgestellten Theorien, ge
stiitzt auf verschiedene, neu aufgefundene Tatsachen, die nicht mehr 
in das alte Schema hineinpaBten. Bis zum heutigen Tage (1932!) spielen 
"Reizketten, Reizleitung, Reizauslosung" und andere Termini technici 
der Reizlehre in der tropistischen Literatur eine groBe Rolle. 

Es kann nun aber nicht geleugnet werden, daB diese ganze Entwick
lung, so notwendig sie vielleicht auch war, urn unser Wissen zu der 
modernen Hormonlehre zu fiihren, keinen Anreiz zu einer erneuten 
synthetischen Behandlung der Phototropismen bieten konnte. Das an 
sich schon unklare Wesen des "Reizbegriffes", auf das wir spater (S. 363) 
noch etwas ausfiihrlicher eingehen wollen, war vielmehr die Ursache da
fiir, daB in den Arbeiten der letzten Jahrzehnte die Ansichten der ver
schiedenen Forscher iiber die Behandlung und Erklarung der einzelnen 
Fragekomplexe besonders stark auseinander gingen. SchlieBlich muBte 
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selbst der "Fachmann" in Schwierigkeiten kommen, wenn er vor die 
Aufgabe gestellt war, sich fiir eine bestimmte Meinung oder Theorie 
entscheiden bzw. ein Urteil iiber die aus bestimmten Versuchen zu 
ziehenden Folgerungen flillen zu miissen. Wir selbst miissen offen 
zugeben, daB wir es nicht gewagt hatten, etwa schon vor 5-6 Jahren 
eine Monographie des Phototropismus zusammenzustellen, als unser 
ganzes Wissen hieriiber noch zu verworren war. 

Nun hat aber die Lehre von den Hormonen - wieder aus dem 
benachbarten Gebiete der Tier- und Menschenphysiologie iibernommen 
- ihren Einzug auch in die Pflanzenphysiologie gehalten. Damit scheint 
erneut die Moglichkeit gegeben, unsere Kenntnisse von den Phototro
pismen einheitlich miteinander zu verbinden und eine Synthese des 
Standpunktes von I880 mit den Ergebnissen der darauffolgenden Zeit
periode zu versuchen. 

Die leitenden Gesichtspunkte unserer Monographie lassen sich durch 
die beiden Worte "Wachstum und Auxinwirkung "ausdriicken. Hiermit 
kniipfen wir einerseits an die grundsatzlichen Anschauungen WlESNERs 
und der Zeit urn I880 an, wie er sie in seiner Mo~ographie niedergelegt 
hat, und verbinden diese andererseits mit den modernen biologischen 
Vorstellungen iiber die Bedeutung der Hormone fiir die vitalen Prozesse. 
Esw1i.re wohl vermessen, wenn man behauptenwollte, daB es jetzt moglich 
sei, mit Hilfe des neuen "Steines der Weisen" alle phototropischen Pro
bleme aufzuklaren. 1m Gegenteil, jede neue Erkenntnis fiihrt vielmehr 
immer zu neuen Problemen heran, so daB weniger ihre Zahl sich andert, 
als vielmehr mur ihr Schwerpunkt verlagert wird. Dennoch glauben wir, 
daB man heutzutage in der Lage ist, die Erscheinungen des Phototropis
mus wesentlich klarer und deutlicher zu betrachten, als das noch vor 
wenigen J ahren moglich gewesen ware. In diesem Punkte sehen wir auch 
die Berechtigung dafiir, gerade jetzt mit der Veroffentlichung dieser 
Monographie zu beginnen. 

Die groBe Menge Literatur, die seit I880 erschienen ist, kritisch und 
doch auch objektiv zu verarbeiten, ist verstandlicherweise keine leichte 
Aufgabe. Wir haben uns bemiiht, ihr gerecht zu werden, doch laBt sich 
das subjektive Moment nie ganz ausschalten. In unserem Falle liegt es in 
einer besonderen Beriicksichtigung der aus dem Utrechter Botanischen 
Institut hervorgegangenen Arbeiten. Unter der Leitung von F. A. F. 
C. WENT wird in diesem Institut seit mehr als 20 Jahren iiber den Photo
tropismus gearbeitet. Dadurch hat sich nach und nach eine gewisse 
Tradition - sowohl hinsichtlich der Methoden, als auch der Auffassungen 
und Stellungsnahmen - gebildet, der sich keiner vollig entziehen kann, 
der selbst in Utrecht tatig gewesen ist. Man kann diesen Umstand viel
leicht als Nachteil auffassen, dem jedoch der unseres Erachtens nach 
weit groBere Vorteil gegeniibersteht, daB man eher zu einer positiven 
Ansicht gelangt. Der Fachmann wird, auch wenn er mit uns nicht 
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immer iibereinstimmen mochte, nichtsdestoweniger seine eigene Meinung 
weiter vertreten konnen, der "Laie" dagegen davor bewahrt, hilflos da
zustehen und nicht zu wissen, fiir weIche unter zwei oder mehreren An
schauungen er sich entscheiden solI. 

Immerhin schien es uns vorteilhaft zu sein, auch auBerlich deutlicher 
sichtbar zu machen, was wohl begriindete Tatsache bzw. allgemein 
anerkannte Theorie ist, und was erst vor kurzem erforscht oder mehr 
auf un sere eigenen Versuche begriindet ist oder auch nur Methodik 
und Versuchsbeschreibung betrifft. Ersteres ist daher alles durch 
Normaldruck, letzteres dagegen durch Kleindruck wiedergegeben 
worden. 

Natiirlich haben wir versucht, die neuere Literatur moglichst voll
stan dig zu erfassen, doch erreicht man ein soIches Ziel nur in be
schranktem MaBe. Bei der Unmoglichkeit, alle botanischen Arbeiten 
genau durchzusehen, wird uns daher wohl ofters die eine oder andere 
neue Beobachtung oder Bemerkung iiber Phototropismus entgangen sein. 

Aus technischen Griinden ist es schlieBlich notwendig, unser Thema 
in zwei getrennten Teilen zu behandeln. In Teil I werden zunachst 
einige wichtige allgemeine Fragen besprochen, z. B. die Unzulanglich
keit der Reizbegriffe, die verschiedenen Wachstumstypen usw. Sodann 
folgt eine .mehr beschreibend gehaltene Ubersicht iiber alle wichtigeren. 
Phototropismen. In dieser Ubersicht gehen wir auf die Analyse nur 
insoweit naher ein, als sie spater nicht mehr genauer beriicksichtigt 
wird. Den AbschluB des I. Teiles bildet die ausfiihrliche Behandlung 
der Wachstumserscheinungen der A vena-Koleoptile yom Standpunkt 
der Auxintheorie aus. Dieser Abschnitt ist notwendig, um die nachherige 
Anwendung der Wuchsstofftheorie auf die phototropischen Erschei
nungen besser verstandlich zu machen. 

Erst darauf wird im II. Teil der Arbeit spater die eigentliche Analyse 
des Phototropismus der Avena-Koleoptile und verwandter Pflanzen
organe gebracht. Abgeschlossen wird dann die Monographie mit der 
Analyse der iibrigen Phototropismen, so z. B. denjenigen der Dikotylen
keimlinge, Phycomyces- und P1:lobolus-Sporangiophoren, Wurzeln, Blatter, 
der Tagesschlafbewegungen usw. 

B. Allgemeine Betrachtung und Charakterisierung des 
Phototropismus und des dabei auftretenden 

Wachstums. 
I. Oberfliissigkeit der Anwendung der Reizbegriffe. 

Bevor wir nun die Behandlung der Phototropismen in der Form 
durchfiihren, wie sie uns yom heutigen Standpunkt aus als den beobach
teten Tatsachen am meisten gerecht werdend erscheint, seien zunachst 
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noch einige Worte iiber die theoretische Seite dieser Probleme I vor
ausgeschickt. Wir meinen damit die wichtige Frage, ob es bei der 
Analyse der phototropischen Erscheinungen praktisch und vor allem 
notwendig ist, sich der sogenannten "Reizbegriffe" zu bedienen. Wir 
konnten diesen Punkt im Rahmen der Einleitung eben nur streifen; es 
ist aber doch besser, sich mit ihm etwas genauer auseinander zu setzen, 
damit der Leser unsere "Richtlinien" kennen und verstehen lernP. 

Die Physiologie als die Lehre von der Dynamik des Lebens 
hat in ihrer Arbeitsweise den Nachteil, daB sie die verschiedenen, mit
einander zu vergleichenden Erscheinungen nicht gleichzeitig, sondern 
nur sukzessiv iiberschauen kann. Sie kann also keine unmittelbaren 
Vergleiche ",ie die Morphologie anstellen, sondern muB die Hille des 
Gedachtnisses des Beobachters mit in Anspruch nehmen, da ja anders 
keine Zustandsveranderungen wahrgenommen werden k6nnen. Dieser 
Umstand fiihrt nun besonders in der Physiologie sehr schnell zu einer 
Abstraktion des Geschauten, d. h. zur Begriffsbildung. Aus diesem 
Grunde spielen hier "Begriffe und ihre Definitionen" eine groBe Rolle. 

Nichtsdestoweniger gilt aber auch fiir die Physiologie die Bemerkung 
TROLLs (1928, S.26), daB Begriffe keine Ideen und damit auch keine 
Typen sind, eben wegen der mit ihrer Bildung verbundenen Abstraktion. 
Man braucht, urn das deutlich zu machen, nur den Begriff "Wachstum" 
zu nehmen. "Jedermann glaubt zu wissen - wie WENT (KOSTYTSCHEW
WENT 1931, S. 254) sehr hiibsch sagt - was man unter Wachstum zu 
verstehen hat. Sobald man diesen Begriff aber genauer definieren will, 
stellen sich augenblicklich groBe Schwierigkeiten ein". 

Obwohl anscheinend die Begriffe ungeeignet sind, urn reale Er
scheinungen einwandfrei zu charakterisieren, so zeigt doch das tag
Hche Leben, daB wir uns ihrer mit Erfolg bei der gegenseitigen Ver
standigung bedienen. Kein Chemiker z. B., der mit einem anderen das 
Wachstum eines Kristalls bespricht, wiirde im Momente der Anwendung 
des Wortes "Wachstum" an das Wachstum einer Pflanze denken. Er 
hat es iiberhaupt nicht notig, seinen Kollegen darauf aufmerksam zu 
machen, daB er mit dem Begriff Wachstum etwas ganz anderes meint 
als der Botaniker. Und ebenso umgekehrt. 

Wenn aber jetzt plotzlich die beiden Chemiker die Frage diskutieren 
wiirden, ob denn nicht vielleicht der Kristall "lebendig" sei, da er ja 
"wachst", so ware gleich die Verwirrung da. Nunmehr miiBten sie 
Rechnung halten mit demjenigen, was sie vorher unbewuBt von dem 

I Was die altere historische Entwicklung des Studiums der Phototro
pismen betrifft, so sei hier auf die eingehende Darstellung WIESNERS (1878/1880, 
S.I44ff.) hingewiesen. Die neueren Anschauungen werden wir im eigentlichen 
VerIauf unserer Analyse beriicksichtigen. 

2 Vgl. hierzu die beachtenswerten AusfUhrungen von WE~T in KOSTYT
SCHEW-WENT (1931, S. 324ff.). 
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"Typus des Kristallwachstums" abstrahiert hatten, als sie das Wort 
"Wachstum" fUr die Erscheinung benutzten, welche sie anschaulich 
unter dem Mikroskope beobachten konnte. 

Jetzt k6nnen wir die Gefahr erkennen, die oft die Anwendung mehr
deutiger Begriffe mit sieh bringt. Der eine stellt sich un bewuBt dieses, 
der andere aber jenes dabei vor. 

PFEFFER hat in spateren Jahren, lange nach Einfiihrung des Be
griffes "Reiz" in die Pflanzenphysiologie, sicherlich nie unbewuBt mit 
dem Gebrauch dieses Begriffes diejenige Vorstellung verbunden, die sich 
die menschliche Sinnesphysiologie von ihm macht. 1m Gegenteil, er 
warnt sogar in seinem "Handbuch der Pflanzenphysiologie" (1904) vor 
einer verkehrten Auffassung dieses Begriffes. Ob er sich genau dasselbe 
wie spater, schon damals vorgestellt hat, als er zum erstenmal von der 
"Reizung" einer Pflanze sprach, lassen wir dahingestellt. Tatsache ist, 
daB der "Reizbegriff" nach allgemeinem Sprachgebrauch ein mehr
deu tiger Begriff ist. Folglich besteht stets bei seiner Anwendung in 
der Botanik die Gefahr, daB der nieht ganz unterrichtete Leser, irgendwie 
bewuBt oder unbewuBt anthropomorphistische oder andere (siehe weiter 
unten) V orstellungen dort haben k6nnte, wo solche nieht nur uberflussig, 
sondern fUr das richtige Verstandnis einer Erscheinung sogar schad
lich sind. 

Haben wir in unserem FaIle, bei dem Studium der Phototropismen, 
den mehr oder weniger vagen "Reizbegriff" (vg1. WENT 1. c. 1931, S. 327) 
uberhaupt n6tig? Ganz bestimmt "Nein". 

Als WIESNER seine Monographie schrieb, war es fUr ihn selbstver
standlich, daB der Phototropismus nur eine Wachstumserscheinung 
seP. FurPFEFFER dagegen war in seiner "Pflanzenphysiologie" (1898 bis 
1904) der Phototropismus nicht nur eine Wachstums-, sondern vor allem 
auch eine "Reizerscheinung". Hiermit war nun sofort der Phototropis
mus zu etwas Besonderem gestempelt, denn ihm waren offenbar nieht 
nur die Eigenschaften des Wachstums, sondern auch noch spezifische 
Eigenschaften eigen, die das "normale" Wachstum nieht aufweist. 

Die UnzweckmaBigkeit dieser V orstellung liegt klar auf der Hand. 
Zunachst die M6gliehkeit, mit dem Reizbegriff anthropomorphe Ge
danken zu verbinden! Davon haben wir eben schon gesprochen. Dann 
aber - und das scheint uns die gr6Bere Gefahr bei der Anwendung des 
Reizbegiiffes zu sein -: Der Reizbegriff ist direkt hinderlich fUr die 
(kausale) Analyse unserer Erscheinungen. 

Ganz allgemein gebraucht man das Wort "Reiz" nur fur die "Lebens
erscheinungen", nieht aber fUr den Ablauf der in der leblosen Materie 
sich abspielenden Prozesse. 

I Von den phototropischen Turgorkriimmungen sehen wir aus Bequem
lichkeit hier ab, da dadurch die Sachlage nicht geandert wird. 
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Ein Photochemiker z. B., der die bei der Belichtung einer photogra
phischen Platte auftretenden Erscheinungen beschreibt, driickt sich etwa 
folgendermaBen aus: 

Bei der photographischen Platte wird der Schwellenwert durch diejenige 
Lichtmenge charakterisiert, die eine eben sichtbare Schwarzung hervorruft. 
Wenn eine Platte Licht absorbiert, so ruft das Licht eine Kettenreaktion 
hervor und wirkt nicht etwa unmittelbar, denn die endgiiltige Schwarzung 
ist nicht einfach direkt proportional der aufgefallenen Energiemenge. 

In einer schon belichteten Platte hat sich ein bestimmtes chemisches 
Gleichgewicht eingestellt. Eine unbelichtete Platte weist ein anderes chemi
sches Gleichgewicht auf als eine belichtete, denn in dieser ist das Gleich
gewicht durch das Licht in einer bestimmten Richtung verschoben worden. 

Man wiirde nun wohl lacheln, wenn derselbe Photochemiker unter An
wendung der Termini technici der »Reizphysiologie« folgende Beschreibung 
gabe: 

Bei der Reizung einer photographischen Platte mit einer bestimmten 
Lichtintensitat wird deren Reizschwelle durch die Prasentationszeit bedingt, 
wahrend welcher der Lichtreiz reizend einzuwirken hat, um eine eben sichtbare 
Schwarzung hervorzurufen. 

Wenn die Platte Licht perzipiert Coder suszipiert), so wirkt das Licht 
auslosend (zweiter Tell der Reizkette), denn die endgiiltige Schwarzung (die 
Reizreaktion) ist nicht einfach proportional der Reizmenge. 

Eine schon belichtete Platte hat einen bestimmten Tonus oder Stimmung, 
denn derselbe Reiz ruft bei einer vollig »etiolierten« Platte eine andere Reiz
reaktion hervor als bei einer Platte, die eine durch Belichtung herabgesetzte 
Stimmung aufweist. 

J edermann wiirde die Anwendung des Reizbegriffes in der Be
schreibung der Erscheinungen der photographischen Platte fiir v611ig 
iiberfliissig halten. Warum nun nicht auch bei der Beschreibung einer 
phototropischen Erscheinung? "J a", so sagt man, "das ist etwas ganz 
Anderes. Die photgraphische Platte ist leblose Materie, aber die photo
tropische Kriimmung einer Pflanze ist eine Lebenserscheinung". 

Diese Behauptung ist wohl richtig, aber nichtsdestoweniger ist die 
Tatsache, daB ein Vorgang ein LebensprozeB ist, noch gar kein Grund, 
ihn eine Reizerscheinung zu nennen. 

Warum bezeichnet man dann nicht die Assimilation oder Transpira
tion als Reizerscheinung? Das sind doch genau so gut Lebensprozesse 
wie eine phototropische Kriimmung! 

Hierauf antworten die Reiztheoretiker: Bei der Assimilation oder 
Transpiration findet keine "AusI6sung" statt. Nach PFEFFER (zitiert 
bei WENT 1. c. 1931, S. 327) ist die Reizung definiert: "Reizung liegt 
vor, wenn der von auBen oder innen ausgehende AnstoB die Veranlassung 
gibt zu irgendwe1chen Aktionen, we1che mit den im Organismus dispo
niblen oder erreichbaren Mitteln ausgefiihrt oder betrieben werden". 

Wenn man so rasoniert, so ware dann aber jeder katalytisch ver
laufende ProzeB eine Reizerscheinung. Abgesehen davon, daB die photo
graphische Platte als gutes Beispiel eines chemischen katalytischen 
Prozesses damit auch eine Art Reizerscheinung aufwiese, so miiBten 



-- -- ---------
Phototropismus und Wachstum der Pflanzen. 

demnach eine Unzahl von physiologischen Prozessen "Reizvorgange" 
sein. 

Man hatte z. B. viele Samenarten vorher mit Licht, Warme oder 
KaIte zu "reizen", damit sie iiberhaupt keimen. Auch die Bildung des 
Chlorophylls am Licht in einer etiolierten Pflanze ware ein typischer 
"Reizvorgang". Die jungen SproBgipfel von Linum usitatissimum 
(COLLANDER I9I9, S.38), die tagsiiber dem Laufe der Sonne folgen, 
werden also den ganzen Tag iiber vom Lichte "gereizt". Die Blatter 
vieler Pflanzen miiBten von Licht und Schwerkraft standig gereizt 
werden, um nicht etwa in den Zustand der Epinastie zu verfallen. Die 
Sprosse von Phaseolus wiirden auch fortwahrend von der Schwerkraft 
gereizt, weil sie sonst nicht winden k6nnten, iiberall also fande bestandige 
Reizung statt. Wo fangt schlieBlich die Reizung an, und wo hOrt sie auf? 
Diese Betrachtungen m6gen geniigen, um zu zeigen, wie willkiirlich 
man den Begriff "Reizung" verwendet. Die eine Reaktion wird wohl zu 
den Reizprozessen gerechnet, die andere aber nicht ' . 

Warum geht es nicht an, einfach die gelaufigen Begriffe der Physik 
und Chemie auch auf die Lebenserscheinungen anzuwenden? Sie sind 
alle einwandfrei definierl, geniigen vollauf, und sind viel geeigneter, uns 
soweit ein deutliches Bild eines Lebensprozesses zu vermitteln, als wir 
ihn iiberhaupt begreifen k6nnen. 

Man stoBe sich dabei nicht daran, daB diese Begriffe an der Hand 
von chemischen und physikalischen Erscheinungen entwickelt worden 
sind! Was wir mit ihnen bei der Analyse von Lebensprozessen erlautern 
wollen, sind doch auch nichts anderes als Erscheinungen, welche mit 
den chemischen und physikalischen Vorgangen ihrem Wesen nach abso
lut iibereinstimmen. 

GewiB ist z. B. die Permeabilitat einer lebenden Zelle etwas anderes 
als die Permeabilitat einer Ferrocyankupfermembran. Die Permeabili
tat der lebenden Zellen wird in einem metastabilen Gleichgewicht, d. h. 
in nur durch das "Leben" bedingten, andauernden Anderungen er
halten (z. B. durch Atmung usw.), was bei der "leblosen" Membran 
nicht der Fall ist. Trotzdem gebrauchen wir bei der Analyse der Per
meabilitat mit gr6Btem Vorteil alle diejenigen Begriffe, welche wir ge
nau ebenso bei der Untersuchung der Permeabilitat einer leblosen Mem
bran verwenden, z. B. osmotischer Druck, Konzentration usw. Es ist 
das ganz begreiflich, denn die Materie, aus der die lebende Zelle zu
sammengesetzt ist, ist prinzipiell nicht verschieden von der Materie der 
leblosen Membran. 

I) Auch JOST (1923, S.250) weist auf die groBen Schwierigkeiten hin, die 
sog. "allgemeinen Reize" (d. h. die formalen oder allgemeinen Lebensbedin
gungen) von den "speziellen Reizen" (d. h. den Faktoren, die in der Art 
ihrer Einwirkung nach dem iiblichen Sprachgebrauch einen "Reiz" dar
stellen) zu trennen. 
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Die Fundamente der Lebensprozesse sind eben dieselben wie die der 
Vorgange in der leblosen Natur. Daraus folgt logischerweise, daB auch 
die Vorgange, we1che in derjenigen Ganzheit, we1che wir "Leben" 
nennen, versteckt liegen, durch Kausalbegriffe aus der anorganischen 
Natur definiert werden k6nnen. 

Benutzen wir nun fUr die Analyse die Begriffe der Physik und 
Chemie, so wird dadurch unsere Analyse nur erleichtert, da sich ja der 
Unterschied zwischen lebendiger und lebloser Materie nicht durch 
Unterschiede in physikalischen und chemischen Prozessen erfassen laBt, 
sondern vielmehr in ihrer sehr komplizierten Wechselwirkung und Struk
tllr liegt. Willden wir dagegen fUr die Analyse der Lebenserscheinungen 
spezifische Begriffe, z. B. "Reizbegriffe" usw. gebrauchen, so k6nnte der 
naive Leser leicht dazu verflihrt werden, mit diesen Begriffen etwas 
kausal nicht Erklarbares zu verbinden. 

Urn allen so1chen, eventuell m6glichen MiBverstandnissen aus dem 
Wege zu gehen, werden wir in unserer Arbeit nach M6glichkeit eine 
Terminologie verwenden, we1che keine Zweideutigkeit mehr zulaBt. So
weit wir dabei die gelaufigen Begriffe der Physik und Chernie benutzen 
k6nnen, laBt sich voraussetzen, daB die Definitionen derselben allgemein 
bekannt sind. Wo "typische Reizbegriffe" durch physikalisch-chemische 
Begriffe ersetzt werden, und vielleicht ein Irrtum m6glich ware, fligen 
Wir in Klammem die "Reizterminologie" beL So1che Begriffe, die eine 
Definition n6tig haben, werden wir nach Bedarf erlautern. 

II. Niihere Definition des Begriffs "Phototropismus". Einteilung 
der Phototropism en. 

Was versteht man zunachst unter dem Phototropismus einer Pflanze? 
Mit Phototropismus bezeichnen wir jede pflanzliche Richtungsbewegung, 
die unter dem EinfluB einseitig gerichteten Lichtes zustande kommt, und 
in deren Verlauf ein Pflanzenorgan zu der Richtung des Lichtes eine 
bestimmte Stellung einnimmt. Zum Unterschied von den in unserer 
Studie nicht weiter behandeIten Phototaxien, den Ortsveranderungen 
ganzer, frei beweglicher Pflanzen oder Pflanzenorgane (Chloro
plasten!), spricht man von Phototropismen nur bei den Bewegungen 
ortsfester Pflanzen, bei denen also nie die ganze Pflanze, sondern 
immer nur bestimmte Teile von ihr an der Bewegung teilnehmen. 
Dementsprechend kommen Phototropismen nur bei vielzelligen bzw. 
vielkernigen Pflanzen und nicht bei Einzellem vor. 

Phototropismus = Bewegung eines Pflanzenteiles, ver
ursacht und gerichtet durch die Lichtabsorption. 

Phototaxis = Bewegung (Ortsanderung) eines frei bewegli
chen Organs. verursacht und gerichtet durch die Lichtabsorption. 

Der Winkel, den die Richtung einer phototropischen Bewegung mit 
der Richtung des einwirkenden Lichtes bildet, ist von zwei Faktoren-
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komplexen abhangig, welche die Bewegung maBgebend beeinflussenI: 
I. von dem physikaliseh-ehemisehen Zustand des sensiblen Organs und 
der dureh die allgemeinen physiologisehen Verhliltnisse bedingten M6g
liehkeit, eine der Liehteinwirkung konforme Bewegung auszufiihren, 
2. von dem morphologisehen und anatomiseh-physiologisehen Bau (Sym
metrieverhliltnisse!) des absorbierenden bzw. reagierenden Organs. 

Bei den Phototropismen ist nun der erste der beiden Faktorenkomplexe 
von ausschlagge bender Bedeutung, wahrend der zweite anEinfluB zuriick
tritt. Dagegen ist bei den hier nur beilaufig betrachteten N astien' der zweite 
Faktorenkomplex wohl ebenso wichtig wie der erste. 

Photonastie = Bewegung eines Pflanzenteils, verursacht 
durch die Lichtabsorption und gerichtet durch die inn ere 
Struktur. 

Unter den zablreichen Riehtungen, die eine phototropisehe Bewegung 
haben kann, sind zwei von besonderem Interesse, weil sie nieht nur haufig 
anzutreffen sind, sondem weil bei ihrer Entstehung ein relativ einfaeh zu 
analysierender Faktorenkomplex mitgewirkt hat. 

Es sind das die 
orthotropen oder parallelotropen Bewegungen, 

welche sich ihrerseits einteilen lassen in 
positiv (+) phototropisehe und 
negativ (-) phototropisehe Bewegungen. 

1m ersten Fall verlauft die Bewegung genau in Riehtung des einfallen
den Lichtes naeh diesem hin, im zweiten Fall aber genau in Richtung des 
Lichtes von diesem weg. Beide Arten von Bewegungen k6nnen bei ein 
und demselben Organ vorkommen. Es gibt aber aueh zahlreiche Falle, 
in denen von einem bestimmten Pflanzenteil nur positive oder aueh nur 
negative Bewegungen ausgefiihrt werden. 

Solche rein positiven oder negativen Phototropismen gibt es nur bei 
physiologiseh und anatomiseh-morphologiseh radiar gebauten Pflanzen
teilen. Bei ihrem Entstehen spielt allein der eben genannte Faktoren
komplex I eine Rolle. 

Wesentlieh komplizierter sind die 
plagiophototropisehen Bewegungen. 

Diese Bewegungen treten stets bei dorsiventral gebauten Organen 
auf, d. h. der anatomiseh-morphologisehe Faktorenkomplex 2 ist von 
wesentlieh gr6Berer Bedeutung als bei den orthotropen Bewegungen. Sie 
sind der experimentellel;l Analyse weniger zuganglieh und deshalb bis 
jetzt noeh ungeniigend erforseht worden. 

I Wir sehen bei diesen Erorterungen von der allgemeinen physiolo
gischen und morphologisch-anatomischen Konstitution der Pflanze ab, die 
natiirlich stets so beschaffen sein muB, daB iiberhaupt photische Bewegungen 
irgendwe1cher Art ausgefiihrt werden konnen. 

2 Nastie im allgemeinen Sinne ist eine autonome oder eine "Reiz"
Bewegung, gerichtet durch die innere Struktur (vgl. S. 529). 

Ergebnisse der Biologie IX. 
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Rein beschreibend liegt in einer plagiotropen phototropischen Be
wegung ein Phototropismus vor, bei dem die Bewegungsrichtung mit der 
Richtung des einwirkenden Lichtes jeden beliebigen Winkel auBer 0 0 und 
ISOo bildet. Besonders haufig kommen aber in der Natur die FaIle vor, 
in denen dieser Rich tungswinkel etwa 900 betragt, so z. B. meistens 
bei den phototropischen Bewegungen der Blatter. Man spricht dann wohl 
von sogenannten 

transversal- oder diaphototropischen Bewegungen. 

In vielen Fallen haben die plagiophototropischen Bewegungen bereits 
groBe Ahnlichkeit mit den Photonastien (S.369), zu denen sie ge
wissermaBen den Ubergang bilden " . 

. Die eben gegebene Einteilung der Phototropismen in zwei Haupt
gruppen, orthotrope und plagiotrope Bewegungen, bezieht sich auf die 
Unterschiede, welche die eigentlichen photischen Reaktionen untereinan
der hinsichtlich ihrer Richtung zum Lichtvektor aufweisen. Wir ki:innen 
aber auch die Bewegungen nach der Beschaffenheit der sie vollziehenden 
Mechanismen in verschiedene Gi'uppen einteilen und haben dann zu 
unterscheiden: 

I. Wachstumskriimmungen, 2. Turgorkriimmungen. 
Bei den Wachstumsbewegungen wird der Phototropismus eines Or

gans durch die Lichtbeeinflussung seines eigenen Wachstums zuwege 
gebracht. WIESNER (ISSO, S. 22) wendet das Wort "Heliotropismus" 
= Phototropismus ausschlieBlich fUr solche, durch das Licht in
duzierten Wachstumskriimmungen an, und rechnet daher aIle photo
tropischen Turgorbewegungen, z. B. die "Tagesschlafbewegungen" der 
Leguminosenblattchen (S. 465) nicht mehr zu den Phototropismen. Viel
fach bezeichnet man die Kriimmungen, die vermittels von nicht wachsen
den, aber in ihrem Turgeszenzzustand veranderlichen Gelenken zu
stande kommen, als "Variationsbewegungen". Den Hauptteil dieser 
Variationsbewegungen bilden wiederum die nyktinastischen Bewegungen 
der Leguminosenblatter. 

Wie schon erwahnt, wollen wir in unserer Arbeit die rein nasti
schen Bewegungen, zu denen auch die eben genannten nykti
nastischen Bewegungen gehi:iren, nicht genauer besprechen, obwohl wir 
gelegentlich in anderem Zusammenhang auf sie zuriickzukommen haben. 
Bei den rein nastischen Bewegungen ist der Faktorenkomplex 2 (Sym
metrieverhaltnisse, siehe S.369) so iiberwiegend, daB selbst das vek
torisch gerichtete Licht nur einen ausgesprochen diffusen EinfluB aus-

I Es ist prinzipiell nichts gegen eine Auffassung einzuwenden, die be
reits den Transversalphototropismus (bzw. iiberhaupt den Plagiophototro
pismus) als eine Art Photonastie ansieht (vgl. S. 452 und das dort wieder
gegebene Schema von MEYLAN [1926J zur Vcrdeutlichung der Beziehungen 
zwischen Phototropismus und Photonastie). 



Phototropismus uud Wachstum der Pflanzen. 37 1 

iibt und von irgendeiner tropistischen Wirkung nicht mehr die Rede 
sein kann. 

Andererseits scheint uns der Standpunkt WIESNERS auch etwas zu 
eng begrenzt zu sein, so daB wir solche photonastischen Bewegungen, 
welche wenigstens etwas "tropistischen Einschlag" zeigen, wie die eben 
erwahnten Tagesschlafbewegungen, doch noch behandeln wollen. Wir 
machen jedoch darauf aufmerksam, daB aile diese Einteilungen, wie 
wir sie eben aufgesteilt haben, einen mehr oder weniger willkiirlichen 
Charakter haben; hier wie anderswo gilt eben immer der Satz: Natura 
saltus non facit. 

III. Die Beziehungen zwischen Wachstum und Phototropismus. 
Historische Entwicklung der Auxintheorie. 

Soeben sahen wir, daB sich die Phototropismen nicht nur in positive, 
negative und plagiotrope Bewegungen einteilen lieBen, sondern auch -
gewissermaBen koordiniert - in Wachstumskriimmungen und Turgor
kriimmungen. 

Die zweite Einteilung ist fiir unsere spatere Analyse viel vorteilhafter, 
und wir wollen jetzt sehen, wie man diese Einteilung am besten weiter
entwickeln kann. Dazu miissen wir zwar einige Resultate der Analyse 
vorwegnehmen, konnen aber dabei gleich verschiedene wichtige Begriffe 
definieren, welche wir nachher noch oft gebrauchen wollen. 

Wir beschaftigen uns zunachst nur noch mit den Wachstumskriim
mungen und gehen auf die Turgorbewegungen nicht weiter ein. Diese 
weisen untereinander doch nur wenig charakteristische Unterschiede auf, 
so daB es fiir das Verstandnis unnotig ist, hier eine weitere Unterteilung 
oder Vorbesprechung von ihnen vorzunehmen. 

Allgemein unterscheidet man beim Wachstum zwei Grundvorgange: 
r. die Zellteilung, 2. die darauffolgende irreversible Zellstreckung. 

Wachs tum = Zellteilung + irreversible Zellstreckung I • 

Die Zellteilung als solche findet bekanntlich in den Meristemen statt 
und ist nicht mit einer merklichen VolumenvergroBerung verbunden. 
Wir finden solche Meristeme in den jiingsten Teilen wachsender Pflanzen 
als sogenannte Vegeta tionspunkte fast iiberall vor, z. B. in den 
Spitzen stengelformiger Organe oder Wurzeln, den seitlich an Sprossen 
vorhandenen Achselknospen usw. Neben diesen "Urmeristemen" gibt 
es auch noch sekundare Meristeme. Solche sekundare Meristeme 
kann man iiberall in der Pflanze antreffen. Sie erzeugen unter anderem 

I Wenn wir im folgenden vom Wachstum sprechen, so meinen wir na
tiirlich stets nm das Langenwachstum eines Organs. Das Dickenwachs
tum kommt als primare Ursache des Phototropismus nicht in Betracht, 
wohl aber kann es sekundar das AusmaB einer phototropischen Kriimmung 
beeinflussen. 
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bekanntlich Kork und verursachen das sekundare Dickenwachstum der 
Holzgewachse. 

Spielt die Zellteilung bei einer phototropischen Kriimmung eine 
Rolle? ErfahrungsgemaB bei den schnell verlaufenden Kriimmungen 
"Nein". Wir sehen niemals, daB sich bereits die Vegetationspunkte von 
Stengeln phototropisch kriimmen, sondem stets beginnt eine phototro
pische Kriimmung etwas unterhalb des Vegetationspunktes, in der Zone, 
wo sich die neugebildeten Zellen zu strecken beginnen. 

Allerdings, wie schon gesagt, gilt das nur fiir schnell ablaufende 
Phototropismen. Bei sehr langsam sich abspielenden Kriimmungen 
bestehen wohl Griinde dafiir, anzunehmen, daB auch die Art der Zell
teilung von Belang ist. Man weiB genau, daB der sogenannte formative 
EinfluB des Lichtes (vgl. z. B. die Arbeiten von KLEBS 1916-1917, 
sowie lOST 1923, S.44) bereits bei der Zellteilung beginnt. Es diirfte 
daher auch wahrscheinlich sein, daB bei sehr langsam verlaufenden, d. h. 
innerhalb vieler Tage bis Monate sich abspielenden Phototropismen das 
einseitige Licht schon die Zellteilung richtend beeinfluBt. So kann ein 
vorher symmetrischer Vegetationspunkt asymmetrisch werden, oder das 
Kambium in einem verholzten SproB erzeugt nunmehr einseitig se
kundares Dickenwachstum. Wir erinnem da nur an den auf S. 421 ff. 
(besonders S.433) genauer behandelten Phototropismus von Marchantia 
oder an die von alteren Baumasten ausgefiihrten phototropischen 
Kriimmungen (S. 387), die ENGLER (1918; 1924) studiert hat. Indessen, 
diese Art der Lichtwirkung ist bislang noch recht mangelhaft untersucht, 
und wir wollen sie daher zunachst nicht weiter berucksichtigen. 

Bei den bemerkenswertesten, besonders in die Augen fallenden Photo
tropismen ist also der LichteinfluB auf die Zellteilung zu ver
nachlassigen. Den besten ~eweis dafiir geben die Koleoptilen der 
Gramineen ab, we1che zum Teil sehr stark phototropisch reagieren 
konnen. 

Diese Koleoptilen sind scheidenformig gestaltete Organe, we1che das 
Primarblatt und die Plumula des Graskeimes umhiillen. Die morpho
logische Bedeutung der Koleoptile ist etwas umstritten, jedenfalls kann 
man sie nicht einfach als das Keimblatt der Gramineen ansehen (vgl. 
GOEBEL 1923, S. 1248ff.). Charakteristisch fiir die Koleoptilen ist nun, 
daB sie in dem Zustande, in we1chem sie sich besonders stark phototro
pisch kriimmen konnen, kein Meristem mehr besitzen. In diesem FaIle 
kann daher der Phototropismus nur durch ungleiches Streckungswachs
tum verursacht werden. 

Prinzipiell ist bei den Koleoptilen das Wachstum genau so verteilt 
wie bei den meisten Stengelorganen, es fehlt eben nur der sich teilende 
Vegetationspunkt. An dessen Stelle befinden sich einfach sehr plasma
reiche, parenchymatische Zellen mit kleineren Vakuolen, we1che wir aber 
bei den gewohnlichen Stengeln auch unterhalb des Urmeristems finden. 
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Dann folgt eine Zone, wo sich die Zellen sehr in die Hinge strecken und 
groBe Vakuolen bekommen. In dieserZone spielt sich das sHirksteStrek
kungswachstum ab. Nach der Basis zu vergroBern sich die Zellen dann 
nicht mehr wesentlich, und das Wachstum nimmt daher wieder stark ab. 

DARWIN (1880-1881) hattenun bereits vorvielen Jahren beobachtet, 
daB es zur Erzielung einer phototropischen Kriimmung bei den Koleop
tilen nicht notig ist, die Zone des sHirksten Strecknngswachstums zu 
beleuchten. Er fand vielmehr, daB die alleinige Belichtnng der Koleoptil
spitze ausreichend war, urn in den basalen Teilen des Organs eine Kriim
mung zu verursachen. DARWIN meinte, in der Spitze sei eine Substanz 
v~rhanden, we1che yom Licht beeinfluBt wird, und we1che ihre Ein
wirkung auf den unteren Teil der Koleoptile iiberleitet (1. c. S.415). 

Diese Beobachtung verursachte viel Aufsehen, nachdem noch WIES
NER (1878-1880) in seiner Monographie sich dahin ausgesprochen hatte, 
daB phototropische Kriimmungen nur dort auftreten konnten, wo direkt 
das wachsende Stengelstiick beleuchtet wird. 

Spater hat aber ROTHERT (1896) diese Erscheinungen griindlich 
studiert und fand sogar zum Teil bei einigen mit einem Vegetationspnnkte 
versehenen Stengeln ahnliches. Es geniigte hier zwar nicht die alleinige 
Belichtung des Vegetationspunktes, sondern wohl muBte direkt die 
Hauptwachstumszone belichtet werden. Dann aber konnte er bei ver
schiedenen Objekten feststellen, daB sich nicht nur die beleuchteten Par
tien kriimmten. Vielmehr taten das auch noch Teile der im Dunkeln 
gebliebenen Organabschnitte, sofern diese iiberhaupt noch Wachstum 
zeigten. Indessen, am schonsten lieBen sich diese merkwiirdlgen Er
scheinungen der "Reizleitung" doch nur bei den Gramineen-Koleoptilen 
beobachten, speziell denen des Hafers. 

Lange Zeit konnte man sich von dem Mechanismus, der dabei eine 
Rolle spielte, keine Vorstellung machen. Erst durch die Versuche von 
BOYSEN-JENSEN (1910, 19II, 1913) trat eine Wendung ein. Dieser Forscher 
schnitt die Spitzen von A vena-Koleoptilen ab und klebte sie sodann in 
der urspriinglichen Stellung mit 10% Gelatine wieder den Stiimpfen auf. 
Wurde darauf allein die Spitze von so zugerichteten Pflanzen belichtet, 
so ergab sich doch noch eine phototropische Kriimmung des Stumpfes. 
Die Kriimmung unterblieb dagegen, wenn sich zwischen Spitze und 
Stumpf ein Glimmerplattchen befand. BOYSEN-JENSEN (19II) folgerte 
aus seinen Versuchen, daB die Wirkung des Lichtes in der Spitze ver
mittels der Wanderung eines Stoffes auf die sich streckenden Zellen der 
Basis iibertragen wird. 

Die Versuche BOYSEN-JENSENS wurden weiterhin von PAAL (1914, 
1918) fortgesetzt. PAAL bestatigte zunachst die Angaben BOYSEN
JENSENS, konnte aber dann ferner direkt beweisen, daB wirklich in der 
Koleoptilspitze ein Stoff gebildet wird, der basalwarts wandert und 
auf das sich streckende Zellgewebe wachstumsregulierend einwirkt. 
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Er dekapitiette namlich Koleoptilen und setzte auf die Stiimpfe kleine, 
etwa 0,1 mm dicke, mit 10% Gelatine getrankte Calamusscheibchen auf. Auf 
diese wurden dann noch die abgeschnittenen Spitzen gesetzt. Es ergab sich. 
daB bei einseitiger Belichtung der Spitzen trotz der Gelatinezwischenschicht 
eine entsprechende positive Kriimmung in den Stiimpfen auftrat. Waren die 
Calamusscheibchen nur mit Kakaobutter getrankt, oder an ihre Stelle ein 
Platinscheibchen eingeschaltet, so fand keine Kriimmung statt. Dieser letzte 
Versuch bewies, daB bei der Dbertragung der Lichtwirkung auf den Stumpf 
keine elektrischen Vorgange im Spiele waren. 

P AAL folgerte aus seinen Versuchen, daB der von der Spitze herab
diffundierende Stoff, der auch diinne Kolloidschichten passieren kann, 
das Koleoptilwachstum fordernd beeinfluBt. Kann dieser Stoff - so 
schloB er weiter, - rings herum gleichmaBig herabstromen, so bleibt 
auch das Wachstum allseits gleichmaBig. Wird aber die Spitze einseitig 
belichtet, so hort dieses gleichmaBige Herabwandern des Stoffes auf, 
und dafiir tritt eine ungleichmaBige Stoffwanderung ein. PAAL 
(1918, S. 447, 448) vermutete auch bereits, daB auf der Lichtseite der 
Koleoptile weniger von dem wachstumsfordernden Stoff zu den sich 
streckenden Zellen gelangt, und daB dadurch die phototropische Kriim
mung verursacht wird. 

Einen direkten Beweis dafiir, daB der herabdiffundierende Stoff aber 
wirklich wachstumsfordernd ist, hat indessen PAAL noch nicht gebracht. 

STARK (1921) machte Versuche iiber die Leitung von traumatotropen 
Einwirkungen in der Koleoptile. Setzte er einseitig auf Koleoptilstiimpfe 
kleine Koleoptilzylinderchen, so erhielt er positive Kriimmungen. Er 
nahm nun an, daB in den Zylinderchen unter dem EinfluB der Ver
wundung sogenannte traumatotropische Reizstoffe gebildet wiirden. 
Diese bewirkten dann in den Koleoptilstiimpfen die Kriimmungen. 

STARK fiihrte ferner zuerst die Agarwiirfelchen-Methode, die spater 
F. W. WENT (1928) quantitativ ausgearbeitet hat, in die Pflanzenphysiologie 
ein. Er trankte kleine 5%-Agarwiirfelchen mIt PreBsaft, der aus Avena
Koleoptilen bereitet war. Wurden diese Wiirfe1chen einseitig auf dekapitierte 
Avena-Koleoptilen aufgesetzt, so ergaben sich gleichfalls positive Kriimmun
gen, wie bei den eben genannten Versuchen mit Koleoptilzylinderchen. 

STARK erorterte nun auch die Moglichkeit, daB beim Geotropismus 
und Phototropismus bestimmte Stoffe erzeugt wiirden, die auf das 
Wachstum regulierend einwirken. Seiner Ansicht nach bestanden dabei 
zwei Moglichkeiten: Entweder sind aIle diese Stoffe je nach der Natur 
des auBeren Faktors spezifisch, so daB man es mit geo-, photo- oder 
traumatotropen Reizstoffen zu tun hatte, oder aber es handelt sich urn 
einen "inneren Chemotropismus", der durch die verschiedensten auBeren 
Faktoren ausgelost werden kann. Es ware dann bei den verschiedenen 
Tropismen nur die Ursache des "inneren Chemotropismus" eine ver
schiedene, die Kriimmung im Stumpf dagegen stets der gleiche Vorgang. 

Diese Untersuchungen regten SEUBERT (1925) dazu an, nach ver
schiedenen Stoffen zu suchen, welche bei dekapitierten Koleoptilen 
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Kriimmungen verursachen. Urn so1che Stoffe einseitig auf die Schnitt
flachen bringen zu konnen, gebrauchte sie nach der STARKschen Me
thode Agarwiirfe1chen, we1che mit den betreffenden Stoffen vorher 
getrankt worden waren. SEUBERT stellte fest, daB vor aHem verschie
denen Enzymen, so z. B. Diastase und Pepsin I , aber auch Malzextrakt
Agar und Speichel (letzterer auch nach Erhitzen iiber 100° C) die Fahig
keit innewohht, das Wachstum der dekapitierten Haferpflanzen zufordern. 

SchlieBlich machte SEUBERT noch folgenden Versuch: Dekapitierte 
Haferkoleoptile wurden oben allseits mit Speichelagar oder Malzagar 
versehen und dann einseitig belichtet. Es traten positiv phototropische 
Kriimmungen auf, die zwar schwacher als bei intakten Kontrollpflanzen 
waren, aber doch starker als bei solchen dekapitierten Pflanzen, auf die 
nur reiner Agar gesetzt worden war. 

Inzwischen hatte SODING (1923, 1925) durch direkte Wachstums
messungen den Nachweis bringen konnen, daB die in der Spitze der 
Avena-Koleoptile gebildeten Wachstumsregulatoren gemaB der Annahme 
PAALf> tatsachlich das Wachstum der Koleoptilen zu fordern vermogen. 

Nun kam F. W. WENT (1926) auf den Gedanken, mittels der STARK
schen Agarwiirfe1chenmethode, wie sie auch SEUBERT benutzt hatte, 
direkt die in der Koleoptilspitze produzierten wachstumsfordernden Stoffe 
aufzufangen. Er setzte Agarwiirfe1chen, auf denen die Spitzen eine Zeit
lang gestanden hatten, spater einseitig auf andere dekapitierte Koleop
tilen auf und beobachtete daraufhin negative Kriimmungen. Diese waren 
dadurch entstanden, daB der im Agar angesammelte, wachstums
fordernde Stoff einseitig in die dekapitierte Koleoptile herabdiffundierte 
und dort zu einseitigem Wachstum AnlaB gab. In seiner Arbeit von 
1928 hat F. W. WENT diese Methode zu einer quantitativen Testmethode 
ausgearbeitet. Dadurch, daB er auf Agarwiirfe1chen von bestimmter GroBe 
eine bestimmte Anzahl Koleoptilspitzen setzte, konnte sich der von ihm 
"Wuchsstoff" genannte, wachstumsfordernde Stoff in bestimmter Menge 
und Konzentration ansammeln. Bei einseitigem Aufsetzen auf die de
kapitierten "Reaktionspflanzen" wurde dann eine genau meBbare Kriim
mung gefunden. Innerhalb gewisser Grenzen war der Kriimmungswinkel 
stets proportional der zugefUhrten Wuchsstoffkonzentration. 

Mit Hilfe dieser Methode konnte nun F. W. WENT (1928, S. 1Ooff.) 
auch einen experimentellen Beweis fUr die Richtigkeit der P AALschen 
Hypothese iiber das Entstehen der phototropischen Kriimmung liefern. 
WENT setzte namlich die Spitzen einseitig belichteter Koleoptilen derart 
auf zwei Agarplattchen, daB ihre Lichtflanken auf dem einen, die 
Schattenflanken auf dem anderen Plattchen standen (s. Abb. 40). Zwi
schen beiden Plattchen befand sich ein Rasiermesserchen, das die Diffu-

1 Die wachstumsf6rdernde Wirkung von Stoffen, we1che in Diastase, Pep
sin und Speichel enthalten sind, auf die Avena-Koleoptilen bestatigte auch 
GORTER (1927). 
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sion zwischen den beiden Agarplattchen ausschloB. Spater wurde der in 
die beiden Agarstiickchen diffundierte Wuchsstoff mittels anderer Reak
tionspflanzen analysiert. Es stellte sich heraus, daB an der Schattenflanke 
stets mehr Wuchsstoff aus den Spitzen in den Agar herausdiffundiert war 
als an der Lichtflanke. Die Gesamtmenge des beiderseits in den einseitig 
belichteten Spitzen gebildeten Wuchsstoffes war etwas geringer als bei 
unbelichteten Kontrollpflanzen. Sie war jedoch gleich stark wie bei 
solchen Pflanzen, deren Spitzen senkrecht von oben mit gleicher Licht
intensitat belichtet worden waren, und die keine phototropische Kriim-
mung ausgefiihrt hatten. . 

Aus diesen Versuchen folgerte WENT: 
I. Es gibt keine spezifisch-phototropischen Reizstoffe. 
2. Die phototropische Kriimmung der Koleoptile entsteht dadurch, 

daB das einseitige Licht den sonst allseitig aus der Spitze kommenden 
Wuchsstoffstrom derartig ablenkt, daB die Lichtflanke sehr wenig und 
die Schattenflanke einen UberschuB an Wuchsstoff empfangt. Diese 
Wuchsstoffmenge geniigt vollstandig, um die phototropische Kriimmung 
zustande zu bringen. 

3. Eine geringe Lichtmenge ruft sofort einenurkurzanhaltende Ver
ringerung der aus der Spitze hinausdiffundierenden Wuchsstoffmenge 
hervor. Du Buy-NuERNBERGK (I929a) haben durch kinematographische 
Langen- und Zonenmessung von phototropisch sich kriimmenden in
takten Koleoptilen noch einen weiteren Beweis fUr die Richtigkeit der 
WENTschen Schliisse liefem k6nnen. Es stellte sich namlich heraus, daB 
bei einer normalen sogenannten ersten positiv-phototropischen Kriim
mung in derTat das Gesamtwachstum praktisch nicht verandert wurde, 
und daB die Schattenflanke genau so viel mehr, wie. die Lichtflanke 
weniger wuchs. Sie konnten weiter mittels der Wachstumsmessungen 
einzelner Zonen anschaulich zeigen, wie sich nach einer Belichtung von 
der Spitze aus eine Wachstumsdifferenz zwischen Licht- und Schat
tenseite basalwarts verschiebt. Diese Tatsachen stimmten vollkommen 
mit Punkt lund 2 der WENTschen Anschauungen iiberein, wonach sich 
auch die der Wachstumsdifferenz entsprechende Wuchsstoffdifferenz 
basalwarts verschieben muB. 

BeiHiufig sei bemerkt, daB etwa urn dieselbe Zeit, ais WENT seine Vel'
suche iiber die Wuchsstoffverteilung bei del' phototropischen Kriimmung 
del' Avena-Koleoptile anstellte, CHOLODNY (I924, I926) analoge Versuche iiber 
die Wil'kung des in den Koleoptilspitzen gebiideten Wuchsstoffs auf Wurzein 
und del'en Geotropismus machte. So fand er, daB del' Koleoptilwuchs
stoff das vVachstum von Wurzein verz6gerte l • Auf Grund seiner, allerdings 
mehr qUalitativen ais quantitativen Versuche. kam CHOLODNY (I927) zu dem 
SchIuB, daB bei einer geotropischen Kriimmung nicht etwa spezifische Geo
tropohorrnone eine Rolle spieIen, sondern ebenso wie bei den phototro-

1 Nach GORTER ('1932) wirkt indessen Avena-Wuchsstoff auf das Wurzel
wachstum wedel' beschleunigend noch verz6gernd. 
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pischen Kriimmungen der Koleoptilen lediglich eine ungleichmaBige Verteilung 
der normalen Wuchshormone stattfindet. Die Bildung dieser Wuchshormone 
wird bei geotropischen Kriimmungen weder vermehrt noch vermindert. Da 
sowohl CHOLODNY als auch WENT unabhangig voneinander zu vollig gleichen 
Anschauungen iiber die Bedeutung der Wuchsstofiverteilung bei den tro
pistischen Kriimmungen gekommen waren, bezeichnet man diese Theorie 
jetzt gewohnlich als WENT-CHOLODNYSche Wuchsstofftheorie der Tropismen. 

War sornit naeh dem oben Gesagten bewiesen, daB in der Spitze der 
Haferkoleoptile, und naeh CHOLODNY (1924) aueh anderer Grarnineen
Koleoptilen (z. B. Zea Mays), waehstumsfordernde Stoffe entstehen, so 
war deren ehernisehe N atur doeh noeh unbekannt. Zwar hatte WENT dureh 
einige Versuehe naehgewiesen, daB der Wuehsstoff dureh Erwarmen auf 
900 C niehts an seiner Wirksamkeit verlor, und daB er ebensowenig dureh 
starke Beleuehtung verandert wurde. Desgleichen fand er dureh Bestim
mung des Diffusionskoeffizienten, daB der Wuehsstoff wahrseheinlieh ein 
Molekulargewicht von"350-400 habe und zudem nur sehwaeh dissoziiert 
sei (WENT 1928, S. 5Iff.). Hieraus konnte man aber noeh keine weiteren 
Sehliisse hinsichtlieh der ehemisehen Natur des Wuehsstoffes ziehen. 

Inzwisehen hatte aber NIELSEN (1928) die Entdeekung gemaeht, daB 
2 Pilze, die Mueoraeeen Rhizopus suinus und A bsidia ramosa einen Stoff in 
das Substrat, auf dem sie kultiviert werden, absondern, der gleichfalls stark 
waehstumsfordernd auf Avena-Koleoptilen und andere Gramineen-Kole
optilen einwirkt. Er nannte diesen Stoff "Rhizopin" und vermutete, daB 
er groBe Ahnliehkeit mit dem eigentliehen Wuehsstoff der Haferkoleoptile 
habe. In seiner Arbeit von 1930 gelang es NIELSEN, das Rhizopin bereits 
in ziemlieh hohen Konzentrationen zu gewinnen, doeh konnte er noeh 
kein kristallisiertes Produkt erhalten. Wohl aber stellte er fest, daB das 
Rhizopin in Wasser, Ather, Alkohol und Azeton loslieh, dureh Oxy
dation leicht zerstorbar ist, und daB es thermostabil ist. 

Von diesen Versuehen NIELSENS ausgehend haben dann KOGL u. 
HAAGEN SMIT (I93r) die Chemie des Wuehsstoffes weiter in die Hand 
genommen, wobei ihnen sehlieBlieh aueh die Kristallisation gelang (siehe 
S. 48r). Allerdings handelte es sich dabei nicht um den eigentliehen 
Wuehsstoff der Avena-Koleoptile, da dieser in den Pflanzen nur in so 
geringen Mengen vorhanden ist, daB er als Ausgangspunkt fiir die Rein
darstellung nieht in Frage kam. Bei der Suehe naeh Substanzen, die 
Wuehsstoff in groBeren Mengen enthielten, zeigte es sieh, daB menseh
lieher Ham das geeignetste Ausgangsmaterial war. 

Es stellte sich iiberhaupt heraus, daB sehr viele Organismen bzw. Pflanzen
teile Wuchsstoff produzieren, so fand z. B. BOYSEN-JENSEN (1931, 1931a, 1932) 
bei Aspergillus niger und zahlreichen Bakterien "Wachstumsregulatoren", 
NIELSEN (1931, 1932) solche bei der Hefe (Saccharomyces)-und beim Steinpilz 
(Boletus edutis). Weiter konnte LAlBACH (1932) zeigen, daB das u. a. in 
Orchideenpollinien (und im Pollen der Malvacee Hibiscus) enthaltene sog. 
Po lIe n h 0 r m 0 n, das normalerweise das Gynostemium zum Schwellen bringt, 
die gleichen physiologischen Eigenschaften wie der Avena-Wuchsstoff besitzt. 
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KOGL und HAAGEN SMIT untersuchten ebenfalls verschiedene PiIze auf ihren 
\VuchsstoffgehaIt und kamen dadurch auf den Gedanken, Schlempe zu iiber
priifen. Auch hier fanden sie Wuchsstoff. Dann stellten sie dessen Anwesen
heit fest bei Bakterien, besonders Bacterium coli. Dieser Befund fiihrte dazu, 
Faeces und weiterhin Harn zu untersuchen. Hierin wurde Wuchsstoff, wie eben 
schon gesagt, in groBen Mengen gefunden. Der Harn - so schlossen sie -
muB den Wuchsstoff aus dem Blute und dieses ihn aus den Geweben er
halten. KOGL und HAAGEN SMIT konnten dann auch nicht nur in mensch
lichen Faeces, sondern auch im Blut und verschiedenen tierischen Geweben 
die Anwesenheit von Wuchsstoff nachweisen. 

Obwohl man nicht mit v611iger Sicherheit sagen kann, daB es sich in 
allen dies en Fallen um genau die gleichen Stoffe handelt, so ist doch 
anzunehmen, daB die Verwandtschaft derselben untereinander sehr groB 
ist. Bisher hat sich noch keine Ausnahme finden lassen, wo der Urin
wuchsstoff irgendwie andere physiologische Wirkungen bei Koleoptilen 
hervorruft als der Avena-Wuchsstoff. 

Systematisch wurde der Wuchsstoff von KOGL u. HAAGEN SlVIIT und 
F. A. F. C. WENT in die Klasse der Phytohormone gestellt und als Auxin 
bezeichnet. 

Der Gedanke, daB auchformative Wachstumsprozesse, speziell die Wurzel
und Bliiten bildung, durch Zufiihren bestimmter Stoffe angeregt bzw. reguliert 
werden, ist zuerst von SACHS ausgesprochen worden. In zweien seiner Arbeiten 
(1880/1882) und (1887) diskntiert er eingehend das Vorhandensein soIcher 
Stoffe und betont auch ausdriicklich, daB sie keineswegs als gewohnliche 
)Jahrstoffe (Kohlehydrate, EiweiBe usw.) aufgefaBt werden diirfen. 

F. W. WENT (1929) gelang es, derartige Stoffe, weIche die Wurzelbildung 
von Acalypha-Stecklingen anregen, aus Blattern von AcalYPha und Carica 
Papaya, aus austreibenden Knospen von Acalypha und auch aus Diastase 
von keimender Gerste in Agar aufgefangen. Es handelt sich dabei nicht etwa 
urn Substanzen, die nur das Langenwachstum von schon vorhandenen Wurzel
anlagen anregen, sondern direkt urn wurzelbildende Stoffe im SAcHsschen Sinne 
(vgl. dazu die Versuche von F. A. F. C. WENT 1930 mit Bryophyllum calycinum). 

Daneben hat dann auch HABERLANDT (1913, 1914, 1919, 1920, 1q22) so
genannte "Zellteilungsstoffe", weIche besonders bei Verwundungen (HABER
LANDT 1921, 1921a) auftreten und dann AnlaB zur Callusbildung geben, be
schrieben und diese in eine Paralle1e zu den inzwischen bekannt gewordenen 
tierischen Hormonen gebracht. DaB soIche Zellteilungsstoffe wirklich exi
stieren, ist wohl sieher (vgl. WEHNELT 1927), obwohl ihre Wirksamkeit gerade 
bei Verwundungen nach neueren Untersuchungen (z. B. NEMEC 1929, 1930) zu 
bezweifeln ist. Hier scheinen namlieh durch Bakterien produzierte artfremde 
Stoffe eine groBe Rolle bei del' Callusbildung zu spielen. Auf jeden Fall ist 
auch durch HABERLANDT del' "Hormonbegriff" in die Pflanzenphysiologie 
eingefiihrt worden. 

Diese Zellteilungs- und Wundhormone (auch die wurzelbildenden Substanzen) 
durjen aber keines/alls mit den Zellstreckungshormonen, wie z. B. Auxin ver
wechselt werden. 

Fassen wir jetzt noch einmal kurz zusammen, wie bei der A vena
Koleoptile und auch anderen Gramineen-Koleoptilen \Vachstum und 
phototropische Kriimmungen zustande kommen, so laBt sich sagen: 
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I. Die-Gramineen-Koleoptilen haben in ihrer Spitze ein Produktions
zentrum fiir einen wachstumsfordernden Stoff, das Auxin. Dieses Auxin 
stromt basalwarts zu den iibrigen Zellen und bringt diese zum Streckungs
wachstum. 

2. Wenigstens bestimmte Arten von phototropischen Kriimmungen 
(z. B. die sogenannten ersten positiven Kriimmungen) kommen dadurch 
zustande, daB das Auxin in der Spitze der Koleoptile unter dem Licht
einfluB ungleich verteilt wird und dann in ungleichen Mengen an Licht
und Schattenseite des Organs herabstromt. 

Wir miissen uns nun fragen, ob diese Regeln auch fiir den Photo
tropismus anderer Pflanzen Geltung haben. Unsere bisherigen Erfah
rungen hieriiber geben noch keine eindeutige Auskunft. 

DaB auch bei anderen Pflanzenarten das Streckungswachstum durch 
das Auxin der Avena-Koleoptile oder Harnauxin usw. gefordert wird, 
ist allerdings schon Ianger bekannt. UYLDERT (I927) fand z. B., daB 
Avena-Auxin das Wachstum der Bliitenschafte von Bellis perennis be
schleunigt. NIELSEN (I930) stellte dasselbe fUr Rhizopin-Auxin fest. Um
gekehrt beobachtete SODING (I926) an verschiedenen Bliitenschaften 
(Cardamine pratensis, Cephalaria tatarica, Chrysanthemum leucanthemum, 
Heliopsis laevis, Heleni$tm a$ttumnale), daB dereri Wachstum durch Stoffe, 
we1che von den Bliiten bzw. Knospen oder den Bliitenstanden gebildet 
werden, gefordert wird. Scheibchen von Diastaseagar iibten, dekapi
tierten Cephalaria-Schaften aufgesetzt, gieichfalls wachstumsfordernde 
Wirkung aus. 

AhnIiche Beobachtungen Iiegen auch iiber das Wachstum von vege
tativen Stengelinternodien bzw. deren Wirkung auf Avena-Koleoptilen 
vor. Z. B. fand STARK (I92I), daB Stengeistiicke von Brassica nap2tS das 
Wachstum dekapitierter Avena-Koleoptilen forderten. Dasselbe beob
achtete GRAD MANN (I928a) auch bei Stengeistiicken von Convolmtlus 
sepium. UYLDERT (I93I) stellte fest, daB Avena-Auxin auf Internodien 
von Commelinaceen (Tradescantia) wachstumfOrdernd wirkt (s. S. 530). 
Ferner konnten neuerdings im Utrechter Laboratorium aus den Keim
blattern verschiedener Dikotyledonen gieichfalls Wuchsstoffe in Agar 
aufgefangen werden, we1che auf Avena-Koleoptilen genau so wachstums
fordernd wirken wie das A vena-Auxin seIber. 

SchIieBlich ist hier auch noch der wachstumsfordernde EinfluB der 
End- und Achseiknospen von Stengeln auf die basal darunterliegenden 
Internodien zu erwahnen (vgl. Z. B. BEYER I925 und OOSTERHUIS I93I). 
Doch sind gerade auf diesem Gebiete die Versuche mancher Autoren noch 
nicht ganz eindeutig, weil sie nicht geniigend beriicksichtigt haben, daB 
mit demAbschneiden der Endknospen stets einmehroderwenigergroBes 
Stiick des Zellgewebes entfernt wird, wo zwar keine Zellteilung mehr statt
findet, wo aber immerhin die spater sich streckenden Zellen in groBer 
Anzahl auf einen sehr kurzen Internodienabschnitt zusammengedrangt 
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sind. Wir werden nachher hierauf genauer eingehen. Als v6llig einwandfrei 
lassen sich immer nur so1che Versuchsanordnungen bezeichnen, bei denen 
die von den Knospen abgesonderten Wuchsstoffe direkt in Agar aufgefan
gen und dann indirekt mit Hilfe von Avena-Testpflanzen analysiert wor
den sind. 

Immerhin darf man mit gutem Recht annehmen, daB es bei vielen 
Pflanzen mehr oder weniger ausgepragte Auxinbildungszentra gibt, von 
denen der Wuchsstoff zu den Hauptwachstumszonen hinstr6mt. Es 
fragt sich aber, ob bei den phototropischen Kriimmungen aHer dieser 
Pflanzen genau so wie bei den Gramineen-Koleoptilen auch eine Um
leitung des Auxintransportes von Licht- zu Schattenflanke vorkommt, 
und ob vor aHem der Ort, wo diese Umleitung stattfindet, so eng um
schrieben ist wie gerade bei den Spitzen der Koleoptilen. 

Aus den bisherigen Untersuchungen laBt sich hieriiber nichts Sicheres 
aussagen, doch ist es wahrscheinlich, 'daB die Gramineen-Koleoptilen 
wenigstens graduell eine besondere SteHung einnehmen in Bezug auf 
die Art und Weise, wie bei ihnen die Wuchsstoffverteilung lokalisiert ist. 
Dafiir sprechen auch sehr die auf S. 373 erwahnten Beobachtungen 
ROTHERTs, nach denen die phototropische "Reizleitung" bei weitem am 
ausgepragtesten bei den Xoleoptilen zu beobachten ist. Bei den meisten 
anderen Stengelorganen befindet sich die Hauptwachstumszone in gr6B
ter Nahe des sich teilenden meristematischen Gewebes. Infolgedessen 
finden gew6hnlich auch aHe phototropischen Kriimmungen immer nur 
in der Nahe der Plumulae, Endknospen, Bliiten usw. statt. 

Der Umstand, daB bisher die Auxin-wirkung vor aHem an der Avena
Koleoptile als Versuchsobjekt studiert worden ist, laBt es angezeigt er
scheinen, diese Wirkung und ihren Zusammenhang mit dem Phototropis
mus der Koleoptile gesondert zu besprechen. Auch sind ganz aHgemein 
aHe sonstigen Faktoren, we1che Wachstum und Phototropismus der 
Avena-Koleoptile beeinflussen, z. B. Lichtqualitat und -quantitat, Tem
peratur, Alter der Pflanzen usw. bei diesem Objekt am genauesten 
untersucht worden. 

Wir werden daher im analytischen Teil unserer Arbeit die A vena
Koleoptile besonders eingehend behandeln, urn die dabei gewonnenen 
Erkenntnisse nachher auch mit \Torteil fiir die Aufklarung der photo
tropischen Erscheinungen der iibrigen Pflanzenorgane verwenden zu 
k6nnen. 

IV. Das apikale Wachstum und seine vier wichtigsten Typen. 
Soeben haben wir bereits kurz die historische Entwicklung der 

Auxintheorie skizziert und auch auf die Tatsachen hingewiesen, we1che 
auf eine allgemeine Verbreitung der Wuchsstoffe deuten. Jetzt wollen 
wir nochmals etwas genauer die vorher nur angedeuteten, zum mindesten 
graduellen Unterschiede der verschiedenen Pflanzenorgane hinsichtlich 
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des Vorhandenseins von lokalisierten Zentren der Auxinbildung be
trachten. Wir tun das an der Hand von Bildem, we1che die Wachs
tumsverteilung der vier, fur den Orthophototropismus wichtigsten 
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Abb. I. A"ena·Koleoptile. 

Abb. 3. Stengel von Vida sativa. 

Pflanzenteile wiedergeben. 
Bei der Avena-Koleoptile ist das 

Wachstum (Abb. r) uber das ganze Organ 
verteilt. Zwischen den Einzelfiguren r 
und 4 der Abb. r liegt ein Zeitverlauf 
von etwa 92 Stunden. Die basalen Zonen 
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Abb. 2. Hypokotyl von Helim,tklls aml1llls. 

Abb. 4. Wurzel von Lefidi"", satirnml. 

Wachstumsverteilung. (Aile 4 Figuren sind nach Originalphotographien gezeichnet.) 

horen zuerst mit dem Wachstum auf. Dieses geschieht nicht etwa des
halb, weil die Zellen keinen Wuchsstoff mehr bekommen, sondem nur 
aus dem Grunde, weil sie ihre "definitive Hinge" erreicht haben (siehe 
spater S.5I9££). Die Zonen b + c der jungen Pflanze bestehen aus 
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dem basalen Teil der Koleoptile und dem Mesokotyl. Zieht man das 
Waehsturn des Mesokotyls (e) als eines besonderen Organs von dem der 
Koleoptile ab, so ergibt sich, wie wir auf S. 5IB noeh genauer sehen 
werden, daB sich naeh Erreichen der Endlange aIle Zonen der Koleop
tilen urn den gleiehen Betrag verlangert haben (siehe Abb. 54). 

Zone a, welche ihr Waehstum zuletzt einstellt, ist daher aueh am 
langsten reaktionsfahig. Da nun das Waehsturn von der Spitze aus 
reguliert wird, so pflanzen sieh Kriimmungsreaktionen stets naeh der 
Basis zu fort, wobei aber Voraussetzung ist, daB die basalen Zonen 
iiberhaupt noeh waehstumsfahig sind. Eine Fixierung der Kriim
mungen, d. h. ein Irreversibelwerden der letzteren, tritt immer erst dann 
auf, wenn eine ungleiche Auxinmenge zu einer Zone kommt, die gerade 
mit ihrem Wachstum au£hort. In jiingeren Pflanzen findet man dann 
aueh niemals fixierte Kriimmungen, weil diese ja noeh iiber ihre ganze 
Lange waehsturnsfahig sind (vgl. S.5I7ff. und S. 520). 

Eine besondere Eigensehaft des Waehstumstypus "Koleoptile mit 
apikalem Produktionszentrum fUr Auxin" ist ferner die sogenannte 
"Regeneration der physiologisehen Spitze" = Regeneration des Zentrums 
der Auxinproduktion I • Naeh Dekapitieren hOrt zunaehst das Waehstum 
auf, da damit das Wuehsstoffbildungszentrum entfernt worden ist. 
Naeh einiger Zeit bildet sich aber an der Sehnittflaehe eine "physiolo
gisehe Spitze", d. h. es wird daselbst wieder Auxin gebildet. Die Pflanzen 
setzen daher ihrWaehstum fort, erreichen aber nicht mehr ihre urspriing
liehe Endlange mit Hilfe dieses neuen Zentrums (siehe S.494, 523). 

Gegen wir nun zum Waehstum eines Hypokotyls (von Helianthus 
annuus) iiber (Abb.2). Bei oberflaehlieher Betraehtung verlauft dieses 
Waehstum ebenso wie bei der Koleoptile. Da man iiberdies hier aus der 
Plurnula aueh hat Wuehsstoff ziehen konnen (vgl. BEYER 1925; FLIRY 
1932, S. 164), so moehte man annehmen, daB das Hypokotyl ebenso wie 
die Koleoptile in der Spitze ein Auxinproduktionszentrum besitzt. 

Trotzdem liegt aber die Saehe wesentlieh anders. Nach wiederholter 
Dekapitation steht namlieh das Waehstum nicht still, sondern die 
einzelnen Zonen erreichen doch ungefahr ihre endgiiltige Lange, was 
dureh die Fig. f3 und y in Abb. 2 dargestellt werden soIl. Wir haben es 
beim Hypokotyl schon mit einem Wachstumstypus zu tun, bei dem 
die Zellen nur wahrend einiger Zeit naeh der Teilung die Potenz zur 
Streckung bewahren. Es wachst dann auch nicht die Zone b am stark
sten, sondern vielmehr Zone a, die im Anfang noeh ganz klein war. 
Nimmt man nun ein kleineres (Abb. 2, (3) oder ein groBeres Stiick 
(Abb. 2, y) des Meristems mit den jiingsten Zellen weg, so wird der 
Stumpf je nach dem verbleibenden Rest dieser noch nicht gestreckten 
Zellen langere oder kiirzere Zeit weiter wachsen. Da das auch nach 

1 Dieser zweite Ausdruck ist gegeniiber dem irrefiihrenden "Regeneration 
der physiologischen Spitze" vorzuziehen. Das einzige experimentelle Kriterium 
dafiir ist ja nur die Regeneration der Auxinabgabe. 
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mehnnaIiger Dekapitation geschieht, so kann es sich hier nicht um ein 
ausgesprochenes, eventuell regeneriertes Zentrum der Auxinproduktion 
handeln (vgl. FURY, 1. c. S. 160). 1st dann etwa in manchen Fallen viel 
weggenommen worden (namlich der ganze Teil, der noch streckungs
fiihig war), so h6rt der Stumpf iiberhaupt mit dem Wachstumauf, was 
wir bereits auf S. 379 angedeutet haben. 

Wenn man nun dergleichen Versuche in sehr feuchter Luft ausfiihrt, 
so wachst in diesem FaIle das abgeschnittene Spitzenstiick des Hypo
kotyls mit der Plumula zu nahezu der urspriinglichen Lange heran, die 
es ohne Dekapitation erreiehen wiirde (vg1. FURY, 1. c. S. 166). Man sieht 
dann, daB die Gesamtlange von Stumpf +abgeschnittenes Spitzenteil un
gefahr ebenso groB ist wie bei einem niehtdekapitierten Hypokoty1. Fig. f3 
und y von Abb. 2 suchen das zu verdeutlichen. Dieser Versuch weist dar
auf hin, daB die Auxinleitung in dem Hypokotyl nicht von Belang ist, und 
daB die Zellen selbst (eventuell erst nach und nach) das n6tige Quantum 
Auxin enthalten, das sie nachher fiir die Verlangerung n6tig haben. 

Auch bei dem Hypokotyl "pflanzt" sieh eine Kriimmung mehr oder 
weniger basalwarts "fort", doch liegt das hier mehr daran, daB die am 
starksten wachsenden Teile wenig unterhaIb der Spitze liegen, wahrend 
schon vor Beginn der Zone b (Abb.2) die Wachstumsintensitat erheb
lich nachlaBt. Da nun eine phototropische Kriimmung urn so schneller 
und kraftiger auf tritt, je starker das Wachstum ist, so entsteht natiirlich 
in unserem FaIle die Kriimmung zuerst dieht unterhalb der Spitze, und 
erst spater reagieren auch die basaleren Organabschnitte. 

Wenn iiberhaupt, so kann beim H ypokotyl die Verschiebung einer Kriim
mung infolge von Auxinleitung in viel geringerem MaBe zustande kommen, 
wahrend dies bei den Kriimmungen der Koleoptile die alleinige Ursache 
der Kriimmungsverschiebung ist. Doch wollen wir auf die Frage der Auxin
Ieitung in Hypokotylen erst im II. Teil der Arbeit genauer eingehen. 

FURY (1. c., S. 162) glaubt, eine erhebliche WachstumsfOrderung der 
dekapitierten Helianthushypokotyle gefunden zu haben, wenn diesen ihre 
Spitzen wieder aufgesetzt werden. Es ist aber aus ihren Versuchen, die sich 
nur iiber 20 Stunden erstreckten, nicht recht ersichtlich, ob sich die ver
schiedenen gemessenen Wachstumswerte auf vollig vergleichbare Hypokotyl
zonen beziehen. Wegen des Emporriickens der Wachstumszone (Abb. 2) 
ist dieser Umstand besonders zu beachten. 

Was wir eben iiber das Prinzipielle des Hypokotylwachstums h6rten, 
gilt in weit starkerem MaBe fiir den Wachstumstypus von vielen S t engeln 
(Abb.3). Wir sehell, daB beim Wachstum eines jungen Vicia sativa-Keim
linges iiberhaupt nur noch die Spitzenregion direkt unterhalb der Plu
mula wachst (man achte auf den Stand des Blattchens f in dem jiingeren 
und dem iilteren Wachstumsstadium). Hier gibt es keine Kriimmungs
verschiebung. Darauf weisen auch schon die Versuche ROTHERTS (1894, 
S. I09£f., 130), obwohl sich ROTHERT -entsprechend derTendenz seiner 
Arbeit-die gr6Bte Miihe gegeben hat, eine "Reizleitung" nachzuweisen. 

Wenn man bei derartigen Objekten wie Vicia sativa manchmaI doch 
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geneigt sein mochte, auf eine Kriimmungsverschiebung zu schlieBen, so 
unterliegt man meistens einer optischen Tauschung. Man vergleiche 
dazu Abb. 5a und b, wo die phototropische Kriimmung eines Keimlings 
von Lepidium sativum dargestellt ist. Beide Figuren sind aus dem gleichen 
Filmbildchen abgezeichnet worden. Auf der einen Figur sind die Marken 
mit eingetragen, welche sich auf der Pflanze befanden, auf der anderen 
aber nicht. Man sieht nun deutlich, daB die scheinbar betrachtliche 
Kriimmungsverschiebung nur darauf beruht, daB durch das fortwahrende 
Spitzenwachstum der Ort der Kriimmung rela ti v immer mehr basal
warts verschoben worden ist. Die Figur mit den Marken zeigt aber 
deutlich, daB sich die absolute Entfemung des Kriimmungsortes von 
der Basis der Pflanze nur wenig geandert hat. 

Nun kann man bekanntlich bei verschiedenen Pflanzen eine Kriim
mungsverschiebung bei phototropischen Reaktionen beobachten, so z. B. 

a 
Abb.5 a u. b. Phototropisehe Krummung des gleiehen Keimlings von Lepzii;"", sativ'l11', aus demselben 
Filmbild vergroBert abgezeiehnet. Bei a die auf der Pllanze befindliehen Marken nieht mit eingetragen, 

bei b aber wohl eingezeiehnet. 

bei Raphanus, BrassicaNapus (Hypokotyle), Epikotylen von Tropaeolum 
minus, Hypokotylen von Agrostemma Githago, Stengeln von Coleus, Dahlia 
variabilis, Linum usitatissimum, Urtica dioica, Bliitenschaften von Brodiaea 
congesta, Bellis perennis, Sprossen von Galium purpureum usw (ROTHERT, 
1894 u. a.). Es ist nun bemerkenswert, daB gerade bei den zuletzt ge
nannten Objekten (Dahlia, Linum, Urtica usw.) mit interkalarem Wachs
tum die "Reizleitung" ausgepragter ist als bei den zuerst angefiihrten 
H ypokotylen und dem Epikotyl von Tropaeolum mit apikalem Wachstum. 
Diese Stengel usw. weisen eben alle eine relativ lange Wachstumszone 
auf. Hier kann natiirlich sehr wohl eine Auxinleitung als Ursache der 
Kriimmungsverschiebung in Frage kommen (vgl. UYLDERT 1917), und 
daher lassen sich diese Falle weitgehend mit dem apikalen Wachstums
typus der A vena-Koleoptile vergleichen. 

Dekapitiert man einen Stengel mit dem eben beschriebenen a pikalen 
Wachstumstypus von Vicia sativa, so wachst der Stumpf nich t mehr. 

Fiir Wurzeln (Abb. 4, Lepidium sativum) gilt mutatis mutandis 
dasselbe wie fiir Stengel, obwohl der Wachstumstypus auch eine gewisse 
Verwandtschaft mit demjenigen des Hypokotyls (siehe Abb. 2) be
sitzt. Eine nahere Betrachtung iiber das Wurzelwachstum wollen wir 
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jedoch erst im II. Teil der Arbeit geben, wenn wir" die phototropischen 
Reaktionen dieser Organe genauer analysieren. 

Zwischen den eben von uns vorgefUhrten Wachstumsbeispielen gibt 
es natiirlich manche Ubergange, so besonders zwischen dem Typus der 
Koleoptile und dem des Hypokotyls, oder auch dem Wachstumstypus 
des Hypokotyls und dem des Stengels (vgl. dazu ROTHERT I894 und 
VAN BURKOM I9I3). 1m ubrigen sind sie aber ein Schulbeispiel dafUr, 
daB eine und dieselbe Wachstumsweise, namlich der Haupttypus des 
apikalen Wachstums, auch bei morphologisch deutlich verschiedenen 
Organen vorkommt. AuBer dem apikalen Wachstum gibt es bekanntlich 
noch das eben schon kurz erwahnte interkalare Wachstum (z. B. bei 
Tradescantia) und das basale Wachstum (z. B. bei Blattern; vgl. S.448 
und KOSTYTSCHEW-WENT I93I, S.270). Diese anderen Haupttypen 
des Wachstums sind aber fUr die allgemeine Betrachtung der photo
tropischen Erscheinungen weniger wichtig. Wir werden darauf naher ein
gehen, wenn wir die phototropischen Reaktionen derjenigen Organe, 
die so1ches Wachstum aufweisen, genauer analysieren. 

Entsprechend den Richtlinien unserer Arbeit sei nochmals darauf 
hingewiesen, wie wichtig fUr das gute Verstandnis der Phototropismen 
eine genaue Analyse der allgemeinen \Vachstumsvorgange ist (siehe 
BLAAUW;I:9I8, S. I73ff.; WIESNER I88I, S. 78ff.). Vielfach hat man ge
meint, davon absehen zu durfen, doch hat das wissenschaftlich stets zu 
gr6Bter Verwirrung gefUhrt. Es war dann ja kein Leitgedanke vorhanden, 
der die verschiedenen Tatsachen zu einer Einheit zusammenfugte. Urn 
diese Verwirrung fUr die Zukunft zu vermeiden, wird von uns mit Absicht 
die Wachstumsfrage immer wieder in den V ordergrund gestellt werden. 

C. Allgemeine Beschreibung der durch Wachs tum 
hervorgerufenen Phototropismen. 

WIESNER (I878-I880) hat bereits in seiner Monographie einen recht 
vollstandigen Uberbliek uber die damals bekannten phototropischen 
Erscheinungen nebst ausfUhrlichen Literaturangaben dazu gegeben, auf 
den wir hiermit verweisen wollen. Wir behandeln im folgenden haupt
sachlich nur das, was seitdem an Tatsachen neu hinzugekommen ist, und 
worauf wir im analytischen Teil D nieht mehr naher eingehen wollen. 

I. Phototropismus der vorwiegend morphologisch radHir gebauten 
Organe. 

a) Einfache positive oder negative Phototropismen. 

Bei den Bewegungen, we1che zu dieser Gruppe geh6ren, und die wir 
in der Natur besonders haufig und ins Auge fallend antreffen, finden wir 
im Grunde genommen lediglich das normale Wachstum eines pflanz-

Ergebnisse der Biologie IX. 25 
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lichen Organs vor, das aber durch den EinfluB einseitig auffallenden 
Lichtes in einer mehr oder weniger scharf bestimmten Richtung verHiuft. 
Hieraus ergibt sich, daB phototropische Wachstumskriimmungen nur von 
so1chen Pflanzenteilen ausgefiihrt werden konnen, die iiberhaupt noch 
zu einem Wachstum fiihig sind. Da wir diesen Zustandhauptsachlich bei 
j ugendlichen Organen antreffen, so werden wir bei diesen auch besonders 
haufig eine phototropische Kriimmung beobachten konnen. 

r. Keimlinge. 

Das bekannteste Beispiel dafiir geben die Keimstengel der meisten 
Pflanzen ab (vgl. WIESNER 1878-1880 und DARWIN 1881, S. 358ff.), 
oder auch die orthotropen Blatter der jungen Keimlinge vieler Mono-

Abb. 6. Keimpflanzen von Sinapis alba, die einseitig von links belichtet wurden. Die Stengel haben 
sich positiv~phototropischJ die Wurzeln negativ-phototropisch gekriimmt. (Nach F. A. F. C. \VENT, 1930.) 

kotyletonen, z. B. der Gramineen-Koleoptilen. Man braucht z. B. nur 
ein paar Senf- oder Kressesamen (Sinapsis, Lepidittm) einzupflanzen und 
den Top f an einen Ort zu stellen, an dem die jungen Pflanzchen nur 
von einseitig auffallendem sch wacher en Licht beleuchtet werden, urn 
sehr schon ausgepragte positiv-phototropische Kriimmungen zu er
zielen (Abb. 6). 

In allen diesen Fallen werden gewohnlich nur positive Kriimmungen 
ausgefiihrt. Befinden sich die Pflanzen bereits in einem Stadium, in dem 
ein groBer Teil ihrer Organe ausgewachsen ist, so konnen diese in der 
Regel keine phototropischen Kriimmungen mehr vollziehen. Dagegen 
sind dazu die noch wachsenden Internodien der jiingsten Zweige sowie 
sich entwickelnde Bliitenstiele und dergleichen sehr wohl imstande. 
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Nicht nur die Keimlinge von krautigen Pflanzen zeigen Phototropis
mus, sondern ebensogut auch Holzgewachse. KOLBL (I909, S. I296) fand 
z. B. die Keimlinge von Aescuhts, Acer, Cytisus, Picea, ] uglans und 
andere recht phototropisch, zumal wenn sie etioliert waren. Mit dem 
Alterwerden nimmt aber der Phototropismus dann meist bedeutend ab, 
bei den Baumen noch mehr als bei den Strauchern. Schattenstraucher 
haben z. B. stets in den wachsenden Zonen noch ausgepragte photo
tropische Eigenschaften. Bei den Baumen wird dagegen mit zunehmen
dem Alter der Phototropismus mehr und mehr durch Geotropismus er
setzt, und dieser regiert zuletzt ganz ausschlaggebend das tropistische 
Verhalten der Stamme. Wir k6nnen diese Eigenschaften der Holz
gewachse an Waldrandern gut beobachten, wo die Stamme der Baume 
trotz einseitigen Lichteinfalles mehr oder weniger senkrecht gewachsen 
sind, wahrend die Zweige der Straucher mehr die Tendenz haben, in 
Richtung des frei einfallenden Seitenlichtes zu wachsen. Dber den 
Phototropismus plagiotroper Zweige von Holzgewachsen siehe S. 468. 

2. Ausgewachsene Organe, Grasknoten, Internodien von 
Commelinaceen. 

In gewissen Fallen zeigen auch noch v611ig ausgewachsene Or
gane ein~n Phototropismus. Dieser beruht aber dann stets darauf, daB 
so1che Organe nachtraglich auf Anderung einer AuBenbedingung hin ihr 
Langenwachstum noch einmal aufnehmen. Derartiges hat A. ENGLER 
(I9I8) bei verholzten Stammen beobachtet. Besonders bekannt ist aber 
diese Erscheinung bei den phototropischen Kriimmungen ausgewachse
ner Grasknoten und Internodien der Commelinaceen (Tradescantia usw.) 
Bei Tradescantia fZmninensis z. B. kann nach SCHREITER (I909) die
jenige Wachstumszone, we1che sich unmittelbar oberhalb des dritten 
Knotens befindet, und die normalerweise kein Wachstum mehr aufweist, 
durch einseitig wirkendes Licht zu neuem Wachstum veranlaBt werden. 
1m Gefolge davon tritt dann eine phototropische Kriimmung auf, die 
allerdings nicht sehr stark ist, da bei Tradescantia der Phototropismus 
weniger ausgepragt ist (RAWITSCHER I932, S. I42)I. 

Bei den Knoten der Gramineen vermag das Licht allein noch nicht 
neues Wachstum zu induzieren (KUNDIG I886), wohl aber kann es dieses 
beeinflussen, wenn das Wachstum zuvor durch die in diesem Fall viel 
gr6Bere Wirkung der Schwerkraft (ELFVING I884, BARTH I894) wieder 
in Gang gebracht worden ist (SCHREITER, 1. c.). Es ist iiberhaupt zu 
beachten, daB altere Stengelorgane bedeutend mehr auf den EinfluB der 
Schwerkraft als den des Lichtes reagieren, wahrend bei den ganz jungen 

1 Nach RAWITSCHER 1. c. scheint der Phototropismus dann sehr stark 
zu sein, wenn die inharente Epinastie der Sprosse gleichsinnig mit der photo
tropischen Kriimmung wirkt (vg1. S. 53 I, wo auch kurz auf den Auxintransport 
in Tradescantia-Internodien eingegangen wird). 

25* 
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Keimlingen gew6hnlich das Umgekehrte der Fall ist. Wir erwahnten 
diese Verhaltnisse eben schon bei der Besprechung des Phototropismus 
der Holzgewachse. 

3. Bliitenstenge1. 
Bei den Bliitenstielen findet man als Norm, sofem sie iiberhaupt 

phototropisch sind, stets positiven Phototropismu:s. Es gibt allerdings 
auch FaIle, wo ein negativer Phototropismus zu beobachten ist. Diese 
Reaktionsform ist aber dann niemals schon von Beginn an fiir das be
treffende Organ charakteristisch gewesen, sondem ist erst im Laufe der 
Entwicklung aus urspriinglichem positiven Phototropismus induziert wor
den. Auf diesen, vielfach als "Umstimmung" bezeichneten Wechsel des 
Phototropismus werden wir nachher noch zuriickkommen (S. 406ff.). 

Viele Pflanzenarten, deren Bliitenstengel phototropisch reagieren, hat 
bereits WIESNER (1880, S. 62ff., 1901) angefiihrt. Wir k6nnen uns hier 
daher kurz fassen und wollen nur eine besonders bemerkenswerte Erschei
nung anfiihren. Es gibt namlich einige Bliitenstiele, welche bei gleich
zeitigem starken Wachstum so gut phototropisch reagieren, daB sie sich 
stets in der Richtung des Sonnenlichtes kriimmen. Die Bliiten folgenalso 
tagsiiber direkt dem Laufe der Sonne. Beispiele dafiir sind die Tragachsen 
vieler Kompositenk6pfchen, wie Schwarzwurz (Tragopogon), Hieraciu11l, 
Leontodon, Bidens frondosa (STEVENS 1903), femer Viola tricolor (siehe 
S: 388), Melitotus alba (STEVENS, 1. c.) und andere. Bei der Sonnenblume 
(Helianthus) konnte WIESNER (1880, S.67) im Gegensatz zu STEVE:"<S 
(1. c.) das Wandem mit der Sonne nur in AusnahmefaIlen beobachten. 

Auf das Offnen und SchlieBen der Bliiten gehen wir hier nicht weiter 
ein, da das meist eine nastische Erscheinung ist. 

4. Windepflanzen 
(vg1. WIESNER 1878, S. ISO, 163; 1880, S. 38). 

Bei den Windepflanzen finden wir in noch mehr ausgesprochener Weise 
als bei den Holzgewachsen, daB die jungen Keimlinge recht phototropisch 
sind, die eigentlichen windenden Sprosse dagegen kaum mehr lichtwarts 
wachsen. Der Keimling von Ipomoea coentlea z. B. weist nach PRINGS
HElM (1912, S. 176) einen noch starkeren positiven Phototropismus als 
die bekannten Cruciferen-Keimlinge (Brassica, Lepidium usw.) auf. Auch 
DARWIN (1881, S. 418) hat derartige Beobachtungen gemacht. 

Fangen die Sprosse erst einmal zu winden an, so ist von diesem Photo
tropismus nicht mehr viel zu spiiren. Die windenden Sprosse von Cuscuta 
sind z. B. nach PEIRCE (1874, S. 87, rr6) nur noch am Klinostaten photo
tropisch. Bei anderen Windem (Ipomoea coerulea, I. purp~wea [syn. 
Pharbitis hispida], I. sibirica, Lonicera brachypodia, Polygonum convol
vulus, Wistaria sinensis) auBert sich nach DARWIN (1881, S. 385ff.) und 
BARANETZKI (1883, S. 21) der Phototropismus wahrend des Windens 
folgendermaBen: 
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Die nach dem Lichte zu gerichteten Halbkreise werden in kiirzerer 
Zeit zuriickgelegt als die von dem Licht weggewandten Halbkreise. Da
bei spielt es aber nach BARANETZKI eine Rolle, ob freie (symmetrische) 
oder mit Winden verbundene (asymmetrische) Rotation vorhanden ist. 
So wurde bei freier Rotation von Ipomoea purpurea der zum Lichte ge
richtete Halhkreis in 45 Minuten, der andere Halbkreis in 55 Minuten 
durchlaufen. Bei asymmetrischer Rotation waren fiir Ipomoea sibirica 
die entsprechenden Zeiten 35 Minuten (lichtwarts) und 75-85·Minuten 
(schattenwarts) . 

Diese Unterschiede zwischen freier und asymmetrischer Rotation lassen 
sich vielleicht folgendermaBen erklll.ren: Bei der freien Nutation wird die 
SproBspitze infolge des kreisenden Wachstums (siehe RAWITSCHER 1932, 
S. 291, 294) stll.ndig gedreht (»klinostatierb). Sie wendet daher dem Lichte 
stll.ndig eine andere Flanke zu, und das Licht kann daher dauernd nur auf 
das eigentliche Wachstumszentrum des kreisenden Wachstums (= zweites 
Wachstumszentrum nach RAWITSCHER, 1. c.) einwirken. Letzteres verll.ndert 
aber nur wenig seine rll.umliche Lage, so daB das Licht gleichzeitig die 
sich nach ihm zu drehende und die sich von ihm wegbewegende Flanke be
einfluBt. So ist in diesem Falle die Lichtwirkung nicht sehr stark. Bei der 
mit Winden verbundenen Nutation muB dagegen mehr das erste Wachs
tumszentrum direkt unterhalb der SproBspitze beeinfluBt werden, weil das 
zweite Wachstumszentrum dann nicht mehr von Bedeutung ist. Dieses erste 
Wachstumszentrum reagiert aber unter dem EinfluB der Schwerkraft be
kanntlich lateralgeotropisch, d.h. es wird stets die gleiche SproBflanke 
auf der AuBenseite des Windekreises gehalten. Infolgedessen wird die Licht
wirkung bald der Wirkung des Lateralgeotropismus konform, bald aber 
entgegengesetzt verlaufen, so daB die Unterschiede in der Drebgeschwin
digkeit erheblich groBer ausfallen. 

Die alteren, schon gewundenen SproBteile von Windepflanzen sollen 
nach BARANETZKI (1. c., s. 23) negativen Phototropismus aufweisen. Da
durch wird ein Kriimmungsbestreben dieser Stengelteile nach der 
Schattenseite, also nach der Stiitze hin, befordert. Bei Sprossen von 
Dioscorea sinuata, Ipomoea purpurea und Polygonum convolvulus solI 
dieser negative Phototropismus erheblich sein, schwacher bei Dioscorea 
batatas, wahrend er bei Bo~tssingaultia baselloides und Menispermum 
dahuricum iiberhaupt nicht vorhanden ist. 

Einen starken positiven Phototropismus hat schlieBlich Voss (1902, 
S. 238) bei Bowiea volubilis festgestellt. Diese Art kann namlich bei hori
zontalem Klinostatieren im allgemeinen nicht kreisen oder winden, wohl 
tut sie das aber dann, wenn an Stelle von einseitig wirkender Schwerkraft 
der EinfluB einseitigen Lichtes tritt. 

5. Ranken 
(vg1. WIESNER 1878, S. 150, 16I, 170; 1880, S. 38). 

Da wir gerade beim Phototropismus von Kletterpflanzen angelangt 
sind, seien noch einige Worte dem Verhalten der Ranken gewidmet. 
WIESNER (1. c.) und DARWIN (1865, S. 98, I20; 1881, S. 368) berichten von 
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Ampelopsis q~tinquefolia, Bignonia capreolata, Lathynts odoratus, Pisum 
sativum, Smilax aspera und Vitis vinifera das Vorhandensein photo~ 
tropisch reagierender Ranken. 1m allgemeinen ist der Phototropismus 
dieser Ranken negativ, nur bei sehr schwacher Beleuchtung fand WIES
NER positiv-phototropische Reaktionen. 

Nur negativen, sehr schwachen Phototropismus fand DARWIN (186S, 
S. lOS) bei den Spitzen der Ranken von Eccremocarpus scaber. EWART 
(1898, S.237) beobachtete gleichfalls nur negativ-phototropische, eben
falls schwache Reaktionen bei den Wurzelranken von Vanilla planifolia. 
Dagegen fand v. DERSCHAU (1893) die rankenden Blattstiele von Lo
phospermum scandens nur positiv-phototropisch, und zwar ziemlich stark. 
Manche Ranken schlieBlich sind iiberhaupt niCht phototropisch, so z. B. 
die Blattranken der Composite Mutisia Clematis (DARWIN 1881, S.38S). 

Die von WIESNER (l. c.) beobachtete Erscheinung, daB manche Ran
ken in schwachem Licht positiv-phototropisch, in starkerem Licht dann 
aber negativ-phototropisch reagieren, m6chten wir kausal-analytisch zu 
der spater noch genauer zu behandelnden Reaktionsumkehr bei den 
Phototropismen von Keimlingen rechnen. Diese k6nnen bekanntlich 
auch unter gewissen Umstanden negative Kriimmungen machen, obwohl 
sie doch normalerweise positiv-phototropisch sind. Mit dem Wechsel des 
~hototropismus, wie er bei der "Umstimmuflg" von Bliitenstengeln usw. 
(S. 388,401 ff.) auftritt, ist die Reaktionsumkehr der Ranken wohl kaum 
naher zu vergleichen. 

6. Wurzeln 
(vg1. WIESNER 1878, S. 163, 167, 170, 182, 193-194; 1880, S. 9, 7S££.). 

An die Besprechung der gew6hnlich negativ reagierenden Ran
ken laBt sich gleich die Behandlung des Phototropismus der Wurzeln 
anschlieBen, da diese - wenn iiberhaupt phototropisch - ebenfalls meist 
negativ-phototropisch sind. Allerdings sei hier schon bemerkt, daB die 
Mehrzahl der Erdwurzeln nicht phototropisch = aphototropisch sind. 

Wir fiihren zunachst die Keimwurzel oder - genauer gesagt - das 
hypokotyle Glied von Viscum album an, welches, wie schon WIESNER 
(1. c., 1894) erwahnt, negativen Phototropismus aufweist. 1m iibrigen 
sind aber die Sprosse von Viscum album phototropisch indifferent. 

.Ahnliche Verhaltnisse liegen nach KEEBLE (1896, S. I04ff.) vor bei 
Loranthus (z. B. L. lomceroides und L. neelgherrensis). Hier ist aber der 
negative Phototropismus nur die allererste Zeit nach der Keimung wirk
sam, urn dann autonomen Nutationen Platz zu machen. Diese 
k6nnen die Spitze des Hypokotyls unter Umstanden wieder direkt gegen 
das Licht fiihren, ohne daB dabei positiver Phototropismus in Frage 
kommt. Ein weiterer Unterschied zwischen Viscum und Loranthus be
steht darin, daB das Visc~tm-Hypokotyl nicht im Dunkeln wachst, wah
rend das die Loranthus-Hypokotyle wohl tun, wenn auch schwacher. 
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Die spater bei Loranth-us entwickeltell Luftwurzelll sind nach KEEBLE 
(1. C., S. I09) stets in hohem MaBe negativ-phototropisch. 

Auch zahlreiche andere Luftwurzeln (siehe die Ubersicht bei WIES
NER, 1. C.) weisen ausgepragten negativen Phototropismus auf, und zwar 
halldelt es sich dabei vielfach urn die sogenallnten Haftwurzeln im 
Sinne SCHIMPERS (I884, I888). Sie sind gewohnlich sehr wenig positiv 
geotropisch, ja manchmal kommt sogar negativer Geotropismus VOL 
Ais Beispiele fUhren wir an: Die Luftwurzeln der Liliacee Chlorophytum 
comos~tm, die von Vanilla planifolia und anderen Orchideen, die Haft
wurzeln von Hedera helix (siehe Abb. IO) undPiper Betle (F. A. F. C. WENT 
I894) , sowie die Kletterwurzeln 
von Begonia scan dens und Ficus " 
stipulata. Von Aroideen seien 
noch genannt: die Luftwurzeln 
von 1\1[onstera, die Haftwurzeln 
von Philodendron Imbe (WENT, 
1. c.) und Pothos scandens (WENT, 
1. c.), und die Nahrwurzeln von 
Pothos aU1'ea (WENT, 1. C., siehe 
weiter unten). 

Die soeben erwahnten N ahr
luftwur'zeln (SCHIMPER,1. c.) sind 
in der Regel wenig oder garnieht 
phototropiseh, wahrend sie dafiir 
desto mehr positiv-geotropiseh rea
gieren. Sie verhalten sieh also ahn
lieh wie die meisten Erdwurzeln 
und waehsen daher, z. B. bei Ficus, 
meistens direkt in den Boden hinab, 
urn sieh dort zu verzweigen (vgl. 
dazu F. A. F. C. WENT, 1. e. S. 24ff., 
MASSART 1902). 

Weder Nahr- noch Haftwur-
zeIn sind gewisse, positiv-photo-

Abb. 7. Acriopsis' javanica mit positiv-photo
tropischen Luft\vurzeln. (Nach F. W. '"VENT, I930.) 

tropisch reagierende Luftwurzeln, die F. W. WENT (I930) bei ver
schiedenen Orchideen beschreibt (Acriopsis, Cymbidium, Granunato
phyllum, siehe Abb. 7). Sie werden nur etwa IO cm lang, verholzen 
stark und wachsen dem Licht entgegen. Abfallende Blatter usw. bleiben 
leicht zwischen ihnen hangen, wodurch diesen epiphytischen Orchideen 
mehr Humus fUr die Nahrungsaufnahme zur Verfiigung steht. 

Erd wurzeln, die Phototropismus aufweisen, gibt es nur wenige. Ais 
Beispiel seien genannt: Wurzeln von Sinapis alba (siehe Abb. 6, vgl. 
auch DARWIN I88I, S. 4I2), Brassica (vgl. PRINGSHEIM I9I2, S.4I2) 
und anderen Cruciferen. Alle diese Wurzeln sind negativ-phototropisch. 
Bemerkenswerterweise gibt es aber auch Erd'h'Urzeln, die positiv-photo
tropisch reagieren, so z. B. die Wurzeln der Hyacinthen (H'Vacinth-us 
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orientalis) und die des Knoblauchs (Allium sativum). Alle diese photo
tropischen Erscheinungen lassen sich jedoch in der Natur nur schwer 
beobachten, da ja die Erdwurzeln infolge ihres positiven Geotropismus 
nicht aus dem Boden herauswachsen. Zudem ist meistens der Geotro
pismus so stark, daB sich der Phototropismus nur durch Klinostatieren 
der Wurzeln bzw. Pflanzen nachweisen laBt (WIESNER, 1. c.). 

7. Rhizoiden von Pro thalli en und Moosen 

(vg1. WIESNER 1878, S. 170; 1880, S.84) . 

.Almlich wie Wurzeln verhalten sich im allgemeinen wohl auch die 
Rhizoiden der Gametophyten von Moosen und Farnen, doch sind die 
Angaben im einzelnen sehr widerspruchsvoll. 

a) Rhizoiden der Prothallien von Eqwtsettt1n. Bei den Prothallien 
von Equisetum sind z. B. die Rhizoiden nach den Feststellungen STAHLS 
(1885, S.338) und BUCHTIENS (1887, S. 28) schon bei geringen Licht
intensitaten negativ-phototropisch und bei hoheren natiirlich erst recht. 
Demgegeniiber betont aber STEPHAN (1928, S. 422), die Rhizoiden sowohl 
in schwachem als auch starkem Licht (Sonne) nur positiv-phototropisch 
gefunden zu haben. 

(J) Rhizoiden von Lebermoosen. Ahnlich steht es mit den Ansichten 
iiber den Phototropismus der Rhizoiden von Lebermoosen. Bier liegen 
die Griinde fUr die Meinungsverschiedenheiten aber darin, daB man viel
fach vergessen hat, die verschiedenen Typen von Rhizoiden auseinander 
zu halten. Ferner sei bemerkt, daB fast ausschlieBlich die Rhizoiden der 
frondosen Bepaticae, besonders von 1\1archantia, Fegatella, Lmndaria, 
Pellia und Riccia untersucht worden sind. Lediglich WEINERT (1909, 
S. 22) erwahnt einen Versuch mit einem folios en Lebermoos, Plagiochila 
asplenoides, bei dem kein oder hochstens nur sehr schwacher negativer 
Phototropismus festgestellt werden konnte. 

Was nun die Rhizoiden der Marchantiaceen, welche sich alle ziemlich 
gleich verhalten, betrifft, so muB man dort generell zwei Sorten von 
Rhizoiden unterscheiden: 

1. die sogenannten anliegenden Rhizoiden, deren Zellwande nach 
innen stets mit Zapfchen versehen sind. 

2. die sogenannten abstehenden - meist glatten - Rhizoiden. 
Ad 1. Anliegende Rhizoiden gibt es nur bei den eigentlichen Thalli, 

an deren Unterseite sie sich dicht anlegen, sodann schieben sie sich zwi
schen den Ventralschuppen hindurch und verflechten langs der Mittel
rippe zu einem dochtartigen Strange. 

Diese anliegenden Thallusrhizoiden sind weder phototropisch 
noch geotropisch (WEINERT 1909, BISCHOFF 1912). 

Ad 2. Abstehende Rhizoiden findet man sowohl bei der Keimung 
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der Brutk6rperchen (Brutk6rper- oder Brutknospenrhizoiden) als auch 
den eigentlichen Thalli (Thallusrhizoiden) vor. 

Bei den Brutknospenrhizoiden hat zuerst PFEFFER (I87I) ne
gativen Phototropismus festgestellt. auBerdem sind sie nach BISCHOFF 
(I9I2) und LANGER (I9I9) etwas positiv-geotropisch. WEINERT (I909) 
hat den negativen Phototropismus dieser Rhizoiden genauer untersucht 
und dabei ganz interessante Feststellungen gemacht. 

Die Rhizoiden, die ein ausgesprochenes Spitzenwachstum aufweisen, 
sind bei j eder Beleuchtung negativ-phototropisch. In rot-gelb-grunem 
Licht (etwa A = 800- -525 mp., vgl. NUERNBERGK I925, S. 25), welches mit 
Hilfe eines K,Cr2 0 7-Filters erzeugt wurde, keimen die Rhizoiden gut 
aus, wachsen kraftig und krummen sich auch stark negativ-phototro
pisch (siehe Abb. 8). 

In blau-grunemLicht (etwaA = 54o-380mP., vgl.NUERNBERGK, l.c.) , 
welches mit Hilfe eines Kupferoxydammoniakfilters erlangt wurde, kei-

-Abb. 8. Negativer P hototropismus dcr Brutknospenrhizoiden von 111arclzantia in Licht von etwa 
1.800-525 mjlt \VellenIange. (Nach \VEINERT, 1909. ) 

men dagegen die Rhizoiden sehr schlecht aus, wachsen beinahe gar 
nicht und zeigen auch keinen Phototropismus. 

Dieses Verhalten ist recht bemerkenswert, weil es aufs deutlichste die 
Beziehungen aufzeigt, welche bestehen zwischen: wirksamer Lichtwellen
lange, Wachstumsintensitat und Art der Krummung. 

Grundsatz 1. Eine W ellenlange, welche im Vergleich zur 
Dunkelheit das Wachs tum eines gegebenen radiaren Or
gans urn einen bestimmten Minimalbetrag oder mehr f6r
dert, bringt infolge der Lichtabsorption im Organ stets 
negativen Phototropismus zuwege. Das sehen wir jetzt an unse
ren Rhizoiden. 1m II. Teil, werden wir ahnliche Verhaltnisse bei der Be
sprechung des Phototropismus von Erysimum Perofskianum und Pisum 
sativmn finden, welche auch in starkem roten Licht negativ - photo
tropische Krummungen ausfiihren und damit die sog. Reaktions
umkehr (siehe S. 40I) aufweisen. 

Grundsatz 2. Umgekehrt ruft eine Wellenlange, welche das 
Wachstum eines radiaren Organs im Vergleich zur Dunkel
heit urn einen bestimmten Minimalbetrag oder mehr hemmt, 
immer infolge der Lichtabsorption positiven Phototropis-
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mus hervor. Dafiir ist der normale Phototropismus der Dikotylen
keimlinge in blaaem Licht das bekannteste Beispiel I. 

Es ist also vollig verkehrt, wenn man, wie iiblich, generalisiert und 
einfach behauptet, . die kurzen WellenHingen seien phototropisch wirk
sam, die langen aber nicht. AIle WeIlenUingen, welche das 
\Vachstum sHirker beeinflussen, konnen bei geniigenden 
A bsorptionsunterschieden Phototropismus erzeugen, und 
zwar sowohl positiven als auch negativen, wobei es nur 
darauf ankommt, wie gerade das Verhaltnis zum Dunkel
wachstum liegt, ob dieses jeweils groBer oder kleiner ist. 

Doch kehren wir wieder zu den Rhizoiden zuriick. Ahnlich wie rot
gelbes Licht wirkt natiirlich auch Tageslicht, in dem ja diese Spektral
bezirke zur Geniige enthalten sind. 

Die abstehenden ThaIlusrhizoiden verdanken ihre Lage in der 
Hauptsache inner en Struktureigen tiimlichkei ten. Diese bedingen 
das senkrecht "exotropische" Abstehen von dem Thallus. 1m iibrigen sind 
sie wohl hydrotropisch (MOLISCH 1883), sehr wenig positiv-geotropisch 
(BISCHOFF 1912) und sehr wenig negativ-phototropisch (WEI
~ERT 1909). Nur in starkerem, streng einseitigem Licht kann man ihren 
Phototropismus beobachten, weil in schwacherem Licht das Wachstum 
bereits zu langsam ist. In Licht, welches nich t vollig einseitig wirkt, 
kann man den Phototropismus iiberhaupt nicht feststellen. Darauf ist 
es wohl zuriickzufiihren, daB BUCH (1921, S.28) bei seinen Versuchen 
mit M archantia-Thalli die Rhizoiden als phototropisch indifferent fand 
(siehe Abb. 23). Die Kriimmungen, sowohl die negativ-phototropischen, 
als auch die positiv-geotropischen, treten ferner immer erst dann auf, 
wenn die Rhizoiden relativ lang (5-8 mm minimal) geworden sind. 

Beziiglich der spektralen Empfindlichkeit verhalten sich die abstehen
den Thallusrhizoiden prinzipiell ahnlich wie die Brutknospenrhizoiden, 
d. h. im blau-griinen Licht kaum Wachstum und kein Phototropis
mus, in rot-gelb-griinem Licht geringes Wachstum und schwacher 
Phototropismus. 

Fassen wir nochmals die physiologischen UntersclUede zusammen, 
auf denen es beruht, daB die Thallusrhizoiden soviel weniger stark photo
tropisch reagieren als die Brutknospenrhizoiden, so konnen wir sagen: 

Der Lichtabfall beider Typen von Rhizoiden ist bei nicht sehr 
groBen Dickenunterschieden wohl annahernd gleich groB. Die prozen
tuale Wachstumssteigerung pro Zunahme der Lichtintensitat urn 
deren Einheit ist dagegen bei den Thallusrhizoiden viel geringer 
als bei den Brutknospenrhizoiden. 

y) Rhizoiden der Farnprothallien. Wir gelangen nunmehr zu 
dem Phototropismus der Rhizoiden von Farn prothallien. Man 

I Die Berechtigung zum Aufstellen dieser Grundsatze werden wir im 
II. Teil an der Hand der einschlagigen Besprechungen nachweis en. 
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nimmt gew6hnlich an, diese seien negativ-phototropisch, ebenso wie die 
Thallusrhizoiden von Marchantia, wobei man sich auf die einschlagigen 
Versuche von LEITGEB (I879) stiitzt. Indessen hat BISCHOFF (I9I2, 
S. II6ff.) nachweisen k6nnen, daB die LEITGEBSchen Versuche gar keinen 
zwingenden Beweis darbringen, weder fiir negativen Phototropismus 
noch fiir positiven Geotropismus der Prothallienrhizoiden. LEITGEB hat 
lediglich festgestellt, daB sich die Rhizoiden fast immer auf der "Schat
tenseite" der Prothallien entwickeln und dann "exotropisch", d. h. aus 
inneren Symmetriegriinden abstehen. Da sich nun die Prothallien 
transversalphototropisch zur Lichtrichtung einstellen (siehe S.437), so 
wird dadurch der Eindruck erweckt, die Rhizoiden seIber seien negativ
phototropisch. Also dasselbe wie bei den Thalli der Marchantiaceen, 
welche ebenfalls gew6hnlich transversal zur Lichtrichtung stehen, so daB 
man meinen k6nnte, die Rhizoiden seien negativ-phototropisch yom 
Licht abgewandt (siehe Abb.22). 

BISCHOFF (1. c.) hat nun wenigstens den Geotropismus der Protbal
liumrhizoiden genauer untersucht und gefunden, daB sie v611ig ageo
tropisch sind. Es ist daher nicht ausgeschlossen, daB auch der Photo
tropismus der Prothalliumrhizoiden wom6glich in Wirklichkeit nicht 
existiert. Sicher dariiber urteilen wird man jedenfalls erst dann k6nnen, 
wenn die Angaben LEITGEBs nochmals genauer iiberpriift worden sind. 

<5) Rhizoiden von Laubmoosen. Ahnlich liegt wohl auch die Sache 
bei dem Phototropismus der Laubmoosrhizoiden. NEMEC (I906, 
S. 545) beobachtete einen deutlichen negativen Phototropismus an Rhi
zoiden der Hypnacee Eurhynchium striatum. Es handelte sich urn Rhi
zoiden, welche bei in feuchter Luft befindlichen Pflanzenteilen an den 
Hauptstammchen un t e r der Insertion der yom Licht abgekehrten Blatter 
entsprossen. Bei der Lage des Entstehungsortes ist es gut m6glich, daB 
der negative Phototropismus vielleicht nur scheinbar ist, und die Rhi
zoiden in Wirklichkeit allein "exotropisch" yom Stamm abstehen. Man 
kann an diese M6glichkeit vor allem deshalb denken, weil WEINERT 
(I909) bei den Rhizoiden von Mnium hornum keinen Phototropism us 
beobachten konnte. Auch BISCHOFF (I9I2, S. I22ff.) erwahnt nichts von 
einem Phototropismus der Muscirhizoiden, wohl aber beobachtete er, 
daB die Hauptrhizoiden von Bry~tm capillare, B. argenteum und 
Leptobryum pyritorme, welche im Licht positiv-geotropisch sind, bei Ver
dunkelung negativ-geotropisch werden. Dieser Wechsel des Geotropis
mus tritt auch bei solchen Rhizoiden ein, welche vorher im Licht kulti
viert worden waren und dort positiv-geotropisch reagiert hatten. Er 
erinnert etwas an die Anderung des Geotropismus unter LichteinfluB 
bei bestimmten Auslaufern, kriechenden Sprossen und Rhizomen, die 
wir auf S. 472 kurz besprechen wollen. 
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8. Stammchen der Laubmoose. 

Die Stammchen der Laubmoose sind haufig positiv-phototropisch 
(PRINGSHEIM 1912, S. 186; GARJEANNE 1932) und negativ-geotropisch, 
so z. B. bei Funaria hygrometrica (s. S. 441). Genauere Untersuchungen 
iiber die orthotrop reagierenden Arten fehlen aber. Auf die plagio-photo
tropischen Moose, wie Fissidens und Dicranum werden wir auf S. 442 naher 
eingehen. 

9. Keimschlauche von Lebermoosen und Farnprothallien, 
Infloreszenztrager und Sporangiophoren von Lebermoosen 

(WIESNER 1878, S. 171; 1880, S. 84). 

Die aus den Sporen hervortretenden Keimschlauche der Leber
moose und Farnprothallien sind wohl stets positiv-phototropisch, solange 
sie noch ni.cht differenziert sind. Spater, wenn sich die Keimschlauche 
flachenf6rmig verbreitern, werden die daraus entstehenden Organe 
bekanntlich plagio-phototropisch (Abb. 30, III, IV). Auf diesen Plagio
phototropismus werden wir S. 421 ff. und S. 437 naher eingehen. 

Ausgepragt positiv-phototropisch sind ferner die Sporangientrager 
von PeUia epiphyUa, welche wir aber erst im II. Teil unserer Arbeit 
genauer behandeln wollen. Die Infloreszenzstiele der Marchantiaceen 
werden ebenfalls als iiberwiegend positiv-phototropisch und gleich
zdtig etwas negativ-geotropisch geschildert (SACHS 1879). 

10. Pilze 
(vg1. WIESNER 1878, S. 164, 172; 1880, S.85ff.). 

DaB die M6glichkeit, phototropische Bewegungen auszufiihren, nicht 
nur auf die verschiedenen Organe der Cormophyten beschrankt ist, ergibt 
sich aus dem Verhalten vieler Pilze und Algen. Betrachten wir zunachst 
den Phototropismus der Pilze. Durchwegs ist das Mycelium derselben 
wohl phototropisch indifferent, wogegen dieSporangientrager viel
fach sogar stark phototropisch reagieren. Bekannt ist z. B. der aus
gepragte positive Phototropismus verschiedener einzelliger Mucorineen, 
so von Mucor mucedo (HENCKEL 1927), vor allem aber von Phyco
myces Blakesleeanus (und Ph. nitens), sowie von Pilobolus crystaUimfs 
(BREFELD 1881, NOLL 1893 usw.). Den Phototropismus dieser Pilze 
werden wir im II. Teil der Arbeit noch genauer analysieren. 

In der Literatur (vgl. WIESNER, 1. c.; PFEFFER 1904, S. 576) wird auch 
noch von vielen anderen Pilzen Phototropismus angegeben, wovon wir 
einige Beispiele aufzahlen wollen. Positiv-phototropisch sind in der 
Gruppe der Pyrenomyceten z. B. die Stromata von Xylaria Hypoxyloll, 
die Perithecien von Sordaria decipiens und S. fimiseda, und die Perithe
cientrager von Claviceps purpurea und Cl. 1nicrocephala (KRAUS 1876, 
s. 50S; vg1. zum Phototropismus von Claviceps auch die Bemerkung bei 
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TOBLER 1927, S. 169). Ferner hat man positiven Phototropismus beob
achtet bei den Konidientdigern von Aspergillus maximus und den Apo
thecienstielen von Peziza F~tckeliana. 

In neuerer Zeit hat BAYLISS-ELLIOT (1927) den Phototropismus der 
Apothecienstiele einer anderen Pezizacee, Aleuria repanda Pers. genau 
beschrieben. Die Stiele der Disci sind wahrend der ersten Wachstums
periode imstande, positiv-phototropische Kriimmungen zu machen. Die 
Asci und Paraphysen stehen anfanglich senkrecht auf der Oberflache des 
Discus. Mit zunehmendem Flacherwerden des Apotheciums - dieses 
hat dann etwa 3 em Durchmesser - iiihren die Asci und Paraphysen 

jill 

at 1/ c' d' 

Abb. g. Positiver Phototropismus der Asci und Paraphysen des Apotheciums von Ale1tria repa1zda. 
A Schematischer Querschnitt durch ein ziemlich junges Apothecium, einseitig in der Richtung der Pfeile 
beleuchtet. Das Hymenium schraffiert. B Einzelne Abschnitte (a', b', c', d') aus dem Querschnitt A 
vergroBert wiedergegeben, dort entsprechend den Feldem a, b, c, d. Die parallelen Linien geben 
schematisch die Asci und Paraphysen wieder. C Die phototropisch gekriimmten Enden der Asci und 

Paraphysen bei noch starkerer VergroBerung. (Nach BAYLISS-ELLIOT, '927.) 

auch phototropische Kriimmungen aus (Abb. 9), und zwar so, daB sie 
stets parallel zur Lichtrichtung gestellt bleiben. Es sind also bei dem 
Fruchtk6rper zwei Phototropismen vorhanden, I. der positiv-photo
tropische der Discusstiele, 2. der positiv-phototropische der Asci und 
Paraphysen des Hymeniums. 

Bei den Hymenomyceten sind die Hutstiele auch sehr oft positiv
phototropisch, so bei Agaricus, Coprinus fimetari~ts, C. nivetts (WIESNER, 
1. c.) und Coprinus stercorarius (BREFELD 1877 a, 1889). 

Den Phototropismus der zuletzt genannten zwei Arten, Coprinus 
niveus und C. stercorarius haben WIESNER (1880, S.84) und BREFELD 
(I877a, S. 96) besonders hinsichtlich der spektralen Empfindlichkeit naher 
analysiert. Beide Autoren stellten fest, daB im blau-griinen Licht (Kupfer-
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oxydammoniakfilter, siehe S. 393) die Hutstiele relativ stark positiv
phototropisch sind, im Licht von A = 800-530m,u (K2 Cr2 0 7-Filter, 
aber nur relativ schwach bzw. iiberhaupt nicht reagieren (Naheres 
siehe bei WIESNER, 1. c.). Hand in Hand damit geht das Wachstum der 
Stiele: BREFELD fand, daB sie im blauen Licht kurz blieben, im rot-gel ben 
Licht aber ebenso wie im Dunkeln vergeilten. 

Diese Tatsache ist ganz interessant, wenn wir sie mit der spektralen 
Empfindlichkeit der Brutk6rperchenrhizoiden von M archantia (S. 393) 
vergleichen. Haben wir doch in beiden Fallen relativ farblose Organe 
vor uns, auf deren Wachstum das Licht prinzipiell auch ahnlich ein
wirkt. 

Der groBe Unterschied besteht jedoch in dem Effekt, den die Dunkel
hei t ausiibt. Die Rhizoiden wachsen im Dunkeln nicht oder nur wenig. 
Die Coprinus-Hutstiele dagegen werden dann eher noch etwas langer als 
im rot-gelben Spektralbezirk. So erklart es sich, daB gemaB den zwei, 
auf S.393 aufgestellten Grundsatzen Coprinus nur positiv-photo
tropisch, die Rhizoiden aber nur negativ-phototropisch reagieren. Gleich
zeitig ist damit auch die Notwendigkeit dafiir erwiesen, daB in diesen 
Grundsatzen der Faktor "jeweiliges Wachstum" stets auf den Bezugs
punkt "Wachstum im Dunkelu" bezogen wird. 

Wir schlieBen diesen Abschnitt mit einem kurzen Hinweis auf den 
Phototropismus von Thelephora terrestre. Nach NEMEC (1925) ist die 
Richtung des Hutes dieses Hymenomyceten abhangig von der Einfalls
rich tung des Lichtes, und zwar haben wir es mit einem regelrechten 
Transversalphototropismus zu tun, entsprechend der dorsiven
tralen Gestalt der Fruchtk6rper'. 

II. Lichenes 

(vg1. WIESNER 1880, S. 84). 

Uber den Phototropismus der Flechten liegen nicht viele Beobach
tungen vor. Z. B. beschreibt STAHL (1877, S. 18) den Plagiophototro
pismus des Thd.1lus von Endocarpon p~tsillium und den positiven Photo
tropismus der Hyphen dieser Flechtenart. Bei einseitiger Beleuchtung 
wachst der Thallus fast nur auf der lichtabgewandten Seite und erhebt 
sich dabei plagio-phototropisch vom Substrat". Bei sehr feuchtem Sub
strat entwickelt sich aber der Thallus anormal. Die spater die Rinden
schicht bildenden Hyphenfaden wachsen dann an den Thallusrandern 

, Dber die M6glichkeit, daB vielleicht bei einigen Polyporus-Arten, die 
auf Holz wachsen, z. B. P. squamosus, der stielartige Ansatz des Fruchtk6rpers 
transversalphototropisch vom Substrat abwachst siehe GOEBEL 1928, S.583. 

" GOEBEL (1928, S. 587) vermutet, daB das bessere Wachstum der sich 
erhebenden Thallusseite auf deren starkeren Beleuchtung beruht. Dieses 
mag wohl zutreffen, ist aber nur eine sekundare Folge des Phototropismus, 
der die Erhebung bewirkt. 
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iibermaBig aus und strahlen bei diffusem Licht als lange quergegliederte 
Faden nach allen Richtungen auseinander. 1st aber das Licht einseitig, 
so kriimmen sich diese Hyphenfaden wie die Sporangiophoren von Mu
corineen positiv-phototropisch nach dem Licht hin. 

Weitere Beobachtungen hat SACHS (1879, S. 255) iiber den Plagio
tropismus (ob allein Plagiophototropismus?) von Sticta pulmonaria und 
Peltigera canina gemacht. Er untersuchte femer die Podetien (Apo
thecientrager) von Cladonia pyxidata (1. c., S. 248) und fand ebenso 
wie spater GOEBEL (1927, S. 183) diese mehr geotropisch als photo
tropisch reagierend, da sie auch bei einseitigem Lichteinfall beinahe 
vertikal wuchsen. 

NEMEC (1906a) bestatigte experimentell die SAcHsschen Befunde iiber 
den Phototropismus von Peltigera canina und sah diese schwach photo
tropisch reagieren. Bei Peltigera aphtosa beobachtete er ahnlich wie wir 
das noch bei FegateUa (S. 434) sehen werden, geringe phototropische 
Orientierung, wenn die Dorsalseite dem Licht zugekehrt war, starkeren 
Phototropismus dagegen, wenn umgekehrt die Ventralseite (Rhizinen
seite) Lichtseite war. Der Thallus kriimmte sich dann so lange, bis 
die Dorsalseite wieder auf die Lichtseite kam, d. h. die Dorsiventralitat 
blieb inharent. 

TOBLERS (1925, S. 120) Versuche hatten ein etwas anderes Ergebnis, 
denn bei. Beleuchtung der Ventralseite erfolgte nach und nach eine 
Umkehr der Dorsiventralitat (siehe spater den Phototropis
mus von Fissidens, S. 444). Der neue Zuwachs der Thalluslappen be
kam namlich auf der bisherigen Dorsalseite Haarwurzeln oder Rhizinen, 
wahrend die bisherige Ventralseite sich als neue Dorsalseite mit Goni
dien ausbildete. 

GOEBEL (1927) endlich konnte bei den die Apothecien tragenden 
Thalluslappen von Peltigera aphtosa (und auch P. canina) sogar eine 
gewisse Bilateralitat beobachten, die auf die beiderseitige Beleuchtung 
zuriickgefiihrt werden muB. Er stellte andererseits bei den einseitig 
beleuchteten, urspriinglich radiaren Podetien von Cladonia gracilis das 
Umgekehrte fest: diese wurden namlich unter dem einseitigen Licht
einfluB wieder etwas dorsiventra1. Aus allen diesen Beispielen ersieht 
man deutlich, daB die Dorsiventralitat der Flechten wenigstens bei ge
wissen Arten durchaus labil ist (siehe weiter unten). 

NIENBURG (1919) beobachtete Transversalphototropismus bei Parme
lia physodes, welche an der Nordseite eines Bretterzaunes wuchs. Eine 
ahnliche Beobachtung liegt noch vor von TOBLER (1925, S. 121) iiber 
Transversalphototropismus von Xanthoria an senkrechtem feuchtem 
Standort. Uberdies untersuchte TOBLER (1927) auch noch den Photo
tropismus der Cladonia und Cladina-Podetien. Er stellte fest, daB bei 
den von ihm beobachteten Arten (nicht naher spezifiziert) die Trager der 
Pilzapothecien positiv-phototropisch sind, solange die becher- oder 



400 H. G. DU Buy und E. NUERNBERGK: 

k6pfchenartigen Apothecien selbst noch nicht ausgebildet sind. Die 
Algengonidien spielen dabei keine Rolle, denn die Podetien einer anderen 
Cladoniacee, von Baeomyces, sind ebenfalls positiv-phototropisch, und 
zwar sehr ausgepragt, obwohl sie keine Gonidien besitzen. Auf eventuell 
vorhandenen Geotropismus (vg1. SACHS, 1. c.) kommt TOBLER nicht zu 
sprechen. 

Wie man nun diesen Phototropismus der Flechtenthalli erklaren solI, 
ist zur Zeit noch eine ziemlich offene Frage. gTAHL (1. c.) meint, aus 
seinem oben mitgeteilten. Befund bei Endocarpon schlieBen zu miissen, 
daB der transversal-phototropische Thallus aus lauter positiv-photo
tropischen Einzelelementen zusammengesetzt ist (vg1. die Theorie von 
SACHS iiber den Transversalphototropismus von Marchantia, S. 424). 

TOBLER (1. c.) folgert aus verschiedenen Beobachtungen, daB die Pilz
hyphen der Flechtenthalli im Dunkeln schneller wachsen. Daraus 
wiirde sich der von STAHL (1. c.) gefundene positive Phototropismus der 
Hyphen entsprechend Grundsatz 2 (S.393) zwanglos erklaren lassen. 
Man diirfte dann weiterhin annehmen, daB die Rhizinenseite der Thalli 
starker wachst als die Gonidienseite, zumal die Gonidien durch ihre 
Absorption hauptsachlich kurzwelligen Lichtes (vg1. S. 430) und ferner 
durch die vielfach vorhandenen Flechtenfarbstoffe einen erheblichen 
Lichtabfall im Thallus bedingen (vg1. TOBLER 1925, S.73). 

Immerhin erklaren diese Tatsachen wohl einen positiven Photo
tropismus gut, nicht aber den doch meistens vorhandenen Plagiophoto
tropismus. Es muB also noch ein zweiter Faktor hinzukommen. Dieser 
ist in dem durch die anatomische Differenzierung gegebenen dorsi
ventralen Bau des Thallus, ahnlich wie bei Marchantia (vgl. S.426) 
zu suchen. So laBt sich z. B. vermuten, daB die Gonidien durch ihre 
CO2 -Assimilation die Dorsalseite des Thallus besser ernahren, wodurch 
dann das starkere Wachstum der gonidienfreien Ventralseite (infolge des 
dort schwacheren Lichtes) wieder kompensiert wird I. Es diirfte also 
der Plagiophototropismus genau so wie bei den Marchantiaceen durch 
die verschiedene Reaktionsweise der einzelnen Thallusschichten zu
stande kommen. 

Handelt es sich aber urn Podetien, so bleibt die anatomische Diffe
renzierung zwar noch bestehen, jedoch nunmehr in radiarer Anord
nung, etwa so wie bei den Keimlingen der Dikotylen. Dieser Umstand, 
den schon SACHS (1879, S. 246 ff.) theoretisch genauer erlautert hat, 
fiihrt dann dazu, daB die Podetien nicht mehr plagio-phototropisch, 
sondern einfach positiv-phototropisch reagieren. 

I In ahnlicher Weise diirfte iibrigens nach GOEBEL (1928, S. 587) die auf S. 399 
beschriebene Umkehr der Dorsiventralitat dadurch zustande kommen, daB 
die beleuchtete Unterseite Algen erhalt, unter deren EinfluB sich der Thallus
bau so entwickelt, wie er im Normalfall an der Oberseite vorhanden ist. 
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12. Algen 

(vg1. WIESNER 1878, S. 163, 170). 

Unter den Algen finden wir zahlreiche Arten, die ausgepragte photo
tropische Bewegungen ausfiihren. Von SiiBwasserformen sind da z.,B. 
zu erwahnen: die Cladophoracee Pithophora (MOTHES 1930, S. II5), 
Spirogyra (OLTMANNS 1892, S. 197; WINKLER 1902, S. 20), Vaucheria 
(STAHL 1880, S. 412; 1882, S. 142; OLTMANNS 1892, S. 214), sowie die 
Internodien von Chara und Nitella (WIESNER, 1. c.; RICHTER 1894, S.400). 
Diese Algen sind bei gewohnlicher Beleuchtung positiv-phototropisch. Bei 
Meeresformen, so z. B. Derbesia marina, Ectocarpus humilis, Antithamnion 
cntciatum (vgl. S. 469) und anderen hat BERTHOLD (1882, S. 574ff.) gleich
falls Phototropismus beobachtet. SchlieBlich ist noch auf die einzelligen 
Schlauche von Ca~tlerpa und Bryopsis (KLEMM 1893, S. 472; NOLL 1888, 
S. 467) zu verweisen, we1che sich ebenso wie Vaucheria verhalten. Ubrigens 
sind die Rhizoiden von Bryopsis negativ-phototropisch (vg1. S. 392). 

Bemerkenswert ist, daB wir gerade bei den Algen sehr oft die vorhin 
schon erwahnte Reaktionsumkehr (S. 390, 393, sieheauch weiterunten) 
antreffen. Je nach der Lichtstarke sind sie namlich bald positiv-, bald 
negativ-phototropisch (vgl. BERTHOLD, 1. c.). Das hangt damit zusammen, 
daB die Algen in der Regel bei Lichtintensitaten wachsen, we1che ge
ringer sind als diejenigen, bei den en die meisten Landpflanzen vegetieren. 
Nun schlagt aber gerade bei an niedrige Lichtintensitaten angepaBten 
Pflanzen der positive Phototropismus leicht in negativen urn, sobald 
die Lichtstarke etwas erhoht wird, da die photochemischen Prozesse bei 
ihnen auf einem relativ niedrigen Energieniveau verlaufen. Es ist daher 
erklarlich, daB die Algen vielfach bereits dann negativ reagieren, wo 
Landpflanzen noch positive Kriimmungen ausfiihren. 

b) Wechselphototropismen, welche durch Anderung oder Erzeugung 
einer physiologischen DorsiventralWit entstehen. 

Wie wir im vorhergehenden schon angedeutet haben, findet man bei 
radiar gebauten Organen oft den Fall, daB diese bei niedrigen Lichtinten
sitaten positiv-phototropische Kriimmungen ausfiihren, bei hohen Licht
intensitaten aber negativ-phototropische Bewegungen machen. Wir nann
ten diese Erscheinung "Reaktionsumkehr" (vg1. S. 527), urn damit an
zudeuten, daB dabei eigentlich nrchts AuBergewohnliches geschieht, 
jedenfalls das physiologische Verhalten der Pflanzen nicht grundlegend 
geandert wird. Das auBert sich darin, daB viele Pflanzenteile, we1che bei 
starkem Licht negativ-phototropische Bewegungen machen, jederzeit so
fort zu positiven Kriimmungen veranlaBt werden konnen, sofern man die 
Lichtintensitat nur geniigend herabsetzt. Dabei bildet sich durchalls vor
iibergehend ein.anderes photochemisches und physiologisches 'Gleich
gewicht in der Pflanze aus, des sen Wirkung etwamit .der Reaktions-
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umkehr bei der Phototaxis oder den Blendeerscheinungen unseres Auges 
in starkem Licht verglichen werden kann. Der allgemeine Sprach
gebrauch spricht hier sicherlich nicht davon, daB in solchen Fallen eine 
andere physiologische Dorsiventralitat in dem Organ erzeugt worden ist. 
Die primare Ursache der Reaktionsumkehr besteht doch lediglich in 
einem quantitativ anderen Ablauf der photochemischen Primarprozesse 
worauf wir spater noch genauer eingehen wollen. 

1m Gegensatz dazu gibt es nun aber auch viele Falle, wo ein Wechsel 
.des Phototropismus (vgl. S. 528) unter grundlegender Anderung 
des gesamten physiologischen Verhaltens des Organs stattfindet, welche 
zum Teil wohl, vielfach aber iiberhaupt nicht mehr, riickgangig gemacht 
werden kann. Bleiben die Organe dabei auBerlich radiar, so ist inner
lich doch eine physiko-chemisch bedingte Dorsiventralitat r neu erzeugt 
oder eine bereits vorhandene verandert worden. Oftmals folgt dann 
sekundar auf die innere physiologische Dorsiventralitat auch eine auBer
lich sichtbare, und die Organe andern unter dem EinfluB des Lichtes 
ihre Gestalt (Photomorphosen). Das fiihrt dann schlieBlich zu dem 
phototropischen Verhalten von morphologisch dorsiventral gebauten 
Organen hin, welche wir aber erst auf S. 4I8 behandeln wollen. 

Vom historischen Standpunkt aus betrachtet, ist zu bemerken, daB 
der eben von uns aufgestellte Unterschied zwischen Reaktionsumkehr und 
Wechsel des Phototropismus bei WIESNER noch nicht vorkommt. Die Re
aktionsumkehr, urspriinglich entdeckt von N. J. C. MULLER (1872), wurde 
bek"anntlich erst von OLTMANNS (1897) an dem Verhalten des einzelligen 
Sporangientragers von Phycomyces genauer studiert. (Ob sie gerade bei diesem 
Objekt vorhanden ist, scheint allerdings nach neuen Untersuchungen von 
CASTLE [1932] sehr zweifelhaft zu sein.) 

WIESNER nahm vielmehr an, daB in den Fallen, wo man eine "Reaktions
umkehr" (im oben definierten Sinn) beobachtete, das verschiedenartige Zu
sammenwirken des Wachstums von positiv-phototropischen und ne
gativ-phototropischen Zellelementen in einem und demselben Organ 
vorhanden ist. So stellte sich WIESNER (1880, s. 14ff) vor, daB die paren
chymatischen Zellen stets positiv-phototropisch, die Elemente 
der GefaBbiindel dagegen negativ-phototropisch sind. D.h.: 1m Licht 
einer bestimmten mittleren Intensitat erfahren parenchymatische Zellen eine 
Wachstumshemmung, GefaBbiindelelemente dagegen keine Hemmung oder 

1 Wir verstehen hier unter physiko-chemisch bedingter Dorsi
ventralitat eine Dorsiventralitat, welche sich nicht ohne weiteres durch 
den anatomischen oder histologischen Bau des Organs kund gibt. DaB die 
physiko-chemisch bedingte Dorsiventralitat letzten Endes ihren Ursprung 
ebenfalls in histologischen Verschiedenheiten hat, z.B. anderer che
mischer Zusammensetzung der Zellwande, verschiedener Permeabilitat der 
Protoplasten, anderer Dispersion der Kolloide usw., ist wohl selbstverstand
lich. Sie laBt sich nur nicht so leicht wie die anatomisch-morphologische 
Dorsiventralitat nachweis en. Prinzipiell gibt es daher keine Unterschiede 
zwischen den verschiedenen Arten von Dorsiventralitat. Die Behauptung, 
daB es plagiotrope Organe gibt, die nicht dorsiventral (oder wenigstens 
bilateral) sind, hat dann auch gar keine Berechtigung. 
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sogar eine gewisse Forderung. In vergleichsweise starkerem Licht werden 
beide Arten von Zellen im Wachstum gehemmt, in ganz schwachem Licht 
dagegen nur noch die parenchymatischen Zellen, wahrend sich die GefaB
biindelzellen passiv verhalten. 1m Dunkeln endlich wachsen beide Arten 
von Zellen ohne jede Hemmung. 

Diese Vorstellung bildete sich WIESNER auf Grund der Beobachtung, 
daB das Wachstum von Lepidium sativum-Keimlingen und Helianthus-Hypo
kotylen nicht gleichmaBig mit Abnahme der Lichtintensitat zunahm, sondern 
bei einer gewissen Lichtstarke ein zweites Minimum aufwies, nachdem es vor
herbei starkererIntensitat schon einmal groBer gewesen war (vgl.I. c.,Fig. I). 

Del' weitere SchluB war nun: Je nachdem mehr positive oder mehr ne
gative Zellelemente in einem Organ vorkommen, reagiert dieses bei mitt
leren Lichtstarken mehr positiv-phototropisch oder negativ-phototropisch. 
Ebenso ist es aus dem Gegeneinanderwirken dieser beiden Zellarten in 
Verbindung mit dem Lichtabfall im Organ zu erklaren, wenn bei be
stimmten Lichtintensitaten unter normalen Umstanden positiv-phototro
pische Organe doch negativ-phototropische Kriimmungen machen. 

Die WIESNERSche Erklarung des negativen und positiven Phototropismus 
ist bisher weder bewiesen noch widerlegt worden. Wir hoffen, auf sie naher 
im zweiten Teil unserer Arbeit eingehen zu konnen. Es ist aber klar, daB 
sie in ihrer urspriinglichen Fassung jedenfalls fiir das phototropische Ver
halten der Phycomyces-Sporangiophoren und ahnlicher einzelliger Organe 
nicht zutreffend ist, da wir hier ja nur eine einzige Zelle vor uns haben. 
Man miiBte dann hochstens annehmen, daB eine solche Zelle gleichzeitig 
positive und negative Teilelemente enthalt, was zwar wenig wahrscheinlich, 
aber prinzipiell nicht ausgeschlossen ist. 

Andererseits liegt nichts im Wege, anzunehmen, daB die Wachstumsge
schwindigkeit bei bestimmten Lichtintensitaten infolge photo-chemischer 
Vorgange ein Minimum zeigt, urn bei groBeren Lichtstarken wieder etwas 
anzusteigen. Eine solche Annahme geniigt nun abel' hinreichend zur Ver
deutlichung der Reaktionsumkehr und des negativen Phototropismus bei 
hohen Lichtintensitaten. 

Es ist indessen zuzugeben. daB wenigstens das Prinzip der WIESNER
schen Theorie in gewisser Annaherung fUr Organe mit physiko-chemisch 
bedingter Dorsiventralitat und ihren Wechselphototropismus zutreffen diirfte. 
Jedenfalls haben wir es hier bestimmt mit zweierlei Arten von Zellen zu 
tun, welche auf gleiche auBere Einfliisse ni'cht mit genau gleicher Reaktion 
antworten. 

Bei dem gleitenden Ubergang von den Phototropismen radiarer Or
gane zu denen von dorsiventralen Organen wird man verstehen, wenn wir 
jetzt gleich verschiedene Erscheinungen kennenlernen werden, welche 
man wohl ebenso gut unter der Rubrik: Phototropismus der dorsiventral 
gebauten Organe unterbringen konnte. Indessen zeigen typische Organe 
dieser Art, z. B. Blatter, von Beginn an ein ausgesprochen dorsi
ventrales phototropisches Verhalten, wahrend dagegen die Sprosse yom 
Efeu oder Kurbis z. B. im jugendlichen Zustand noch durchaus ortho
trope Eigenschaften besitzen. 

Kennzeichnend ist fur die mit Wechselphototropismus versehenen 
Pflanzenteile oftmals der groBe EinfluB, den die Schwerkraft auf sie 
ausubt; vielfach ist hier der Geotropismus dominierend gegenuber dem 
Phototropismus. 

26* 
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I. Sprosse kriechender Pflanzen (Hedera, Tropaeolum, 
Cucurbita und andere). 

Am bekanlltesten ist der Wechsel des Phototropismus bei den vege
tativen Efeusprossen (Hedera Helix). Da RAWITSCHER (1932, S. 156) 
deren Verhalten in seiner Geotropismusmonographie eingehend be
schreibt, so konnen wir UIlS hier kiirzer fassen. 

Anfanglich sind die Keimpflanzen orthotrop und positiv-photo
tropisch(SACHS 1879, S. 257, 272). Spater werden aber die urspriinglich 
positiv-phototropischen Hauptsprosse negativ-phototropisch und kriim
men sich yom Licht fort (Abb. 10, A). Nur bei seh wacherer einseitiger 
Beleuchtung konnen die jiingsten SproBspitzen noch positiv-photo
tropisch reagierell. 

Diese Sprosse legen sich nunmehr nieder, und zugleich wird unter 
dem EinfluB des Lichtes der SproB dorsiventra1. Diese Dorsiventralitat 

Abb . 10 . Negativ-phototropische, plagiotrope Kriirnmungen von Hedera Helix; die Pfeile bezeichnen 
die Richtung der Lichtstrahlen und der Schwerkraft. Bei A cine junge, aus einem Steckling gezogene 
Pftanze, welche so an das Zimmerfenster gestellt \vorden war, daB die Haftwurzeln nach dem Zimmer 
gerichtet waren. Negativer Phototropismus der Spro{3spitze. Bei B cine Pflanze wie bei A, jedoch 
umgekehrt an das Fenster gestellt, mit den Wurzeln nach dem Lichte zu. Uminduktion der Dorsi
ventralitat und negath'cr Phototropismus der SproBspitze. Die Blattstiele fangen an, Torsionen aus 
zufiihren, urn die Blattlamina in transversale Lichtlage zu bringen. Bei C dieselbe Pflanze wie bei B , 
einige Zeit spater. Vollstandige Umkehr der Dorsiventralitat, denn die Haftwurzeln entstehen nun aBe 
an der entgegengesetzten Seite \Vie frtiher. AIle Blatter in transversalphototropischer LichtIage , die 

"lteren Blattstiele dabei stark tordiert. (Nach SACHS, 1887.) 

auBert sich besonders darin, daB auf der lichtabgewandten Seite - schon 
yom zweiten Internodium ab (Abb.l0) - -- die kleinen Haftwiirze1chen 
entstehen, mit denen die Efeutriebe an Mauern und Wanden hoch
klettern konnen. Bemerkenswert ist ferner, daB die Dorsiventralitat 
nicht etwa inharent ist, wie bei den Thalli von Marchantia polymorpha 
(S. 421), sondern jederzeit durch Anderung der Lichtrichtung um
induziert werden kann. Diese Uminduktion erfolgt relativ schnell, 
z. B. wenn man den SproB von der anderel1 Seite (siehe Abb. 10) oder 
von unten belichtet (SACHS, 1. c., S. 267). Die negativ-phototropischen 
Kriimmungen dagegen, we1che der Uminduktion nachfolgen, geschehen 
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relativ langsam, was viel1eicht seine Ursache in den Wachstumsverhiilt
nissen (Wachstumsverteilung usw.) haben mag. Bei al1seits gleicher 
Beleuchtung am Klinostaten bleiben die Triebe nach CZAPEK (1895, 
S. 1236) radiar. 

DaB auch die Schwerkraft die Dorsiventralitatsebene bestimmen kann, 
scheint aus Versuchen von BARGAGLI-PETRUCC1 (1906) hervorzugehen. 1m 
iibrigen induziert aber die Schwerkraft vor allem einen schwachen negativen 
Geotropismus. Auf diesen ist wohl zuriickzufiihren, daB der negativ photo
tropische SproB in Abb. 10, C sich nicht genau parallel in die Lichtrichtung 
einstellt, sondern horizontal vom Fenster weg wachst. Auch ist er viel
leicht die Ursache dafiir, daB die Sprosse an senkrechten Wanden empor
wachsen konnen (vgl. WIESNER 1880, S.37). 

Uber die Frage, ob bei Hedera normaler negativer Phototropismus 
oder kompliziertere Moglichkeiten, z. B. Epinastie, vorliegen; sind die 
Meinungen geteilt (vgl. SACHS 1879, S.259; CZAPEK I898a, S.258; 
OLTMANNS 1897, S.28). Entsprechend den Vorstel1ungen, nach denen 
wir den Begriff "Epinastie~' anwenden, scheint es uns aber angebrachter 
zu sein, hier nich t von Epinastie zu reden. Wir wollen namlich das 
Wort "Epinastie" nur fiir soIche Wachstumserscheinungen gebrauchen, 
weIche autonom und der Ausdruck einer besonderen Struktureigen
tiimlichkei t des betreffenden Organs sind (vgl. S. 530ff.). 

Einen ahnlichen negativen Phototropismus wie Hedera haben nach 
WIESNER (1880, S. 37) die Sprosse von Ficus stipulata und nach DARWIN 
(1881, S. 384) die Triebe von Tecoma radicans. 

Auch bei Cuc~trbita Pepo (CZAPEK 1898, S. 427; NOLL 1901, S.425), 
und Tropaeolum maius (SACHS 1879, S. 271) findet man eine durch 
einseitiges Licht induzierte Dorsiventralitat. 

Beim Kiirbis (Cucurbita) liegt die Sache so, daB die Keimpflanze 
anfanglich ebenso wie ein Hedera-Keimling orthotrop und positiv
phototropisch ist. Sobald sie aber eine gewisse GroBe erreicht hat, wird 
sie p16tzlich plagio-phototropisch, indem der nunmehr dorsi yen tral 
sich ausbildende SproB hart iiber den Kotyledonen eine Kriimmung 
macht und horizon tal weiterwachst. Er liegt dann freilich immer noch 
in der Projektion der Lichtrichtung auf dem Boden, d. h. der positive 
Phototropismus der eigentlichen SproBspitze bleibt immer erhalten. 
AuBerlich tritt die Dorsiventralitat durch Ausbildung von Wurzeln auf 
der SproBunterseite in Erscheinung. 

Bei der Kapuzinerkresse (Tropaeolum) ist der KeimsproB gleichfalls 
zunachst positiv-phototropisch, wird aber spater negativ-phototropisch, 
sofern das Licht stark ist. Die SproBspitze wendet sich dann yom Licht 
ab und kriecht auf dem Boden weiter. 1st dagegen das Licht schwacher 
(Tropaeolum ist eine Schattenpflanze!), so iiberwiegt wieder der positive 
Phototropismus, so daB die Stengelspitze bogenfonuig in die Hohe 
strebt (vgl. DARWIN 1881, S. 366, der auch noch an alteren Internodien 
in schwachem Licht positiven Phototropism us beobachtete). Ent-
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sprechend diesem Verhalten, das man eigentlich - im Einklang mit 
unserem Wortgebrauch (siehe S. 401) - einfach als phototropische Reak
tionsumkehr bezeichnen mochte, tritt die yom Lichte induzierte und 
jederzeit umkehrbare Dorsiventralitat sehr zuruck. Man konnte ebenso
gut von positivem und negativem Phototropismus (anstatt Plagiophoto
tropismus und Dorsiventralitat) sprechen, der in Verbindung mit negativ
geotropiseher Gegenwirkung die Orientierung des Sprosses bewirkt. In 
Ermangelung geeigneter Klinostatenversuehe ist diese Ansicht allerdings 
noch nieht bewiesen, wenn aueh ziemlieh wahrseheinlieh. 

Manehe andere Auslaufer und kriechende Sprosse verhalten sich 
ganz ahnlieh wie die eben beschriebenen Beispiele von Tropaeolum usw., 
nur ist dort der Geotropismus gegenuber dem Phototropismus etwas 
starker ausgepragt. Wir werden darauf auf S. 473 naher eingehen. 

2. Bluten- und Fruchtstiele, deren Photo- und Geotorsionen. 

a) Allgemeines. Zahlreiehe Bluten- und Fruchtstengel weisen deutlieh 
einen Wechsel des Phototropismus in einem bestimmten Stadium der 
Entwicklung auf. Ausnahmslos ist dieser Wechsel zum Unterschied von 
der Reaktionsumkehr mit der Anderung einer vorher schon vorhandenen 
(morphologischen) auBerlieh aber nieht immer ohne weiteres siehtbaren 
(physiko-chemiseh bedingten) Dorsiventralitat verbunden. 

Es ist daher nicht verwunderlich, daB derartige Organe auch sehr oft 
Torsionen ausfiihren, we1che bekanntlieh nur bei morphologiseh oder 
physiologisch dorsiventral gebauten Pflanzenteilen vorkommen konnen. 
Insbesondere interessieren uns hier naturlich die sogenannten Photo
torsionen, we1che primar durch einseitiges Licht induziert werden, und 
bei deren Zustandekommen der Geotropismus nur eine nebensachliche 
Rolle spielt. Daneben kommen aber bei Eluten- und Fruehtstielen auBer 
reinen Geotorsionen, auf die wir hier nicht weiter eingehen wollen, so1che 
Geotorsionen vor, bei deren Entstehen der Phototropismus indirekt 
eine Rolle spielt. Wir meinen damit diejenigen Falle, wo ein photo
tropischer Stengel durch Krummung nach dem Lichte zu in eine so1che 
neue Lage gebracht wird, daB nunmehr infolge der geanderten Angriffs
richtung der Sehwerkraft dureh letztere allein eine Torsion hervor
gerufen wird. 

AuBer diesen Torsionen gibt es bei den Blutenstielen noeh eine zweite 
charakteristische Eigentumliehkeit, we1che wir hier nur kurz andeuten 
wollen, da sie spater im analytisehen Teil noeh grundlieher besproehen 
werden muB. Es ist das der Umstand, daB das Wachstum der Eluten
stengel stark dureh das Endorgan, gleichgultig ob Knospe, Elute oder 
Frueht, beeinfluBt wird. Vielfach bezeiehnet man diesen EinfluB mit 
dem niehtssagenden Wort ,,tonisch". Man meinte fruher, die Endorgane 
nahmen allein die phototropisehen oder geotropischen "Reize" auf und 
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leiteten diese dann zu den auf den Stielen befindlichen Stel1en, wo die 
Reaktion stattfindet. Bei keiner der genauer untersuchten Bliiten
bewegungen hat sich diese Annahme beweisen lassen. Uberal1 reagieren 
die Stengel nur dann, wenn sie selbst vom Licht getroffen werden, so 
daB nur von einer "Reizleitung" innerhalb der Stengel die Rede sein 
kann. 

Heutzutage nehmen wir an, daB sich die Bliitenstiele abnlich wie die 
Avena-Koleoptilen verhalten (vgl. SODING 1926, UYLDERT 1927). Sie 
haben in den Endorganen ein Bildungszentrum fUr ein wachstums
forderndes Hormon, das schon auf S.378ff. erwahnte Auxin. Dieser 
oder ein ahnlich zusammengesetzter Wuchsstoff stromt etwas basalwarts 
und ist fUr das Zustandekommen des Wachstums der Bliitenstengel 
unbedingt erforderlich. Der Unterschied gegeniiber den Koleoptilen 
liegt darin, daB nicht im Endorgan, sondern in den Stielen selbst das 
Wuchshormon (ungleichmaBig) verteilt wird. Es ist daher verstand
lich, daB die Stengel ihr Wachstum einstellen, sobald die Endorgane 
abgeschnitten werden. Auch die Orientierungstorsionen (vgl. S. 450,457) 
horen dann auf, wie schon SCHWENDENER und KRABBE (1892/1898, 
S.307) angeben. 

Daneben scheinen aber noch andere Stoffe eine Rolle zu spielen, 
welche jedoch nicht von den Endorganen, sondern vielmehr von den 
Internodien, aus denen die Bliitenstiele entspringen, herriihren (vgl. 
OEHLKE·RSI922,S.II2ff.). Diese Stoffe sind, wenigstens in verschiedenen 
Fallen, die eigentliche Ursache dafiir, daB in den Bliitenstielen ein Wechsel 
des Phototropismus bzw. Geotropismus stattfindet. Weiteres dariiber 
folgt im analytischen Teil. 

Die Orientierungskriimmungen der Bliiten- und Fruchtstiele sind in 
den letzten Jahren besonders durch OEHLKERS (1922), ZOLLIKOFER (1928, 
1929) und RAWITSCHER und dessen SchUler genau untersucht worden. 
RAWITSCHER (1932) geht in seiner Monographie des Geotropismus aus
fiihrlich auf diesen Gegenstand ein. In der nachfolgenden Beschreibung 
einiger solcher Bliiten- und Fruchtstielbewegungen konnen wir uns 
unter Hinweis auf das Buch RA WITSCHERS kiirzer fassen und besprechen 
l1ur die Erscheinungen eingehender, bei denen die "phototropische 
Komponente" eine besondere Rolle spielt. 

(3) Linaria cymbalaria. Ein klassisches Beispiel fiir den Wechsel des 
Phototropismus findet man bei den Bliitenstielen von Linaria cymbala
ria, worauf bereits WIESNER (1878, S. 164; 1880, S. 72) hinweist. Neuer
dings ist dieses Objekt von SCHMITT (1922) experimentell untersucht 
worden. 

Der Knospen- und Bliitenstiel dieses Krautes, welches gerne an 
Mauern wachst, ist zunachst positiv-phototropisch (Abb. 12, 13). Etwa 
zur Zeit des Koral1enabfal1s setzt eine negative Bewegung im Stiel ein, 
welche im basalen Teil beginnt und akropetal weiterschreitet. So rea-
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giert danri der Frueh tstiel nach 4-5 Tagen 
negativ-phototropisch (Abb. 13; vgl. dazu eine 
Bemerkung bei OLTMANNS 1897, S. 23). 

A bb. 11. Linaria cymbalaria. 
Bliihreife Knospe wendet sich 
positiv-phototropisch entgegen 
der Sch\verkraft clem Lichte 
(= Pfeil) Zll. (Nach S CH MITT, 

Neben diesem Phototropismus zeigen die 
Stengel wohl auch negativen Geotropismus und 
richten sich z. B. im diffusen Licht aufwarts . 
Doch ist dieser Geotropismus nicht so stark, urn 
etwa bei von unten auffallendem Licht die Stiele 
am Abwartskriimmen - solange sie noch positiv
phototropisch sind - zu hindern (Abb. II). 
AuBerdem kommen zu bestimmten Zeiten noch 
schwachere aut on orne Bewegungen VOL Ferner 
gibt es, wenn sich die Bliiten in ihrer normalen 
dorsiventralen Lage befinden , gewisse dorsal

1922 .) 
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Abb. 12 . Linaria cY11lbalaria. Positiver Photo
tropismus und prozentualer Zuwachs der ein
zeIn en Zonen eines jungen Knospenstiels . Das 

Licht [aUt horizontal von rechts ein. 
(Nach S CHM ITT, 1922 .) 

konvexe Kriimmungen in der post
floralen Periode, we1che den dann 
herrschenden negativen Photo
tropismus gewissermaBen unter
stiitzen. In erster Linie domi
niert aber immer der Phototro
pismus. 

Wie kommt nun dieses merk
wiirdige Verhalten zustande? Der 
Bliitenstiel hat zwei Wachstums
perioden.. Die erste umfaBt den 
ganzen Stiel und erlischt nahezu mit 
der eigentlichen floralen Periode 
(Abb. 12). Die zweite entsteht 
nach der Befruchtung und er
streckt sich hauptsachlich auf das 
apikale Stielende (Abb. 13). Eben 
nach dem Einsetzen der zweiten 
Periode beginnt von der Basis aus 
der Wechsel des Phototropismus 
und setzt sich apikalwarts fort. 
Nur wenn die Befruchtung ein
getreten ist, kann sich dieserWech
sel zu negativem Phototropismus 
bis obenhin erstrecken. Dies liegt 
daran, daB ohne Befruchtung das 
Wachstum in der postfloralen 
Periode iiberhaupt nicht mehr 
wesentlich in Gang kommt und 
bald v611ig erlisch t. Ohne Be-
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fruchtung erstreckt sich daher die negative Kriimmung des Stieles nur 
auf den basalen Teil. SCHMITT meint iibrigens, daB im apikalen Teil 
der Wechsel des positiven Phototropismus in negativen Phototropismus 
durch die Befruchtung bewirkt wird, doch gibt sie dafiir keinen Beweis. 
Aus den gleich zu besprechenden Versuchen von OEHLKERS miissen wir 
vielmehr schlieBen, daB auch bei Lina'Kia der Wechsel des Phototropis
mus von unten auf apikalwarts erfolgt und nicht unmittelbar mit 
dem Vorgang der Be£ruchtung verbunden ist, sondern nur indirekt 
von ihm abhangt (siehe S. 412). 

JOr-r----,-----,I-----,----~----_,----_.--~ 

- b'Sfe 'ZOl7l'tles Snell's fI1fJllro/er Teil) 
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Abb. 13. Linaria cymbalaria. Positiver und negativer Phototropismus sowie prozentualer Zuwachs 
der einzelnen Zonen eines Bliitenstiels wahrend der Roralen und postfloralen Periode. Lichteinfall 

horizontal von rechts. (Nach SCHMITT, 1922.) 

y) Tropaeolum majus (OEHLKERS 1922). Sehr ahnlich wie Linaria 
verhalt sich auch der Bliitenstiel von Tropaeolum majus. Prafloral sind 
die Stiele, besonders wenn sie junge Knospen tragen, stark positiv-photo
tropisch, postfloral aber negativ-phototropisch, gleichgiiltig ob das 
Licht stark oder schwach ist. Immer bewirkt eine Lichtintensitat, we1che 
prafloral positiven Phototropismus induzierte, postfloral negativen 
Phototropismus. Auch hier findet man zwei Wachstumsperioden, eine 
praflorale und eine postflorale, we1che durch eine Periode v611igen Wachs
tumsstillstandes wahrend der eigentlichen Bliitezeit unterbrochen ist. 
Genau so wie bei Linaria ist ferner der Beginn der zweiten Wachstums
periode an den Befruchtungsvorgang gebunden; ohne Befruchtung 
wird das Wachstum nicht wieder aufgenommen. OEHLKERS 
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konnte weiter nachweisen, daB die Wiederaufnahme des Wachstums 
nach der Befruchtung im apikalen Teil, der iibrigens stets am starksten 
wachst, beginnt und dann basalwarts fortschreitet. 

AbU. 14 . N ormale postfiorale 
Kriimmung von Tr opaeoz,u11t 
lIlajlls bei diffuser Beleuch
tung. (Nach OEHLKERS, 1922.) 

1m einzelnen sind nun die Kriimmungen bei 
Tropaeolttm etwas schwieriger zu iiberschauen, 
weil wir. es nicht mit einem radiaren Organ zu 
tun haben. Der Eliitenstiel ist vielmehr dorsi
ventralgebaut, was sich jedoch auBerlich 
kaum kundgibt. Ein sicheres Kriterium dafiir 
bildet jedoch die praflorale und £lorale 
Ruhelage des Stieles, welche etwa 300 betragt 
(Abb. 16) . In dieser Stellung halten sich nega
tiver Geotropismus und Epinastie der Dorsalseite 

Abb. IS . Negativ·pho· 
tQtropische postflorale 
Krummung ,-on Tro
paeol1t1ll m aizes b ei 
langerer einseltIger 
\'entraler Beleuchtung 
des Stieles mit 10 bis 
20000 MK. Der Pfeil 
bezeichnet die Licht-

richtung. (Nach 
O E HLKERS, 1922.) 

, 
/ 

( = Seite, auf welcher sich der Sporn der Eliite be
findet) die Waage, so daB im diffusem Licht keine 
Kriimmung erfolgt. Es ist aber verstandlich, daB bei 
einseitigem Lichteinfall das Licht, welches in Rich
tung der Ventralseite einfallt, starker positiv-photo
tropisch wirkt als solches, welches umgekehrt die 
Dorsalseite bestrahlt. Die Epinastie wirkt im erst en 
Falle eben gleichsinnig mit dem Licht, im zweiten 
aber entgegengesetzt (vgl. S. 387, Anm. iiber Trade
scantia). 1m zweiten Fall, bei Bestrahlung der Dorsal
seite, gibt es dann gew6hnlich gar keine normalen photo
tropischen Kriimmungen, sondern vielmehr eine photo
tropisch induzierte Geotorsion (S. 406), welche genau 
nach dem Schema der bei Papaver zu beobachtenden 
photoinduzierten Geotorsionen verlauft (siehe S. 413). 

Abb. 16. Trojaeolu11l 11laj1ts. Sche
ma der normal en prafioralen und 
floral en Ruhelage des Bliitenstieles. 
Dessen dorsale Seite schraffiert. 

1m postfloralen Zustand ist natiirlich 
die Sache umgekehrt, weil wir jetzt negativen 
Phototropismus vor uns haben. Infolgedessen 
wird die negative Kriimmung starker, wenn 
die Dorsalseite beleuchtet wird. Eine Tor
sion tritt nun aber nicht mehr auf, auch wenn 
man ventral beleuchtet (Abb. IS), was wohl 
daran liegt, daB mit dem Wechsel des Photo
tropismus auch ein Wechsel des Geotropismus 
verbunden ist. Die wachstumsfahigen Teile 
des Stieles reagieren namlich jetzt nicht 
mehr negativ, sondern positiv-geotropisch I. 

I Mit F. W. WENT (1932) laBt ~sich ein derartiger Wechsel des Geotropis
mus vielleicht auf eine Anderung der Zellreaktion zuriickfiihren, ind~m diese 
wahrend des Alterwerdens vom alkalischen Ins saure Gebiet oder umgekehrt 
iibergeht. 
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Dadurch erkHirt sich auch die starke Kriimmung in Abb. I4, die zum 
T eil geotropisch bedingt ist. 

Ubrigens scheint dieser positive Geotropismus, teilweise wenigstens, 
auch durch VersHirkung des epinastischen Wachstums, mit 
dem er ja gleichsinnig verlauft, zustande zu kommen. Sichere Angaben 
kann man allerdings dariiber nicht machen, weil OEHLKERS keine dies
beziiglichen Wachstumsmessungen ausgefiihrt hat. Es weisen aber ver
schiedene der von OEHLKERS weiterhin gefundene Tatsachen in jene 
Richtung. 

OEHLKERS stellte namlich fest, daB sich der postflorale positive Geo
tropismus je nach der Vorgeschichte der Bliitenstiele (ob von Gewachs
hauspflanzen oder Freilandpflanzen stammend) schwacher oder starker 
auBert. Gleiches gilt fUr die minimale Lichtmenge, welche im post
floralen Zustand eine negativ-phototropische Kriimmung von bestimm
ter Starke induzieren kann. Dazu kommt noch, daB bei dieser minimalen 
Lichtmenge die Zeit eine Rolle spielt, in der sie zugefUhrt wird. Bei 
langerer Belichtung mit schwacherer Intensitat wird eine relativ starkere 
Reaktion erzielt als umgekehrt. 

AIle diese, reichlich kompliziert erscheinenden Beziehungen diirften 
un seres Erachtens hauptsachlich auf die jeweils verschiedene Wachs
tumsgeschwindigkeit der Stiele zuriickzufiihren sein. Wir werden 
spater, bei Besprechung des Wachstums der Avena-Koleoptile und Diko
tylenkeimlinge, sehen, daB die Reaktionsanderung oder "Stim
mungsanderung", d. h. die verschieden starke Kriimmungs
reaktion einer Pflanze auf einen konstant bleibenden Licht
impuls hin, auf zweierlei Weise zustande kommen kann: 

Grundsatz 3. Bei konstant blei bender Wachstumsgeschwin
digkeit andert das Licht das photochemische Gleichgewicht, 
indem dieses lokal auf ein anderes Energieniveau gebracht 
wird (z. B. siehe spater die erste positiv-phototropische Kriimmung 
der Avena-Koleoptile). 

Grundsatz 4. Bei konstant bleibendem photochemischen 
G leichgewich t andern andere Faktoren (Alter, Temperatur usw.) 
die Wachstumsgeschwindigkeit. 

Verschiedene der von OEHLKERS beschriebenen Tatsachen, vor allem 
z. B. der Umstand, daB die Starke der negativ-phototropischen Reaktion 
bei konstanter Lichtmenge direkt abhangig ist von der Belichtungszeit, 
weisen nun mehr nach Grundsatz 4 hin. Wir wollen indessen diesen 
Erklarungsversuch hier nicht weiter ausspinnen, weil seine Grundlage 
in diesem Fall erst noch durch exakte Wachstumsmessungen bewiesen 
werden muB. 

Eine andere lVIerkwiirdigkeit, die zur Zeit eben falls nicht befriedigend 
erklart werden kann, ist der Umstand, daB der Stiel im postfloralen 
Stadium zwei Wachstumsmaxima aufweist (in Abb. I4 die beiden 
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Kriimmungsstellen). Diese Maxima .sind auch die Orte der starksten 
Kriimmung. Wo der Stiel gerade bleibt, wie zwischen den beiden Kriim
mungen, ist das postflorale Wachstum sehr gering oder gleich Null (Basis 
des Stiels bis zur zweiten Kriimmung). Prafloral existiert nur ein api
kales Maximum. 

SchlieBlich einige Worte iiber die Ursache des Wechsels des Photo
tropism us (und Geotropismus). Zufallig beobachtete OEHLKERS, daB 
schon im jiingeren Knospenstadium yom Internodium abgeschnittene 
Bliitenstiele bereits vor der floralen Periode dem Wechsel des Photo
tropismus unterliegen. 1m allgemeinen erfolgt dieser vorzeitige Wechsel 
genau so wie der normale postflorale, d. h. er tritt zunachst basal auf und 
schreitet akropetal fort. Die genauere Untersuchung lehrte, daB der 
vorzeitige Wechsel des Phototropismus von der Lange des basalen Inter
nodiums abhangt, das man eventuell in der prafloralen Periode am 
Bliitenstiel sit zen laBt. 1st dieses Internodium langer, als seine eigene 
halbe Lange betragt, so kann kein vorzeitiger Wechsel stattfinden. 1st 
es kiirzer, so findet dieser statt. Hieraus ergibt sich, daB der Wechsel 
des Phototropismus nich t unmi ttel bar von der Befruchtung ab
hangig ist. 

OEHLKERS meint, daB man ihn folgendermaBen erklaren konne: So
bald im Bliitenstiel gewisse Stoffe (z. B. Reservestoffe), die normalerweise 
aus dem Internodium herangefiihrt werden, verbraucht sind, beginnt 
die Anderung. Schneidet man den Bliitenstiel nun im friihen Knospen
stadium ab, so ist dieser Zustand bereits vor der eigentlichen Bliite
periode vorhanden, d. h. die postfloralen Bewegungen beginnen floral 
oder prafloral. 1m normalen Zustand tritt der Wechsel des Photo
tropismus dadurch auf, daB wahrend der floral en Periode kein Wachs
tum stattfindet. Dadurch wird die Zufuhr der betreffenden Stoffe aus 
dem Internodium unterbunden. Sichtbar wird aber der Wechsel erst 
nach erneutem Einsetzen des Wachstums durch die Befruchtung. 

15) Papaver (RAWITSCHER 1927). Auf S. 4IO erwahnten wir, daB der 
Bliitenstiel von Tropaeolum physiko-chemisch-bedingt dorsiventral ge
baut ist. Ob diese Dorsiventralitat von vornherein festgelegt ist oder 
erst im Laufe der Entwicklung des Stieles durch Schwerkraft oder 
Licht induziert wird, ist noch nicht erwiesen. Bei Papaver finden wir 
ebenfalls eine solche Dorsiventralitat, die iibrigens nach GOEBEL (I924, 
S. 160) auch morphologisch zum Ausdruck kommt '. Hier ist sie aber, 
wie RAWITSCHER feststellen konnte, geoinduziert. Uns interessiert 
diese Dorsiventralitat nur insofern, als sie auch wie bei Tropaeolum die 
Ursache fUr die Epinastie des Knospenstieles ist. Durch diese Epinastie 
mit ihrem verstarkten Wachstum auf der dorsalen Oberseite entsteht 

, Der Knospenstiel von Papaver weist keinen kreisf6rmigen, sondern 
einen auf zwei Seiten (oder einer) abge£lachten UmriB auf, und zwar liegt 
eine Abflachung auf der Konvexseite. 
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aktiv das bekannte Nicken der Mohnknospe (Abb. 17, 18). Die Mei
nung WIESNERS (1880, S. 62, 63) ist also unrichtig, daB das Nicken der 
Mohnknospe durch die Weichheit des Stieles bedingt sei. Jedoch hat er 
darin recht, daB er das passive Herunterhangen der eigentlichen Knospe 
ihrem Gewicht zuschreibt (vgl. RAWITSCHER 1927, S.756). 

Was uns hier an den Papaver-Stielen besonders interessiert, ist das 
Zustandeko~en der durch Phototropismus induzierten Geotorsionen. 
Die eigentlichen Georeaktionen hat RAWITSCHER in seiner Monographie 
(1932, S. 256) so genau beschrieben, daB wir hier nicht darauf einzugehen 
brauchen. 

Phototropisch ist der ganze untere Tell des Knospenstieles, wie auch 
WIESNER (1. c.) angibt. Fallt nun einseitiges Licht seitlich zur Median
ebene der Knospe (d. h. zu der durch Knospe und Stiel gelegten Ebene) 

Abb.17· 

~ . 

a b a b c 
Abb. 17 und 18. Knospenstiele von Papaver atialliica bei einseitiger Beleuchtung. Das Licht faUt 
beide Male senkrecht zurn Kriimmungsbogen ein. In Abb. 17 ist die Pflanze aus der Lichtrichtung 
gesehen, in Abb. 18 senkrecht zur Lichtrichtung (= Pfeil) beobachtet. Tuschemarkierung auf dem 
Stiele. Abb. '7a: Beginn des Versuches. Abb. I7b: '2 Stunden spater. Abb. ,8a: Beginn de. 

Versuches. Abb. I8b: 8 Stunden spater. Abb. ,8c: 26 Stunden spater als Abb. I8a. 
Nach RAWITSCHER, '927,) 

auf den Stiel, also senkrecht zum Kriimmungsbogen ein, so macht er in 
seinem unteren Tell eine positiv-phototropische Bewegung. Dadurch 
kommt aber die Dorsalseite des Stieles in eine Flankenlage zur Schwer
kraft, und diese induziert dann eine Torsion in dem geraden Stiel
abschnitt unterhalb des Kriimmungsbogens. Durch diese Torsion wird 
bewirkt, daB sich schlieBlich die Knospe wieder nach dem Licht hin 
wendet, womit zugleich wieder die geotropische Ruhelage erreicht ist. 
In Abb. 17 und 18 k6nnen wir beide Vorgange deutlich verfolgen. 

Wie man sich im einzelnen das Zustandekommen der Torsionen yom 
Standpunkt der Wuchsstofftheorie vorzustellen hat, wollen wir erst im 
zweiten Teil unserer Arbeit besprechen. 

8) Tussilago Farfara (ZOLLIKOFER 1928,1929). Bei den floralen und 
postfloralen Kriimmungen der Bliitenstiele von Tussilago Far/ara finden 
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wir im groBen und ganzen dieselben Verhaltnisse wieder wie bei Papaver 
und Tropaeolum. Es besteht jedoch der Unterschied, daB die jungen 
Knospen- und Bliitenstiele m physiologischer Hinsicht noch durchaus 

Abb. '9. Junger Stiel von TIIssilago 
Fa1:fara, der sich 0 h n e Torsion positiv~ 
phototropisch krilmmt. Gleichzeitig Be. 
ginn der dorsiventralen Einkrilmrnung: 
die Dorsiventralitatsebene wird durch die 

Lichtrichtung (= Pfeil) festgelegt. 
(Nach ZOLLlKOFER, 1929. ) 

radiar gebaut sind. Sie sind negativ
geotropisch und positiv-phototropisch. 
Wenn sie sich daher phototropisch kriim
men, so geschieht das ohne Torsion, wie 
Abb. 19 zeigt. 

Sind nun die Bliiten verbliiht, so 
kriimmen sich die 0 beren T eile der 
Schafte positiv-geotropisch abwarts, urn 
sich zur Zeit der Fruchtreife wieder auf
zurichten. Wir haben also den Fall vor 
uns, daB in den Stielen voriiberge
hend eine physiko-chemisch bedingte 
Dorsiventralitat erzeugt wird. Diese 
Dorsiventralitat kommt nun nach ZOLLI

KOFER nicht allein durch die Schwerkraft, sondern stets unter Mi thilfe 
des Lich tes zustande. Die starker beleuchtete Flanke ergibt die Dorsal
seite, die sich durch verstarktes Wachstum auszeichnet. Dabei erstreckt 

Abb. 20. Nickender Stiel von Tussilago 
Farfara. Phototropische Kriimmung mit 
nachfolgender Geotorsion nach Veranderung 
der Lichtrichtung (= Pfeil). Die Zahlen 

geben die Versuchstage an. 
(Nach ZOLLIKOFER, 1929.) 

sich die Wirkung des Lichtes auf die 
ganze wachstumsfahige Partie des 
Stieles. Verdunkelt man letzteren par
tiell, so wird die Einkriimmung nur dort 
ausgefiihrt, wo das Licht hingelangen 
konnte (ZOLLIKOFER 19z8, S. IIZ). 

Auch tritt wohl schon unter dem 
EinfluB der Schwerkraft allein eine 
einseitige Kriimmung auf, doch bleibt 
die Dorsiventralitatsebene dann ohne 
LichteinfluB labil und ist nicht ein
deutig bestimmt. Man kann also 
sagen, daB Licht und Schwer kraft in 
gleicher Weise an der Induktion der 
Dorsiventralitat beteiligt sind, wobei 
iiberdies auch die Lastwirkung der 
Knospe, ahnlich wie bei Papaver 
(S. 413) eine gewisse Rolle spielt. 

1m dorsiventralen Stadium sind, 
analog zu dem Verhalten von Papa

ver, phototropische Kriimmungen stets mit Torsionen verbunden. 
Diese Torsionen sind dann Geotorsionen, we1che durch vorangehen
des positiv - phototropisches N eigen des Stieles induziert worden sind 
(Abb. zo). 



.-------------------.-~.------

Phototropismus und Wachstum der Pflanzen. 

Es ist nun aber bemerkenswert, daB auch reine Phototorsionen 
ausgefiihrt werden konnen, und zwar geschieht das in dem Abschnitt des 
postfloralen Stadiums, in welchem sich die Stiele noch in voller Ein
kriimmung befinden. AuBerlich unterscheiden sich die reinen Photo
torsionen von den photoinduzierten Geotorsionen dadurch, daB der Tor
sion niemals eine phototropische Kriimmung des Stieles vorausgeht. 

1m letzten Abschnitt des postfloralen Stadiums, wenn der Stiel sich 
wieder geradezustrecken beginnt, reagiert der Schaft nur sehr wenig 
phototropisch. Dagegen ist am Ende dieser Periode der positive Photo
tropismus wieder etwas starker. Die Dorsiventralitat ist dann nahezu 
vollig aufgehoben und erstreckt sich nur noch auf den auBersten Teil 
des Stieles, der sich eben unterhalb der Spitze befindet. 

n Oxalis tetraphylla (STOLLEY I927). Rei Oxalis haben wir zu unter
scheiden zwischen den Bewegungen der Infloreszenzstiele und den Kriim
mungen der eigentlichen Knospen- und Bliitenstiele. 

Die Infloreszenzstiele interessieren uns hier nicht besonders, weil 
sie genau das gleiche Verhalten wie die Papaver-Schafte darbieten. Sie 
sind positiv-phototropisch und auBerdem inharent-dorsiventral gebaut. 
Infolgedessen finden wir bei den Kriimmungen nach dem Licht, wenn 
sie nicht gerade im Sinne der Dorsiventralitatsebene verlaufen, d. h. von 
den S tengeln der Pflanze weg, stets wieder die bekann ten ph 0 t 0-

induzierten Geotorsionen vor (srehe S.4I3). 
Von Bedeutung ist jedoch das recht verschiedene Verhalten der 

Knospen- und Bliitenstiele. Diese sind an der Infloreszenzachse 
etwas einseitig angeordnet, und zwar so, daB die dorsale Seite der letzte
ren frei von Bliitenstielen ist. Bei den Kriimmungen spielt dieser Um
stand eine gewisse, jedoch nicht sehr belangreiche Rolle. Er macht sich 
namlich nur dadurch geltend, daB diejenigen tropistischen Kriimmungen, 
welche direkt entgegengesetzt der normalen Anordnung der Bliiten
stiele verlaufen, erheblich gehemmt werden. Legt man z. B. die 1n
floreszenzachse, mit der Dorsalseite nach unten, horizontal hin, so kriim
men sich die jungen Knospenstiele, die anfangs in dieser Lage aufwarts 
schauen, trotz ihres positiven Geotropismus und negativen Phototropis
mus nur wenig nach unten. 

STOLLEY (I927, S.8I) bezeichnet die Bliitenstiele als physiologisch 
radiar. Das kann aber nicht der Fall sein, wenigstens nicht im strengen 
Sinn d~s Wortes. Sonst ware es unmoglich, daB der eben beschriebene 
EinfluB der Anordnung an der 1nfloreszenzachse iiberhaupt eine Rolle 
spielen konnte. STOLLEY nennt diesen EinfluB "Korrelationsfaktor", 
doch dieses Wort erklart natiirlich nichts. Wir wollen daher lieber 
davon sprechen, daB die Bliitenstiele im allgemeinen zwar ziemlich 
radiar gebaut sind, aber stets noch eine gewisse, nicht sehr ausgepragte 
inharent-dorsiventrale, physiko-chemisch bedingte Komponente auf
weisen. 
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Tragen die Stiele junge Knospen, so sind sie negativ-phototro
pisch und au8erdem positiv-geotropisch (Abb. 2I). Die Stiele alterer 
Knospen sind dagegen positiv-phototropisch (Abb. 2I), au8erdem auch 
noch positiv-geotropisch, wie schon im jiingeren Stadium. In diesem 
Zustande iiberwiegt gewohnlichder Geotropismus etwas den unter nor
malen Umstanden entgegengesetzt wirkenden Phototropismus. Im 
floralen Stadium bleibt der positive Phototropismus erhalten, er ist 
jetzt so wirksam, daB die Bliiten tagsiiber aufrecht stehen, bei schragem 
Lichteinfall dem Licht zugeneigt. Allerdings senken sich die Bliiten
stiele regelmaBig in den Nachmittagsstunden gegen I6 Uhr, und die 
Bliiten stehen dann senkrecht abwarts. Hier haben wir es aber wohl 
mehr mit nastischen Bewegungen zu tun, die nicht direkt tropistisch 
durch das Licht gerichtet sind. 

Nun kommt die postflorale Periode. In dieser werden die Stiele zu
nachst erneut schwach negativ-phototropisch, solange die Korollen noch 

a 
b 

Abb. 21. O.xalis-Infloreszenz. a lichtabwendig gestell t, b die altere Knospe hat sich nach einem Tage 
dem Lichte zugekriimmt; die junge Knospe hat ihre Lage nicht verandert, da sie negativ.phototropisch 

ist. (Nach STOLLEY, 1927') 

am Stiel sitzen. Im daran anschlieBenden Fruchtstadium endlich ist 
das Verhalten undeutlich: bald sind die Stiele positiv, bald aber negativ
phototropisch. 

Insgesamt haben wir also bei Oxalis einen sehr eigenartigen zwei
maligen Wechsel des Phototropismus vor uns: I. junge Knospen = ne
gativ-phototropisch, 2. alte Knospen und Bliiten = positiv-phototro
pisch, 3. verbliihte Blumen = schwach negativ-phototropisch I . 

1]) Verschiedene andere Bliitenstiele. Wir besprechen noch kurz 
einige andere Arten von Bliitenstielen, deren Verhalten freilich nichts 
Neues mehr bringt, nachdem wir jetzt iiber die Bewegungen von 
Linaria, Oxalis, Papaver und Tropaeolum genauer orientiert sind. 

1 Es ware interessant, zu untersuchen, inwieweit dieses wechseinde Ver
halten des Phototropismus der Bliitenstiele eine sekundare Folge der 
vielleicht primar jeweils verschiedenen Wachstumsgeschwindigkeit ist. 
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Cyclamen. Die einzelnen Arten von Cyclamen scheinen tropistisch 
gewisse Unterschiede aufzuweisen. Wie bei Linaria und Tropaeolum 
sind zwei Wachstumsperioden vorhanden, die durch die florale Periode 
von einander getrennt sind (KOSANIN I930). Gemeinsam ist ferner im 
Knospenstadium eine inharente physiko-chemisch bedingte 
Dorsiventralitat, 1m Blutenstadium findet man jedoch Verschieden
heiten. Bei Cyclamen Coum (RAWITSCHER I932, S. I25) und Cyclamen 
europaeum scheint die inharent festgelegte Dorsiventralitatsebene bis 
zum Fruchtstadium beibehalten zu werden. Bei den groBblutigen 
Gartenhybriden von Cyclamen persicum ist sie aber veranderlich, und 
zwar wird sie im Blutenstadium hauptsachlich durch die Schwerkraft 
bestimmt. Jedoch hat nach ZOLLIKOFER (I928, S. II7) auch das Licht 
einen gewissen EinfluB, denn die Epinastie des apikalen Teiles der 
Knospenstiele, welche das bekannte Nicken der Cyclamenbluten her
vorruft (STOLLEY I927, S. 58), wird durch starkes Licht etwas verstarkt 
(vg1. die ahnlichen Verhaltnisse bei Tussilago Far/am, S.4I4). 

Die Fruchtstiele dieser Hybriden sind schlieBlich immer negativ
phototropisch (DARWIN I88I, S.369; RAWITSCHER I932, S. I25). Die 
Lich tabsorptionsrich tung ist hier sogar so wirksam, daB sie direkt 
die Dorsiventralitatsebene bestimmt, in welcher die Einkrum
mung der Fruchtstiele erfolgt, und zwar unabhangig von der fruheren 
Lage derDorsiventralitatsebene wahrend der floralen Periode. Stets ist 
jetzt die starker beleuchtete Seite die Konvexseite. Geotropismus 
scheint dagegen beim Abwartskriimmen der Fruchtstiele keine Rolle 
zu spielen (DARWIN, 1. c.). 

Digi talis. Nach NOLL (I885) ist die einseitige Haufung der Bliiten an 
den Infloreszenzen von Digitalis indirekt durch Phototropismus bedingt, 
wobei prinzipiell dieselbenErscheinungen vorkommen wie bei den photo
induzierten Geotorsionen von Papaver (S. 4I3). Die Infloreszenzschafte 
neigen sich namlich positiv-phototropisch nach dem Licht uber. Alsdann 
krummen sich die positiv-geotropischen jungen Knospenstiele unter der 
veranderten Richtung der Schwerkraftwirkung einsei tig abwarts. 

Narcissus. Die Blutenschafte sind positiv-phototropisch und geo
induziert, physiko-chemisch bedingt dorsiventra1. Beim Wenden nach 
dem Licht hin finden wir daher bei ihnen genau so wie bei Papaver 
photoinduzierte Geotorsionen (STOLLEY I927, S. 62££.). 

Viola tricolor, odora ta usw. Die prinzipiell ahnlich wie Tropaeo
lum majus gestalteten und physiko-chemisch bedingt dorsi yen tralen 
Blutenstiele von Viola zeichnen sich hauptsachlich dadurch aus, daB 
bei ihnen, ebenso wie auch bei T~tssilago Far/ara (S. 4I5) ech te Photo
torsionen vorkommen. Der Beweis dafUr wurde durch Klinostaten
versuche bei einseitiger Beleuchtung bereits von SCHWENDENER u. KRABBE 
(I892/I898, S.33I) geliefert. Spater hat CORNEHLS (I927, S. I96) diese 
Torsionen ebenfalls untersucht. 

Ergebnisse der Biologie IX. 27 
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Wie bei Tussilago Farfara finden wir aber auch Geotorsionen, be
sonders dann, wenn der EinfluB des Lichtes geringer ist. Die ein
wirkende Lichtintensitat spielt bei diesem Objekt iiberhaupt eine groBe 
Rolle. In schwachem Licht iiberwiegt z. B. der negative Geotropismus, 
was vielleicht auch daran liegt, daB die phototropischen Reaktionen 
langsamer verlaufen als die geotropischen. Stellt man aber z. B. Pflanzen 
invers auf und beleuchtet von unten oder seitlich, so kriimmen sich 
die Bliitenstiele nicht mehr vol1ig negativ-geotropisch aufwarts, sondern 
tordieren oft schon unter dem LichteinfluB in der Horizontalen so lange, 
bis die Bliiten in Normallage nach dem Licht zu gerichtet sind. Dabei 
werden auch die Haken oder Kriimmungsbogen unterhalb der eigent
lichen Eliite mehr oder weniger gerade gestreckt; alles ein Beweis dafiir, 
daB in diesem Falle der Phototropismus gegeniiber dem Geotropismus 
starker wirksam ist. 

Ubrigens gehort Viola tricolor nach SCHWENDENER u. KRABBE (1. c., 
S. 329) zu denjenigen Pflanzen, deren Bliitenstellung bei sonnigem 
Standort tagsiiber dem jeweiligen Himmelsstand der Sonne entspricht 
(vg1. S. 388). 

II. Phototropismus der deutlich morphologisch dorsi ventral 
gebauten Organe. 

Wir verlassen nunmehr die morphologisch radiar gebauten Organe 
und wenden uns dem Phototropismus der deutlicb. morphologisch 
dorsiventral gebauten Pflanzenteile zu. DaB diese Art der Einteilung 
der Phototropismen etwas willkiirlich ist, erfuhren wir schon bei der 
Besprechung der Wechselphototropismen (S. 401). Letztere sind ja auch 
an dorsiventrale Organe gebunden, obwohl die Dorsiventralitat dann 
mehr von physiko-chemisch bedingter Natur ist (siehe S. 402). AuBerdem 
wird sie oft erst im Laufe der Entwicklung durch Licht oder Schwerkraft 
sekundar induziert, wahrend bei den nunmehr zu besprechenden Photo
tropismen die Organe fast durchwegs eine inharente und zudem auch 
morphologisch deutlich ausgepragte Dorsiventralitat besitzen. 

Doch sind das alles keine grundlegenden Unterschiede, und quali
tativ genommen, ist der Phototropismus eines radiaren Organs das
selbe wie derjenige eines dorsiventralen. Friiher dachte man hieriiber 
oftmals anders, wie die Geschichte des sogenannten Transversal
phototropismus (S. 370) beweist. Hierauf wollen wir kurz eingehen; 
fiir Einzelheiten verweisen wir auf LINSBAUER (1904, S. 35f£'). 

Zu den bekanntesten Vertretern phototropisch reagierender, dorsi
ventraler Organe gehoren die Laubblatter. Der Normaltypus ihres 
Phototropismus au Bert sich so, daB sich das Blatt senkrecht zur Rich
tung des auffallenden Lichtes einstellt. Auf den ersten Blick nun sticht 
dieses Verhalten so sehr ab von dem gewohnlichen Phototropismus der 
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radiar gebauten Keimlinge usw., welche sich dach aile parallel zur 
Lichtrichtung einstellen, daB es nicht wundernehmen kann, wenn 
FRANK (1870) seiner Zeit als Ursache dafiir eine besondere Art von 
Phototropismus angenommen hat. Er bezeichnete den Phototropismus 
der Blatter als Transversalphototropismus. Er sah ihn als spezi
fisch verschieden yom normalen Phototropismus an. Bald darauf schon 
hat DE VRIES (1871) diese Ansicht heftig bestritten, nachdem es ihm 
gelungen war, die Erscheinungen der Epi- und Hyponastie zu ent
decken. DE VRIES meinte, die raumliche Lage der Blatter kame haupt
sachlich durch diese beiden Faktoren zustallde, wahrend negativer 
Geotropismus und positiver Phototropismus dabei nur eine recht geringe 
Rolle spielten. WIESNER (1880, S. 50ff.) sah die Lichtlage der Blatter 
als das Ergebnis eines verwickelten Bewegungskomplexes an, dessen 
wichtigste aktive Komponenten positiver undnegativer oPhototropismus 
bilden.Spatere Autoren - wir iibergehen hier Einzelheiten, fiigten zu 
diesen Faktoren noch die sogenannte Photoepinastie hinzu, d. h. 
eine Epinastie, welche erst unter dem EinfluB des Lichtes entsteht. 

LINSBAUER (1. c.) selbst fiihrt die Lichteinstellung der von ihm unter
suchten Monokotylenblatter auf die eben °erwahnte Photoepinastie, posi
tiven Phototropismus und negativen Geotropismus zuriick. Er hat also 
die von WIESNER gemachte Annahme, daB Blatter auf der Lichtseite 
negativ-phototropisch, aber gleichzeitig auf der Schattenseite positiv
phototropisch sind, nicht akzeptiert, nachdem es ihm bei seinen Ver
suchsobjekten niemals gelungen war, irgendwie negativen Phototropis
mus sicher nachzuweisen. Allerdings erortert er eingehend die Frage, 
ob man nicht vielleicht die Photonastie (Photoepi- bzw. -hyponastie) 
auch als eine Art Phototropismus, sei es nun positiver oder negativer 
Phototropismus, auffassen kann (vgl. WIESNER 1880, S. 55). Zu einer 
ganz eindeutigen Entscheidung kommt er nicht, obwohl er sich zuletzt 
dahin entschlieBt, die Photonastie als eine besondere Reaktionsform 
anzusehen. 

1m iibrigen entwickelt LINSBAUER iiber das ganze Problem Gedanken
gange, wie wir sie yom heutigen Standpunkt aus iill allgemeinen als zu
treffend ansehen konnen. Er geht dabei von der WIESNERSchen Defini
tion des Phototropismus aus, in welcher der Begriff des Endeffektes 
(z. B. Kriimmung nach dem Licht, yom Licht weg usw.) ausgemerzt ist. 
Fiir WIESNER (1880, S. 22) ist beim Phototropismus vielmehr charak
teristisch: "daB, wie auch immer die Orientierung des Organs zum Licht 
ausfallt, sie yom Licht vollzogen wird und als eine Erscheinung des 
Langenwachstums sich manifestiert". So kommt LINSBAUER (1904, 
S. 50) hinsichtlich des Phototropismus der Blatter zu folgendem SchluB: 
"Verhalt sich nun ein solches flachenformiges Gebilde (ein Blatt) physio
logisch dorsiventral, d. h. ist eine der beiden Organseiten heliotropisch 
empfindlicher oder reaktionsfahiger als die Gegenseite, dalm wird es sich 

27* 
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niemals, auch nieht in dem FaIle, wo die Lichtstrahlen parallel zur 
Medianebene auf seine FHiche auftreffen, genau in die Riehtung der
selben einstellen. Denn wenngleieh in diesem FaIle beide Organseiten 
gleieh beleuchtet sind, wird doch die empfindlichere auf den gleichen 
Reiz starker als die Gegenseite reagieren ... Es erhellt daraus, wie ieh 
glaube, aufs deutlichste, daB ein flachenformiges Organ helio
tropisch sein kann, ohne sich in die Richtung einseitig ein
fallen den Lichtes zu stellen. Daraus ist aber der weitere ... 
SchluB zu ziehen, daB wenigstens die Moglichkeit vorhanden ist, daB 
Blatter ausschlieBlich mit Hilfe ihres Heliotropismus in 
giinstigere Beleuch tun g sverhal tnisse ge brach t wer den 
konnen." 

Wir haben die AusfUhrungen LINSBAUERS hier in extenso gebracht, 
weil sie sich von den friiheren Ansichten am meisten dem modernen 
Standpunkt nahern. Es wiirde zu weit fUhren, diesen hier analytisch 
zu behandeln, weil das erst im zweiten Teil unserer Arbeit geschehen 
solI. So viel nur sei gesagt, daB (positiver oder negativer) Phototropis
mus bzw. Photonastie', und Epinastie, eventuell verbunden mit nega
tiven Geotropismus, ausreichend sind, urn die Lichtlage der Blatter 
kausal zu erklaren. Vom Standpunkt der Wuchsstofftheorie aus und 
auch wegen verschiedener anderer Grtinde sollte man dabei besser nieht 
mehr den Begriff der "Phbtoepinastie" gebrauchen, denn wir werden 
sehen, daB sieh die Photoepinastie aus inharenter, jedoch nieht immer 
zur Wirkung kommender Epinastie ableiten HiBt, bzw. ihre Existenz 
teilweise tiberhaupt nicht bewiesen ist (vgl. dazu S. 453, und FREYTAG 
[v. GUTTENBERG] 1930, S. 289). 

Wenn wir uns nun im folgenden aus praktischen Grunden ofters doch 
des Terminus "Transversalphototropismus" bedienen, so ist hoffentlich 
klar, daB damit lediglich eine bestimmte auBere Manifesta
tion des normalen Phototropismus bezeichnet werden solI. 
Die FRANKsche Vorstellung oder ahnliche Annahmen liegen 
uns dabei vollig ferne (siehe auch S.424ff.). 

Es ist ubrigens gut, darauf hinzuweisen, daB man neuerdings be
zuglich des sogenannten Dia- oder Transversalgeotropismus, der 
ja weithin mit dem Transversalphototropismus vergleichbar ist, zu ana
logen Schltissen kommt. Liest man in der Geotropismusmonographie 
von RAWITSCHER (1932) das 6.-12. Kapitel, speziell aber den Absatz 3 
tiber Nebenwurzeln im II. Kapitel, genauer dUTch, so drangt sich einem 
die Ansicht auf, daB RAWITSCHER prinzipiell auch dazu neigt, den Plagio
geotropismus als die Komponente eines normal en Geotropismus mit 
dOTsiventralen Wachstumserscheinungen (Epi- und Hyponastie sowie 
Korrelationen) aufzufassen. Obwohl sich RAWITSCHER sehr vorsichtig 

, Photonastie kommt dann in Frage, wenn die Kriimmungsrichtung eines 
Blattes nur durch die innere Struktur bestimmt wird (siehe S. 452). 
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ausdriickt, so weist er doch mehrmals darauf hin, daB das experimentum 
crucis fUr den Transversalgeoiropismus bisher in keinem einzigen Falle 
gelungen ist. Dieses Experiment besteht darin, daB transversalgeotropi
sche Organe, welche man in schrager Lage an der horizontalen Klino
statenachse rotieren laBt (1. c., S. 99), sich parallel zur Achse einstellen 
miiBten. Das ist aber nicht der Fall, sondern die Organe wachsen schlieB
lich in jeder Richtung gerade weiter (1. c., S. 161, 173). Hieraus ist zu ent
nehmen, daB es den Transversalgeotropismus, wenigstens imSinneFRANKR, 
ebensowenig gibt wie den FRANKschen Transversalphototropismus. 

a) Thalli von Lebermoosen mit stabiler DorsiventralWit. 

1. Marchantia polymorpha (vg1. WIESNER 1880, S.56, 84). 
Die Niehtexistenz eines eehten Transversalgeotropismus im Sinne 

FRANKS muB man wohl aueh fiir den Thallus der Hepaticae, in Sonder
heit der Marehantiaeeen annehmen. Diese Thalli sind bekanntlich dorsi
ventral gebaut. Wir wollen zunaehst sehen, wie die Dorsiventralitat 
unter dem EinfluB der Liehtrichtung (siehe MIRBEL 1835; PFEFFER 1871; 
A. ZIMMERMANN 1882) zur Ausbildung kommt. 

Zieht man z. B. Marchantia-Thalli aus Sporen heran, so sind die 
Keimsehlauehe anfangs positiv-phototropiseh (vg1. S.396). Bereits im 
Fadenstadium muB aber eine gewisse Dorsiventralitat des Keimsehlau
ehes eintreten, denn bei MENGE (1930, Taf. III) sieht man, daB die 
zweite oder dritte Zelle des Keimschlauehes auf der lichtabgewandten 
Seite Rhizoiden entwiekelC. Die weitere Ausbildung der Keimseheibe 
und des wahrend langer Zeit nur ein- und zweischichtigen Thallus ge
sehieht dann schon v6llig dorsiventra1. Es beginnt also bei M archantia 
die Dorsiventralitat eigentlieh schon mit der zweiten Zelle. 

Nicht so ist es bei einer anderen Marchantiacee, Plagiocliasma rupestre 
(MENGE 1. C., Taf. VI, VII). Hier findet man, daB die erst en paar Zellen des 
Keimschlauches noch radiar sind und positiv-phototropisch. Sie tragen noch 
keine Rhizoiden. Sobald dann aber die Keimscheibe senkrecht zur Licht
richtung entsteht, und sich von diesem Zeitpunkt ab der Thallus mehr
schichtig weiterentwickelt, ist auch bier Dorsiventralitat vorhanden. Fast 
ebenso verhalt sich nach GOEBEL (1928, S. 515) Freissia commutata, nur bleibt 
der Thallus noch langere Zeit hind urch einschichtig. 

Kultiviert man Marchantia aus den bilateralen Brutknospen, 
so tritt die Dorsiventralitat ebenfalls sofort bei den jungen Trieben 
auf, welche aus den Brutknospen hervorsprieBen (vg1. S. 470). 

I Die Tatsache, daB schon einzelne Zellen plagiotrop reagieren ki:innen, 
fand WIESNER (1880. S.84) s. Z. sehr befremdend, weil sie nicht gut in das 
von ihm aufgesteUte Schema der allein positiv-phototropischen oder allein 
negativ-phototropischen Zellen paBte (siehe S.4C2). Er drlickt sich daher in 
seiner Monographie etwas reserviert gegenliber den analogen Angahen PRANTLS 
(1879) liber das gleichartige Verhalten der jungen, nur aus einer Zellschicht 
bestehenrien Farnprothallien aus (siehe S. 439). 
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Die auf diese \Veise einmal durch das Licht induzierte Dorsiven
tralitat ist nun wenigstens bei Marchantia endgiiltig und kann nicht 
so wic bei Hedera (S.404) durch veranderte Lichtrichtung wieder um
induziert werden. Doch scheint das nur fUr die besonders typisch dor
siventral ausgebildeten Marchantiaceen zu gelten. BUCH (1921, S .. 17) 
beobachtete namlich bei der zu den Jungermanniales gehorigen Aneura 
latitl'ons, daJ3 wenigstens die physiko-chemisch bedingte Dorsi
yen tra,1i tat geandert wird, wenn man die Thalli umgckehrt in nicht 
sehr feuchter Luft auf dem Substrat kultiviert. Ahnliches fand dieser 
Autor ferner bei Metzgeria (vgl. GOEBEL 1928, S. 590). Eine vollstandige 
Umkehr, auch in anatomischer Hinsicht konnte BUCH allerdings nicht 

Abb.22 . Transversalphototropie von Fegatella cOllica bei einseitigem Lichteinfall (= Pfeil!) in relativ 
trockener Luft. D ie SproBspitzen etwas "hyponastisch" dorsalw:irts gebogen. Beachte ferner die senk. 

recht "exotropisch" abstehenden Rhizoiden (s. S. 394). (Nach F. A. F , C, WE~T, '930,) 

feststellen, wobei noch zu bemerken ist, daJ3 die anatomischen Unter
schiede zwischen Dorsal- und Ventralseite bei diesen thallosen Junger
manniales sehr gering sind, 

1m iibrigen verHiuft die Uminduktion bei Aneul'a so, daB zuerst das 
hydrotropische, dann aber auch das phototropische Verhalten geandert wird, 
so daB die Thalli, welche mit der friiheren Ventralseite schrag einfallendem 
Licht zugel(ehrt sind, sich schlief31ich genau so im Winkel von 90° gegen 
dieses einstellen, wie die mit der Dorsalseite lichtwarts angeordneten. 

Wie steht es nun mit dem Phototropismus der Marchantia-Thalli? 
Gewohnlich meint man entsprechend den Angaben von SACHS (1879, 
S.229, 232) und CZAPEK (1895, S, 1238; 18g8, S.260, 262), die Thalli 
seien eben so wie das normale Laubblatt transversal-phototropisch und 
suchten ihre Oberflache immer in einen rechten Winkel zum Licht zu 
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bringen. Indessen hatten schon HOFMEISTER (1867) und selbst auch 
SACHS (1. c., S. 237) darauf hingewiesen, daB man in hoher Luftfeuchtig
keit oder bei schwachem Licht auch Lichtlagen mit kleinerem Licht
winkel I als goO vorfinden kann. Spater haben DACHNOWSKI (1g07, S. 270) 
und vor allem BUCH (1g21) genauer prazisiert, daB die transversale Licht
lage iiberhaupt nur auftritt bei Pflanzen, welche sich in relativ trockener 
Luft befinden (siehe Abb. 22, 23a). LaBt man die Thalli in vollig wasser
dampfgesattigter Atmosphare wachsen, so stellen sie sich in Lichtwin
keln von etwa 45° (BUCH) bis nahezu 0° (DACHNOWSKI) zum Licht ein 
(Abb. 23a). Also ein "Transversalphototropismus" mit gOO-Einstellung 
ist bei M archantia gar keine Regel. 

BUCH wies weiter nach, daB das normale Verhalten der Marchant-ia
Thalli - und iiberhaupt vieler Lebermoosthalli - zum guten Teil durch 

kurtll Irr!ck,,, 

c Ir. d 

Abb. 23 . KrUmmungen cler Thalli von llfarc1w1ttia j ol)'lJIorplta unter dem EinfluB des Photo- und 
Hydrotropismus . Trocken = trockene Luft ; feu cht = feuchte Luft; S = schwarzer Schirm ; Pfeile = 
Lichtrichtung; schwarz = Ventralseite. An der Ventralseite sind teilweise die Rhizoiden angedeutet 

(vgl. s. 394). Weitere E rkHirungen im T ext. (Nach B UCH, 192r . ) 

deren Hydrotropismus und nicht nur durch den Phototropismus 
allein bedingt wird. Die gewohnlich beobachtete Stellung zum Licht ist 
stets mehr oder weniger eine Kombination von hydrotropischen 
und phototropischen Reaktionen, wobei der Hydrotropismus 
etwas iiberwiegt. Beleuchtet man z. B. einen Thallus im Winkel von 5° 
von vorn in relativ trockener Luft, so kriimmt er sich nicht nach dem 
Licht hin, weil er hydrotropisch dem Substrat anliegt (Abb. 23c). Erst 
wenn man ihn im gleichen Winkel in ganz feuchter Luft belichtet, macht 
er eine Kriimmung (Abb. 23c), die ihn in eine Lichtstellung von 450 
bringt. 

I Als Lichtwinkel bezeichnen wir den Winkel zwischen Lichtrichtung 
und Organebene, gemessen in der (geometrischen) Projektionsebene der Licht
richtung -auf die Organebene. 
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1m librigen konnen bei seitlicher Beleuchtung zur Erreichung det 
Lichtlage auch Torsionen ausgefiihrt werden, wie schon FRANK (1870) 
S.68) gezeigt hat. Indessen sind diese Torsionen ziemlich unbedeutend 
und kommen auch nur seltener vor. 

Der negative Geotropismus der Marchantien-ThalH wird allgemein 
(SACHS, 1. c.; CZAPEK, 1. c. ; BUCH, 1. c.) als schwach geschildert. Es ware 
auch sonst nicht moglich, daB in Abb. 23 die am Substrat senkrecht 
oder waagerecht wachsenden Thalli genau die gleiche Lichtlage ein
nehmen, wenn sie liber den Rand des Substrates hinauswachsen. Gegen
liber dem Phototropismus solI daher der Geotropismus nach der liblichen 
Ansicht nich t zur Geltung kommen. Erst im Dunkeln macht er sich 
durch mehr oder weniger senkrechtes Aufrichten der Thalli bemerkbar. 

Andererseits beobachtete nun aber DACHNOWSKI (1907), daB der nega
tive Geotropismus besonders in dampfgesattigter Luft wirksamer ist 
als der Phototropismus. In schwachem Licht, welches eben noch 
zur Assimilation ausreichte, fand er libereinstimmend mit SACHS (1. c.) 
die Thalli schon beinahe senkrecht emporwachsen. Dasselbe trat nun, 
wie wir schon auf S. 423 kurz erwahnten, aber auch in starkerem Licht 
bei vollig dampfgesattigter Luft auf. 

Zusammenfassend laBt sich also liber den Phototropismus des Thallus 
der Marchantiaceen sagen, daB man nur dann die (normale) Lichtlage 
von 90°, d. h. den eigentlichen Transversalphototropismus erhalt, wenn 
man die Thalli in relativ trockener Luft kultiviert. In sehr feuchter 
Atmosphare ergeben sich Lichtlagen mit kleinerem Winkel, der beson
ders urn 45° und < 45° herum liegt. Daraus ist aber ohne weiteres zu 
ersehen, daB der wechselnde Plagiophototropismus der Marchantiaceen
Thalli in keiner Weise mit dem FRANKschen Transversalphototropismus 
gleichgesetzt werden darf. 

Wie haben wir nun den Plagiophototropismus von M archantia zu 
deuten? 

Da ist zunachst die bekannte Meinung von SACHS (1879; 1887) zu 
erwlihnen, nach welcher der Thallus aus lauter orthotropen positiv
phototropischen Gewebeelementen zusammengesetzt ist. Diese liegen 
quer nebeneinander und gleichen gewissermaBen kleinen Keim
p£lanzchen. Man konnte diese bildlich etwa so gewinnen, daB man den 
Thallus durch Querschnitte und Langsschnitte senkrecht zur Ober
£lache in kleine Stucke zerlegt. J edes dieser Stlicke hatte dann an der 
ventralen Unterseite ein Rhizoid - die Keimwurzel - und an der dor
salen Oberseite eine Luftkammer mit Assimilationszellen - die Plumula 
der Keimp£lanze. "Es ist aber jetzt leicht zu begreifen, daB der ganze 
flache SproB einer Marchantia mit seinen Wurzelschlauchen so gedacht 
werden kann, als ob er aus vielen Tausenden winzig kleiner Keimpflanz
chen, welche seitwarts untereinander verbunden sind, besHinde, mit an
deren Worten, der ganze plagiotrope FlachsproB besteht im Grunde aus 
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lauter orthotropen Elementen, die aber flachenformig zusammengeordnet 
sind" (SACHS 1887, S.753). 

Diese Ansicht hat sicherlich etwas Bestechendes an sich, zumal ihr 
anscheinend die Tatsachen eine Stiitze verleihen. LIESE (1919, 1923) 
fand namlich, daB slch die assimilierenden Zellfadert in den Luft
kammern der Marchantiaceen bei schief auf den Thallus fallender 

a b 
Abb. 24. Positiv-phototropische Einstellung der Assimilationszellen von l.Vlarchantz'aceen bei schragem 
Lichtcinfall (= Pfeil). a LU1lularia cr1tciata, von cler Spitze her schrag beleuchtet; b .11larcltantia 

polY11lorpha, von cler Spitze her schrag beleuchtet. (Nach LIESE, 1923.) 

Beleuchtung positiv-phototropisch in die Richtung des Lichtes ein
stellten (Abb. 24). Diese Kriimmungen werden natiirlich nur von noch 
wachsenden Faden ausgefiihrt, und dann vor alJem bei schwacherem 
Licht. Ahnliche Erscheinungen 
zeigten sich bei den Palisaden
zellen von Araceen- und Be
gonienblattern, weiche ebenfalls 
beim Wachsen in schrag auffallen
dem Licht eine schie£e Struktur 
bekamen, so daB die Langsachsen 
der Zellen nach dem Licht hin ge
richtet waren (Abb.25). Es fin
det dabei wahrscheinlich gleiten
des Wachstum statt. 

Trotz ihrer groBen Anschau
lichkeit ist aber die SAcHssche 
Vorstellung abzulehnen. 1. 1st 
ihre Grundlage unrichtig, denn 

Abb. 25. Positiv-phototropische Einstellung cler 
Palisadenzellen von j egonia maculata, schrag von 
cler Basis der Lamina her beleuchtet. 1m Schnitt 

die Blattrippe getroffen. (Nach LIESE, 1923.) 

die phototropische Ruhelage des Thallus kann in zahlreichen Fallen 
weniger als 900 betragen und ist von verschiedenen Faktoren, nicht 
aHein dem Lichtfaktor abhangig. 2. Ware es. wahrscheinlich, daB die 
Thalli dann im Dunkeln nicht einfach negativ-geotropisch seien, sondern 
nunmehr plagio-geotropisch reagierten. 3. PaBt sie schon rein the ore
tisch gar nicht fUr den Kriimmungsmechanismus. 
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Zu 3. Angenommen, der Thallus ware aus orthotropen Elementen -
Keimpfianzchen - zusamroengesetzt, welche nebeneinander stehen, so 
miiBte eine Kriimmung so stattfinden, daB die "Keimpflanzchen" an 
der Basis dicker wiirden. Wiirden sie sich einfach durch ungleiches 
Langenwachstum kriimmen, so wiirde man nur das Bild bekommen, 
wie es Abb. 25 von dem Palisadenparenchym des Begonienblattes zeigt. 
Dieses Begonienblatt nun kriimmt sich bei schiefem Lichteinfall iiber
haupt nicht, trotz der verschobenen Palisadenzellen. 

Ein Dickerwerden orthotroper Organe bei normalen phototropischen 
Kriimmungen hat man aber bisher auch noch nie wahrgenommen. 

MehrWahrscheinlichkeit hat eine zweite Ansicht, die auf dem unter
schiedlichen anatomischen Bau von Ventral- und Dorsalseite des 
Thallus beruht. Man kann annehmen, daB das \Vachstum des groBlumigen 
aber chlorophyllarmen Speicherparenchyms der Ventralseite infolge seiner 
anatomischenEigenschaften mehr durch dasLicht gehemmtwirdals das 
des Luftkammernsystems der Dorsalseite mit seinen relativ kleinlumigen 
aber chlorophyllreichen Wandzellen und Zellfaden. Oder umgekehrt, star
kere Forderung des Wachstums der Dorsalseite durch das Licht, eben 
wegen der anatomischen Verschiedenheiten und der damit verbundenen 
besseren Ernahrung durch das assimilierende Chlorophyll (vgl. S. 400) ! 

Indessen, so augenscheinlich es ist, daB de facto unter dem EinfluB 
des Lichtes Ventral- und Dorsalseite verschieden stark wachsen, so sicher 
ist es andererseits, daB die auBerlich sichtbaren anatomischen Unter
schiede hierbei mehr von sekundarer Bedeutung sind. Dariiber hat 
BucH (1921, S. 27) Versuche ausgefiihrt. E., ist bekannt, daB schwaches 
Licht eine starke Vereinfachung des anatomischen Baues hervorruft. 
Vor aHem ist die Differenzierung der Luftkammern in schwachem Licht 
sehr viel geringer, ja sie kann zuweilen sogar vollig unterbleiben. BucH 
hat nun Schwachlichtkulturen von Marchantia, die eine deutliche Ver
einfachung des anatomischen Baues aufwiesen, verglichen mit Normal
pflanzen und gefunden, daB die Lichteinstellung beider Typen von Pflan
zen unter genau gleichen Winkeln erfolgte: 900 in trockener Luft und 450 
in dampfgesattigter Atmosphare. 

Man mnB hierbei auch daran denken, das selbst die Thalli von Aneura, 
Metzgeria und Pellia (vgl. HERZOG 1925, II, 40) trotz ihrer geringen anato
mischen Differenzierung eine ansgesprochene Transversallichtlage von 90° 
anfweisen. 

Aus diesen Tatsachen ist daher zu schlieBen, daB der Plagiophoto
tropismus der Marchantiaceen zwar mit der dorsiventralen Struktur 
der Thalli zusammenhangt, daB aber nicht die direkt sichtbare ana
tomische Differenzierung und die eventuell mit ihr verbundene bessere 
Ernahrung der Dorsalseite das MaBgebende sind, sondern vielmehr 
eine davon relativ unabhangige, histologisch nicht ohne weiteres er
kennbare physiko-chemisch bedingte Dorsiventralitat. 
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Urn nun in unserer Analyse weiter zu kommen, miissen wir vor allem 
die allgemeinen Waehstumserseheinungen von Nlarchantia naher kennen 
lemen. Naeh dem auf S.424 Gesagten sind die beiden wiehtigsten 
auBeren Faktoren, welche auf das Waehstum einwirken, Lieht und 
Feuehtigkeit. Uber deren EinfluB hat FORSTER (1927) Versuehe 
angestellt, die wiT zunaehst genauer betraehten wollen. FORSTER maehte 
seine Versuehe allerdings nur mit sehr jungen Thalli (meist nieht 
alter als 14 Tage) , die aus Brutknospen herangezogen wurden. Er gibt 
aber ausdriieklieh an (1. e., S. 326), daB solche jungen Thalli bereits alle 
Eigentiimliehkeiten der aus
gewaehsenen Pflanzen zeigen, 
ausgenommen gesehleehtliehe 
Vermehrung. 

Dber die Beziehungen zwi
schen Feuchtigkeitsgehalt der 
Luft und Wachstum unterrich
ten uns am besten die Kur
ven der Abb. 26 (FORSTER I927, 
S. 356/378). 

Wir sehen, daB die Thalli 
auf dem sehr feuchten Substrat 
(FlieSpapier) und dem ziemlich 
feuchten . Substrat (0,3% Agar) 
mit zunehmender Trockenheit 
der Luft langer werden. Auf 
dem relativ trockenen Substrat 
(0,6% Agar) ist es allerdings um
gekehrt, hier werden die Thalli 
in trockener Luft kiirzer, weil 
daun die allgemeine Wasser
versorgung nicht mehr aus
reichend ist. 

Da nun aber in den meisten 
Fallen sehr feuchte Luft mit 
groBer Substratfeuchtigkeit zu

5.-------------------------, 

'I, 1fT '1,27 'l)J9 3,9 J,8 
IJilmpfdruck in mm /tg 

Abb. 26. JJlarcllantia jolymorjlw. Lange junger 
Thalli in Abhangigkeit von Luft- und Substratfeuchtig .. 
keit. Ll = geziichtet auf Fliefipapier, welches auf Nahr
Ie sung schwimrnt; L2 = geziichtet auf 0,3 % Agar (Ordi
nate = eingeklammerte Zahlen); L3 == geziichtet auf 
0,6 % Agar. Feuchtigkeit der Luft angegeben in Hg-mm 

Dampfdruck. (Nach Tahellen von FORSTER, 1927') 

sammengeht, so laSt sich im allgemeinen sagen: Das Wachstum der 
Thalli ist in sehr feuchter Luft (bei sehr feuchtem Substrat) geringer 
als in trockenerer Luft. 

Nun zum LiehteinfluB. Diesen lemen wir aus Abb. 27 kennen. 
Wir sehen, daB mit zunehmender Liehtintensitat die Lange aueh zu

nimmt, bis sie bei einem LiehtgenuB von etwa 2000 Lux ihr Maximum 
erreieht (FORSTER, 1. e., S. 339). Alsdann nimmt sie wieder ab, aber viel 
langsamer, als sie zugenommen hat. Aueh die Breite des Thallus nimmt 
anfanglieh zu, doeh ist dieser Faktor fUr die Frage, wie der Photo
tropismus von M archantia zu erkHiren ist, von geringerer Bedeutung. 

FORSTER (1. e.) lind spater aueh STEPHAN (I928a, S. SIS) kommen 
also in Ubereinstimmung mit den sonstigen Literaturangaben hieriiber 
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(siehe FORSTER 1927, S. 341) zu der Entscheidung, daB im alIgemeinen' 
das Licht die Umgenentwicklung fordert, und daB im Dunkeln kein 
Wachstum erfolgt (vg1. STEPHAN 1928a, Tabelle I). Letzteres gilt aber 
nur fiir die Entwicklung der Brutkorperchen. WEINERT (1909, S.204) 
und andere Autoren (vg1. S. 424) beobachteten namlich auch bei erwach
senen Thalli noch Wachstum im Dunkeln, doch war dieses dann viel 
geringer als das Lichtwachstum, z. B. nach WEINERT hochstens nur halb 
so groB. Wir selbst haben dasselbe auch bei Pellia feststellen konnen. 

Ferner wird nach STEPHAN (1. c.) die Streckung hauptsachlich durch 
den roten Spektralbezirk (etwa A = 600-700 m,u) bewirkt, was mit den 
auf S. 393 erwahnten Beobachtungen an Brutkorperchen-Rhizoideniiber
einstimmt. Auch griin-gelbes Licht (A =500-580 mfl) fordert noch das 

o 1900 
a 

7500 
b 

/(f( 13300 

Abb.27. Jlfarcka1ltiapolY11lorp/,a. Langenwachstum (L) und Breitenentwicklung(B) sowie B:L (Fliigel. 
entwicklung) in Abhangigkeit von der Beleuchtungsstarke. Abb. a Geringe Lichtintensitaten (Kurve 

schlie/lt bei _. - . - . -. an Abb. ban). Abb. b Grollere Lichtintensitaten. 
(Nach FORSTER, 1927.) 

Langenwachstum, aber doch nicht SO sehr wie rotes Licht. Dagegen ist 
in blauem Licht (A=420 bis etwa 500 mfl) keine Beeinflussung der 
Langenentwicklung zu beobachten. Damit ist aber nicht gesagt, daB 
Elau nicht vielleicht auf die Gewebedifferenzierung giinstig ein
wirkt, wie das z. B. bei der Entwicklung von Farnprothallien beziiglich 
der Langs- und Querteilung der Fall ist (KLEBS 1917, II). 

LaBt man schlieBlich gleichzeitig rotes und blaues Licht auf den 
Thallus fallen, so bildet sich dieser annahernd so wie im weiBen Licht 
aus, d. h. er wird sehr in der Entwicklung "gefOrdert. 

Nun noch ein paar Worte iiber den Hydrotropismus. Dieser Faktor 
ist natiirlich ein Unterteil des Faktors "Luftfeuchtigkeit"' (S. 427), und zwar 

I In sehr starkem Lichte wird die Liingenentwicklung wieder verringert. 
Hinsichtlich des Phototropismus in sehr starkem Licht ist aber zu beachten, 
daB dann der Hydrotropismus (s. oben) eine sehr groBe Rolle spielt, denn 
an sonnigen Standorten in der Natur ist die Luftfeuchtigkeit nie so groB 
wie an schattigen. 
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betrifft er das verschiedene Reaktionsvermogen von Dorsal- und Ventral
seite auf die Luftfeuchtigkeit. Entsprechend der Natur des Hydrotropismus 
darf man behaupten, daB in trockener Luft das ventrale Wachstum relativ 
zum dorsalen Wachstum mehr gehemmt, in1feuchter Luft umgekehrt mehr 
gefordert wird. Hierfiir spricht d(l.s ganz~ .phototropische Verhalten der Thalli 
in trockener und feuchter Luft (s. S. 423 ff.). 1m Hinblick auf die hygromorphe 
Struktur der Thalli (vgl. dazu SEYBOLD 1929, S. II I; 1930, S. 678) und ihre 
geringe Bestandigkeit gegen Austrocknen, speziell infolge von zu trockenem 
Substrat, ist eine andere Deutung des Zustandekommens von Hydrotropis
mus kaum moglich. DaB sich im librigen sein direkter EinfluB auch auf 
das dorsale Wachstum erstreckt, ist nicht anzunehmen. 

In der nachfolgenden Ubersicht ist nun der Versuch gemacht, unter 
Beriicksichtigung der eben beschriebenen allgemeinen Wachstums
erscheinungen eine ErkHirung der verschiedenen Phototropismen der 
Marchantienthalli zu geben. Dabei solien auch noch einige spezielle Falle 
beriicksichtigt werden, die im vorhergehenden nicht weiter erwahnt wor
den sind. 

Es sei aber gleich darauf hingewiesen, daB unsere jetzigen Kennt
nisse von der Wachstumsphysiologie von Marchantia noch keineswegs 
ausreichend sind, urn fur jeden Fall eine befriedigende Deutung zu 
geben. Die uns unsicher erscheinenden Erklarungen haben wir mit 
einem Fragezeichen versehen. Es ware sehr wiinschenswert, wenn durch 
Wachstumsmessungen Sicherheit daruber gewonnen wiirde, daB in der 
Tat der jeweilige Phototropismus der Thalli auf die hier nur indirekt 
erschlossene Art und Weise zustande kommt. 

1. Thalluslage im Dunkeln. 
Befund: Mehr oder weniger senkrechter Stand, Thallus etioliert, 

sehr schmal, nur 2-3 mm breit (Breite bei normalen Pflanzen = 10 bis 
20 mm nach SACHS 1879), auf der Dorsalseite rinnig eingekriimmt, kaum 
Differenzierung, fast nur ventrales Gewebe (?). Allgemeinwachstum ge
ring (S. 428). 

Erklarung: Lage wird durch negativen Geotropismus hervorgerufen. 
Thallus verhalt sich praktisch wie ein orthotropes Organ, da kaum dorsales 
Gewebe vorhanden. 1m Dunkeln scheint nur ventrales Gewebe zu wachsen. 

II. Schwaches weiBes Licht, einseitig auf Thallus in 
Dunkellage auffallend. 

Befund: Aussehen des Thallus wie hei I, Thallus kriimmt sich bei 
Ventralbeleuchtung etwas nach dem Licht. Bei Dorsalbeleuchtung bleibt 
er gerade oder kriimmt sich schwach ventralwarts (FRANK 1870; CZAPEK 
I898a, S.262). 

Erklarung: Lichtabsorption hauptsachlich nur im Blau, solange Thal
lus noch etioliert istI • Rotes und gelbes Licht beginnen etwas die Streckung, 
blaues Licht die Differenzierung der Dorsalseite zu fordem (?) (S. 428). 

I Vgl. liber die Absorption des Blaus in pflanzlichcn Geweben NUERN
BERGK 1927, S. 68 und SEYBOLD 1932., S. 208ff. ("Lichtdurchlassigkeit von 
panaschierten -Blattem"). 
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Daher bei ventraler Beleuchtung: Geringe Hemmung der Ventral
seite durch blaues Licht, geringe Forderung der Dorsalseite durch rot-gel
bes Licht (?). 

Bei dorsaler Beleuchtung: Geringe oder etwas mehr Forderung der 
Dorsalseite, Hemmung der Ventralseite unvollstandig, da Blau beim Licht
durchgang durch die dorsale Seite starker absorbiert wird. Das Wachstum 
beider Seiten halt sich ungefahr das Gleichgewicht. 

III. Schwaches einseitig auffallendes Licht auf Thallus 
wie bei I, Thallus aber noch nicht etioliert, da er immer 
in sehr s<,:hwachem Lichte gewesen ist. 

Befund: Thallus sehr schmal (2-3 mm) aber griin, auf der Dorsal
seite rinnig eingekriimmt. Die Chlorophyllkorner befinden sich vorzugs
weise auf der Dorsalseite. Thallus kriimmt sich immer etwas nach dem 
Lichte hin (SACHS 1879, S. 236, siehe auch im folgenden ·S. 432). 

Erklarung: Ventrale Beleuchtung: Ahnlich. wie bei n. Geringe 
Hemmung der Ventralseite durch blaues Licht, weil hier wenig rot-gelbes 
Licht absorbiert wird. Geringe Forderung der Dorsalseite durch rot-gelbes 
Licht (?), welches-starker durch Chlorophyll absorbiert wird (vgl. WILLSTATTER 
und STOLL 1913, Taf. I; SEYBOLD 1. c. "Lichtdurchlassigkeit vor griinen Bliit
tern). Geringe Gegenwirkung des negativen Geotropismus. 

Dorsale Beleuchtung: Blau gelangt wegen der starkeren Absorption 
im Chlorophyll (s. SEYBOLD, 1. c.) nur abgeschwacht nach der Ventralseite, 
daher kein hemmender EinfluB auf diese. Blau kompensiert nun aber wegen 
der groBeren Absorption auf der ChlorophyH-Dorsalseite dort die fordernde 
Wirkung des Rot-Gelb (?), zumal die Dorsalseite anatomisch noch ungenugend 
entwickelt ist. Geringe Gegenwirkung des negativen Geotropismus. 

IV. SUirkeres Licht, einseitig auf die Dorsalseite von 
senkrecht stehenden Thalli fallend. 

Befund: Thallus wird breiter durch Ausbildung der Dorsalseite, 
starkere Differenzierung, stellt sich nahezu (nicht genau!) senkrecht 
und damit transversal gegen das Licht ein (Abb.22). 

Erklarung: Das starkere Licht ruft bedeutende Wachstumssteigerung, 
besonders auf der Dorsalseite hervor. Diese absorbiert aber wegen des 
ChlorophyHgehaltes vor aHem Slau-Violett (s. SEYBOLD 1932, Tab. 5££.), wah
rend Rot-Gelb-Gron x relativ mehr durchgelassen werden und daher in star
kerem MaBe zur Ventralseite gelangen. Dort wird so das Langenwachstum 
auch gefordert (S. 428). Geringe Gegenwirkung des negativen Geotropismus, 
welcher das Wachstum der Ventralseite auch etwas fordert, so daB schlieB
lich beide Seiten gleich stark wachsen. 

V. Licht £allt im Winkel von 45° und weniger zur Nor
malen auf die Dorsalseite ein. Trockene Luft. 

x Nach den Befunden von SEYBOLD (1. c.) werden Gron und Rot in griinen 
Blattern durchschnittlich nicht sehr verschieden absorbiert, wahrend URSPRUNG 
(1918) ein Minimum der Absorption bei etwa J. 54om,u fand (Blatter von Pha
seolus vulgaris). In jedem Fall wird wenigstens das langwellige Rot, besonders 
von> A 675 m,u ab, vom Chlorophyll starker durchgelassen, so daB dieses 
sicherlich auf das ventrale Wachstum fOrdernd einwirken kann. 
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Befund: Ahnlich wie bei IV. Thallus transversalphototropisch ein
gestellt (S.423, Abb.23a). 

ErkHi.rung: Ahnlicn wie bei IV. Der negative Geotropismus wirkt 
starker, da der Ablenkungswinkel von der geotropischen Ruhe\age gr6Ber 
ist, wird aber kompensiert durch Hydrotropismus. Siehe ferner auch die 
Bemerkung uber Fegatetla auf S. 434, _ den Fall betreffend, wo das Licht 
schrag von hinten die Thallusspitze trifft. 

VI. Licht £alIt wie bei Vein. Sehr feuchte Luft. 

Befund: Thallus stellt sich so ein, daB er mit der Lichtrichtung 
einen Winkel von 45° oder wenigerbildet (Abb.23a). 

ErkHi.rung: Die Lichtwirkung auf das Wachstum, speziell der Dorsal
seite, wird wahrscheinlich kompensiert durch die Wirkung der Feuchtigkeit 
(S.427). Da diese allseitig herrscht, so wird der Hydrotropismus ausgeschaltet 
(S. 428), der negative Geotropismus 
kommt daher mehr zur Geltung. 

VII. Licht kommt von 
unten, die nach unten ge
kehrte Dorsalseite trans
versal treffend (SACHS I879, 
S.243; DACHNOWSKI I907)· 

B ef u n d : Dorsalseite walbt 
sich kalottenfarmig liber das Sub
strat (SACHS; siehe Abb. 28) oder 
krlimmt sich (bei feuchter Luft [?J) 
aufwarts (DACHNOWSKI). 

Erklarung: Das durch das 
Licht verstarkte Wachstum der 
Dorsalseite wird durch negativen 
Geotropismus noch mehr erh6ht. 
1st der Thallus kurz, so kommt es 
aus mechanischen Grunden noch 
nicht zu einer Aufrichtung der 

Abb. 28. Al arc1wntia p olymorjha-. Starke konvexe 
Krummung der Dorsalseite von umgekehrt befestig~ 
ten und von unten beleuchteten Thalli. L = Licht. 

richtung. S = Richtung der Schwerkraft. 
(Nach S ACHS, 1879' ) 

ThaUusspitze (SACHS; vgl. Abb. 28), ist er Hinger, so ist das wohl der Fall 
(DACHNOWSKI). Vielleicht hat bei dem DACHNOwsKlschen Versuch auch die 
feuchte Luft eine Rolle gespielt und das durch Licht induzierte Wachstum 
verringert (S. 427), so daB hauptsachlich nur der negative Geotropismus 
wirksam bleibt. 

VIII. Licht komm t im Winkel von 45° zur N ormalen von 
oben, die (an durchsichtigem Substrat haftende) Dorsalseite des 
Thallus transversal treffend. Trockene Luft. 

Be fun d: Thallus krlimmt sich etwas dorsalkonvex, bis die Thallus
spitze im Winkel von I200 zur Lichtrichtung steht (BUCH I92I, siehe 
Abb.23 d). 

Erklarung: Das Licht verstarkt das Wachstum der Dorsalseite (? ). Das 
ventrale Wachstum wird durch Hydrotropismus gehemmt. 



43 2 H. G. DU Buy und E. NUERNBERGK: 

IX. Licht HUlt wie bei VIII ein. Sehr feuchte Luft. 
Befund: Thallus krfunmt sich dorsalkonkav, bis die Thallusspitze 

ill Winkel von 45° zur Lichtrichtung steht (BUCH 1921, siehe Abb. 23d). 
Erklarung: Die feuchte Luft kompensiert die durch das Licht ange

strebte Forderung der Dorsalseite (?). Die Ventralseite wird der allseitigen 
Feuchtigkeit wegen durch Hydrotropismus nicht gehemmt, durch negativen 
Geotropismus dagegen gefordert. 

X. Licht kommt· im Winkel von 45° zur N ormalen von 
oben, die (an durchsichtigem Substrat haftende) Ventralseite des 
Thallus transversal treffend. 

Befund: Thallus kriimmt sich dorsalkonvex urn mehr als 180°, bis 
er wieder die Dorsalseite transversal dem Lichte zukehrt (BUCH 1921; 
siehe Abb.23b). 

Erklarung: Hemmung des Wachstums der Ventralseite durch Hydro
tropismus. Forderung des dorsalen Wachstums I. durch das Licht, 2. durch 
den negativen Geotropismus. 

Wir wollen nun noch die Frage erortern, ob man das verstarkte Wachs
tum der Oberseite der Thalli mit SACHS (1879) und CZAPEK (1898a. vgl. auch 
PFEFFER 1904, S. 680) als Epinastie und das erhohte Wachstum der Unter
seite mit DACH~OWSK1 (1907, s. 269) als Hyponastie auffassen darf. Unseres 
Erachtens ist das nicht zulassig, sofern man beide Begriffe im Sinne der 
Ausfiihrungen auf S. 530ff. nur auf solche Wachstumserscheinungen be
schrankt, welche I. autonom, 2. die Folge einer weitgehend unverander-
1 i c hen I Struktureigenschaft sind. 

Ferner lohnt es sich noch, unser Augenmerk auf die auffallige Ande
rung des phototropischen Verhaltens in schwachem Lichte zu werfen (siehe 
Fall II und III). Marchantia steht hierin nicht etwa als Besonderheit 
da, denn viele dorsiventrale Organe reagieren im etiolierten Zustande 
mehr oder weniger einfach positiv-phototropisch. Frillier schon hatte 
OLTMANNS (1897, S. 25, 26) ahnliche Beobachtungen bei den liegenden 
Sprossen von Linaria cymbalaria und Lysimachia mtmmularia gemacht 
(siehe S. 473). NEMEC (1906) beschreibt dasselbe von dem Laubmoos 
Fissidens (S. 444). In allen diesen Fallen werden plagiotrope Organe im 
Dunkeln normal positiv-phototropisch und negativ-geotropisch, wobei sich 
ihr Habitus sehr verandert. Bringt man sie wieder in einseitiges Licht, so 
reagieren sie zunachst positiv-phototropisch, doch bleibt dieser Zustand 
nur kurze Zeit erhalten. Nach und nach nehmen die Organe wieder die 
normale "Lichtform" an und werden damit auch plagio-phototropisch 2 • 

Was die Erklarung fUr diese Erscheinungen betrifft, so muB man, 
wie wir das auch bei M archantia getan haben, als Hauptursache stets 

I Z. B. auch bei nicht zu langer Kultur im Dunkeln am Klinostaten. 
2 Man spricht in solchen Fallen vielfach von phototropischer oder geo

tropischer "Umstimmung", doch ist dieser beliebte Ausdruck der Reizphy
siologie besser zu vermeiden. 1. erklart er nichts (obwohl es vielleicht den 
Anschein haben konnte), 2. ist er etwas anthropomorphistisch und 3. umfaBt 
er in 'kauS"aler Beziehuilg vollig heterogene Erscheinungskomplexe. 
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die anatomisch-morphologische Formanderung oder physiko-chemische 
Strukturanderung ansehen. Dadurch entstehen andere Wachstums
bedingungen, und da das Wachstum stets das Prim are der Tropismen 
ist, natiirlich auch ein anderes tropistisches Verhalten. 

Marchantia ist ein so gutes Beispiel fur den innigen Zusammenhang 
zwischen jeweiligem morphologisch-anatomischen Zustand, Wachstum 
und resultierendem Phototropismus, daB wir es nicht fiir richtig 
hielten, bei der Schilderung ihres Verhaltens von z. B. negativem 
Phototropismus der Dorsalseite und positivem Phototropismus der 
Ventralseite oder umgekehrt zu sprechen. Das hat hier gar keinen Sinn, 
da mit jeder Veranderung des Zustandes der AuBenbedingungen der 
ganze korperliche Aufbau unseres Objektes in der verschiedensten Art 
und Weise wechseIt. Bei den meisten phototropischen Reaktionen unter
liegen die reagierenden Organe in ihrer Anatomie und Morphologie so 
geringfugigen Veranderungen, daB man sie mehr oder weniger vernach
lassigen darf. Wir haben es nur zu tun mit den kausalen Beziehungen 
zwischen Licht- und Wachstumsfaktor. Andere Faktoren, z. B. Schwer
kraft-Wirkung usw. kann man bei der Analyse praktisch als konstant 
ansehen. Hier aber kommt noch eine zweite Abhangigkeit hinzu: der 
Lichtfaktor beeinfluBt nicht nur das Wachstum, sondern gleichzeitig 
auch die- Gestalt des Organs und damit sekundar ,zum zweitenmal das 
Wachstum. Also gewissermaBen zwei Einwirkungen auf das Wachstum: 
I. eine photomorphotische, die sich sicherlich schon auf die Zellteilung 
erstreckt (vgl. S.372), 2. der beim "normalen" Phototropismus die 
Hauptrolle spielende EinfluB auf die Zellstreckung. Damit nimmt nun 
M archantia - und naturlich auch andere, aber ahnlich reagierende 
Organe - eine gewisse Sonderstellung ein, wie es z. B. aus anderen 
Griinden auch die Gramineenkoleoptilen mit ihrem Auxin-Abgabe
zentrum tun. 

Ordnet man die verschiedenen Phototropismen in eine Reihe, so 
wiirde der Phototropismus der Marchantia usw. das eine Ende, der 
Phototropismus der Avena-Koleoptile das andere Ende bilden, wahrend 
in der Mitte die Phototropismen von Dikotylenkeimlingen usw. anzu
ordnen waren. Hier der Phototropismus eines Organs praktisch ohne 
jede Zellteilung, dort der Phototropismus eines Organs, der in starkem 
MaBe von dem formativen LichteinfluB auf die Zellteilung abhangig ist. 
Auf diesem Umstand beruht unseres Erachtens auch die besondere 
Bedeutung des Phototropismus von M archantia fiir die allgemeine 
Analyse der Phototropismen. 

Nachdem wir uns im vorhergehenden so ausfiihrlich mit dem Photo
tropismus der Marchantienthalli beschaftigt haben, finden wir jetzt bei 
der Behandlung des Phototropismus der ubrigen Lebermoose keine 
wichtigen Besonderheiten mehr. Allerdings bezieht sich das wohl mehr 
auf die auBere Erscheinung der Phototropismen. Ob die nachher zu 
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besprechenden Phototropismen der Jungermanniales wirklich stets nach 
dem Prinzip von Marchantia kausal zu erkHiren sind, ist wohl oftmals 
fraglich, solange die Wachstumsphysiologie dieser Gruppe noch nicht 
naher erforscht worden ist. 

Nur ein Beispiel dafiir: GARJEANNE (1928, s. II7) erwahnt von den 
Jungermanniales, daB deren Uingenwachstum in sehr feucht gehaltenen 
Kulturen beschleunigt ·wird. Doch ist die Feuchtigkeit an sich nicht die 
Ursache dieser Erscheinung, sondern vielmehr ist nach GARJEANNE der 
maBgebende Faktor der erhOhte CO2 -Gehalt cler Luft. Beziiglich Mar
chantia haben wir keine einzige clerartige Angabe in cler Literatur finclen 
k6nnen. 

1m iibrigen weisen clie gr6Bte Ahnlichkeit mit clem Verhalten von 
M archantia natiirlich clie Phototropismen der iibrigen Marchantiaceen 
(Fegatella, Lumtlaria, Preissia commutata usw.) auf. Das betonen aIle 
Autoren, clie sich mit diesen Lebermoosen beschaftigt haben, von SACHS 
(1879, S.251) angefangen. SACHS (1. c.) stellt iibrigens Riccia seinem 
physiologischen Verhalten nach auch zu Marchantia. 

2. Fegatella conica. 

Uber gewisse Eigentiimlichkeiten, die der Phototropismus von Fega
tella conica aufweist, berichtet NEMEC (1906, S.548ff.) genauer. Er 
finclet, daB F egatella von allen Lebermoosen clen ausgepragtesten Trans
versalphototropismus aufweist, denn dieser wird am wenigsten clurch 
hohe Luftfeuchtigkeit ocler geringe Lichtintensitat veranclert. Das tut 
sich bereits cladurch kuncl, daB cler etiolierte, im Dunkeln auch noch 
kraftig wachsencle Thallus bei LichtabschluB nie clie steile negativ-geo
tropische Lage einnimmt wie cler Marchantienthallus. Es gibt dann wohl 
auch einmal genau senkrecht wachsende Thallussprosse, cloch ist die 
Regel eine etwas mehr geneigte Lage. 

Die phototropische Einstellung auf Licht, welches aus verschieclenen 
Richtungen auf clen Thallus fallt, ist prinzipiell genau so wie bei Mar
chantia. Am besten wircl clas clurch Abb. 29 erlautert. 

Man sieht, daB in fast allen Lagen clie Enclstellung durch relativ 
verstarktes Wachstum cler Dorsalseite erreicht wird. Ausnahme ist nur 
Lage c uncl c', in welcher cler Thallus schrag von hinten beleuchtet wircl. 
Lage c entspricht vollkommen cler Lage a in Abb. 23, cliejenigen Mar
chantien betreffencl, welche vom Licht wegwachsen. Man hat hier, so
wohl bei Fegatella als auch Marchantia den Einclruck, als ob der Ein
fluB des Lichtes stets geringer ist, wenn clas Licht schrag von hin ten 
clie Thallusspitze trifft. 

Etwas Ahnliches werclen wir spater auch bei clem Phototropismus 
der Avena-Koleoptile kennenlernen. Dort sincl namlich nach den Ver
suchen v. GUTTENBERGS (1922, S. 199ff.) auch cliejenigen Strahlen photo
tropisch am wirksamsten, welche die Koleoptile im Lichtwinkel von 
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etwa 80° zur Spitze treffen. Solche Strahlen, welche schrag von unten 
auf die Koleoptile fallen, haben geringere phototropische Wirkung a]s 
diejenigen, welche schief von oben auffallen. 

Bei Avena kann man dieses Phanomen aus der Gestalt der Koleoptil
spitze sehr gut erklaren, wie wir noch im zweiten Teil unserer Arbeit sehen 
werden. Bei den Marchantiaceen k6nnen wir uns nur vorstellen, daB der 
Vegetationspunkt bei Beleuchtung schrag von hinten relativ wenig Licht 
empfangt. Dadurch wird anscheinend auch der direkte oder indirekte Licht
einfluB auf die Streckung verringert, so daB bei der Ausfiihrung der Kriim
mung der negative Geotropismus wirksamer wird. Ob diese Erklarung aber 
v611ig zutreffend ist, muB erst durch Versuche erwiesen werden. 

Sind Luftfeuchtigkeit oder Temperatur sehr hoch, so erfolgen die 
Krummungen von Fegatella trager. Es besteht, wie bei Marchantia, 
jedoch schwacher, die Neigung, sich im Sinne der Dunkellage (S. 434) 

/) c· 

f 
Abb. 29. Fegatella conica . Schema der phototropischen Kriimmung, wenn der Thallus in verschiedenen 
Lagen y om Licht getroffen wird. Die Anfangsstellung ausgezogen , die Endstellung gestrichelt. 

Pfeile = Lichtrichtung, schraffiert = Ventralseite. (Nach Angaben von NE1'I[EC, J906.) 

zu orientieren. Stets ist dann das Wachstum der Dorsalseite relativ 
schwacher als in trockener Luft. 

Wahrend wir bei Marchantia kaum Epinastie antreffen, scheint 
bei Fegatella wohl eine vorhanden zu sein. NEMEC behauptet zwar das 
Gegenteil, doch widerspricht er damit dem Ergebnis seiner eigenen Ver
suche. Denken wir nur an die Dunkellage des Thallus. Sie ist nicht 
senkrecht, sondern etwas schrag. Das deutet aber auf Zusammenwirken 
von schwacher Epinastie und negativem Geotropismus. 

Zweitens gibt NEMEC ausdriicklich an, daB sich etiolierte Fegatella
Thalli an der horizontalen Klinostatenachse im Dunkeln dauernd "epi
nastisch" krummen. Er meint, das sei einfach eine geotropische Krum
mung, aber nach unserer Definition ist ja dieser Versuch gerade das 
experimentum crucis fur den Nachweis der Epinastie r. 

Auch bei dem Zustandekommen der Thalluslichtlagen nach Abb. 29 
ist eine gewisse epinastische "Tendenz" unverkennbar vorhanden. 

r Man denke dabei an das Zuriickschlagen der meisten Blatter auf dem 
Klinostaten, was seit den Zeiten von DE VRIES (1872) als der beste Beweis 
fiir die Existenz von Epinastie gilt. 

28* 
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3. Jungermanniales. 

Wir verlassen jetzt die Marchantiaceen und wenden uns dem Photo
tropismus der Jungermanniales zu. Diese hat hauptsachlich BUCH (1921) 
genauer untersucht und dabei - wie schon erwahnt (S.423) - fest
gestellt, daB bei dem Erreichen der Lichtlage der EinfluB des Hydro
tropismus eine groBe Rolle spielt. Wenn z. B. SACHS (1. c.) bei Riccia 
glauca - die freilich nicht zu den Jungermanniales gehOrt - fand, "daB 
die Riccien bei gleicher Beleuchtung sich weniger von dem Substrat ab
hoben als die Marchantien", so ist dieser Umstand sicherlich dem 
starkeren Hydrotropismus von Riccia zuzuschreiben. 

Gehen wir nun mit BUCH etwas genauer auf das Verhalten der 
Jungermanniales ein, so findet man z. B. bei den bilateral beblatterten 
Acrogynae alle moglichen Reaktionsformen vor, die stets die Resultante 
von mehr oder weniger Hydrotropismus und Phototropismus sind. 

Sehr dominierend ist der Hydrotropismus bei Calypogeia Neesiana 
(Sprosse ohne Brutorgane), den sterilen Sprossen von Lophocoela hetero
phylla, bei Haplozia !anceolata" Leieunia serpyllifolia, Lepidozia reptans 
und Radula complanata. 

Bei diesen Arten findet man nur in vollkommen wasserdampfgesat
tigter Luft reine phototropische Reaktionen, die iiberdies bei Lejeunia, 
Rad~tla und auch Frullania (SACHS 1879, S. 255) nur auBerst schwach 
sind. Ausgepragter reagieren die iibrigen, eben erwahnten Arten, und 
zwar sind Haplozia und Lophocoela transversal-phototropisch, wahrend 
bei Calypogeia Neesiana, C. lissa, Lepidozia reptans und L. setacea ein 
Phototropismus mit kleinerem Lichtwinkel vorkommt, ahnlich wie bei 
Marchantia in feuchter Luft (Lichtwinkel = etwa 10-45°). Nach 
GARJEANNE (1928) spielt dabei auch die Lichtintensitat eine gewisse 
Rolle: bei schwacherer Beleuchtung (z. B. Zimmerkulturen) fand er den 
positiven Phototropismus ausgesprochener hervortretend. 

Nicht ganz so wirksam ist der Hydrotropismus bei den Anacrogy
nae, wie Metzgeria furcata und Aneura latifrons, ferner wohl auch 
Pellia epiphylla. Aneura mztltifida untersuchte schon SACHS (1. c., 
S. 251) und fand es ahnlich wie Marchantia reagierend. Alle diese 
Anacrogyna sind unter normalen Umstauden im Lichtwinkel von 900 
eingestellt. 

Noch weniger tritt der Hydrotropismus hervor bei den Acrogynae: 
Lophozia barbata, Pleuroschisma tricrenatuln, Pl. trilobatum 2, Scapania 
irrigzta. 

I Der Kelch, d. h. die Hiille der Geschlechtsorgane, stellt sich im mehr 
entwickelten Stadium wohl selbst positiv-phototropisch in die Lichtrichtung 
ein. Dasselbe gilt auch fiir den GeschlechtssproB von Lophocoela. 

2 Die kleinbHitterigen ventralen Triebe von Pleuroschisma sind photo
tropisch indifferent. 
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Fast rein phototropisch, selbst in trockener Luft, reagieren schlieB
lich Formen wie Lophozia Bindsteadii, L. bicrenata (GARJEANNE, 1. c.), 
L. gracilis, L. longidens, L. ventricosa und Ptilidium ciliare. 

Der Phototropismus dieser Arlen ahnelt sehr dem der Marchantien, 
doch ist der Lichtwinkel in feuchter Luft noch kleiner, so daB man dann 
vielfach, z. B. bei Ptilidium und Scapania direkt positiven Phototropis
mus beobachten kann. 

Ungeniigend bekannt ist der hydrotropische EinfluB auf den Photo
tropismus von Anthoceros (Thallus nach SACHS, 1. c., plagiophototropisch) 
und von 'Plagiochila asplenioides var. minor. Nach BUCH betragt der 
normale Lichtwinkel bei Plagiochila etwa 400, das Verhalten ahnelt also 
dem der Sprosse von Lophozia, Scapania usw. Bei sehr schwacher Be
leuchtung fand GOEBEL (1928, S. 595) Plagiochila asplenioides und auch 
Cephalozia bicuspidata positiv-phototropisch. 

Bemerkenswert ist iibrigens, daB bei den Arten, deren Sprosse sich 
in feuchter Luft fast rein positiv-phototropisch (Lophozia) oder nur mit 
sehr kleinem Lichtwinkel (Scapania) einstellen, die Blatter ziemlich 
transversal-phototropisch angeordnet sind. Ofters diirfte aber diese Er
scheinung wohl nur auf inneren Symmetrieverhaltnissen begriindet sein. 
Genaueres iiber eine eventuelle Eigenbeweglichkeit der Blatter ist nicht 
bekannt, wie iiberhaupt das ganze phototropische Verhalten alIer dieser 
Lebermoose fUr zukiinftige Untersuchungen noch ein dankbares Objekt 
abgeben kann. 

b) Farnprothallien mit labiler Dorsiventralitiit. 

Sehr ahnlich wie die Thalli der Hepaticae verhalten sich in photo
tropischer Hinsicht auch die Farnprothallien. Allgemein ist dariiber be
kannt, daB diese 1. dorsiventral gebaut sind, 2. sich stets transversal
phototropisch zur Lichtrichtung einstellen. 

Die Dorsiventralitat driickt sich dadurch aus, daB die Archegonien, 
Rhizoiden und zum Teil auch die Antheridien normalerweise I auf der 
lichtabgewandten Seite erscheinen. Beziiglich der Rhizoiden ist aus 
dieser Beobachtung die schon erwahnte (S. 395), aber bisher noch nicht 
bewiesene Annahme gefolgert worden, daB die Rhizoiden negativ-photo
tropisch sind. 

Bekannt ist fernerhin, daB sich die Dorsiventralitat der Prothallien 
umkehren laBt, und zwar wird nach LEITGEB (1879) stets die starker 
beleuchtete Seite des jungen Prothalliums Dorsal-, die andere aber 
Ventralseite. Wir wollen diesen Vorgang etwas genauer betrachten. 

2 Wie labil indessen die Dors~ventralitat sein kann, ergibt sich aus einer 
Bemerkung von Dopp (1927. s. 31). Nach diesem Autor lassen sich bei Ono
elea struthopteris, aber auch anderen Farnen ofters Prothallien vorfinden, 
welche beiderseits Antheridien, Archegonien und Rhizoiden tragen. 
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Bei den mit KeimschHiuchen versehenen Prothallien sind erstere, 
sobald sie aus den Sporen hervorkeimen, zunachst immer positiv-photo
tropisch, wie schon auf S. 396 erwahnt worden ist (Abb. 30, III, IV). 
Mit Eintreten der Langsteilung im Keimschlauch bei geniigender Licht
intensitat wird dann die Prothalliumflache gebildet, we1che sich trans
versal-phototropisch einstellt. GOEBEL (I9z8a) hat erst vor kurzem 
diese Verhaltnisse fUr Adianthum genauer beschrieben. 

Es fragt sich, we1che Spektralbezirke dabei wirksam sind. KLEES 
(I9I7, II) beobachtete bei Pteris longifolia, daB die Prothalliumflache 
vor allem unter dem EinfluB der blau-violetten Strahlen, we1che die 
Langs- und Querteilung befordern, gebildet wird. STEPHAN (I928, 
S. 408f£.) prazisierte die Wirkung der verschiedenen Spektralfarben bei 
Balantium antarcticum und Pteris longifolia noch genauer und stellte 
fest, daB in allen Wellenlangen > 600 mft uberhaupt keine Prothallium
bildung erfolgt, sondern nur in Spektralbezirken A. < 580 mft. Dabei 
ist aber das typische Wachstum mit keilfOrmiger Scheitelzelle im Vege
tationspunkt auf die Dauer stets an das Vorhandensein von Wellen
langen < 500 mft, also an blaues Licht gebunden. 

Mit dem eben Gesagten hangt es sicherlich zusammen, daB fUr die 
Ausbildung der Dorsiventralitat und die phototropische Einstellung 
Licht mit kurzerer Wellenlange als etwa A. 550 mft notwendig zu sein 
scheint. Wir schlieBen das aus zwei Versuchen von LEITGEB (I879, 
S.206) und KLEBS (I9I7, II, S.39). 

LEITGEB beobachtete bei jugendlichen Prothallien von Cerato
pteris thalictroides Ausbildung der Dorsiventralitat und positiven Photo
tropismus" wenn er die auf Nahrlosung befindlichen Sporenkulturen 
sowohl unter einer mit KZCrZ07-Losung als auch einer mit Kupferoxyd
ammoniak gefUllten doppelwandigen Glasglocke hielt. Nach den An
gaben auf S. 393 darf man annehmen, daB das Kaliumbichromatfilter 
das langwellige Licht bis etwa A. 525-530 mft passieren lieB, wahrend 
das Kupferoxydammoniakfilter ebenfalls auBer dem Blau-Violett noch 
Strahlen bis etwa It 525-550 mft hindurchlieB. 

KLEES zuchtete Prothallien von Pteris longijolia in einem Glashaus, 
welches mit Rotglas, sogenanntem Uberfangglas, bedeckt war. Dieses 
Rotglas lieB nach den Angaben von KLEBS (1. c., S. 9) im direkten 
Sonnenlicht auBer Ultrarot bis A. = 6IO mft auch noch "schwaches Gelb 
und ein schwach bemerkbares Grun" passieren. Die Versuche wurden 
bei Tageslicht ausgefuhrt. Es ergab sich, daB die Prothallien mehr oder 
weniger symmetrisch bilateral ausgebildet wurden. Sie erzeugten auf 
beiden Seiten Rhizoiden und Antheridien und hatten - sie waren wohl 
alter als die LEITGEBSchen Prothallien - auch keine ausgesprochene 

I Der positive Phototropismus dieser Prothallien war noch ganz normal, 
denn es zeigten ihn auch solche Prothallien, welche im weiBen Lichte ge
halten wurden (s. S. 439). 
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transversale Lichtlage. Vielmehr erhoben sie sich mehr oder weniger 
vom Substrat. Nach den STEPHANschen Angaben (S.438) unterliegt 
es keinem Zweifel, daB fiir die Prothalliumbildung als solche das gelb
griine Licht von it < 580 mit WellenHmge, welche das Rotglas noch 
passieren lieB, verantwortlich zu machen ist. Dagegen enthielt das ge
filterte Licht nicht mehr oder schon zu wenig Strahlen von it = 550 rnp, 
und weniger, urn die Dorsiventralitat und damit die transversal-photo
tropische Einstellung zur normalen Ausbildung kommen zu lassen. 

Es gibt nun auch Prothallien, die sich im Normalfall sofort aus den 
Sporen flachenformig entwickeln. Das ist z. B. von LEITGEB (1879) und 
GOEBEL (1928a) bei Ceratopteris 
thalictroides und Osmunda regalis 
der Fall. Bei diesen Arten fehlt 
also der Keimschlauch. Bei Cera
topteris ist, wie wir eben schon 
sahen, die aus der Spore ent
springende Zellflache sofort posi
tiv-phototropisch und wird erst 
spater, wenn sie eine gewisse 
GroBe erreicht hat, transversal
phototropisch (LEITGEB, l. c. und 
GOEBEL, 1. c.). LEITGEB meint 
iiberdies, daB bei dem Entstehen 
dieser Zellflache die Schwerkraft 
insofern wirksam ist, als die Tei
lungen der Scheitelzelle stets in 
vertikaler Richtung vor sich 
gehen. Unseres Erachtens ist 
aber sein Beweis hierfiir nicht 
sehr zwingend. 

Etwas anders als Ceratopteris 

Rh II 

III IV 

Abb. 30. Schema fiir die Beziehungen zwischen 
Licht und Induktion der DorsiventraliUit bei Farn~ 
prothallien. Alle Fignren im optischen Durchschnitt. 
Lichtrichtnng = Pfeil, 0 = Objekttrager, darauf 
punktiert eine mit Nahrlosung versetzte Agarschicht. 
(Die Sporen sind iibertrieben groil gezeichnet.) 

Rh = Rhizoid. 
Bei I ein Osm1t1zda-Prothallium, am senkrecht stehen
den Substrat gekeimt. Bei II ein Osmunda- Pro
thallium, auf horizontalem Objekttrager gekeimt. 
III und IV: Keimung der Prothallien mit Keim
schlauchbildung. Diese sind zuerst + ph., dann 

plagiophototropisch. (Nach GOEBEL, I928.) 

verhalt sich Osmunda regalis. Hier wird namlich nach GOEBEL die 
aus den Sporen kommende Zellflache sofort transversal zur Lichtrich
tung ausgebildet (Abb. 30, I, II). Die Lichtwirkung muB also bereits 
bei der ersten Teilung in der Spore die zukiinftige Richtung des Pro
thalliums maBgebend beeinflussen. 

Noch ein paar Worte iiber die Beziehungen zwischen Dorsiventralitat 
und Anatomie des Prothalliums. Man konnte vermuten, daB die Dorsi
ventralitat erst dann eintritt, wenn die Zellflache beginnt, mehrschichtig 
zu werden, wahrend der einzelne Zellfaden oder die eil1schichtige Zell
fHiche noch radiar bzw. bilateral reagieren. Dopp (1927, S. 26, 32 und 
Tafel XIII) hat ja gezeigt, daB speziell bei Onoclea struthopteris und 
iiberhaupt allgemein bei den Polypodiaceen und Osmundaceel1 die Mehr
schichtigkeit der Mittelrippe schon in sehr friihzeitigem Stadium beginl1t. 
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Allerdings erstreckt sich diese Mehrschichtigkeit nie auf die Hugel, denn 
diese sind ebenso wie bei den Thalli von Aneura und Metzgeria stets 
einschich tig. 

lndessen, so sehr vielleicht auch die Mehrschichtigkeit die Aus
pragung der Dorsiventralitat bef6rdert -- die Geschlechtsorgane und 
Rhizoiden entstehen z. B. meistens nur an der mehrschichtigen Mittel
rippe - so ist sie dafiir durchaus keine Vorbedingung. Bereits PRANTL 
(1879) beobachtete, wie wir auf S 421 erwahnten, daB schon die ganz 
jungen, noch einschichtigen Prothallien von Osmunda regalis, Polypo
dium vulgare, Aneimia Pkyllitidis, Aspidittm filix mas und anderer Arten 
plagio-phototropisch reagieren. Wir hatten auch schon bei dem Keim
schlauch von Marchantia (S.421) eine gewisse Dorsiventralitat be
obachtet und werden gleich nachher dasselbe bei dem aus aneinander
gereihten Zellen bestehenden Protonema von Funaria antreffen. Man 
denke femer nur an das Verhalten der Kriechtriebe der Siphonee 
Caulerpa, wo die ganze Pflanze nur aus einer einzigen, allerdings viel
kemigen Zelle besteht I. Trotzdem sind diese Kriechtriebe typisch 
(physiko-chemisch bedingt) dorsiventral, denn sie erzeugen auf der 
basalen Seite nur Rhizoiden, auf der entgegengesetzten Seite aber nur 
Assimila tionssprosse. 

In allen diesen Fallen zeigt sich, daB die Dorsiventralitat eines Organs 
nicht an das Vorhandensein mehrerer Zellschichten gebunden ist, son
dem sehr wohl schon in der einzelnen Zelleinheit zutage treten kann. 

Uber die Frage, wie nun eigentlich der Wachstumsmechanismus bei dem 
Zustandekommen der transversal-phototropischen Kriimmung ist, laBt sich 
aus den vorhandenen Literaturangaben keine sichere Antwort entnehmen. 
Immerhin liegt es nahe, anzunehmen, daB bei den Farnprothallien ahnliche 
Verhaltnisse wie bei den Marchantiaceen vorliegen. Der Umstand, daB das 
gelbrote Licht sehr die Streckung f6rdert, der blau-violette Strahlenbezirk auf 
diese dagegen nur geringen EinfluB ausiibt, daB ferner im Dunkeln nur auBerst 
geringer Zuwachs vorhanden ist (STEPHAN I928, S.417), sprechen sehr dafiir. 

Man diirfte demnach folgern, daB auf der Ventralseite das Wachstum 
vorzugsweise durch die rot-gelben Wellenlangen gelenH wird, wahrend die 
blauen wegen der Absorption weniger wirksam sind. Umgekehrt wird der 
EinfluB des rot-gelben Spektralbezirkes auf das Wachstum der Dorsalseite 
durch das dort starker wirksame Blau kompensiert. Alles das sind abel' 
nul' MutmaBungen, welche erst durch neue Untersuchungen gepriift werden 
miissen. Diese hatten dann auch auszumachen,ob die Farnprothallien hy
drotropisch ebenso stark reagieren wie die Mehrzahl del' Lebermoose. 

1m ubrigen liegt ja das Problem, in welcher Weise die beiden Seiten 
eines Famprothalliums auf einseitiges Licht reagieren, insofem anders 
als bei dem Phototropismus der Hepaticae, als ja die Dorsiventralitat 
der Prothallien labil ist. Eine standige Beleuchtung der Ventralseite 
eines Prothalliums ist einfach unm6glich, weil von einem gewissen 

I Nach GOEBEL (I928, S. 585) sind die Siphoneen als vielzellige Pflanzen 
ohne Zellwande anzusehen. 
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Atlgenblick an die Ventralseite zur Dorsalseite uminduziert wird (natiir
lich nur den Zuwachs betreffend). So kann es zu starkeren phototropi
schen Kriimmungen, die etwa mehr als goO betragen, nur unter gewissen 
Umstanden kommen. Folgender Versuch von LElTGEB (1879, S.212) 
moge das illustrieren: 

Beleuchtet man auf Nahrstofflosung schwimmende Osmunda-Pro
thallien von unten, so tritt ein Konkavwerden der ventralen, beleuchteten 
Seite ein. 1st nun das Wachstum sehr stark, so kann diese Kriimmung 
so weit gehen, daB die Scheitelflache direkt in die Lichtrichtung zu 
liegen kommt. In diesem Faile tritt keine Anderung der Dorsiventralitat 
mehr ein. Hat aber die Kriimmung infolge langsameren Wachstums 
keinen so hohen Grad erreicht, bleibt also die Dorsalseite noch langer
hin im Schatten, so tritt inzwischen die Uminduktion der Dorsiventrali
tat ein, und die Kriimmung hort auf, weiter zu gehen. Das Prothallium 
wachst dann horizontal weiter und bildet nunmehr auf der friiheren 
Dorsalseite Rhizoiden und Archegonien. Ahnliches beobachtete LElT
GEB auch bei Ceratopteris und NEMEC (lg06, S. 542) bei Gymnogra'mme 
chrysophylla. Wir werden iibrigens nachher bei dem Laubmoos Fissidens 
ganz analoge Verhaltnisse finden. 

c) Laubmoose. 
1. Protonema von Funaria. 

An den Transversalphototropismen der Farnprothailien laBt sich 
noch eine Beobachtung von SACHS (1879, S. 256; 1887, S. 534; vgl. auch 
CZAPEK 18g8a) anschlieBen, die den Transversalphototropismus des 
Moosprotonemas von Funaria hygrometrica betrifft. 

Abb. 3I. Protonema von Funaria ltygrometrica. It = kriechender HauptsproB, aus welchem chloro
phyllhaltige, zweiseitig verzweigte Seitensprosse b entspringcn. AIle diese SeitensproBe befinden sich 
in einer Ebene, welche transversal zur Lichtrichtung orientiert ist (man muB sich vorstellen, daB das 
Licht senkrecht vom Beschauer her auf das Bild fallt). k == Moosknospe, w = deren erstes Rhizoid. 

(Nach SACHS, 1887.) 
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Die primaren SproBfaden, welche aus der Spore keimen (Abb.3I), 
entwickeln auf der Unterseite Rhizoiden, auf der Oberseite aber chloro
phyllhaltige Zweigfaden, aus denen wiederum sekundare und tertiare 
Seitentriebe entstehen. Dieses ganze Gewebe steht nun nahezu trans
versal gegen das Licht gerichtet, sofern letzteres Wochen und Monate nur 
von einer Seite her einfallt. SACHS hat zeigen k6nnen, daB wir es hier 
weniger mit phototropischen Krfunmungen zu tun haben, als vielmehr 
mit einer Art Phototrophie (S. 47I), indem die Seitensprosse I., 2. und 
3. Ordnung stets genau im Winkel von 900 zur Lichtrichtung von dem 
jeweiligen SproB h6herer Ordnung entspringen. So kommt dann das 
gauze SproBsystem in eine einzige, senkrecht zur Lichtrichtung stehende 
Ebene zu liegen. 

Zu beachten ist, daB die jungen Moosstammchen, die aus dem Pro
tonema entspringen, rein positiv-phototropisch reagieren und bei schiefer 
Beleuchtung nach dem Lichte hin wachsen (vg1. S.396). 

2. Stammchen und Blatter von Laubmoosen. 

a) Schistostega und Fissidens. 1m allgemeinen gehOren die meisten 
Stammchen der Musci zu den positiv-phototropisch reagierenden Pflau
zenteilen (siehe S. 396). Es gibt aber auch einige Arten unter ihnen, die 
bilateral oder sogar dorsiventral gebaut sind, und die demgemaB plagio
phototropisch sind. Der erste, der darauf aufmerksam machte, war HOF
MEISTER (I867, S. 942), der mit Fissidens und Schistostega arbeitete. Er 
fand vor aHem bei den Sprossen von Schistostega energischen "negativen 
Heliotropismus", weil sich der Stengel konvex gegen die Richtung der 
intensivsten Beleuchtung kriimmt. Er meinte damit denjenigen Photo~ 
tropismus, den wir in dieser Arbeit mit Plagiophototropismus (siehe 
S. 369) bezeichnen. 

Der Plagiophototropismus von Schistostega osmundacea wird durch 
die bilaterale Stellung der Blatter am Stammchen bedingt. Diese ist aber 
nach GOEBEL (I928, S.592) nur dann vorhanden, wenn die Pflanzen 
bei nicht zu schwachem - jedoGh auch nicht zu starkem - Lichte 
kuItiviert werden. 1st das Licht sehr schwach, so entstehen an den 
neu gebildeten Sprossen die dann sehr verkleinerten Blatter in radiarer 
Anordnung. Nach dem, was wir auf S. 423 und 436 von dem photo
tropischen VerhaIten der Lebermoose geh6rt haben, wundert es uns 
nicht, daB diese Sprosse nunmehr positiv-phototropisch reagieren. 

1m iibrigen hat die Ausbildung der Bilateralitat nach GOEBEL (1. c.) 
mit der Lichtrichtung nichts zu tun, sie ist lediglich eine Folge der je
weiligen Intensitat des diffusen Lichtes. 

Anders verhalt sich in dieser Beziehung Fissidens. Zunachst sei er
wahnt, daB sich schon SACHS (1879, s. 255) genauer mit Fissidens adian
toides und F. taxifolius beschaftigt hatte. Er erkannte beide Arten als 
plagio-phototropisch, wobei jedoch die SproBstellung nicht wenig durch 
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negativen Geotropismus beeinfluBt werden soil. NEMEC (1906) hat dann 
diesen Plagiotropismus griindlich untersucht, und zwar an Fissidens 
adiantoides, F. decipiens, und F. taxifolius. Aile drei Arten haben ziem
lich gleiche physiologische Eigenschaften. 

Die Sprosse von Fissidens sind nicht nur bilateral, sondern gleich
zeitig auch noch etwas dorsi ventral. Sehr stark ist die Dorsiventralitat 

2 3 

Abb. 3 2. Fisside1ts adia1ttoides. I = T eil einer Pflanze (mit axilHiren Sexualsprossen) . 
2 und 3 = Bliitter, dorsal und ventral g esehen. (Nach G OEBEL, 1930.) 

allerdings nicht ausgepragt, z. B. ist der Stengel anatomisch durchaus 
radiaL Er besitzt zweizeilig angeordnete, reitende Blatter, welche mit 
ihrer Spreite den Stengel scheidenartig 
umfassen (Abb. 32, 33). Sehr charakte
ristisch ist fUr die Blatter die Aus
bildung des sogenannten "Fliigels" , 
eines an ihrer Unterseite langs der 
Mittelrippe in der Mediane angebrach
ten spreitenf6rmigen Fortsatzes, der 
bedeutend gr6Ber als das eigentliche 
Blatt ist. Man bekommt so leicht den 
Eindruck, als ob die eigentliche Blatt
flache nur die Scheide dieses Fliigels ist. 

Die Dorsiventralitat driickt sich 
nun dadurch aus, daB der Rand der 
Scheide an der starker beleuchteten 
Dorsalseite stets etwas iiber den Stengel 
hinausragt (Abb. 33), an der Ventral
seite dagegen nicht. Bei geniigend star
kern einseitigem Licht ist der Stengel 

A B 
Abb. 33. Fissidens adiautoides. Dorsale 
(A) und ventrale (B ) Seite der > Scheide< 
eines Hingere Zeit bei einseitigem Licht 

kultivierten Stammchens. 
(Nach N EMEC, '906.) 

mehr oder weniger transversal-phototropisch eingestellt. Hieraus und 
auch aus seinem geotropischen Verhalten muB man schlieBen, daB der 
Stengel selbst auch dorsiventral ist, wenn auch mehr in physiko-chemi-
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scher Hinsicht. Legt man namlich die Stammchen im Dunkeln hori
zontal, so kriimmen sich diejenigen Stengel, deren Ventralseite oben 
lag, eher und in groBerem Winkel aufwarts als die, deren Dorsalseite 
sich oben befand. 

Es ist nun interessant, daB sich Fissidens einerseits so wie M archantia, 
andererseits aber so wie die Farnprothallien verhalt. 

I. 1st die Dorsiventralitat durch das Licht umkehrbar; das erinnert 
an die Farnprothallien. 

2. Wachst der Stengel im etiolierten Zustande im Dunkeln aufwarts, 
wobei er seine Form sehr verandert; das erinnert an Marchantia. Die 
Blatter bleiben dann ganz klein, der Fliigel ist sehr reduziert, und die 
Scheidenhalften sind an beiden Seiten ungefahr gleich groB. 1m ein
seitigen Lichte reagieren solche etiolierten Sprosse anfanglich stark posi
tiv-phototropisch, ebenso wie die Schistostega-Stenge1 (S. 442). Erst nach 
und nach tritt wieder transversaler Phototropismus ein. 

Der positive Phototropismus der etiolierten Sprosse kann so stark 
sein, daB horizontal gelegte Stengel bei Beleuchtung von unten sich ent
gegen der Schwerkraft zum Lichte hin kriimmen. Uberhaupt ist der 
negative Geotropismus wohl nicht so stark, wie SACHS (siehe S. 442) an
nehmen zu miissen glaubte. 

Die Umkehr der Dorsiventralitat durch das Licht geschieht 
sehr leicht, z. B. durch langere Zeit andauernde einseitige Beleuchtung 
der Ventralseite. Anfanglich versuchen sich danh die Pflanzen immer 
noch im Sinne der alten Dorsalseite zu kriimmen, genau so wie das die 
Farnprothallien tun (S.441). Die Reaktion wird aber nicht zu Ende 
gefiihrt, weil inzwischen bereits die Umkehr der Dorsiventralitat erfolgt 
ist (siehe Abb. 34d, b, d' und f). 

Dreht man die Stammchen in anfangs senkrechter Stellung bei ein
seitigem LichteinfaH auf der vertikalen Klinostatenachse, so werden sie, 
da immer abwechselnd Dorsal- und Ventralseite beleuchtet werden, bila
teral und verlieren ihre Dorsiventralitat. Sie wachsen nunmehr senk
recht aufwarts. Eine Abschwachung der Dorsiventralitat findet anschei
nend auch wahrend der Aufwartskriimmung in Lage a (Abb. 34) statt, 
denn die Pflanzen haben in dieser SteHung eine besonders groBe Neigung 
zu Seitenkriimmungen und Torsionen (siehe S. 445) I. 

I Es ist aus NEMECS Angaben nicht ersichtlich, worauf das eigenartige 
Verhalten der Fissidens-Stengel gerade in Lage a zuriickzufiihren ist. Bei 
Nlarchantia und Fegatella (vgl. Abb. 23a und 29a) wiirde man in dieser Lage 
eine transversal-phototropischeEinstellung durch Abwartsbiegen der ThaHus
spitze vorfinden. Wir vermuten, daB bei Fissidens in Lage a der Stengel und 
seine Spitze besonders ungiinstig und schwach beleuchtet werden, was viel
leicht auf die eigenartige Blattgestalt und Blattinsertion zuriickzufiihren ist. 
Dadurch kommt dann mehr der negative Geotropismus zur Geltung, der 
aber die SteHung zum Licht noch verschlechtert und dadurch die Dorsi
ventralitat labiler werden laBt. In der korrespondierenden Lage a' wird um-
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Die Schwerkraft hat auf die Dorsiventralitat keinen EinfluB, denn 
an der horizontalen Klinostatenachse werden anfangs bilaterale Sten
gel bei einseitigem Lichteinfall nach und nach stets entsprechend der 
Lichtrichtung dorsiventra1. Werden dabei die Pflanzen parallel ZUr 
horizontalen Achse rotiert, so macht sich etwas relativ verstarktes Wachs
tum der Dorsalseite be
me~kbar (NEMEC, 1. c., Ver-
such 23, S. 52!). Diese 
Tatsache ist zu beachten, 
wenn man das Zustande
kommen der verschiedenen 
Lichtlagen im Schema von 
Abb.34 betrachtet. 

1m iibrigen ist zu die
sem Schema wenig zu be
mer ken. Man findet in 
jeder Lage prinzipiell das
selbe wieder, was wir be
reits bei dem "Plagio
phototropismus" von M archantia 
und F egatella kennengelernt haben. 

Zu -erwahnen ist hochstens 
noch, daB Fissidens sehr leicht 
Torsionen ausfiihrt, besonders aus 
Lage a (Abb.34) heraus, oder wenn 
es schrag seitlich in aufrechter 
Stellung beleuchtet wird. In die-
sem Falle tritt bei ganz strenger 
Flankenbeleuchtung etwas posi
tiver Phototropismus parallel zur 
Dorsiventralitatsebene auf, der mit 
dem sogenannten Kantenphoto
tropismus LINSBAUERS verglichen 
werden konnte'. Das haufige Vor
kommen von Torsionen ist wahl 
bei dem anatomisch radiaren 

~ 
!~ 

II, 

Abb. 34. Fisside1ts decijiells. Phototropische 
Reaktionen der Stammchen aus verschiedenen 
Anfangslagen heraus. Das Licht fallt in Richtung 
der Pfeile entweder schrag von aben oder schrag 
von unten ein. Schwarz = Ventralseite; schraffiert 
= ± schrage oder senkrechte, durch Torsion (T) 
erreichte Stellung der Dorsiventralitatsebene. Be
achte die Umkehr der Dorsiventralitat bei f, d, b' 
und d', sowie die Flankenkriimmung (K) mit nach
folgender Torsion bei al' at gibt die Sprof31age, 

senkrecht von aben hetrachtet, wieder. 
(Nach Angaben von NEMEC, '906.) 

gekehrt durch den negativen Geotropismus die Lichtstellung gerade ver
bessert, so daB schlieBlich "transversal-phototropische" Einstellung zustande
kommt. Ob diese Erklarung richtig ist, HiBt sich natiirlicb nur experimen
tell feststellen. 

, Mit Kantenheliotropismus bezeichnet LINSBAUER (1904, S. 17) eine in 
der Blattebene auftretende, sichelf6rmige (vgl. S. 448) Kriimmung der 
Blattlamina. Er beobachtete sie bei sitzenden Monokotylenblattern, die 
parallel zur Blattebene beleuchtet wurden. 
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Stengelbau nicht so verwunderlich, denn es sind natiirlich viel weniger 
mechanische WidersHinde zu iiberwinden als bei den flachen Thalli der 
Marchian tiaceen. 

Die Fliigel der Blatter von Fissidens reagieren in der Nahe ihrer 
Spitzen transversal-phototropisch. 

Fassen wir nochmals die wichtigsten Faktoren zusammen, we1che 
das Zustandekommen der Lichtlage von Fissidens bewirken, so sind das: 

I. schwacherer negativer Geotropismus, am wirksamsten in Hori
zontallage, besonders wenn die Dorsalseite unten liegt, 

2. relativ verstarktes Wachstum der Dorsalseite, solange diese gut 
ausge bildet ist, 

3. Neigung zu Torsionen, 
4. Umkehrbarkeit der Dorsiventralitatsebene bei langerer einseitiger 

Lichtwirkung auf die Ventralseite oder die Flanken. 
(3) Eurhynchium und Dicranum. War eben bei Fissidens die Dorsi

ventralitat schon ziemlich leicht durch das Licht umzukehren, so ist 

Abb. 35. Dicran1t1Jl scojariu11t. Positiver Phototropismus der Blatter 
und Umkehr der Dorsiventralitat durch das Licht in verschiedenen 

aufeinanderfolgenden Stadien. (Nach NE,iEC, I906.) 

das in noch viel h6he
rem MaBe der Fall 

bei Eurhynchium 
striatum. Die Haupt-
stammchen dieser 
H ypnacee weisen 
nach NEMEC (1906) 
einen gewissen "Pla
giophototropismus" 

auf. Sie sind radiar 
beblattert, tragen 
aber Seitenzweige, 
we1che in zwei Reihen 

angeordnet sind. Diese Seitenzweige, we1che sehr schwach morphologisch 
dorsiventral sind, suchen sich mittels Kriimmungen stets mehr oder 
weniger transversal zum Lichte einzustellen. Die Anderung der Dorsi
ventralitat der Seitenzweige erfolgt bei geanderter Lichtrichtung so 
leicht, daB die Kriimmungsreaktionen genau so erfolgen, als ob die 
Zweige v611ig radiar gebaut sind. Irgendein EinfluB der jeweiligen Dorsi
ventralitatsebene auf die Richtung der Reaktion ist also nicht vorhanden 
(NEMEC, 1. c.). 

SchlieBlich sei noch Dicramtm scoparium besprochen. Nach NEMEC 
(1. c.) ist das Stammchen dieses Mooses negativ-geotropisch. Bei op
timaler Beleuchtung wachst es aufwarts, bei sehr starkem Licht ist 
es etwas negativ-phototropisch, bei schwacher Beleuchtung aber positiv
phototropisch. Es scheint hier regelrechte "Reaktionsumkehr" (siehe 
S. 401) vorzuliegen. 

Sehr auffallend ist nun die sichelf6rmige, positiv-phototropische 
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Kriimmung der Blatter nach dem Lichte hin (Abb.35). Sie ist um so 
besser ausgepragt, je strenger einseitig die Pflanzen beleuchtet werden, 
und wird iiberdies durch epinastisches Wachstum oftmals verstarkt. 

1m Dunkeln und auf dem Klinostaten mit vertikaler Achse wachsen 
die Blatter radiar und epinastisch vom Stiimmchen fort. 

Die Stammchen selbst sind anatomisch radiar aber mit physiko
chemisch bedingter Dorsiventralitat. Diese beeinfluBt auch etwas die 
phototropische Kriimmung der Blatter. Letztere wird namlich leichter 
ausgefiihrt, wenn sie im Sinne der Dorsiventralitat vor sich geht als 
umgekehrt. Vielleicht ist das jedoch nur eine nachtragliche Folge der 
einseitigen Lichtwirkung auf die noch in ganz jugendlichem Stadium 
befindlichen Blatter, wodurch z. B. die Zellteilung in bestimmte Bahnen 
gelenkt worden war. NEMECS Versuche lassen in dieser Beziehung keine 
eindeutigen Schliisse zu. 

Die physiko-chemisch bedingte Dorsiventralitat der Stammchen 
driickt sich im iibrigen dadurch aus, daB bei horizontal gelegten Pflanzen 
die negativ-geotropische Kriimmung schneller erfolgt, wenn die Ventral
seite ( =Schattenseite) nach oben liegt, ahnlich wie das auch bei Fissi
dens der Fall ist (siehe S.443). 

1m Dunkeln und auf dem Klinostaten mit vertikaler Achse werden 
die Stammchen nach und nach radiar, doch dauert es meist mehr als 
einen Monat, ehe die Dorsiventralitat an dem Zuwachs vollig ver
schwunden ist. Schon ganz geringe, periodisch wiederkehrende Unter
schiede in der Beleuchtung einzelner Flanken der Stammchen, z. B. 
hervorgerufen durch den Schatten, den benachbarte Pflanzchen machen, 
konnen wieder zur lnduktion einer Dorsiventralitat und zur Einseits
wendigkeit der Blatter AnlaB geben. 

Zusammenfassend laBt sich iiber die Dorsiventralitat der drei Laub
moose Dicranum, Eurhynchium und Fissidens sagen, daB Dicranum die 
stabilste, Eurhynchium die labilste Dorsiventralitat besitzt, wahrend 
Fissidens diesbeziiglich ungefahr in der Mitte steht. 

d) LaubbUitter der Angiospermen 
(vgl. WIESNER 1880, S. 39ff.). 

1. Allgemeines. 
Wir kommen nunmehr zu den bekanntesten plagio-phototropischen 

Pflanzenorganen, den Blattern der Angiospermen, speziell der Diko
tyledonen. 

Uber das phototropische Verhalten der Blatter von Pteridophyten 
ist nur wenig bekannt, wenn wir von dem mit Blattgelenken aus
gestatteten Wasserfarn Marsilia (S. 466 und II. Teil) absehen. Doch 
sagt das natiirlich nichts, sicherlich wird man bei genauerer Untersuchung 
auch bei vielen Pteridophytenblattern Phototropismus finden (vgl. z. B. 
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Botrychium, S. 464), wo doch schon zum Teil die Moosblattchen 
(Dicranum) phototropisch reagieren. Was die Gymnospermen be
trifft, so erwahnt die Literatur hier auch nur wenig iiber phototropische 
Blattstellung. Pimts z. B. und Araucaria haben nach WIESNER (I9II, 
s. 124) sogenannte aphotometrische Einstellung, d. h. sie reagieren 
phototropisch indifferent, und ihre Anordnung an den Zweigen beruht 
auf inneren Symmetrieverhaltnissen. Solche Falle, wie die phototropi
schen Sichelkriimmungen der Keimblatter von Abies pectinata (WIESNER 
1880, S. 48; 1881, S. 41) - auch die Blatter an den Seitenzweigen dieser 
Spezies sind phototropisch - miissen wohl mehr als Ausnahmen gelten 
(vgl. S. 461). 

Selbst die Mehrzahl der Monokotyledonen geben keine giinstigen Ob
jekte fiir die Betrachtung des Blattphototropismus abo Das ist auch 
nicht verwunderlich, wo fUr viele Monokotylen das mit breiter Basis 
dem Stamme aufsitzende Blatt so typisch ist. Dadurch wird natiirlich 
die allgemeine Beweglichkeit des Blattes stark eingeschrankt, und der 
Phototropismus kommt nie so schon zum Ausdruck wie bei den ge
stielten Blattern der Dikotylen (siehe Abb. 36). 

2. Mechanismus der Blattbewegung. 

a) Einfache Wachstumskriimmungen. Bei den Blattern konnen 
nun die phototropischen Reaktionen infolge der Mannigfaltigkeit der 
auI3eren und inneren Gestaltung auf die verschiedenste Art und Weise 
ausgefiihrt werden. Die genauere Analyse des Mechanismus, mit dessen 
Hilfe die Blatter ihre Lichtstellung erreichen, ist ein noch nicht befriedi
gend aufgehelltes Problem und soll erst im zweiten Teil unserer Arbeit 
eingehender behandelt werden. Zur allgemeinen Orientierung sei jetzt 
nur das Folgende gesagt: 

Sind die Blatter iiberhaupt phototropisch - es gibt auch bei den 
Angiospermen aphotometrische Blatter, die nachher erwahnt werden 
sollen (S. 461) - so erreichen sie meistens eine bestimmte Stellung zur 
Hauptrichtung des einfallenden Lichtes durch das Wachstum basaler 
Teile des Blattstiels oder der Lamina. Letzteres geschieht besonders 
bei sitzenden Blattern. Man findet also bei den Blattern wichtig vor
zugsweise den Typus des basalen Wachstums I (S. 385) vor, was bei der 
Analyse ihres Phototropismus zu beachten ist. 

Es gibt aber auch gewisse Hille, hauptsachlich bei manchen Leguminosen
blattern, wo die phototropischen Kriimmungen mittels besonderer Gelenke 
ausgefiihrt werden. Diese befinden sich an den Ansatzstellen des Blatt
stieles an der Lamina oder der Insertionsstelle des Stiels am Zweige. In 

I Sieht man das gesamte Blatt mit Blattstiel als eine Art SproB mit 
begrenztem Langenwachstum, der nur aus einem Internodium besteht, an, 
so hatten wir an der Basis der Spreite bzw. der Spitze des Stiels inter
kalares Wachstum. Das Spitzenwachstum der Blatter im jugendlichen 
Stadium ist wohl fiir ihren Phototropismus belanglos. 
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solchen Fallen haben wir es' indessen nicht mit Wachstumsbewegungen, 
sondern in der Regel mit Turgorkriimmungen zu tun. 

Bei dem eben genannten Typus des basalen Wachstums beobachtet 
man sehr oft die Erscheinung der "Reizleitung". Wir haben mit BALL 
(1923) allen Grund anzunehmen, daB diese Reizleitung in Wirklichkeit 
nichts anderes als Auxintransport ist - BALL spricht von Hormon
leitung -, obwohl der exakte Beweis dafiir zur Zeit noch nicht erbracht 
ist. Wenn wir aber bei vielen BHittern, z. B. denen der Malvaceen 
(V6CHTING 1888), denen von Tropaeolum (Abb. 36) und Begonia discolor 
(HABERLANDT 1904), SParmannia (BALL 1923), A ponogeton ulvaceus 
(CZAJA 1930) und verschie
denen anderenSpezies(siehe 
RAYDT 1925) feststellen 
konnen, daB die durch den 
Stiel bewirkten Blattein
stellungen in die trans
versale Lichtlage mehr oder 
weniger gut zustande kom
men, selbst wenn der Stiel 
verdunkelt ist, so ist eine 
andere Erklarung kaum 
moglich. Auch der Um
stand, daB bei dem von den 
Blattspreiten aus dirigierten 
Stielwachstum Torsionen 
vorkommen (S. 454), ja diese 
Torsionen sich nicht nur auf 
die Blattstiele, sondern auch 
auf die Intemodien derSten
gel, an we1chen die Blatter 
sitzen, erstrecken, spricht 
fiir diese Erklarung. 

Abb. 36. Transyersalphototropisrnus der Blatter von Tr{!
fa eoluUl lIlaius. (Richtung des einfallenden Lichtes = Pfeil.) 

(Nach F. A. F. C. W EKT, 1930.) 

Erwahnenswert sind in bezug auf das eben Gesagte noch die Versuche 
PRINGSHEIMS (193 I a) iiber die Lageveranderung von Blattern nach Entfernung 
einzelner Blatthalften bzw. Blattfiedern (bei Fiederblattern). In vielen Fallen 
kriimmen sich dann die Blattstiele unterhalb der Wunde konkav in Richtung 
derselben (PRINGSHEIM, 1. C., Fig. I, 2, 5, 7, 8, II, 17, 19 u. a.). PRINGSHEIM 
meint, dai3 dabei neb en anderen, uns hier nicht weiter interessierenden 
Faktoren, Traumatotropismus eine Rolle spielt. Indessen lai3t sich diese 
Erscheinung ebensogut mit Hilfe der Auxintheorie erklaren. So kann man 
annehmen, dai3 die Blatter Wuchsstoff produzieren, der mittels bestimmter 
Leitungsbahnen, z. B. des Phloemparenchyms, zu den zwischen den Blattern 
befindlichen Internodien gelangt (vg1. dazu S. 305 und die Ansichten von BOSE 
1927, S.203ff.). Dort regt er im Normalfall das Internodienwachstum gleich
mai3ig an. Werden aber einzelne Blatter entfernt, so tritt A uxinmangel auf, und 
infolgedessen werden die der Resektionsstelle zunachst liegenden Internodien 
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im Wachstum gehemmt. In Dbereinstimmung hiermit fand z. B. UYLDERT (193 1, 
s. 45) bei ihrer Blatter und Knospen beraubten Stengeln von Bryophyllum 
calycinum, daB diese nur dann starker geotropisch kriimmen konnten, wenn 
auf die Resektionsstellen auxinhaltiger Agar aufgesetzt woraen war . 

.Ahnlich diirfte sich auch die Beobachtung von SCHWENDENER-KRABBE 
(1892/1898, S.307; vgl. auch S.407) deuten lassen, daB die Orientierungs
torsionen der Blattstiele ausbleiben, sowie man deren Lamina entfernt hat. 
In allen diesen Fallen hat unseres Erachtens die Annahme, daB ein Wuchs
stoffprozess vorliegt, mehr Berechtigung wie die Hypothese von der Ein
wirkung des Traumatotropismus. 

Im iibrigen sind die Stiele aber auch mehr oder weniger unabhangig 
von den Spreiten positiv-phototropisch und verhalten sich dann ziemlich 
genau ebenso wie normale orthotrope Stengel. So kriimmt sich z. B. 
nach KRABBE (1889) der Stiel des Blattes von Fuchsia vollig unab
hangig von der Spreite; letztere vermag in keiner Weise die Stielbe
wegung zu dirigieren. 

Auch bei manchen Blattern mit Gelenken ist dieses der Fall, ob
wohl gerade hier verschiedene Einzelprozesse zu unterscheiden sind. 
Beriicksichtigt man nur die eigentlichen Turgorbewegungen (siehe 
II. Teil), so ist in der Regel ein EinfluB der Spreite auf das Gelenk wohl 
nicht vorhanden. Z. B. beobachtete MEYLAN (1926, s. 193), daB die Fieder
blatt chen von Robinia Pseudacacia (Amorpha cali/ornica und Wistaria 
sinensis) nur dann phototropische Bewegungen ausfUhren, wenn die Ge
lenke unmittelbar selbst vom Licht getroffen werden. Dasselbc diirfte 
auch fUr die von BRAUNER (1924,1925) studierten, sehr schnell (innerhalb 
von 3 Minuten!) eintretenden phototropischen Variationsbewegungen des 
Gelenkes der Primarblatter von Phaseolus multi/lorus gelten. 

Andererseits gibt es aber gerade bei diesem Objekt auch reine Wachs
tumsbewegungen, ja selbst Torsionen, die natiirlich eine weit langere 
Reaktionszeit als die Turgorbewegungen aufweisen. So beobachtete z. B. 
WEIDLICH (1930, S. 241; vgl. auch Y. GUTTENBERG, 1928) eine in den 
Gelenken lokalisierte phototropische Wachstumsbewegung, sobald er 
seine Versuchspflanzen derart einseitig beleuchtete, daB die transversal
phototropische Einstellung des Blattes in ihrer Richtung mit der nykti
nastischen Bewegung zusammenfiel. Bei mehrtagiger Beleuchtung wurde 
dann das Gelenk geradezu durch dieses einseitige Wachstum fixiert, denn 
die nyktinastischen Bewegungen hatten schlieBlich nur noch ein mini
males AusmaB. Es ist anzunehmen, daB ein derartiges Gelenkwachstum 
sehr wohl durch alleinige Beleuchtung der Spreite zustande kommen 
kann, obwohl WEIDLICH keine diesbeziiglichen Versuche ausgefiihrt hat. 
Wir schlie Ben das aber aus den Angaben SIERPS (1915, S. 407), welcher 
zeigen konnte, daB bei volliger Verdunkelung von Blattpolster und 
oberem Teil der Blattstiele und darauf stattfindender einseitig seitlicher 
Beleuchtung der Lamina dennoch vom Stiel Torsionen ausgefiihrt werden. 
Diese bringen die Spreite in transversalphototropische Lage (vgl. S. 454). 

In der Regel sind die Blatter negativ-geotropisch. Ausnahme ist 
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z. B. nach LUNDEGA.RDH (I9I6) das Blatt von Acer platanoides, das keinen 
Geotropismus aufweist. 

Bei den gestielten Blattern der Dikotylen ist ferner fiir den Mecha
nismus der phototropischen Einstellung der Spreite die Epinastie von 
groBer Bedeutung. Fehlen tut sie fast nur bei denjenigen aphotometri
schen Blattern, deren Lage durch innere Symmetrieverhaltnisse bedingt 
ist (WIESNER I9II, S. I24; vgl. auch S. 46I). Die Epinastie ist haupt
sachlich in den Blattstielen, ofters aber auch in den Spreiten seIber bzw. 
deren Mittelrippen lokalisiert. Unter ihrem EinfluB ist es mit bedingt, 
daB die Lamina bei vielen Pflanzen mehr oder weniger plagiotropisch 
horizontal liegt (vgl. PRINGSHEIM I93I, S. 85), auch ist sie nach 
GOEBEL (I924, S. I5) vielfach an der Blattentfaltung beteiligt. Bei den 
sitzenden Blattern der Monokotylen findet man an Stelle von Epinastie 
haufig Hyponastie vor (WIESNER I880, S. 56; LINSBAUER I904). 

Oft beobachtet man nun, daB das epi- oder hyponastische Wachstum 
durch Licht verstarkt oder abgeschwacht wird ("Photoepi- und -hyponastie"). 
In Bezug auf die Epinastie stellte bereits FRANK (1870; vgl. WIESNER 1878, 
S. 165; 1880, S. 43. 56 und PFEFFER 1904, S.487, 688) fest, daB bei den so
genannten Wurzelblattem von Capsetla bursa pastoris, Plantago lanceolata, 
major und media, Primula elatior, Rumex und Taraxacum das oberseitige 
Wachstum bei Zunahme der diffusen Beleuchtung gesteigert wird. Diese 
Blatter sind dann bei starkem Licht dem Boden angepreBt (ahnlich wie 
die nachher noch erwahnten kriechenden Auslaufer [So 473]), was 'WIESNER 
(1. c.) fiir den Ausdruck von negativem Phototropismus - besser ware der 
Ausdruck "dorsalkonvexe Photonastie" - hielt. 

Umgekehrt liegen dagegen die Verhaltnisse bei Blattem von Galeopsis 
bifida, G. Tetrahit (GOEBEL 1924, S. 14; vgl. auch PFEFFER, 1. c.); Ceratophyllum und 
Myriophyllum (MOBIUS 1895; SCHLOSS-WEILL 1918; GOEBEL, 1. c.), Sempervivum 
tectorum (WIESNER 1891; GOEBEL, 1. c.), Helianthus, Impatiens u. a. Hier wird 
namlich das epinastische Wachstum gerade durch sehr schwaches Licht oder 
Dunkelheit verstarkt. Bei Ceratophyllum geschieht das selbst dann, wenn 
das Wachstum unter normalen Bedingungen schon eingestellt war. Es findet 
sich an der Basis der Ceratophyllum-Blatter eine Zone. die bei Lichtentzug 
oder starker Lichtschwachung das Wachstum wieder aufnimmt, und zwar 
oberseitig in hoherem MaB als unterseitig. 

Was den EinfluB des Lichtes auf die Hyponastie betrifft, so ist be
sonders eine Beobachtung von WIESNER (1880, S. 56) erwahnenswert. Er 
stellte bei Galanthus nivalis mit Zunahme der Beleuchtung eine Verringerung 
des unterseitigen Wachstums fest. Die Blatter sind hier im Dunkeln so 
hyponastisch, daB infolge von Vberkriimmung die Dorsalseite den Boden 
beriihrt. Wird nun bei derartig am Boden liegenden Blattem die Ventralseite 
senkrecht von oben beleuchtet, so geniigt schon schwaches Licht, um die 
hyponastische Kriimmungwieder so weit riickgangig zu machen, daB die Blatter 
senkrecht stehen. Beleuchtet man weiterhin mit starkemLicht, so kriimmen sich 
schlieBlich die Blatter immer mehr entgegen der Wirkung der Hyponastie, bis 
zuletzt die normale Lichtlage erreicht ist, und die Blatter die Dorsalseite 
dem Lichte zuwenden. Ahnliche Beobachtungen machte auch LINSBAUER 
(1904) bei anderen Monokotylenblattem. z. B. bei Amaryllis (vgl. S. 463), 
femer GOEBEL (1924, S. 16) bei Blattem einiger Ranunculus·Arten. 

Alle die eben beschriebenen Erscheinungen erinnem, wie ja auch WIES
KER {1. c.} aufgefallen ist, sehr an das Verhalten der Marchantiaceen (S. 421 ft.), 

29* 
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mit dem Unterscbied jedoch, daB bier wirklich inharente Epi- oder Hypo. 
nastie vorhanden ist, wahrend das bei Marchantia nicht der Fall ist (S. 432). 

Dber die Natur des Phototropismus der Blatter. 

Auf die Frage, ob der Phototropismus der Blatter als positiv oder 
negativ bezeichnet werden muB, laBt sich eine kurze Antwort nicht 
geben. Beriicksichtigt man die Ausfiihrungen auf S. 418 ft. und 
unsere Definition der Epi- und Hyponastie (S. 528ft.), so kommt man zu 
der Entscheidung, daB je nach dem Objekt bald positiver, bald aber 
negativer Phototropismus zur Erzielung der Lichtlage notwendig ist. 

Soweit dabei die phototropischen Blattbewegungen vorzugsweise 
durch die innere Struktur gerichtet werden, ist vielleicht anstatt von 
Phototropismus entsprechend der Definition auf S. 369 besser von 
(dorsalkonkaver und dorsalkonvexer) Photonastie zu sprechen. Diese 
spielt z. B. bei den sitzenden, dorsiventral gebauten Blattern vieler Mono
kotylen (Amaryllidaceae u. a.) nach LINSBAUER (1904, S. 72) wegen der 
anatomischen und morphologischen Blattstruktur eine ungleich groBere 
Rolle als der normale Phototropismus. Sind aber derartige Blatter aqui
fazial oder unifazial-radiar gebaut, so ist eine ausgesprochene Photo
nastie nicht mehr moglich, denn eben wegen der mehr radiaren Struktur 
ist die Bewegungsrichtung nunmehr nur noch relativ wenig von der Rich
tung der Dorsiventralitatsebene abhangig. Wir haben es also dann mehr 
mit Phototropismus sensu strictiori zu tun. 1m iibrigen zeigt dieses 
Beispiel klar, daB die Photonastie eigentlich nur ein Spezialfall des 
Phototropismus sensu amplori ist, und nicht, wie LINSBAUER annimmt 
(vgl. S. 419) eine besondere Reaktionsform darstelltr • Die vorhin ge
nannten Wurzelblatter von Capsella usw. wird man nach unserer Ter
minologie ~ in prinzipieller Dbereinstimmung mit WIESNER ~ als 
dorsalkonvex photonastisch bezeichnen, wei! sie sich yom Lichte mehr 
oder weniger weg kriimmen. Ebenso sind dann aber auch die Galanthus-

I Einen ganz ahnlichen Standpunkt nimmt' auch MEYLAN (1926, S.285) 
ein. Sie gibt von den verschiedenen, moglichen photischen Reaktionen 
folgendes anschauliche Schema: 

Organe isotrope; excitation omnilaterale 
photo-reaction de la croissance 
/ ou de la turgescence " 

~ .~ 

organe isotrope; excitation unilaterale I' organe anisotrope; excitation onmilaterale 
phototropisme typique photonastie typique 

organe anisotrope; excitation unilaterale 
reactions motrices intermediaires. 

In der oben angewandten Terminologie sind also "reactions motrices inter
mediaires" = dorsalkonkave und dorsalkonvexePhotonastie; "phototropisme 
typique = Phototropismus im engeren Sinne. 
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Blatter dorsalkonvex photonastisch, da das Licht stets eine abaxiale 
Kriimmung der Dorsalseite (bezogen auf die Symmetrieebene) ver
ursacht. 

Warum kann man nun bei den Photonastien der Capsella- und Ga
lanthus-Blatter nicht von Photoepi- und Photohyponastie sprechen? 
Zunachst sprechen da die S. 53I angefUhrten Griinde gegen. Wir sehen 
mit GOEBEL (I924, S. I43) die Epi- und Hyponastie als den Ausdruck 
einer besonderen Struktureigentiimlichkeit an, die relativ unabhangig 
von auBeren Faktoren ist, zum mindesten aber nicht in dem Sinne yom 
LichteinfluB abhangig ist, wie wir das hier zu erwarten habell. 

Der zweite wichtige Grund liegt darin, daB mit den beiden Ausdriicken 
Photoepi- und -Hyponastie je eine bestimmte Weise des Zustande
kommens des Kriimmungswachstums postuliert wird, fiir deren Existenz 
wir zur Zeit noch iiberhaupt keinen experimentellen Beweis haben. 

In dem Fall Capsella kann die "photoepinastische" Bewegung mit 
Zunahme der Beleuchtung erfolgen: 

I. durch erhohtes Wachs tum der morphologischen Oberseite, 
2. durch verringertes Wachstum der morphologischen Unterseite. 
3. durch Zusammenwirken von I und 2. 

1m Fall Galanthus kann die "photohyponastische" Bewegung analog 
erfolgen: 

I. durch verringertes Wachstum der morphologischen Oberseite, 
2. durch erhohtes Wachstum der morphologischen Unterseite. 
3. durch Zusammenwirken von I und 2. 

Welche von diesen Fallen der Wirklichkeit entsprechen, ist mangels 
einschlagiger Untersuchungen noch unbekannt. Dagegen steht fest: 
Trifft bei Capsella der Fall 2 zu, so ware es vollig verkehrt, hier von 
einer durch Licht verstarkten Epinastie zu sprechen. Trifft bei Galan
thus Fall I zu, so galte das gleiche fUr die Hyponastie. Wiirde bei 
Capsella wirklich Fall I verwirklicht sein, d. h. das epinastische Wachs
tum durch das Licht erhoht sein, so diirfte man nicht etwa generali
sieren, indem man sagt: Photoepinastie = verstarktes epinastisches Wachs
tum. Man braucht nur einen epinastischen Tradescantia-SproB von 
der Dorsalseite einseitig zu belichten, oder an die auf S. 45I beschriebenen 
Verhaltnisse bei Sempervivum tectorum usw. zu denken, um zu sehen, daB 
hier der Phototropismus die Wirkung der Epinastie gerade verringert. 

Diese Schliisse mogen geniigen, um zu beweisen, wie unzweckmaBig 
der Gebrauch der beiden Begriffe Photoepi- und -Hyponastie ist. Die 
Termini Phototropismus und konvexe oder konkave Photonastie sind 
demgegeniiber viel weiter gefaBt, da sie nichts dariiber aussagen, ob 
eine Bewegung durch relativ verstarktes Wachstum von Schattenseite 
oder relativ verringertes Wachs tum von Lichtseite und vice versa zu
stande kommt. 

{3) Torsionen (vgl. WIESNER I880, S. 52, 53, 60, 6I). Wir erwahnten 
schon oben, daB die Einstellung der Blatter in die Lichtlage nicht nur 
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mit Hilfe einfacher Kriimmungen, sondern haufig auch mittels Tor
sionen geschieht. Gleichfalls wurde bereits angedeutet, daB sich der 
Mechanismus solcher Torsionen sehr wohl mit Hilfe der Auxintheorie 
erklaren laBt, wenn man nur die Existenz bestimmter Bahnen fUr den 
Wuchsstofftransport annimmt (siehe S. 449). Indessen wollen wir auf 
alle diese Fragen erst im II. Teil unserer Arbeit naher eingehen. 1m 
folgenden sollen nur deskriptiv einige der wichtigsten Beispiele fUr Tor
sionen vorgefUhrt werden. 

Die Torsionen werden entweder direkt von den Blattstielen ge
macht, oder sie bestehen in einer Drehung der Stengelinternodien, 
welche die Blattstiele tragen. Genau so wie bei den Bliiten- und Frucht
stielen (S. 406ff.) konnen die Torsionen hier unter dem alleinigen Ein
fluB des Lichtes als echte Phototorsionen, oder unter Mitwirkung 
der Schwerkraft als photoinduzierte Geotorsionen zustande kom
men. Da wir bereits bei der Besprechung des Phototropismus der 

. Knospenstiele von Papaver (S.413) genauer beschrieben haben, in wel
cher Weise hierbei Phototropismus und Geotropismus zusammenwirken, 
brauchen wir jetzt nicht weiter darauf zuriickzukommen. 

Torsionen der Blattstiele. 

Reine Phototorsionen fanden VaCHTING (1888) bei Malvaceen-Blattern 
Ulid LUNDEGARDH (I9I6) bei Blattern von Acer (vgl. S. 451). SIERP 
(I915) konnte sie ferner bei Fuchsia und den Primarblattern von Phrtse
olus (siehe S. 450) erzielen, wenn er die Blattstiele der auf dem Klino
staten befindlichen Pflanzen mittels eines Drahtgestells so schiente, daB 
eine epinastische Kriimmung der Stiele unmoglich war. UnterlaBt man 
diese MaBnahme, so bekommt man auf dem Klinostaten nur gewohn
liche phototropische Kriimmungen, jedoch keine Drehungen (vgl. 
SCHWENDENER-KRABBE 1892/I898, S. 346)1. Zu beachten ist bei den 
Phaseolus-Torsionen, daB diese hauptsachlich von dem Stiel selbst und 
nicht vom Gelenk ausgefiihrt werden. Die Torsionen, zu denen das 
Variationsgelenk fahig ist, erreichen immer nur kleine Betrage (BRAUNER 
I924, I925). Sie treten dann auf, wenn man die Gelenke seitlich be
leuchtet, und erklaren sich aus deren dorsiventralen Bau. 

PRINGSHEIM (1912, S. 183) gibt an. daB auch die Drehung der Blattstiele 
bei den BHittern der Trauerweide (Salix baby/onica X tragi/is) und anderer 
Trauerbaume, mittels deren die hangenden Blatter ihre Oberseite dem Licht 
zuwenden, eine Phototorsion ist. Ganz sicher ist aber dieser SchluB unseres 
Erachtens nicht, da er keine Versuche anfiihrt, aus denen man schlieBen 
kann, daB hier wirklich keine geotropischen Reaktionen mitspielen. 

I Ob die Torsionen bei den Blattern von Acacia und Soja wirklich nur 
photoinduzierte Geotorsionen sind, wie SCHWENDENER-KRABBE (1892/1898. 
S.399) angeben, ist nach den oben erwahnten Ergebnissen SmRPs bei Fuchsia 
und Phaseo/us durchaus fraglich. Leider hat SIERP die Versuche der beiden 
Autoren mit Acacia und Soja nicht wiederholt. 
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Klarer liegt wohl der Sachverhalt bei den Torsionen der sogenannten 
resupinierenden Blatter, deren bekannteste Vertreter Allium ursinum, 
verschiedene Alstroemeria-Arten und die Graminee Pharus sind (GOEBEL 1928, 
S. 367). Diese Monokotylen mit invers dorsiventralem Blattbau I stellen die 
morphologische Unterseite der Blatter dem Lichte ent
gegen. Es werden dazu Torsionen des Blattstiels oder 
des basalen Telles der Lamina ausgefiihrt, die im Nor
malfall einen Winkel von 1800 umfassen. Nach den ofters 
in der Literatur zitierten Angaben SCHWENDENER-KRABBES 
(1892/1898, S. 347) sollen nun bei dem Zustandekommen 
r1ieser Lichtlage bei Alstroemeria neb en Geotorsionen auch 
Phototorsionen eine Rolle spiel en, da sie beobachteten, 
daB die Drehungen bei einseitiger Beleuchtung auf dem 
Klinostaten stattfanden. CZAPEK (1898) dagegen stellte 
nicht nur eine Induktion der Torsion durcb auBere Fak
toren fest, sondern beobachtete auch, daB sie gleichfalls 
am Klinostaten im Dunkeln erfolgte, nur trager und 
unregelmal3iger. 

GOEBEL (1924, S. 258££.) kommt dann auch unter Be
riicksichtigung der Angaben CZAPEKS und an Hand eigener 
Untersuchungen zu dem Schlul3, dal3 die Resupination der 
Blatter von Allium ursinum, Alstroemeria und Pharus in 
der Hauptsache autonomer Natur , d. h. die Folge 
einer Wachstumsasymmetrie ist, die schon unter gewohn
lichen Wachstumsbedingungen eintritt. Das schlieBt aber 
nicht aus, dal3 das Licht insofern einen Einflul3 auf diese 
autonomen Drehungen ausiibt, als es die GroBe derselben 

Abb. 37. SproB \'on 
Calystegia, der ein
seitiger, von rechts 
oben kornmender Be
leuchtung ausgesetzt 
war. Die Blatter ha-

bald verstarkt, bald aber abschwacht, je nachdem das ben sich durch Kriim

zum Erreichen der giinstigsten transversal-phototropiscben mungen und Torsionen 
der Stiele transversal

Lichtlage notwendig ist. 
Sehr haufig kommen reine Phototorsionen bei den 

Windepflanzen VOL Abb. 37 zeigt das schon bei 

phototropisch einge
stellt. 

(Nach JOST, 1923.) 

Calystegia, deren Blatter durch Krummungen und Drehungen ihrer 
Stiele in transversal- phototropische Lage gelangen (WIESNER 1880, 
S. 61). WIESNER beschreibt ferner solche Falle fur Convolvulus sepimn und 
arvensis, Humulus lupulus und Ipomoea purpurea (= Pharbitt"s hispida), 
doch haben wir es hier, bestimmt wenigstens bei Convolv·ulus, mehr mit 
Internodientorsionen als mit ausschlie13lichen Blattstieldrehungen zu 
tun (siehe weiter unten). 

Es ist iibrigens beachtenswert, dal3 die Blatter der Windepflanzen die 
fixe Lichtlage (s. S. 459) erst mit dem Zeitpunkt erreicben, wo die direk-t durch 
das Winden hervorgerufenen und mit dem Blattphototropismus nicht in 
Verbindung zu bringenden Torsionen ihr Ende erreichen oder bereits erreicbt 
haben. Vorher wiirden ja auch die Bliitter immer wieder aus ihrer Licht
lage herausgebracht werden. 

In den eben beschriebenen Fallen ist das Vorkommen reiner Photo
torsionen wohl sichergestellt. Bei anderen Pflanzen ist das weniger der 

I GOEBEL (1928, S. 364) bezeichnet als invers-dorsiventral solche Blatter, 
bei welch en die Unterseite (abaxiale, Aul3enseite) diejenige Struk-tur des Assi
milationsparenchyms hat, welche sonst der Oberseite (der adaxialen oder 
Innenseite) zukommt. 
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Fall, es kann vielleich t auch der Geotropismus von Bedeutung sein. 
Hierzu gehoren z. B. die Orientierungstorsionen, welche die Blattstiele 
an den plagiotropen Sprossen von Abies und Lig2tstrum vulgare (WIESNER 
I880, S. 52)1, Buxus, Evonymus radicans, Glechoma, Lysimachia numm1t
laria, Taxus und Vinca machen, urn in die Lichtlage zu kommen. Es 
wird so die bekannte, mehr oder weniger zweizeilige Blattanordnung er
reicht, im Gegensatz zu der allseltigen an vertikal stehenden Sprossen 
(siehe z. B. Abb. 76 bei PFEFFER Ig04, S. 6g3). 

Regelrechte photoinduzierte Geotorsionen finden wir schlieB
lich nach SCHWENDENER-KRABBE (I8g2/I8g8, s. 344) bei den Blattern 
von Viola und Dahlia. Diese konnen namlich am Klinostaten nicht mehr 
auf einseitige Beleuchtung mit Drehungen reagieren. 

Torsionen der Internodien (vgl. WIESNER I880, S. 6I). 

Uber die Drehungen der Internodien finden wir bereits bei WIESNER 
verschiedene wichtige Angaben. So treten diese nach unserem Autor 
bei Abies und AceI' liberhaupt nicht auf, wahrend sie bei LiglIst1'1t1n vul
gare gegenliber den haufiger vorkommenden Blattstieltorsionen nur von 
untergeordneter Bedeutung sind. 

Sehr interessant sind die Drehungen von Convolv1tlits arvensis (vgl. 
S. 455), welche in verschiedener Weise zustande kommen, je nachdem 
der Stengel windet oder am Boden kriecht. 1m letzten Fall tordieren 
nach WIESNER die Internodien ungleichsinnig, dergestalt, daB die ur
sprlinglich nach etwa 2/5 angeordneten Blatter auf dem klirzesten Wege 
in eine zweireihige Anordnung gelangen. So konnen sie dann ihre Lamina 
gleichmaBig dem Licht entgegenstellen. Der ganze Vorgang vollzieht 
sich ahnlich, wie wir ihn gleich bei HypericU1n vorfinden werden, da kein 
Zweifel darliber bestehen kann, daB die Blatter die Torsionen dirigieren. 

Bei dem windenden Stengel ist dagegen die Drehung gleichsinnig. 
WIESNER nimmt hier gleichfalls an, daB die schon infolge des Windens 
auftretende Torsion unter dem EinfluB der Blatter nach Bedarf bis zu 
einem gewissen Grade verstarkt wird, soweit das zum Erreichen der 
Lichtlage notwendig ist. Indessen scheint es uns nicht genligend sicher
gestellt zu sein, ob in letzterem Fall wirklich eine Mitwirkung der 
Blatter bei der Torsion stattfindet. Z. B. sind bei der S. 455 erwahnten 
Calystegia pubescens die Torsionen des windenden Stengels vollig unab
hangig von den Blattern. 

Etwas besser als liber Convolvuhts ist man in dieser Beziehung liber 
andere Pflanzenarten unterrichtet. So kommen bei der Weinrebe (Vitis) 
nach MERJANIAN (I93I, S. 485) an den axillaren dorsiventralen Zweigen 

I WIESNER rechnet hierzu auch AceI' campestre, doch diirfte das kaum 
zutreffen, nacbdem LUNDEGARDH (r9r6; vgl. S. 45 r) fes!stellen konnte, daB die 
BHi.tter von AceI' ptatanoides ageotropisch sind. 
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des Hauptsprosses Phototorsionen vor, indem sich die Dorsalseite stets 
dem Licht zuwendetI • 

Sehr beachtenswert sind die sogenannten Entfaltungstorsionen, 
mit deren Hilfe die dekussiert oder zerstreut angelegten Blatter an den 
geneigten und horizontal gerichteten Sprossen und Zweigen zahlreicher 
Gewachse in eine genau zweizeilige Anordnung iibergefiihrt werden. Die 
betreffenden Zweige erhalten dadurch einen dorsiventralen Charakter 
(siehe S. 468). Die einzelnen Blatter brauchen sich dann nur etwas um 
die eigene Achse zu drehen, urn aus der Profilstellung in die zum 
LichteinfaH transversale Flachenstellung zu kommen (vgl. PFEFFER 1904, 
S. 694, Abb. 77). Diese wird auch bei seitlicher Beleuchtung erreicht, 
da die Intemodientorsion in jeder Lage zur Erdrichtung haltmachen 
kann. So kann der Drehungswinkel also groBer oder kleiner als 90° sein. 
Die Torsionen beginnen in dem jiingsten Intemodium immer erst dann, 
wenn sie in dem nachstalteren schon voHzogen sind (FRANK 187.0, 
SIERP 1915).' Femer konnen die Zweige oftmals auch noch spater 
so1che Torsionen ausfiihren, z. B. im dritten oder vierten Intemodium, 
solange sie noch nicht erwachsen sind. Dadurch werden die Blatter 
wieder in die transversal-phototropische Ruhelage gebracht, falls man 
die Sprosse vorher daraus verdreht hatte. 

DE VRIES (1872, s. 273) meinte, daB bei diesen Entfaltungstorsionen 
das Gewicht der in die horizontale SteHung gebrachten Blatter eine 
Rolle spiele. Schneidet man namlich das obere Blatt eines Knotens ab, 
so unterbleibt meistens die Torsion (ausgenommen bei den Hypericaceen, 
siehe weiter unten), wahrend die Entfemung des unteren keine Be
deutung hat. Es sieht so aus, wie wenn die Last des oberen Blattes 
die Drehung bewirke. Indessen machte bereits WIESNER (1880, s. 53) 
darauf aufmerksam, daB es sich hier durchaus urn aktive Torsionen, 
die durch Phototropismus hervorgerufen werden, handelt. SIERP (1915) 
hat dann die ganze Sachlage genau untersucht und die aktive Natur 
von ihnen bestatigt gefunden. So tritt die Drehung in der Regel nur 
dann ein, wenn die Unterseite des oberen, in der Entfaltung begriffenen 
Blattes Yom starksten Licht getroffen wird. Sie unterbleibt, wenn das 
Blatt fruhzeitig ruckwarts gebogen und be£estigt wird, so daB seine 
Oberseite das Hauptlicht erhalt. Naher wollen wir hierauf erst im 
zweiten Teil unserer Arbeit eingehen, da essich dabei urn Fragen 
handelt, die eng mit der Wuchsstoffproduktion in Blattem und deren 
Transport zu den Intemodien in Verbindung steht. 

Es gibt eine groBe Anzahl Pflanzen, die derartige Intemodientorsio
nen bei der Blattentfaltung ausfiihren, -insonderheit gehoren dazu viele 
bekannte Gartenstraucher mit ursprunglich dekussiert angeordneten 

I 1m allgemeinen ist bei Vitis aber die Lichtwirkung geringer als der 
EinfluB der Schwerkraft und der Asymmetrie. So bedingt letztere. daB die 
Dorsalseite des Seitensprosses nach Moglichkeit immer dem HauptsproB 
zugekebrt wird. . 
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Blattern, z. B. Comus-Arten (WIESNER 1880, S. 38, 47 f£,) , De'bttzia 
(FRANK 1870, S. IS; DE VRIES 1872), Diervilla, Labl,WrtUm (SIERP 1915), 
Lonicera-Arten (GOEBEL 1880), Philadelpkus-Arten (SIERP 1915), Rhodo
typus kerrioides (SIERP). Seltener findet man Drehungen bei Forsythia 
suspensa und Syringa vulgaris (hier nur an Zweigen hoherer Ordnung; 
vg1. SIERP, 1915). 

Andere Arten mit anfangs zerstreut stehenden Blattern sind: Kerria 
faponica, Ligustrum MtrOpaeum und Spiraea-Arten. Auch manche kraut
artigen Gewachse, wie z. B. Call1panula rapunculoides und C. trachelimn 
(WIESNER 1880, S. 38,46), Gentiana asclepiadea (GoEBEL, 1880) und vor 
allem die Hypericaceen (Hypericum cal;.'cinU111 , H. moserianmn, Androsae
mttm officinale u. a., vgl. SIERP 1915) weisen bei schrag stehenden, einseitig 
beleuchteten Trieben (z. B. am Waldesrand) 1nternodientorsionen auf. 

Soweit die Drehungen aller dieser Pflanzen bereits an senkrecht 
stehenden, aber einseitig beleuchteten Sprossen (wie z. B. nach GOEBEL 
1880 auch bei Urtica dioica) durchgefUhrt werden, kommen nahirlich 
reine Phototorsionen in Betracht (SCHWENDENER-KRABBE 1892/1898, 
S. 320). Ebenso sind die Drehungen der Hypericaceen ausschlieBlich 
durch das Licht induziert, wie SIERP durch Klinostatenversuche bei 
einseitiger Beleuchtung nachwies. 

1m iibrigen handelt es sich aber dabei weniger um reine Phototor
sionen als vielmehr um so1che, bei denen die Schwerkraft etwas mit
beteiligt ist, wenngleich das nicht in dem MaDe der Fall ist, wie etwa bei 
den photoinduzierten Geotorsionen, der Papaver-Knospenstiele. So be
obachtete SIERP (1915, S. 385ff.) bei Beleuchtung von Philadelphus
Zweigen von un t en, daD jede 1nternodientorsion ausblieb, obwohl die 
sich entfaltenden Blatter so angeordnet waren, daD nur ihre Unterseite 
Licht empfing -- was ja, wie schon erwahnt wurde, zur AusfUhrung 
der Torsionen unbedingt notig ist. Bei den Hypericaceen fand dann aber 
wohl eine Drehung statt. Die HyperiC'um-Arten drehen auch, wenn das 
obere Blatt entfernt worden war, und nur das untere beleuchtet wurde, 
wahrend bei Philadelphtts dann, wie wir auf S. 457 sahen, die Torsion 
ausblieb. Alle diese Versuche SIERPS (1. c.) weisen darauf hin, daD die 
Schwerkraft entgegen seiner eigenen Ansicht doch nicht ganz ohne Ein
wirkung ist. 1ndessen sind gerade in dieser Beziehung noch weitere 
Klinostatenversuche notig, um Klarheit zu verschaffen. 

RAWITSCHER (1932, S. 221ff.) halt es an Hand von alteren Versuchen 
FRANKS (1870), die allerdings von SIERP nicht bestatigt werden konnten, 
auch fUr moglich, daD die Entfaltungsdrehung selbst im Dunkeln aus
schlieBlich unter dem EinfluD der Schwerkraft vor sich gehen kann. 
Ganz von der Hand zu weisen ist diese Annahme nicht, doch andert das 
nichts an der Tatsache, daD im allgemeinen bei den eben betrachteten 
Erscheinungen das Licht der Hauptfaktor fiir die 1nduktion der Tor
sionen und der damit verbundenen Dorsiventralitat ist, wahrend der 
Schwerkraft dabei nur eine mehr allgemein fordernde Wirlmng zukommt. 
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3. Lichtlage der LaubbHitter. 

Die Art, wie sich der Plagiophototropismus der Blatter auswirkt, ist 
nun iiberaus mannigfaItig und bei den einzelnen Pflanzenarten sehr 
verschieden. Ganz allgemein hat man zwei Typen von Lichtlagen, die 
sogenannte variable Lichtlage und die fixe Lichtlage. Letztere ist bei 
weitem der am haufigsten vorkommeQde Typus. Bereits WIESNER (1880, 
S. 39ff.) unterscheidet beide Arten von Einstellungen. 

Bei der varia bIen Lich tlage andert sich die Stellung der Blatter 
zum direkten Sonnenlicht jeweils mit dem Wandern der Sonne iiber 
den Himmel: die Blatter sind in standiger Bewegung begriffen. W ohl 
aIle Blatter, welche eine variable Lichtlage einnehmen, besitzen zur 
Ausfiihrung der Bewegungen besondere Gelenke, fiihren also in der 
Hauptsache Turgorbewegungen aus. 

Bei der fixen Lichtlage nehmen die Blatter von einem gewissen 
Altersstadium an eine unveranderliche Lage zu dem allgemein herrschen
den diffusen Licht ein. 

Da diese Lage stets durch Wachstum zustande kommt, so muB sie 
noch vor Beendigung des Blattwachstums en:eicht werden. 1m jugend
lichen Stadium ist die Einstellung des Blattes mehr oder weniger variabel, 
es kann dann noch einigermaBen der wechselnqen Richtung der Sonnen
strahlen folgen, sei es, daB es sich immer senkrecht darauf einsteIlt, 
sei es, daB wegen der starken Intensitat direkten Sonnenlichtes immer 
ein bestimmter Winkel zur Richtung der Sonnenstrahlen eingenommen 
wird. Spater, mit dem Nachlassen des Wachstums werden diese Be
wegungen trager, und das Blatt "pendeIt" dann mit immer geringer 
werdenden Ausschlagen in die "fixe LichtIage" hinein. 

Indessen sind alte, ausgewaehsene Bliitter nieht immer bewegungslos 
(wobei von den BHittern mit Turgorgelenken abgesehen sei). Einige Blatt
arten, zumal die, welche am Stiel gelenkartige Ansehwellungen besitzen, ver
halten sich namlieh ahnlieh wie die S.387 erwahnten Grasknoten und konnen 
auf eine Anderung ihrer Lage hin mit Hilfe dieser Ansehwellungen noeh 
geotropiseh oder phototropiseh reagieren, selbst wenn das Blatt seit W oehen 
oder Monaten ausgewachsen zu sein scheint (MOBIUS 1899, S. 40; PREUSS 1885). 
So war naeh PREUSS noch ein 8 Monate altes Blatt von Codiaeum Wendlandi 
tropistiseh reaktionsfahig. 

Bereits dem bis jetzt iiber die fixe Lichtlage Gesagten laBt sich 
entnehmen, daB die Winkel, welche die Blattlamina in der fixen Ein
stellung mit der durchschnittlichen Strahlenrichtung des direkten 
oder diffusen Lichtes bildet, je nach der Pflanzenart sehr verschieden 
sein k6nnen. 

So gibt es auch gewisse Dbergange zwischen variabler und fixer Licht
lage. Z. B. ist nach MOLLER (1929, S.81) die Spreite von Coleus hybridu5, 
eines Blattypus, bei dem die Stielbewegung durch die Lamina dirigiert wird 
(vgl. S. 449), bei maBiger Beleuchtung transversal·phototropisch, bei star
kerem Licht aber mehr positiv-phototropisch, so daB der Lichtwinkel dann 
bis zu etwa 20° herabgehen kann. Ahnliehes gibt LmIDEGARDH (1916, S.459) 
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fiir die BHitter von Acer platanoides an. Diese sind in diffusem Licht aus
gesprochen transversal-phototropisch oder panphotometrisch (siehe weiter 
unten). in direktem Sonnenlicht aber mehr negativ-phototropisch, indem sie 
ihre Blattspreiten senken. Der Lichtwinkel steigt dann also iiber 90" an, 
und zwar kann der auf die Verlikale bezogene Neigungswinkel bis mehr als 
220" betragen. Fast ebenso wie die Acer-Blatter verhalten sich auch die 
submersen Jugendblatter von Aponogeton ulvaceus (CZAJA 1930). Das durch 
dorsalkonvexe Kriimmung der Blattstiele bewirkte Senken der Spreiten tritt 
hier schon bei maBiger Erhohung der Lichtstarke ein; bei Sonnenlicht be
obachtet man starke Dberkriimmung, so daB die Blattunterseite schlieBlich 
nach 0 ben gekehrl wird. 

Kennzeichnend fiir die Bewegungen der eben genannten BHitter ist der 
Umstand, daB es sich um Wachstumsbewegungen handelt, die mehr Zeit zu 
ihrer Ausfiihrung notig haben als die eigentlichen Gelenkbewegungen bei den 
Blii.ttern mit variabler Lichtlage. 

Wir wollen nun die verschiedenen Typen der fixen Lichtlage be
sprechen, und zwar an der Hand der Ausfiihrungen WIESNERS (19II) 
liber diesen Gegenstand. WIESNER unterscheidet zwei Hauptgruppen 
von fixer Lichtlage: 

a) aphotometrische Blatter. Die Blattlage hat keine Be
ziehungen zur Richtung des wirksamen Lichtes. 

(3) Photometrische Blatter. Die Blattlage steht in einer festen 
Beziehung zur Einfallsriehtung jenes Lichtes, welches zu physiologischer 
Wirkung (Assimilation, Phototropismus, Entwicklung, normaler Lebens
zustand) gelangt. 

Zwischen beide Hauptgruppen schiebt WIESNER (19II, S. 123, 159) 
noeh die sogenannten oligophotometrischen Blatter ein, das sind 
Blatter, die nur schwach photometrisch auf das Licht reagieren. 

Die photometrischen Blatter lassen sich wiederum in zwei Unter
gruppen einteilen: 

1. euphotometrische Blatter. Das euphotometrische Blatt ist 
genau senkrecht, d.h. transversal-phototropisch auf das starkste diffuse 
Lich t eingestellt. 

2. Panphotometrische Blatter. Das panphotometrisehe Blatt 
ist so auf das wirksame Licht eingestellt, daB es einen mogliehst groBen 
Teil des diffusen Lichtes bekommt, gleichzeitig aber vom direkten 
Sonnenlicht mogliehst wenig getroffen wird. 

a) Aphotometrische Blatter. EigentIich brauchten die aphoto
metrischen Blatter hier gar nicht erwahnt werden, da sie ja keinen 
Phototropismus aufweisen. Wir besprechen sie nur der Vollstandigkeit 
halber. Ihre Lichtlage kommt teils nur durch innere Symmetrieverhalt
nisse, so bei Ara1tcaria und Pin'us (S. 448), Dracophyllurn, Erica, Sedm1Z 
acre, Visc~tm u. a., teils aber unter dem EinfluB von Epinastie und nega
tivem Geotropismu5 zustande, 50 bei Fagus silvatica I (LUNDEGARDH 1916), 

[ Die Blatter sind nach LUNDEGARDH nicht merkbar phototropisch. 
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Echeveria glauca und jiingeren BHittem von Goldfussia glomerata' (WIES
NER 19II, S. 160). 

Diese durch Epinastie und negativen Geotropismus beWirkte "Lichtlage" 
von aphotometrischen BHittern hat WIESNER (I907. S. I27) auch wohl als 
pseudophotometrische bezeichnet. weil derartige Blatter oftmals den 
Anschein er<vecken, als ob sie wohl photometrisch reagieren. SoIche pseudo
photometrische Blatter, zu den en man also auch Echeveria usw. rechnen kann. 
findet man z. B. oft im Waldesschatten. wo sie ihre Spreiten in horizontaler 
SteHung dem vom Zenith kommenden diffusen Licht exponieren und dabei 
tatsachlich die giinstigste Lichtlage einnehmen. 

Andere aphotometrische Blatter, die der Erwahnung wert sind, 
gibt es vor aHem bei den Insektivoren (DARWIN 1881, S. 384), femer 
sind nach GOEBEL (1928, S. 369) manche aquifacial 2 gebaute Blatter 
der australischen Flora, z. B. Hakea gibbosa, H. pectinata, und auch 
viele unifaciale 3 Blatter (z. B. die der epiphytischen Orchideen An
graecum distichum, Leptotes bicolor, Vanda teres u. a.) aphotometrisch. 
Bei anderen aquifacialen BHittem, so den mit der Kante dem Licht zu
gewandten PhyHodien bzw. Blattem vieler Acacien- und Myrtaceen
arten ist es ebenfaHs wahrscheinlich (vgl. aber S. 464), daB aphotometri
sche Blatter vorliegen, deren rechtwinklige Anordnung an den tragenden 
Zweigen nur auf inneren Symmetriegriinden beruht. 

Die Unfahigkeit der genannten aqui- und unifacialen Blatter, ihre Licht
steHung zu verandern, wird mehr oder weniger durch den anatOInischen Bau, 
der eine Ausnutzung des von allen Seiten kommenden Lichtes verbiirgt. 
kompensiert. .Ahnlich liegen die Verhaltnisse auch bei Pinus. Ob dabei 
immer anatomische Lichtschutzeinrichtungen - viele derartige Blatter haben 
einen sehr hohen absoluten LichtgenuB (S. 466) - eine zu starke Wirkung 
des Sonnenlichtes auf die ChlorophyHkorner ausschlieBen. wird zwar in der 
Literatur oftmals angegeben, ist aber experimentell bisher noch nicht exakt 
erwiesen worden. 

An schwacheres Licht angepaBte aphotometrische Blatter besitzen da
gegen gewohnlich keine anatomischen Besonderheiten. 

f3) Photometrische Blatter. Den Dbergang von den aphotometrischen 
Blattem bilden die oligophotometrischen Blatter, zu denen man 
z. B. verschiedene, mehr oder weniger aufrecht stehende Monokotylen
bliitter rechnen kann. So sind nach LINSBAUER (1904) die schwertf6rmi
gen Blatter von Gladiolus, Hyacinth~ts candicans, H. orientalis und Iris 
pallida, sowie die unifacialen Blatter im Lichte getriebener Zwiebeln 
von Allium Cepa 4 und A. Porrum wenig oder iiberhaupt nicht photo-

• .Altere Blatter von Goldfussia sind dagegen euphotometrisch. 
2 Aquifaciale (= bilateral e) Blatter besitzen anatomisch gleich gebaute 

Ober- und Unterseiten. 
3 Unifaciale Blatter besitzen eine stark entwickelte Unterseite, wahrend 

die Oberseite zuriickbleibt. Bekannte BeispieJe dafiir sind Allium Schoeno
prasum und Iris. 

4 Allium Schoenoprasum, sowie auch andere Allium-Arten mit scheinbar 
radiarer Blattstruktur (GOEBEL I928. S. 369) reagieren stark positiv-photo
tropisch und sind panphotometrisch. 
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metrisch. LINSBAUER spricht zwar bei his und Allium direkt von aphoto
metrischen B13ttern, doch dlirfte nach den Untersuchungen ERMANS 
(S.464) liber Iris als KompaBpflanze gerade dieser Gattung ein wenn 
auch nur sehr schwacher Phototropismus nicht v611ig abzusprechen sein. 

Euphotometrische und panphotometrische Blatter. 

Was zunachst die euphotometrischen Blatter betrifft, so ist 
darliber nicht viel zu sagen, sie stellen eben den eigentIichen Normal
typus des rein transversal-phototropischen Laubblattes mit straffer, eben 
ausgebreiteter, bifacial und dorsiventral gebauter Blattspreite dar. So
weit zu dieser Gruppe Blatter mit variabler LichtIage geh6ren, werden 
sie auf S. 464 besprochen werden. 

Dagegen erfordern die pan photometrischen Blatter eine aus
fiihrlichere Behandlung. \Vie wir auf S. 460 definierten, stellen sich diese 
so ein, daB sie m6glichst viel diffuses Licht auffangen, aber doch einen 
Teil des starks ten Sonnenlichtes abwehren. Dabei kann die LichtIage 
des panphotometrischen Blattes ziemlich verschieden ausgebildet sein. 
WIESNER (19II, S. 133ft.) unterscheidet folgende drei Haupttypen: 

1. Aufgerichtete panphotometrische Blatter, z. B. bei Calycanthus 
florid,us, Lmwocerasus, Nlespilus japonica und verschiedenen KompaB
pflanzen (S,463). Diese haben in der Sonne aufgerichtete Blatter. Auch 
Allium Schoenoprasm1Z geh6rt zu diesem Typus '. 

2, A bwarts gerichtete panphotometrische Blatter. Diese findet man 
nur selten, z. B. bei der tropischen Rubiacee Pavetta pulcherrima T. et B. 

Zum Teil ist die panphotometrische Tendenz des Blattes weniger durch 
seine allgemeine raumliche Lage, als vielmehr durch seine raumliche Form 
charakterisiert, So unterscheidet WIESNER dann noch als dritten Typus: 

3. Die panphotometrische Hohlform, wie sie z. B. bei Syringa vul
garis und Viburn14,nt Lantana auf tritt, Beim Syringa-Blatt heben sich 
die beiden Blatthalften derart, daB sie einen Winkel bilden, wobei die 
Halften flach bleiben. Beim Viburl1mn-Blatt dagegen w6Ibt sich der 
Rand in mehr oder weniger groBer Breite empor, wobei das mnere 
Blatteil eben bIeibt. 

In der Regel ist das panphotometrische Hohlblatt, wie auch die ge
nannten zwei Beispiele konkav. Seltener kommt es vor, daB es nach oben 
kon vex ist, wofiir WIESNER (1. c. S. 140) Lycium barbatum als Beispiel anfiihrt. 

Zu den panphotometrischcn HohlbHittern kann man wohl auch die bei 
Apanage/an ulvaceus auftretenden Dreh- oder Schraubenblatter rechnen 
(CZAJA 1930). Es handelt sich urn die urspriinglich flachen. aquifacialen 
Blattspreiten der Folgeblatter, die bei starkerem Licht irreversible Torsionen 
urn ihre Langsachse (Nerv) vollziehen. 

Dbrigens gibt es auch Kombinationen von zwei Blattypen, so sind die 
Blatter von Evanymus japanicus, besonders im Sonnenlicht, nicht nur pan
photometrisch stark aufgerichtet, sondern weisen auBerdem noch die kon
kave Hohlform auf. 

, Siehe Anmerkung 4, S.461. 
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SchlieBlich seien noch die Blatter einiger Monokotylen, speziell der 
Amaryllidaceae (Agapanthus, Amaryllis, Clivia, Hi111,antophyllum u. a.) 
erwahnt, die man nach LINSBAUER (1904, S.80) auch als panphotome
trisch ansehen muB, ohne daB sich indessen ihre Lichtlage irgendwie 
einem der drei Haupttypen von panphotometrischen Blattern einordnen 
laSt. Die langen, schwertf6rmigen Blatter der genannten Arten sind 
bekanntlich in ihrer Medianebene bogenf6rmig gekriimmt, sodaB ein 
Teil der Lamina im GenuB des Zenithlichtes steht, wahrend der iibrige 
Blatteil eine sehr giinstige SteHung zum Vorderlicht einnimmt. Soweit 
sich dabei die urspriinglich zweizeilig angeordneten Blatter gegenseitig 
beschatten, werden sie meist durch Kantenphototropismus (S. 445) 
aus ihrer Insertionsebene seitlich vorgeschoben, sodaB schlieBlich die 
'/2 SteHung v6Hig undeutlich wird. Man geht wohl nicht fehl, wenn man 
diese photometrische Lage als einen Ubergang von panphotometrischer 
zu euphotometrischer BlattsteHung ansieht (vgl. dazu S. 451). 

KompaBpflanzen (vgl. WIESNER 1880, S. 59, 60). 

Zu den ausgesprochen aufgerichteten panphotometrischen Blattern 
geh6ren auch die Blatter der KompaBpflanzen. Meistensnimmt die Blatt
spreite bei Ihnen durch Torsion des Blattgrundes eine senkrechte meri
dionale Siid-Nordrichtung ein. STAHL (1881) zeigte zuerst, daB diese 
eigentiimliche Lage durch das Licht bedingt wird, und daB die KompaB
stellung nur von den im starksten Sonnenlicht befindlichen Blattern 
eingenommen wird. In schwachem Licht oder Schatten sind sie durch
aus euphotometrischr, in mittlerem, schwacheren Sonnenlicht, z. B. da, 
wo die Pflanzen nicht v6llig frei stehen, aber panphotometrisch gemaB 
Typus I (S. 462), d. h. die Blatter sind einfach (ohne Drehung) auf
gerichtet. In der eigentlichen KompaBstellung kann man die Blatter 
mit WIESNER (I9II) als den vollkommensten Typus des panphotometri
schen Blattes ansehen. Vielfach werden sie iibrigens dann anatomisch 
aquifacial ausgebildet (GOEBEL 1928, S. 368, 629). 

SCH.-I.NDERL (1932) hat bewiesen, daB die N-S-Richtung der KompaBblatter 
je nach dem Standort und dessen Strahlungsklima oftmals abgeandert wird, 
so daB auch Ost-W est- und andere Orientierungen erfolgen k6nnen. Dabei 
ist der richtende Faktor nicht nur das direkte Sonnenlicht, sondern auch 
die von dem Boden des Standorts je nach dessen Beschaffenheit reflektierte 
Sonnenstrahlung bzw. die von ihm selbst emittierte langwellige Warme
strahlung (vgl. NUERNBERGK 1933, S. 913). Durch solche besonderen lokalen 
Strahlungsverhaltnisse lassen sich nach SCHANDERL auch die Beo bachtungen 
KARSTENS (1918), daB sich die flachen Glieder der Opuntien bei uns in die 
N-S-Richtung stellen, erklaren. GOEBEL 11928, S.615) und auch KARSTEN 
elber konnten im Freien (Zentralamerika) oder unter anderen Standorts-

I Steht z. B. Lactuca scariola in schwachem Waldesschatten, so stelien 
sich nach WIESNER (19II, S. 141) die Blatter euphotometrisch horizontal, 
sofern das starkste diffuse Licht yom Zenith einfallt. 
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bedingungen keine bestimmte Orientierung der Opuntienglieder wahr
nehmen. 

Am bekanntesten sind als KompaBpflanzen verschiedene Vertreter der 
Compositen-Gattung Lactuca, z. B. L. scariola, L. perennis, L. virosa und 
ferner Silphi~tm laciniatum (vgl, STAHL 1881; OLTMANNS 1892, S. 248; 
BAY 1894). Andere Gewachse, deren Blatter zum mindesten die Ten
denz besitzen, sich in die Meridionallage einzustellen, findet man nach 
STAHL (l. c.) bei den Compositen Aplopappus Y'ltbiginosus, Chondrilla 
iuncea und Lactuca saligna, nach WIESNER (19II, S. 143) bei dem Farn 
Botrychium Lu;naria, bei Genista sagittalisund Taraxacumotficinale, nach 
SCHANDERL (l. c.) bei Sagittaria sagitta/olia. Ebenso scheinen sich auch 
die Blatter alterer Pflanzen von E~tcalyptus-Arten (vgl. GOEBEL 1928, 
S. 369), die Phyllodien mancher Acacia- und bei bestimmten Beleuch
tungsverhaltnissen selbst die Phyllocladien von Rusc1ts-Arten analog den 
Blattern der typischen KompaBpflanzen zum Licht zu orientieren. 

SchlieBlich sei noch erwahnt, daB ERMAN (1926) auf statistischem Weg 
bei den meisten Blattem einer Sonnenform von Iris pseudacorus eine Nord
Siidstellung hat feststellen konnen. Dasselbe beobachtete SCHANDERL (1932) 
bei Iris germanica, die an Siidhangen wuchs. 1m iibrigen scheint aber der 
Phototropismus bei dieser Monokotylenart weniger ausgepragt zu sein (vgl. 
S. 462). So gibt ERMAN selbst an, daB man bei Schattenformen von Iris 
pseudacorus neben der Nord-Siidlage 6fters auch andere Lagen antrifft . 

. Den eigentlichen Mechanismus der Blatteinstellung bei den Kom
paBpflanzen wollen wir im AnschluB an die Untersuchungen DOLKS 
(1931) und SCHANDERLS (l. c.; daselbst weitere Literatur liber KompaB
pflanzen) erst im II. Teil unserer Arbeit behandeln. 

Blatter mit varia bier Lichtlage. Tagesschlaf 
(Paraheliotropism us). 

Eine Mittelstellung zwischen den euphotometrischen und panphoto
metrischen Blattern nehmen schlieBlich noch die Blatter mit variabler 
Lichtlage ein. Man trifft sie in der Hauptsache bei den Leguminosen 
an, womit indessen nicht gesagt sein soIl, daB alle Arten dieser Gruppe 
eine variable Lichtlage haben: bei Genista z. B. wird man sie vergeblich 
suchen. 

In der Regel sind Blatter mit variabler Lichtlage bei diffusem Licht 
euphotometrisch, in starkem direkten Sonnenlicht aber panphotometrisch. 
Es gibt nur wenige Blatter dieser Kategorie, die stets euphotometrisch 
(ob auch in den Tropen?) sind, wie das z. B. VaCHTING (1888) von den 
Malvaceen (Malva neglecta, M. verticillata und Hibiscus Trionum) angibt. 
Diese Blatter sind im librigen in so hohem MaBe euphotometrisch, daB sie 
genau dem Lauf der Sonne folgen, und die Blattspreiten morgens nachOsten, 
mittags nach Sliden, abends nach Westen gerichtet sind. Dieselben Er
scheinungen beobachtet man nach GOEBEL (1924, S. 550) bei verschiedenen 
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Leguminosen, so z. B. Centrosema, Herminiera, Neptunia, auBerdem 
auch bei unserer falschen Akazie (Robinia Pseudacacia). 

Der panphotometrische Charakter der Blatter mit variabler Licht
lage kommt dadurch zum Ausdruck, daB sie bei starker Sonnenbeleuch
tung durch Zusammenfalten oder Senkrechtstellen (Abb.38) der Blatter 
bzw. Fiederblattchen sog. paraheliotropische Bewegungen ausfiih
ren und dadurch die Spreiten parallel zur Richtung des intensivsten 
Lichtes anzuordnen suchen. Sehr bekannt ist diese Reaktion unter dem 

Abb. 38. Amicia zygomeris. Links (a) Tagesstellung in diffusem Licht ; rechts (b) "Tagesschlaf" 
bzw. Paraheliotropisrnus in direktem Sonnenlicht, das von links chen einfrillt. 

Namen "Tagesschlaf"I. Schon DARWIN (1881, S. 380, Fig. ISO) fiihrt 
dafiir viele Beispiele an, besonders aber verweisen ,vir aut die ausfiihr
liche Liste aller Pflanzen mit Tagesschlafbewegungen, die NUERNBERGK 

I Die Bezeichnung "Profilstellung" wird vielfach (JOST 1923, S. 308) syno
nym mit Tagesschlaf gebraucht. Wir ziehen es vor, jenen Terminus in 
unserer Arbeit nur fiir die senkrechte Blattlage, wie sie z. B . bei KompaJ3-
pflanzen vorkommt (S. 463). zu benutzen. 

MEYLAN (1926, S. 168££., 273ff.) braucht die Begriffe Paraheliotropismus 
und Tagesschlaf nicht synonym,sondern bezeichnet mit Paraheliotropismlls 
Bewegungen, die mehr den Charakter eines Tropismus aufweisen, mit Tages
schlaf aber Reaktionen von mehr nastischem Geprage. 1m II. Teil werden 
wir hierauf naher eingehen. 

Ergebnisse der Biologie IX. 
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(I925, S. II) aufgestellt hat. Wir nennen hier nur einige typische Ver
treter: Robinia Pse~tdacacia (MEYLAN I926), wohl das beste Beispiel, 
Amicia zygomeris (Abb. 38), Amorpha fruticosa (ebenfalls zwei gute Bei
spiele), Averrhoa bilimbi, Canavalia ensiformis, Coronilla erneroides, Des
modium triquetrum (GOEBEL I924, S. 555), Marsilia q~tadrifolia, Mimosa 
invisa(GoEBEL L c., S. 475), Phaseolus, Trifolium und Wistaria sin~nsis. 
Auf die Physiologie und die Bedingungen fUr das Auftreten paraheli
otropischer Bewegungen werden wir erst in Teil II unserer Monographie 
genauer eingehen. 

y) Verbreitung der verschiedenen Lichtlagen und LichtgenuB. 
Die im vorhergehenden naher beschriebenen verschiedenen Lichtlagen 
und der dabei vorhandene "LichtgenuB" der Pflanzen spielen okolo
gisch eine groBe Rolle, wie WIESNER (I907) ausfUhrlich dargelegt hat. 
So kann z. B. unterhalb eines bestimmten Lichtgenusses" des sog. Mini
mum des Lichtgenusses, dessen GroBe naturlich bei den einzelnen 
Pflanzenarten variiert, keine normale Blattentwicklung mehr stattfin
den: es tritt Etiolement auf. Fur das Entstehen der photometrischen 
Bewegungen hat dieses Minimum des Lichtgenusses keinerlei Bedeutung; 
stark photometrische. Blatter, wie etwa die der Saxifragacee Tolmiea 
AI enziesii stellen sich auch bei noch geringerer Beleuchtung genau photo
metrisch ein (WIESNER I9I2, S. 32I). 

Die engen Beziehungen, die zwischen LichtgenuB und Lichtlage der 
Biatter bestehen, kommen in der geographischen Verbreitung der ver
schiedenen Blattypen charakteristisch zum Ausdruck. Betrachten wir 
zunachst die aphotometrischen Blatter, so findet man diese vorzugs
weise bei solchen Pflanzen, die auf einen hohen, relativen LichtgenuB 
angewiesen sind (WIESNER I9II, S. I2I). Der absolute LichtgenuB 
braucht aber damit noch lange nicht hoch zu sein, vielmehr sind viele 
Blatter trotz geringen absoluten Lichtgenusses doch aphotometrisch aus
bildet, wie Z. B. bei hocharktischen Gewachsen. In den hochark
tischen Gebieten ist uberhaupt das aphotometrische Blatt 
die Regel. 

Einen sehr charakteristischen Vertreter des aphotometrischen Typus 
stellt in den gemaBigten und auch kalter temperierten Landern die 
Gattung Pinus. In warmeren Gegenden, wo auch schon der absolute 
LichtgenuB ziemlich hoch ist, ist Araucaria imbricata ein gutes Beispiel. 

Dagegen sind Blatter, die den hochsten absoluten und relativen 
LichtgenuB haben, oftmals nicht mehr aphotometrisch, sondern durch
aus photometrisch, so Z. B. bei den sog. Schattenbaumen der tropischen 

I Der absolute LichtgenuB gibt die Lichtstarke des Gesamtlichtes 
an, und wird fiir eine bestimmte G~gend immer = I gesetzt. 

Der relative LichtgenuB wird in Bruchteilen des absoluten Licht
genusses ausgedriickt und gibt an, welcher Teil des jeweiligen Gesamtlichtes 
auf eine Pflanze taUt. 
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Kulturen, wie Albizzia mol$tccana, Pithecolobium Saman u. a. Diese 
Leguminosen fiihren bei starkem Licht paraheliotropische Bewegungen 
aus (S. 465), sind also dann panphotometrisch. Die stets aphotometri
schen Blatter von der australischen Flora, die einen besonderen Blatt
bau besitzen, haben wir schon auf S. 461 erwahnt. 

Aile eben genannten Pflanzen haben einen hohen relativen LichtgenuB, 
wahrend sich der absolute LichtgenuB je nach dem Klima zwischen sehr 
niedrigen Werten und dem Maximum bewegt. Es gibt aber natiirlich auch 
Ausnahmen von der WmsNERschen Regel, z. B. ist die Schattenpflanze Aspi
distra elatior eine soIche. Diese lebt nicht nur unter einem sehr geringen 
absoluten, sondern auch relativen LichtgenuB (vgl. GEIGER, 1927, S. 639) 
und besitzt trotzdem aphotometrische Blatter (WmsNER 191 I, S. 127) I. 

1m iibrigen gehoren die Schattengewachse zum groBten Teil zu den 
Pflanzen, die euphotometrische Blatter haben. Diese letzteren be
sitzen ja von allen Blattypen die hochste Lichtokonomie, und man fin
det sie daher iiberall dort, wo weder der relative noch der absolute Licht
genuB zu hoch sind. Steigt der absolute LichtgenuB etwa infolge ort
licher Umstande zu sehr an, so findet man oftmals auch bei Schatten
pflanzen Blatter, die nicht mehr euphotometrisch sondern nunmehr pan
photometrisch gestellt sind. Das ist z. B. der Fall bei starkem Sonnen
licht ausgesetzten Zweigen von Calycanthus tloridus, Mespilus faponica 
und Prumts La~trocerasus (WIESNER 1. c. S. 133). 1m Schatten befind
liche Blatter dieser Arten sind aber immer euphotometrisch. Ein an
deres Beispiel fiir die Abhangigkeit des Auftretens der euphotometri
schen und panphotometrischen Blatter von dem jeweiligen LichtgenuB 
zeigen die Pflanzen mit variabler Lichtlage: ein Robinia-Blatt ist z. B. 
im diffusen Licht euphotometrisch, im Sonnenlicht aber panphotome
trisch. 

Zu den Pflanzen, die auch bei maximalen LichtgenuB fast stets 
euphotometrische Blatter aufweisen, gehort Castanea 2'esca; man findet 
dort hochstens in starkster Beleuchtung eine geringe Tendenz zur Aus
bildung der panphotometrischen RohIform (S.462). Ahnlich verhalt 
sich das Blatt von Ficus carica. Das Umgekehrte beobachtet man da
gegen bei Olea europaea, dessen Blatter immer panphotometrisch sind 
und erst in der Nahe des Minimums des Lichtgenusses (bei '/II _'/I2 des 
normalen Lichtgenusses) beginnen, eine euphotometrische Lage anzu
nehmen (WIESNER, 1. c.). 

Unsere eben angefiihrten Beispiele (zahlreiche weitere bei WIESNER, 
19II) mogen geniigen, um die vieIfachen Ubergange zwischen euphotQ
metrischer und panphotometrischer Blattlage deutlich zu machen. Was 
nun die geographische Verbreitung der beiden photometrischen Blatt-

I Vollig aphotometrisch ist allerdings Aspidistra nicht, denn WIESNER 
bemerkt ausdriicklich, daB der Blattstiel selbst auch in sehr schwachem 
Licht positiv-phototropisch ist. 
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typen betrifft, so ist es nach dem eben Gesagten auch wohl ganz ver
sUindlich, wenn man die panphotometrischen Blatter in vollendetster 
Ausbildung und am haufigsten in der LichtfuHe der Tropen antrifft, 
wahrend die euphotometrischen Blatter als der verbreitetste Blattypus 
in den mittleren Breiten bei geringen bis mittleren Seeh6hen gelten 
k6nnen. Nach den arktischen und antarktischen Gebieten zu nimmt die 
Haufigkeit des Vorkommens der panphotometrischen Blatter und die 
Schade ihrer Ausbildung bedeutend ab, dgl. kommen auch die euphoto
inetrischen Blatter in .hocharktischen Gegenden nm unter dort selten 
eintretenden gunstigeren Beleuchtungsverhaltnissen zm Entwicklung. 

Weiter auf die mit allen dies en Fragen verbundenen i:ikologischen Ge
sichtspunkte, (wozu auch Assimilation, Transpiration und andere Blattfunk
Honen in Abhangigkeit von der jeweiligen Lichtlage gehi:iren), einzugehen, 
wiirde hier zu weit fiihren, da diese Probleme mit der physiologischen Unter
suchung des Phototropism us doch nur in lockerem Zusammenhang stehen. 
Wer sich dafiir interessiert, lese die Biicher von ·WIESNER (I907) oder LUK
DEGARDH (I930; daselbst Angabe weiterer einschliigiger Literatur) nacho 

e) Plagiotrope Sprosse und Zweige. 

Bei verschiedenen Ptlanzen, besonders Holzgewachsen treten plagio
trope Zweige auf, die in mancher Beziehung ein ahnliches Verhalten 
wie die auf S. 404 besprochenen Sprosse kriechender Pflanzen (Hedera, 
Cuc~trbita usw.) besitzen. Das Ubereinstimmende besteht vor aHem 
darin, daB die Dorsiventralitat oftmals photo- oder geoinduziert ist, 
so bei den der Anlage nach radiaren Seitenzweigen von Abies, Acer, 
Cormts mas u. a. Unveranderlich bzw. korrelativ bedingt ist sie Z. B. 
nach FRANK (1870) bei Carpinus, Pimts und Tilia, nach MERJANIAX 
(1931, S.479) bei Vitis. 

Von Bedeutung fur die Ausbildung der Dorsiventralitat scheint oft
mals die Lichtintensitat zu sein. So gibt GOEBEL (1880, S. 840) von 
Goldf1(.ssia (Strobilanthes) glomerata an, daB die Sprosse im Dunkeln nega
tiv geotropisch gerade aufwarts wachsen. Bei schwacher Beleuchtung 
reagieren sie positiv phototropisch, bei starkerer, normaler aber mehr 
transversalphototropisch. Das Verhalten erinnert also sehr an das der 
Marchantien, wo der Grad der Dorsiventralitat auch nm dmch die 
Starke des Lichtes bestimmt wird. 

Eine ahnliche, durch das Licht beeinfluBte Plagiotropie erwahnt R-\.
W,ITSCHER (1930. 1932) von den geoinduziert dorsiventralen, flachen Assimi
lationsprozessen von Asparagus plmnosus und den inharent dorsiventralen 
Seitensprossen von Tradescantia (1. C., S. 142. TURESSON (1919) fand sie bei 
verschiedenen Strandpflanzen. Selbst bei Algen kann man eine durch Licht 
bedingte Plagiotropie beobachten, wie BERTHOLD (1882), S. 574, 605) Z. B. 
fur Antithamnion cruciatum (vgl. S.471) beschreibt. Die Achsen dieser Meeres
alge werdenbei einseitiger Beleuchtung plagiotrop und kriechen auf dem 
Substrat, wahrend sie bei allseitigem Licht orthotrop sind. 
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Umgekehrt wie die eben genannten Beispiele verhalten sich die Haupt
triebe der Buche (Fagus). Diese sind im Schatten plagiotrop, im freien 
Licht aber orthotrop. Selbst recht alte, im Schatten befindliche Zweige, 
die vorher plagiotropisch wuchsen, k6nnen sich mehr oder weniger ortho
trop aufrichten, wenn durch Wegnahme h6her stehender, beschattender Aste 
die Lichtintensitat verstarkt wird (ENGLER 1918. 1924). 1m iibrigen wird 
aber der Haupttrieb spater immer plagiotropischer Nebentrieb, da sich 
Fagus ja sympodial verzweigt. 

Der Unterschied in dem physiologischen Verhalten der plagiotropen 
Zweige gegeniiber Hedera usw. liegt in dem Vorhandensein von Epinastie 
und dem Fehlen des Wechselphototropismus; wie wir eben sahen, sind 
sie entweder transversal-, oder positiv-, aber nie negativ-phototropisch. 
Die Starke des Phototropismus variiert betrachtlich, so sind die Triebe 
von Atropa belladonna, Goldtussia anisophylla, Pellionia, Pilea und Sela
ginella nach CZAPEK (1898a, S. 265) und WIESNER (1902; 1902a) erheb
lich phototropisch, wahrend bei anderen Pflanzen mehr der Geotropismus 
von Bedeutung ist. trberhaupt spielt letzterer bei der Orientierung der 
Zweige im allgemeinen eine wichtigere RoUe als das Licht (PFEFFER 
1904, S. 683)· 

Was nun die Epinastie betrifft, die fUr das Zustandekommen der 
plagiotropen Lage von groBer Wichtigkeit ist, so klingt diese, soweit 
sie geoinduziert ist, meistens nach langerem, mehrtagigen Klinostatieren 
an der horizontalen Klinostatenachse ab, z. B. bei Fraxinus, Phila
delphus· coronari1fs, Prumts, Ulmus (BARANETZKI 1901), Coleus, Fuchsia 
(LuNDEGARDH 1918), und Urtica (RAWITSCHER 1932, S. 142). Die Zweige 
werden also wieder nach und nach radiar. Um sie erueut dorsiventral 
werden zu lassen, ist ziemlich lange Einwirkung des Geotropismus er
forderlich, die z. B. dadurch zustande kommen kann, daB sie sich positiv 
phototropisch seitlich einfallendem Licht zukriimmen. 

Dagegen wird bei Fagus und Tilia nach LUNDEGARDH (1918, S. 63ff.) 
die Epinastie durch Klinostatieren nicht beseitigt, sondern ist, ebenso 
wie bei Tradescantia, inharent. 

AuBerlich I macht sich der dorsiventrale Bau neben der mehr oder weniger 
plagiotropen raumlichen Lage vor allem durch die gegeniiber orthotropen 
Sprossen geanderte Blattstellung (s. S. 457) und haufig auch durch die Er
scheinung der Anisophyllie bemerkbar, d. h. die Blattgr6Be der topogra
phisch oberen Blatter ist kleiner als die der unteren. Charakteristische Bei
spiele fiir Anisophyllie findet man z. B. bei Goldtussia glornerata und G. aniso
phylla (GOEBEL 1880, S. 840) und Acer ptatanoides (LUNDEGARDH 1916, S. 567). 

Ob diese Anisophyllie photo- oder geoinduziert ist, hangt natiirlich davon 
ab, wie die Plagiotropie des Zweiges zustande gekommen ist. Angelegt wird 
sie sicherlich schon bei den meristematischen Teilungen in den Knospen, 
da eine v611ige Umkehr von ihr, z. B. durch Umdrehen des Zweiges, erst 
nach Beginn einer neuen Wachstumsperiode sichtbar wird (vg1. GOEBEL 
1928, S. 316ff. und 616ff., wo die Anisophyllie ausfiihrlich besprochen wird). 

I Eine anatomische dorsiventrale Struktur macht sich z. B. bei Vitis 
durch die Hypertrophie der Ventralseite kenntlich (MERJANIAN, 1. c.). 
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III. Sonstige photische Erscheinungen, welche mit den 
Phototropismen in Beziehung gebracht werden konnen. 

In diesem Abschnitt sei das Augenmerk noch ganz kurz auf einige 
Erscheinungen gelenkt, die man zwar nicht direkt als Phototropismen 
ansprechen kann, welche indessen gewisse Beziehungendamit aufweisen, 
indem letzten Endes die Lichtabsorption doch mehr oder weniger die 
Richtung einer Organentwicklung bzw. dessen Wachstum maBgebend 
beeinfluBt. 

a) Ausbildung der Polaritat. 
Bekannt ist die durch die Lichtabsorption beeinfluBte Richtung der 

Polaritat von Fucaceen-Eiern, z. B. Fuws (NIENBURG 1922), Cystosira 
.barbata (KNAPP 1931, daselbst weitere Literaturangaben), von Equi
setum-Sporen I (STAHL 1885; NIENBURG 1924; GOEBEL 1928, S. 216) und 
anderen embryonalen Zellen. Die Wand in den keimenden Eiern, Sporen 
usw. entsteht hier stets senkrecht zu den einfallenden Lichtstrahlen, und 
die Rhizoidzelle entspringt immer der dunklen Seite. 

Auf den Ort der Rhizoidanlage bei der Keimung der Farnsporen hat 
dagegen das Licht keinerlei EinfluB (GOEBEL 1928, S.217). 

Dann sei erinnert an die Ausbildung der Marchantia- und Lunularia
Rhizoiden. Trifft z. B. das Licht die Brutk6rper dieser Marchantiaceen 
von unten, so wachsen nach HABERLANDT (1914) die Rhizoiden-Initialen 
auf der Oberseite aus 2. 

Diese Seite wird also zur Ventralseite, die topographische Unterseite 
aber zur Dorsalseite. So bestimmt das Licht hier erstmalig die weiterhin 
inharente Dorsiventralitat des zukiinftigen Thallus. 

SchlieBlich gehOrt auch die Ausbildung der Dorsiventralitat bei 
den Caulerpa-Kriechtrieben, der Polaritat bei Bryopsis usw. hierhin. 
Diese Siphoneen entwickeln bekanntlich immer auf der beleuchteten 
Seite Blatter, auf der unbeleuchteten aber Rhizoiden (NOLL, 1888). 

Bryopsis zeigt dabei ein ahnliches Verhalten wie die schon auf S.441 
besprochenen Osmunda-Prothallien. Macht man namlich den bekannten 
Umkehrversuch NOLLS, indem man den Gipfel eines Pflanzchens in Sand 
steckt, so tritt, wenn starkes Wachstum vorhanden ist, keine Uminduktion 
der Polaritat auf. Die Thallusspitze macht dann einfach eine negativ
geotropische Kriimmung und wachst wieder senkrecht empor. Nur bei 
schwach wachsenden Pflanzen bzw. Kultur bei geringen Lichtintensitaten 
laBt sich die Bildung der Rhizoiden an der vormaligen SproBspitze erzielen. 

Naher auf diese Fragen einzugehen, ware untunlich, zumal GOEBEL 
(1928, S. 584) eine umfassende Beschreibung von ihnen gegeben hat. 

I Nach NIENBURG (1. c.) besteht die erste Lichtwirkung bei Equisetu11l 
in positiver Phototaxis der Chlorophyllkorner. Erst dann stellt sich die 
Kernspindel bei der ersten Teilung in die Richtung der Lichtabsorption ein. 

2 Das Licht scheint hier allein auf das wandstandige Plasma zu wirken 
und so das Auswachsen zu verursachsen. Kern- und sonstige Plasma-Ver
lagernngen spielen dabei keine Rolle (RAwrrSCHER r932, S. 231). 
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b) Phototrophie. 
Mit Phototrophie bezeiehnet man die Erseheinung, daB auf der Licht

seite einer Pflanze starkeres (positive Ph.) bzw. sehwaeheres (negative 
Ph.) Waehstum als auf der Sehattenseite auftritt, oder die Ausbildung 
seitlicher Organe gef6rdert wird. Die Phototrophie entsprieht also ge
wissermaBen einem phototropisehen Dickenwachstum, zum Untersehied 
von dem normalen Phototropismus, der mit Langenwachstum ver
bunden ist. 

Positive Phototrophie beobaehtete KNY'(1884) bei dem scheiben
f6rmigen Thallus der Alge Coleochaete scutata. Dieser waehst auf der 
Liehtseite starker als auf der Sehattenseite. Ein anderes Beispiel findet 
man naeh GOEBEL (lg28, S. 612) bei Cereus Test~tdo KARW., einer Stand
ortsform des C. pterogonus LEM. Die auf der Lichtseite befindlichen 
Rippen dieses fiinfkantigen, kriechenden Cactus entwickeln sieh beson
ders stark. Der Winkel zwischen den zwei am starksten beleuehteten 
Rippen, der eigentlieh etwa 720 betragen sollte, flaeht sich gleichzeitig 
so sehr ab, daB er beinahe 1800 groB wird. 

Negative Phototrophie stellteMAssART(lg02) an den klettemden 
Sprossen und den Luftwurzeln von Ficus rep ens fest. Diese weisen auf der 
Liehtseite eine starke Verminderung, auf der Schattenseite aber eine 
korrelative Steigerung des Dickenwachstums auf. Ahnlich verhalt sich 
naeh GOEBEL (1. c., S. 5g6) das Laubmoos Thuidium, wo aueh die Licht
seite gegeniiber der Schattenseite im Flachenwachstum zuriickbleibt. 

Die durch besondere Organausbildung charakterisierte Photo
trophie gibt es z. B. nach WIESNER (lg07, s. 77) bei den geneigten Asten 
des Boeksdoms (Lyciwn barbatum) und des Ligustrum vulgare. Die Aus
bildung der Seitentriebe ist hier auf der Lichtseite gef6rdert. Dasselbe 
beobaehtet man nach KLEBS (18g6) bei der Grlinalge Stigeocloni~tm temte 
und nach v. SCHOEN AU (lg12) bei dem Laubmoos Climacium dendroides. 

Die bei Funaria vorkommende Art von »lateraler« Phototrophie ist be
reits auf S. 441 erwiihnt worden. Ganz iihnlich verhiilt sich nach BERT
HOLD (1882) Antithamnion cruciatum, eine Feoridee, die bei einseitiger Beleuch
tung "ihre Kurztriebe ebenfalls nur auf beiden Flanken und nicht auf Licht
oder Schattenseite entwickelt (vgl. S. 469). 

Bei Kletterpflanzen, z. B. Hedera (siehe S.404) oder rankenden 
Cereus-Arten (GOEBEL Ig28, S. 60g) werden die Luftwurzeln nur auf der 
Schattenseite erzeugt. Die Liehtseite der rankenden Cereen tragt da
gegen die Bliiten. Auch sonstwie bilden sich Bliiten vorzugsweise auf der 
starker beleuchteten Seite aus, so nach WIESNER (lg01, s. 804) bei den 
Infloreszenzen der Scrophulariaeee Rhinantltus alpinus. Hier ver
kiimmem die vierreihig angelegten Bliiten auf der Sehattenseite. 

SchlieBlich seien noch die Kapseln der Sporogonien mancher Laubmoose 
erwiihnt. So gibt GOEBEL (I. c., S. 599) von dell dorsiventralen Kapseln von 
Buxbaumia an, daB sie ihre stark gewi:ilbte Seite dem Licht zukehren. 
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Ob die eben fliichtig beriihrten phototrophischen Erscheinungen 
(Naheres siehe bei GOEBEL 1928) zum Teil wirklich nur auf die infolge 
der Assimilation geschaffenen besserenErnahrungsverhaltnisse der Licht
seite zuriickgefiihrt werden miissen, wie verschiedene Autoren angeben, 
scheint uns noch keineswegs sieher zu sein. Vielfach werden bei der 
Phototrophie formative Lichteinfliisse auf meristematisches Wachstum 
usw. wohl eine ebenso groBe Rolle spielen. 

c) Anderung des geotropischen Verhaltens durch das Licht. 
1m folgenden haben wir es durchweg mit Organen zu tun, die eine 

durch Licht sehr leieht veranderliche Dorsiventralitat aufweisen, ahnlich 
wie wir sie schon bei dem Laubmoos Fissidens (S.442ff.) kennen ge
lernt haben. 

1. Rhizome. 

Anatomisch-morphologisch radiar sind die unterirdischen Auslaufer 
von Adoxa moschatellina, Circaea lutetiana und Trientalis europaea, wel
che im Dunkeln, also im Boden, eine mehr oder minder horizontale Lage 
annehmen, durch diffuse Beleuchtung aber eine Anderung ihres geotro
pischen Verhaltens erfahren. Diese hat zur Folge, daB sich die Rhizome 
senkrecht, bzw. bei Circaea unter einem Winkel von 45° (GOEBEL 1880) 
abwarts kriimmen. Raben sie auf diese Weise wieder den Boden erreicht 
und sind in diesen eingedrungen, so tritt nach einiger Zeit (bei Adoxa 
z: B. bei 25° nach 36 Stunden) beim Neuzuwachs wieder die transversal
geotropische Wachstumsrichtung ein, vorausgesetzt natiirlich, daB kein 
Licht bis zu den Organen gelangt (GOEBEL 1880; S. 790; STAHL 1884, 
S.385; CZAPEK 1895, S. 1230; RIMBACH 1899, S. 201). 

Man kann durch abwechselnden Lichtzutritt bzw. Verdunkelung diese 
Anderung des Geotropismus beliebig oft erreichen, jedoch dad das Licht 
nicht zu schwach sein. Triibe Tage im Winter wirken z. B. bei AusIaufern, 
die am Fenster kultiviert werden, genau so wie Dunkelheit I. 

Ahnliche Beobachtungen kann man bei den Nebenwurzeln von 
Phaseolus, Vicia, Zea u. a. machen, wie STAHL (1884) zuerst beobach
tete. Auch hier wird der Winkel, in dem die Seitenwurzeln von den 
Rauptwurzeln ausstrahlen, durch Beleuchtung vermindert. 

Wahrend nun bei Adoxa nach den STAHLschen Feststellungen (1. c. 
S. 391) durch das Licht zugleieh die Wachstumstatigkeit von zuvor ver
dunkelten Auslaufern wiedererweckt oder gefOrdert wird, finden wir bei 
den Nebenwurzeln gerade das Umgekehrte vor: hier retardiert das Licht 
das Langenwachstum in sehr bemerkenswerter Weise. 

1 RAW1TSCHER (1932, S.247) gibt an, daB bei Rhizomen, die aus der 
Erde heraustreten, nur kurze Belichtung von wenigen Stun den geniigt, urn 
wieder positiv geotrope Reaktionen zu verursachen. Der Dbertritt yom posi
tiven Geotropismus zum Plagiotropismus dauere dagegen tagelang. (Vielleicht 
beruhen diese verschiedenen Reaktionszeiten auf einer Verringerung des 
Wachstums im Dunkeln. 
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Zu erwahnen sind schlieBlich noch die Iris-Rhizome, die eine durch 
Licht induzierte Dorsiventralitat (GOEBEL 1923, S. 1482) besitzen, 
denn im Dunkeln oberflachlich gepflanzte Rhizome wachsen nicht etwa 
horizontal, sondem aufrecht (vgl. GOEBEL 1928, S. 27). Dasselbe be
schreibt GOEBEL (1928, S. 613) von den Rhizomen von Nuphar ltUteum. 
Hinsichtlich der Erklarung der eben beschriebenen Erscheinungen ver
weisen wir auf das am Ende des folgenden Abschnittes auf S. 474 Gesagte. 

2. Auslaufer und kriechende Sprosse. 

Bei EPilobium Hectori (PRINSHEIM 1912, S. 171), Erodium cicutarium 
(VaCHTING 1882), Linaria cymbalaria und Lysimachia mtmmAlaria (OLT
MANNS 1897), Polygonum aviculare (FRANK 1870; WIESNER 1878, S. 165), 
Ranunculus repens (ZIMMERMANN, 1924), Rubus caesius, Stachys silvatica, 
Vinca major u. a. andert sich der normalerweise vorhandene transver
sale Plagiotropismus deren Auslaufer derart, daB im Dunkeln eine mehr 
oder weniger vertikale, am Licht aber eine schief aufsteigende, hori
zontale oder sogar eine abwarts geneigte Lage zustande kommt. An 
sehr sonnigen Standorten sind diese Pflanzen dem Boden angepreBt, zum 
Teil selbst dann, wenn sie sich dafiir abwarts neigen mussen. An schat
tigen Platzen (auch schon zwischen Gras) sind sie mehr oder weniger 
aufgerichtet (VacHTING,1. c.). Experimentell kann man durch Verdun
keln oder Beleuchten in ein bis zwei Tagen die jeweilige geotropische 
Gleichgewichtslage des wachsenden SproBteiles erreichen. 

Bei Glechoma hederacea wird diese Anderung des geotropischen Ver
haltens nur bei den im Fruhjahr neu gebildeten Auslaufem erreicht, 
wahrend spaterhin bei Verdunklung uberhaupt keine geotropische Auf
richtung mehr zu beobachten ist, obwohl die Sprosse noch kraftig wach
sen (OLTMANNS 1897, S.24; MAIGE 1900, S.334, 340; KLEBS 1903, 
S. 91). Ahnlich verhalt sich nach MAIGE auch Potentitla reptans. 

An der vertikalen Klinostatenachse erfolgen die Orientierungsbewe
gungen normal, nicht aber an der horizontalen Achse. Hier unterbleiben 
sie trotz des diffusen Beleuchtungswechsels (CZAPEK 1895, S. 1235; 
OLTMANNS, 1. c.; MAIGE, 1. c.). Unter diesen Umstanden sind Sprosse 
von beispielsweise Lysimachia usw. bei einseitiger Beleuchtung sogar 
schwach positiv phototropisch (CZAPEK 1. c.), die kriechenden Triebe 
anderer Pflanzen aber schwach negativ-phototropisch (MAIGE 1. c., 
S. 358). bzw. wie die von Glechoma indifferent. 

Nach OLTMANNS (1897) handelt es sich bei allen diesen Erscheinungen 
- er hat besonders Glechoma und Lysimachia im Auge - in der Haupt
sache urn eine Anderung des geotropischen Verhaltens, ebenso wie bei 
den oben beschriebenen Rhizomen. So kriecht z. B. Glechoma bei 
starkerer Beleuchtung nach allen Seiten, reagiert also nicht mehr aus
gesprochen phototropisch. Das erste Niederlegen kriechender Sprosse 
beruhe also nicht auf eigentlichem Phototropismus, was sich u. a. daraus 
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ergibt, daB bei Glechoma, Lysimachia und auch Tropaeolum die zum 
Niededegen fiihrenden Kriimmungen an alteren Teilen des Stengels er
folgen, wahrend nur die Spitzenabschnitte phototropische Reaktionen 
aufweisen (vgl. SACHS, 1879). 

Obwohl diese Annahme nicht gerade unrichtig ist, so gibt sie doch 
kein vollig zutreffendes Bild der ganzen Sachlage. 1m Grunde genommen 
verhalten sich unsere Auslaufer - wie iibrigens auch OLTMAN~S (1. c., 
s. 29) selbst bemerkt,- ganz ahnlich wie die friiher schon besprochenen 
Sprosse von H edera I , Cuc~trbita, Tropaeolum (S. 404ff.) bzw. wie Fissidens. 
Bei allen diesen Pflanzen gehen den jeweiligen tropistischen Reaktionen 
teils photomorphotische Veranderungen, teils aber die Induktion einer 
labilen Dorsiventralitat parallel. 

Urspriinglich und bei LichtabschluB sind die Auslaufer radiar. Der 
Neuzuwachs richtet sich daher orthotrop auf, entwickelt im iibrigen 
groBere Blatter und reagiert auf einseitiges Licht schwach positiv
phototropisch 2 (CZAPEK,1. c.; OLTMANNS, 1. c.; MAlGE, 1. c.). Ganz ahn
liche Erscheinungen fanden wir ja schon bei Schistostega und Fissi
dens (S. 442), nur blieben hier die Blatter im Dunkeln ganz klein. 
Erhalt nun aber der Auslaufer dauernd Licht, so tritt eine auch auBer
lich an der geringen Ausbildung der Blatter sichtbare Anderung der 
inneren Struktur auf. Der Neutrieb beginnt sich dann umzulegen, und 
in Verbindung damit wird er induziert dorsiventraP. Je nach der Pflan
zenart tritt diese Induktion schneller oder langsamer auf, bei Linaria 
entsteht sie sogar schlieBlich ohne Lichtwirkung autonom. 

1st das Organ einmal dorsiventral geworden, so unterliegt es mehr 
dem EinfluB des Geotropismus, und der Phototropismus tritt in seiner 
Wirkung zuriick. DaB er aber noch existiert, zeigt ja die je nach der 
Beleuchtung verschiedene Gleichgewichtslage des kriechenden Sprosses. 
Diese haben wir uns als die Resultante aus dem Zusammenwirken von 
Geotropismus und Photonastie vorzustellen, und zwar Photonastie 
(anstatt Phototropismus) deshalb, weil bei einem dorsiventralen Pflan
zenteil die Richtung der Kriimmung gemaB der Definition (S. 369) durch 
die inn ere Struktur bestiJ;nmt ~ird. 

Bei den auf S. 472 behandelten Rhizomen muB man die Existenz von 

x Besonders Lysimachia zeigt weitgehend dasselbe Verhalten wie Hedera. 
2 Wenn sich dabei, wie S.473 erwlihnt wurde, die Auslaufer von Gle

choma im Sommer im Dun keln nicht mehr aufrichten, so HiBt sich das nur 
so erkHiren. daB die physiko-chemisch bedingte Dorsiventralitat des Organs 
mit der Zeit aus dem labilen in den stabilen Zustand iibergegangen ist, 
wobei sie durch das Austreiben von Wurzeln an der Unterseite auch mor
phologisch in Erscheinung tritt (vgl. OLTMANNS 1897, S.29). 

3 Dbrigens kann die Dorsiventralitat bei Glechoma und Lysimachia auch 
durch andere Faktoren als Licht induziert werden, wofiir RAWITSCHER (1932, 
S. 249) Beispiele und Literatur angibt. 
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ganz analogen Vorgangen annehmen, mit dem Unterschied jedoch, daB 
diese gerade umgekehrt verlaufen. 

Danach ist das im Dunkeln horizontal wiitchsende Adoxa-Rhizom usw. 
labil dorsiventral, weil ja PlagiotroplSmus stets mit anatomisch-morpho
logischer oder physiko-chemisch bedingter Dorsiventralitat verbunden 
ist. Wird es jedoch beleuchtet, so verliert es diese Dorsiventralitat und 
wird mehr oder weniger radiar, reagiert dann also orthotrop. 

NaLLs Begriff "Heterogene Induktion". 

Die eben beschriebenen Erscheinungen bezeichnete NOLL (1892) mit 
dem Ausdruck "heterogene Induktion". Seiner Ansicht nach besteht 
hier zwischen Einwirkung und Reaktion auf den Schwerkraftfaktor nur 
ein indirekter Zusammenhang. Zuerst wird durch den heterogenen 
Faktor Licht die Struktur des den geotropischen "Reiz" aufnehmenden 
Organs geandert, dann erst greift die Schwerkraft ein und bewirkt die 
endgiiltige Reaktion. Bei Adoxa z. B. wiirde die Lichtwirkung primar, 
die Schwerkraftwirkung aber sekundar sein. 

Die Unhaltbarkeit dieser und ahnlicher Vorstellungen, die sich gedanklich 
meistens auf die sogenannten Reizketten der Reizlehre zuriickfiihren lassen, 
liegt in dem Postulat des physiologischen Nacheinanderwirkens zweier 
verschiedener, gleichzeitig vorhandener Faktoren. Dafiir gibt es aber weder 
ein experimentelles noch ein theoretisches Argument. Man kann natiirlich 
bei der Analyse zur besseren Veranschaulichung einer durch 2 Faktoren her
vorgerufenen Bewegung annehmen, die Wirksamkeit jedes der beiden Fak
toren fande abwechselnd nur eine bestimmte kurze Zeitlang statt, so daB das 
Resultat seinen graphischen Ausdruck in einer Treppenkurve findet. Trotzdem 
wird niemand daran zweifeln, daB diese Treppenkurve nur dann dem natiir
lichen Sachverhalt vollig gerecht wird, wenn sie die groBte Annaherung an 
eine durchlaufende, integrale Kurve bekommt, d. h. wenn die Zeiten, in 
denen beide Faktoren abwechselnd wirken, so unendlich klein werden, daB 
schlieBlich die Wirksamkeit beider Faktoren direkt zeitlich zusammenfallt. 

Nun sind die von NOLL als "heterogene Induktion" gekennzeichneten 
Vorgange im wesentlichen von der Art, daB bestimmte Faktoren gleich
zeitig eine tropistische und eine formative Einwirkung ausiiben. Beim 
"normalen" Phototropismus kann man z. B. gew6hnlich, ohne einen ins 
Gewicht fallenden Fehler zu begehen, den wahrend des gesamten Reak
tionsverlaufes vorhandenen formativen EinfluB des Lichtes vernach
lassigen (womit aber keineswegs gesagt sein solI, daB er iiberhaupt nicht 
besteht). Das reagierende Organ hat also am Ende der Reaktion prak
tisch dieselbe Struktur wie an deren Anfang (vgl. S. 433). 

Beim Adoxa-Rhizom usw. ist das aber nicht der Fall. Die Geschwin
digkeit, mit der sich die Organstruktur unter dem EinfluB des Lichtes 
andert, ist im Vergleich zur tropistischen Reaktionsgeschwindigkeit so er
heblich, daB sie nicht vernachlassigt werden darf. Infolgedessen besitzt 
das Organ in jedem Zeitpunkt des Reaktionsablaufs eine etwas andere 
Struktur. Da nun aber mit der Strukturanderung auch ein Wechsel 
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der tropistischen Reaktionsweise einhergeht, so wird auch der ursprung
liche, auf Grund der Anfangsstruktur erfolgende Reaktionsablauf ver
andert. Er paBt sich gewissermaBen in statu nascendi der jeweils vor
handenen Organstruktur an. 

So resultiert bei Adoxa am Ende der tropistischen Reaktion ein 
radiares Organ, wahrend der Ausgangspunkt ein dorsiventrales Organ 
war. Die geotropische Einwirkung aber hatte wahrend der ganzen 
Dauer dieses Umwandlungsprozesses immer gleichmaBig weiter bestanden. 
Wenn schlieBlich ihr Endergebnis "positive geotropische Reaktion" ein 
anderes ist, als nach der dorsiventralen Anfangsstruktur zu erwarten 
war, so liegt das lediglich daran, daB die Endstruktur aHmahlich eine 
andere geworden ist. 

BeiHiufig sei noch be merkt, daB man im Sinne NOLLS u. a. auch samtliche, 
unter dem EinfluB des Alterns sich vollziehenden Reaktionsanderungen 
ivgl. S. 522) als »heterogene Induktion« aufzufassen hatte. 

D. Analyse der Phototropismen. 
I. Die Avena-Koleoptile als Prototyp eines Organs mit begrenztem 

Uingenwachstum und mit Regulation des Wachstums 
durch besonders charakterisierte Zellgruppen. 

a) Allgemeine Wachstumserscheinungen und ihre Analyse 
an der Hand der WENT-CHOLODNYschen Wuchsstofftheorie. 

1. Die Auxin theorie. Allgemeines. 

a) Kurze Beschreibung der Agarwiirfelchenmethode. Die einzige, 
quantitativ einigermaBen exakte Methode, welche es bis jetzt gibt, urn 
~\uxin in nicht zu minimalen Mengen in einem Pflanzenorgan nachzu
weisen, ist die Agarwurfelchenmethode mit Avena-Koleoptilen als Test
pflanzen. Sie wird heutzutage prinzipieH noch genau so angewandt, wie 
sie seinerzeit F. W. WE:-JT (1928) ausgearbeitet hatte (siehe S. 375). Fur 
den Benutzer der Methode ist aber die Kenntnis der verschiedenen Ver
besserungen wichtig, welche in den letzten Jahren im Utrechter Botani
schen Laboratorium durch DOLK (1930), VAN DER WEY (1931) und KOGL 
u. HAAGEN SMIT (1931) eingefiihrt worden sind. Durch diese Verbesse
rungen wird vor aHem die Genauigkeit der Methode und die Bequemlich
keit bei ihrer Anwendung vergroBert. 

Vermutet man bei irgendeinem Pflanzenteil, z. B. Koleoptilspitzen, 
Plumulae, Keimblattern usw., daB es Auxin bildet, so setzt man das 
Organ mit frischer Schnittflache auf 3%-Agar-Agarplattchen (Abb.39, 
links unten) I. Die Plattchen werden nach den Angaben DOLKs (1930, 
S. 13) in kleine Wurfelchen unterteilt (Abb. 39). Bei WENT hatten diese 

I Dber das Auffangen des Auxins in Sand s. S. 480. 
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Wurfelchen 0,62 mm Dicke und I,5 XI,S mm OberfHiche, also ± I,4 cmm 
Volumen. HAAGEN SMIT gebraucht standardisierte Wurfelchen von 
0,5 mm Dicke und 2 X 2 mm OberfHiche, also mit einem Volumen von 
2cmm. 

Es ist sehr wichtig, daB die endgultige GroBe der auf die Reaktions
pflanzen zu set zen den Wurfelchen genau konstant ist (vgl. VAN DER 
WEY I932, S. 393), damit auf die ersteren stets die gleiche Volumen
einheit Auxin einwirkt. Diese ist ja nur abhangig von der GroBe der 
Wurfelchen. Der variable Faktor ist dann allein noeh die Konzentra 
tion des Auxins in den Wiirfel-
chen, und diese wird mittels der 
KrummungsgroBe analysiert (vgl. 
S·479)· 

Die Agarplattchen kann man 
langere Zeit in 90% Alkohol auf
bewahren. Zum Gebraueh werden 
sie vorher '/2 - I Stunde in einer 
PETRI-Sehale gewassert. Zum De
kapitieren der Reaktionspflanzen 
benutzt man am besten die von 
VAN DER WEY (I93I) beschriebene 
Dekapitationsschere. 

Als Reaktionspflanzen ge braucht 
man Avena-Koleoptilen. An deren 
Qualitat werden groBe Anforde
rungen gestellt, da man die GroBe 
der Krummung nieht an der ein
zelnen Pflanze, sondern nur auf 
statistischem Wege als Durchschnitt 
aus mindestens zwolf Pflanzen pro 
Versuch ermittelt . Besonders fur 
vergleiehbare Versuchsserien ist not-

Abb . . 39 . Agarwiirfelchen-Methode nach F. W. 
WENT (1928) zur Auxinbestimmung mit Avena· 
Koleoptilen als Testpftanzen. Extraktion des 
Auxins aus Koleoptil-Spitzen in Agarwiirfelchen. 
Einseitiges (oder auch allseitiges) Aufsetzen der 
WiirfeIchen auf dekapitierte Reaktionspflanzen. 

"Wuchsstoffkriimmung" . 

wen dig , daB alle Reaktionspflanzen gleiches Alter, gleiche Lange und 
gleiche "Vorgeschichte" besitzen. Man benutzt gewohnlich Wasser
kulturen, die man nach der Methode WENTS (I928, S. I4) ansetzt. Es 
lassen sich aber auch Erdkulturen verwenden, sofern man durch ge
eignete Vorbehandlung (siehe DU BuY-NuERNBERGK I929) dafiir Sorge 
tragt, daB das Mesokotyl nicht auswachst. 

Als Aufzuchtraume sind Dunkelkammern mit konstanter Temperatur 
und Luftfeuchtigkeit notwendig, wie sie bei NUERNBERGK (I933) be
schrieben sind_ Daselbst bzw. bei NUERNBERGK-DU Buy (I933, Tab_ I) 
findet man An.gaben uber die vorteilhafteste Dunkelkammerbeleueh
tung, bei der man arbeitet. Fur die eigentliche Behandlung der 
A 1Jena - Reaktionspflanzen genugt z. B. gelbes Licht, das mittels der 
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Glasfilter OG 2 oder OG 3 b (2-2 1/ 2 mm dick) von Schott & Gen., 
Jena erhalten wird. 

Die beste Uiug~ der Reaktionspflanzen betragt 20-30 mm (Abb. 39 
und 54). Man dekapitiert die Pflanzen in 2 mm Abstand von der Spitze 
(Abb. 39, rechts oben). Um exaktere Resultate zu erzielen, dekapitiert 
man spater noch ein zweites Mal, und zwar nach 100-120 Min. (nicht 
etwa vorher; siehe aber VON DER WEY 1932; vgl. auch DOLK 1930, 
S. 10) . In der Zwischenzeit wird der noch in den Pflanzen anwesende 
Wuchsstoff vollig verbraucht sein, so daB sie dann kein Wachstum mehr 
aufweisen. Wartet man andererseits zu lange, so tritt in zwischen wieder 
erneute Auxinabgabe auf (siehe S. 382, 492). 

Nach der zweiten Dekapitation setzt man dann gleich die Agar
wiirfelchen auf (Abb. 39, rechts unten). Vor dem Aufsetzen wird das 

primare Blatt mit einer an den 
Enden mit Korkklotzchen ver
sehenen Pinzette losgezogen, je
doch nicht vollig entfernt. Es gibt 
dem aufgesetzten Agarwiirfelchen 
eineStiitze. Das Losziehen ist notig, 
damit das Wachstum des Blattes 
unterbrochen wird. Es wiirde sonst 
das Agarwiirfelchen, welches hieran 
festklebt, von der Schnittflache ab 
emporgehoben werden. 

Nach einer bestimmten Zeit, 
meistens 2 Stunden, wird die Kriim
mung mittels eines Schattenbildes 
(Abb. 41) auf hartem Bromsilber-

papier festgelegt. Man gebraucht 
dafiir einfach eine Lichtquelle mit 

kleiner LeuchtfHiche und stellt die Pflanzen in 11/2 -2 m Entfernung 
davon unmittelbar vor dem Bromsilberpapier auf. 

Abb. 40. Auxinbestimmung nach F. W. WENT 

(1928) tiber Teile einer SchnitttHiche bei der Ana~ 
lyse des Phototropismus der Avena - Koleoptile. 
Links der Querschnitt dUTch eine einseitig von 
rechts beleuchtete Koleoptilspitze, auf 2, dUTch 
ein Rasiermesserchen voneinander getrennten 
Agarwiirfelchen stehend. Rechts die verschieden 
starken KriimmungsreaktioD('n, die dUTch das 
auf der Schattenseite befindliche Agarwiirfelchen 
(dunkel) und das lichtwarts gelegene WiirfeJchen 

(hell) erzielt worden sind. 

Sehr wichtig ist es, daB die Feuchtigkeit der Dunkelkammer auf 
genau konstanter Rohe (87-90%) gehalten wird. Einerseits diirfen die 
Agarb16ckchen nicht austrocknen, andererseits diirfen die Pflanzen aber 
auch nicht guttieren. Beides wiirde falsche Ergebnisse zeitigen, im 
letzten Fall dadurch, daB die Agarwiirfelchen nicht sit zen bleiben, oder 
der Wuchsstoff seitlich auBerhalb der Pflanzen herabdiffundiert. 

Aus Abb. 40 kann man ersehen, wie man arbeitet, wenn man von 
einem Organ, z. B. einer Koleoptilspitze, das Auxin bei ungleicher Wuchs
stoffabgabe oder -verteilung auf der Schnittflache auffangen will. Die 
Abbildung erlautert den auf S. 375 beschriebenen WENTschen Versuch, 
mit dessen Rilfe F. W. WENT die ungleiche Auxinverteilung bei der 
phototropischen Kriimmung der Avena-Koleoptile nachwies. Die un-
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belichtete Seite der Spitze ist durch die dunkler gehaltene Halfte des 
Agarwiirfelchens gekennzeichnet. Auch zeigt die Abbildung, daB das 
Agarwiirfelchen, welches mit der Schattenseite der Spitze (Abb. 40, 
Mitte) in Kontakt war, nachher die Reaktionspflanze zu einer starkeren 
Kriimmung veranlaBt, als dasjenige, welches das Auxin von der Licht
seite aufgefangen hatte (Abb.40, rechts). 

Der groBte Kriimmungswinkel, der innerhalb einer bestimmten 
Zeit in Proportionalitat mit der Auxinmenge entstehen kann, 
ist der Grenzwinkel. Dieser betragt bei normalen Reaktionspflanzen 
(in Wasser geziichtet, ungefahr 30 mm lang, Temperatur=zzo C) nach 
IOO-I.20 Min. etwa zo Kriimmungsgrade. Aus der Definition folgt also, 
daB innerhalb der zum Erreichen des Grenzwinkels erforderlichen Auxin-

Abb. 41. "Wuchsstoffkriimmungen" einer Scrie von Avclla-Reaktionspflanzen, wie sie nach ein
. seitigem Aufsetzen von auxinhaltigen Agarwilrfelchen entstehen. 

konzentration nach IOO-IZO Minuten alle Kriimmungen proportional 
dieser Konzentration sind. Die Begriindung dieser Definition wird aus 
Folgendem ersichtlich: 

Ein Kriimmungswinkel wird bestimmt durch die absolute Auxin
konzentrationsdifferenz in den Zellen von Vorder- und Hinterseite der 
Reaktionspflanzen und ihr jeweiliges Reaktionsvermogen (DU Buy
NUERNBERGK 1930; DU Buy 1931, 1933; VAN OVERBEEK, vgl. S. 513). 
Setzt man daher eine Konzentration, die 300 Kriimmung hervorruft, 
einseitig auf, so wird durch die Verteilung des Auxins na.:ch allen Seiten, 
welche bei Konzentrationserhohung selbstverstandlich imrner schneller 
vor sich geht, auch das Wachstum der nicht mit Auxin versehene Seite 
relativ zunehmen. Dann besteht aber die gewisse Proportionalitat 
zwischen Auxinkonzentration und Kriimmung nicht mehr, da die Kriim
mung entsprechend dem jeweiligen Wachstum der urspriinglich wuchs
stofffreien Seite nur urn einen geringeren Betrag zunimmt (siehe das 
Folgende). 

Nimmt man eine noch hohere Konzentration, so empfangt der apikale 
Teil der Wuchsstoffseite bereits so viel Auxiu, daB sein momentanes 
Reaktionsvermogen (siehe S. 517) erschopft ist, und nunmehr auch der 
basale Teil Auxin empfangt und zu wachsen beginnt. Die wuchsstoff
freie Seite bekommt erst spa ter so viel Auxin, daB die Grenze des 
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Reaktionsvermi:igens erreicht wird. Daher wachst bei ihr der basale Teil 
noch nicht. So nimmt die Kriimmung zwar noch langsam an Starke 
zu, aber langst nicht mehr proportional zur Auxinkonzentration. 

Bei sehr hohen Konzentrationen, z. B. bei 300000 = 0,06 Y (S.483) 
erhalten schlieI3lich beide Seiten der Koleoptile mehr Auxin, als sie 
verbrauchen ki:innen. Es wachsen dann beide Flanken gleich schnell, 
und es tritt nur im Anfang eine schwache Kriimmung auf. 

Wie beiHiufig bemerkt sei, ist aus der standigen Zunahme der Kriimmung 
ersichtlich, daB der Auxintransport in der Querrichtung der Koleoptile auBer
ordentlich viel langsamer verliiuft als in der Langsrichtung. 

Beim Bestimmen unbekannter Auxinmengen muB man wegen des Grenz
winkels stets Vorversuche mit verschiedenen Verdiinnungen ansetzeh. Die 
passende Verdiinnung erzielt man einfach dadurch, daB man die zu analy
sierende Auxinmenge auf eine graBere Anzahl Wiirfelchen verteilt. Kommt 
das Auxin dagegen in zu klein en Mengen vor, so muB man es erst konzen
trieren. Das kann z. B. so geschehen, daB man es in gereinigten Quarzsand 
diffundieren liiBt. Die ausgewaschene Lasung wird dann nach der iiblichen 
Methode, eventuell nach Atherbehandlung', durch Verdunstung im Vakuum 
konzentriert. Naheres dariiber findet man bei GORTER (I932, s. 42). 

Dieselben Erscheinungen, die bei der Bestimmung des Grenzwinkels 
von Belang sind, spielen auch bei den phototropischen Kriimmungen 
der Koleoptilen eine Rolle. Hierauf gehen wir spater, bei der Behand
lung der Einzelfaktoren naher ein. 

Man ki:innte natiirlich auch andere Pflanzen, sowohl Mono- als auch 
Dikotylen als Reaktionspflanzen gebrauchen. Indessen, bei der groBen 
Anzahl von Faktoren, welche noch neben dem Auxin Kriimmung und 
vVachstum der Reaktionspflanzen mit bestimmen, ist es doch besser, 
wenn man ein Testmaterial gebraucbt, das so gut wie moglich bekannt 
ist. In jedem Falle sollen die Reaktionspflanzen diinn sein, da natLi.r
lich die gleiche Menge Auxin bei einer Avena-Koleoptile eine gri:iI3ere 
Kriimmung verursacht als z. B. bei der so vie! dickeren Zea Nlays
Koleoptile, die deshalb zu der gleichen Kriimmung viel mehr Wuchs
stoff ni:itig hat (vgl. ahnliche Vorstellungen iiber die phototropische 
"Empfindlichkeit" bei ROTHERT 1894, S. 170ff.). 

Ferner miissen die Reaktionspflanzen einer reinen Linie entstammen, 
bei A vena z. B. Siegeshafer von Svali:if, damit die individuellen Unter
schiede nach Moglichkeit eliminiert werden. 

(J) Chemisches. Die chemische Natur des Auxin ist die einer ein
basischen organischen Saure. Es findet sich sowohl in Pflanzen als auch 
in Tieren vor. Hieriiber geben vor aHem die Untersuchungen KOGLS u. 
HAAGEN SMITs (1931) Auskunft, ferner verweisen wir auch noch auf die 
schon auf S.377 genannten Arbeiten NIELSENS (1928/1930), NIELSE~S 
u. HARTELn.:s' (1932) und eine solche von DOLl{ u. THE\1ANK (1932). 

I Der Ather darf aber kein Peroxyd enthalten, da dieses den Wuchs
stoff sofort durch Oxydation unwirksa~ machen wiirde. 
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Chemische Eigenschaften. 

Die Molekulargewichtsbestimmung nach RAST ergab fiir Auxin 338 als 
Durchschnittswert. Das stimmt recht gut iiberein mit dem Wert 376, den 
F. W. WENT (I928) durch Bestimmung des Diffusionskoeffizienten an nicht 
chemisch reinem W uchsstoff der A vena-Spitze erhalten hat. Die Titration 
des Auxins fiihrte zu einem Aquivalentgewicht von 340. Es handelt sich 
also urn eine einbasische Saure, welche nach Dehydrieren auch als Lacton 
physiologisch wirksam ist. Die Mikroanalysen stimmen gut fUr die For
mel C,SH32 0 S (Lacton: C,SH300S); an Derivaten wurden unter anderem 

I. ein Ester mit p-Phenyl-benzoyl-carbinol, 
2. ein Tri-(dinitrobenzoyl)-auxin dargestellt und analysiert. 
Letzteres beweist die Anwesenheit dreier alkoholischer Hydroxyl-

gruppen. Durch katalytische Hydrierung wurde das Auxin (C,SH320S) 
in ein physiologisch unwirksames Dihydroprodukt der Formel 
CIsH340S iibergefii.hrt. Das Auxin hat also eine Doppelbindung. Dies 
ist darum von Belang, weil derartige chemische Stoffe keine Absotp
tionsbande im sichtbaren Spektralgebiet aufweisen. Der Phototropismus 
beruht daher nicht auf einer direkten Wirkung des Lichtes auf das Auxin. 

Da die eben genannte Dihydrosaure gegeniiber der Fettsaure glei
cher Kohlenstoffzahl (C, S H 36 0 s) zwei Wasserstoffatome weniger besitzt, 
ist im Auxin ein Kohlenstoffring anzunehmen. 

Der Schmelzpunkt liegt bei I95° C. Die Haltbarkeit des Auxins ist 
gering, wahrscheinlich wegen einer aktiven Wirkung der Doppelbindung. 

Das Vorkommen von Auxin im Ham fUhrt zur Frage nach seiner Her
kunft und physiologischen Bedeutung. Es wurde in jedem menschlichen 
Ham, mannlichen sowohl als weiblichen, und unabhangig vom Alter und 
ZyklusAuxin gefunden. 1m Durchschnitt erzeugt derMensch in 24 Stun
den 2-3 mg. Dabei zeigte es sich, daS die Hauptmenge des Auxins kurz 
nach der Einnahme der Mahlzeiten in den Ham ausgeschieden wird. 

Nun waren zwei Annahmen maglich. Entweder produziert der 
Karper seIber zur besseren Umsetzung der N ah run g mehr Auxin, oder 
das Auxin stammt direkt aus der Nahrung. Urn zu entscheiden, 
welche Ansicht richtig ist, wurden verschiedene Diaten geprtift. Es 
ergab sich, daS ein groSer Teil des Ul'inauxins aus den Fettstoffen 
der Nahrung stammt. In diesen ist das Auxin in gebundener Form 
als Ester enthalten. Wurde z. B. auxinhaltiges Kokosfett VOl' dem 
GenuS hydriert, so daS das Auxin in das physiologisch unwirksame 
Dihydroprodukt·(CISH340S) tibergegangen war, so fand sich nach der 
Mahlzeit keine Auxinvermehrung im Urin, obwohl der Karper die 
gleiche Verdauungsarbeit leisten muSte. Daraus ist zu schlieBen, daB 
die Verdauungsorgane seIber ni ch t an der Auxinproduktion beteiligt 
sind. 1m tibrigen ist in den verschiedenen Organen das Auxin in 
verschiedenen Mengen vorgefunden worden. 

Ergebnisse der Biologie IX. 31 
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Als experimentell dargestellter Methylester ist das Auxin auf die 
Zellstreekung vo1lig unwirksam. Als solchen konnte man es in vielen 
Samen, z. B. denen von Arachis naehweisen. Sobald man aber den Ester 
verseift I, wirkt er sofort wieder auf die A vena - Koleoptilen waehstums
fordernd ein. Vielleieht wird er besonders in der Avena-Koleoptilspi tze 
verseift, wonach er dann als "Wuchsstoff" herabstromt. Auch bei der 
Samenkeimung wird er wohl eine Rolle spielen. 

Wegen der moglichen Carotinstruktur hat man an einen Zusammen
hang des Auxins mit dem fettloslichen Vitamin A gedacht. Es konnte 
aber von diesem doch kein Abbauprodukt sein, da der Verbrauch an 
Nahrung, die bestimmte, variierte Mengen des Vitamins A enthielt, und 
der Auxingehalt, wie Versuche zeigten, im Tierorganismus nicht mit
einander parallellaufen. Ebensowenig hangt es zusammen mit dem aueh 
aus Avena-Spitzen isolierten Aktivator Z (v. EULER und PHILIPSON 
1931, 1932) oder mit "Bios" (PHILIPSON 1930; vgl. KOSTYTSCHEW 1926, 
s. 447). NIELSEN (1930 a) und NIELSEN-HARTELIUS (1932) haben 
angegeben, daB Wuchsstoff, ahnlich wie "Bios", auch wachstums
beschleunigend auf Hefezellen bzw. Aspergillus niger-Mycel einwirkt. 
Sie teilen nun aber ihren Wuchsstoff in Wuchsstoff A und Wuchsstoff B 
ein. Die Komponente A ist atherloslieh, leicht dureh Oxydation zer
storbar und identiseh mit Auxin. Die andere Komponente B ist dagegen 
weder atherloslich, noch durch Oxydierung angreifbar und hat daher 
niehts mit Auxin zu tun. Nur sie ist es, welche, wie Versuehe zeigten, 
das Wachstum von Sacchmomyces und Aspergillus niger2 fordernd be
einfluBt. Vielleicht ist das der mit Bios zu vergleiehende Stoff. 

MaBeinhei t. 
Die eben wiedergegebenen Untersuchungen von KOGL u. HAAGEN 

SMIT haben es ermoglicht, daB man die Konzentration des Auxins bei 
den Versuchen beliebig variieren kann. Erst driickten sie diese in den 
sogenannten Avena-Einheiten (abgekiirzt AE) aus. Eine Avena-Einheit 
ist diejenige Wuchsstoffmenge, welche dekapitierte Koleoptilen von 
A vena innerhalb von 120 Minuten um 100 kriimmt, wenn diese Menge 
in einem Agarwiirfelchen von 2 cmm GroBe einseitig aufgesetzt wird 
(Lufttemperatur = 220 C, relative Luftfeuehtigkeit = 92%). 

Seitdem aber der Stoff in reiner Form vorliegt, ist selbstverstandlich 
nur noeh die Gewichtseinheit als MaB zu gebrauchen. Aus sehr vielen 

I Man kann den Auxinester z. B. durch Lipase zu Saure und einem mehr
wertigen Alkohol verseifen. 

2 Nach BOYSEN-JENSEN (1932) hat der von Aspergillus niger seIber er
zeugte und mit Auxin identische "Wachstumsregulator" (vgl. S. 377), der 
iibrigens nur dann gebildet wird, wenn im Kultursubstrat gewisse h6her 
molekulare Aminosauren (z. B. Tyrosin) anwesend sind, fUr das Wachstum 
und die Entwicklung des PiIzes keinerlei Bedeutung. 
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Versuchen ergab sich, daB im Durchschnitt I Y=50104 AE=50105 
Kriimmungsgrade sind (I Krlimmungsgrad = 2 010-6 y). 

J e nach dem Versuchstage schwankt diese Bestimmung aber sehr 
stark, z. B. wurden bei PH 6 von der Auxinlosung Werte zwischen 3 0105 
und 130105 Kriimmungsgrade/y gefunden. Bei jedem quantitativen Ver
such ist daher immer die einem y aquivalente Reaktion zu bestimmen. 
Als Kontrollosung benutzt man eine Losung von der Konzentration, daB 
die auftretende Kriimmung unterhalb des Grenzwinkels bleibt (siehe 
S.479). Man nehme z. B. I mg auf 501 Wasser =1 yauf 50104 cmm. Ein 
Wiirfelchen von 2 cmm Inhalt enthalt dann 4 010-5 Y ( = 20 Kriimmungs
grade, wenn die Pflanzen normal reagieren). 

In den friiheren Arbeiten iiber Wuchsstoff gebrauchte man als Einheit 
die sogenannte Spi tzenstunde: diejenige Menge Wuchsstoff, welche 
die Spitze einer Avena-Koleoptile in I Stunde an ein Agarwiirfelchen von 
bestimmter GroBe abgibt. Die abgegebene Menge wurde dann wieder 
indirekt bestimmt, indem das Agarwiirfelchen auf die iibliche Weise ein
seitig auf eine Reaktionspflanze aufgesetzt wurde (vgl. z. B. F. W. WENT 
1928, DOLK 1929, 1930; DU BuY-NuERNBERGK 1930; DU Buy 1931; 
VAN DER WEY 1931). 1m Durchschnitt ruft eine Spitzenstunde Avena
Auxin eine Kriimmung von etwa 15° hervor. Eine Spitzenstunde Zea
}v[ays-Auxin dagegen entspricht nach DOLK (1930, S. 32) 32,5°; nach 
DU Buy (1931, S. 279) 20-37° und nach VAN DER WEY (1931, S.888ff.) 
10A-41,5°' Dies sei erwahnt, weil man vielfach wegen der groBeren 
Auxinabgabe anstatt mit Avena- mit Zea-Mays-Auxin gearbeitet hat. 

Schliel3lich sei noch die Berechnungsmethode von NIELSEN (1930) 
und BOYSEN-JENSEN (1931,1932) erwahnt. Beide Autoren messen nicht 
die Kriimmung, sondern die Zuwachsdifferenz d zwischen Wuchsstoff
seite und wuchsstofffreier Seite. Sie definieren ihre Einheit auf folgende 
Weise: Von einer "Wachstumsregulatoren", z. B. Rhizopinextrakt ent
haltenden Losung werden 50 ccm oder weniger entnommen und in letz
terem Fall durch Zufiigen von Wasser wieder auf 50 ccm gebracht. Diese 
50 ccm Losung wird sodann mit 50 ccm 3% iger Agarlosung vermischt. 
Man erhalt so 100 ccm 1,5% igen Agar, der eine bestimmte Menge Rhizo
pin usw. enthalt. Entnimmt man nun diesem Agar ein Wiirfelchen von 
7,5 cmm GroBe, das man bei 180 C einseitig auf eine dekapitierte Avena
Koleoptile setzt, und ergibt dieses Wiirfelchen dann einen d-Wert von 
I mm, so enthalten nach der Definition beider Autoren die 100 ccm der 
1,5% igen Agarlosung eine Einheit =etwa 540000 Kriimmungsgrade = 
etwa I y. (Diese Vergleichsdaten haben indessen nur einen angenaherten 
Wert, weil die Versuchsbedingungen von NIELSEN und BOYSEN-JENSEN 
von den en KOGLs u. HAAGEN SMITS abweichen: z.,B. arbeiten NIELSEN 
und BOYSEN-JENSEN bei einer Temperatur von 180 C, KOGL U. HAAGEN 
SMIT dagegen bei 22° C). . 

Zwischen dem Kriimmungswinkel a und dem Wert d besteht die 

31* 
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Beziehung: 27C· t 3~ = d I. Nimmt man die Dicke t der Koleoptile 

breitseitig (groBe Achse des ellipsenformigen Querschnittes) mit r,4 mm 
an, so entspricht also d = r mm =400 Kriimmung. 

Beispiel: Ergibt ein Wiirfe1chen von den, eine unbekannte Menge 
Auxin enthaltenden roo cern einer r,5%igen Agarlosung den d-Wert von 
0,25, so enthalten diese 100 cern Losung I/4 Einheit. 

y) Methode der Wachstumsmessung. Wie wir sahen, entsprechen 
roO Kriimmung 0,25 Einheiten (NIELSEN-BOYSEN-]ENSEN) oder 2,ro-S y. 

Diese Mengen ergeben aIle Kriimmungen, we1che noch gut mit der 
Testmethode festzustellen sind. Dagegen werden kleinere Auxinmengen, 
z. B. diejenigen, we1che als Differenz von der im N ormalfall wirksamen 
Auxinme,nge schwache Lichtwachstumsreaktionen oder sehr kleine photo
tropische Kriimmungen verursachen, immer innerhalb der Fehlergrenze 
der direkten Auxinbestimmungsmethode fallen. 

Fiir indirekte Bestimmungen tut dann die kinematographische 
Registriermethode ihren Dienst. Sie ist von NUERNBERGK-DU Buy (r930, 
r933) genauer beschrieben worden. Wir erwahnen daher hier nur die 
Hauptpunkte. , 

Man klebt auf die Versuchsobjekte beiderseits an den Flanken kleine 
Marken aus Stanniol mittels Paraffinum liquidum auf. Sodann werden 
die Pflanzen entweder in auffallendem oder durchfallendem Licht photo
graphisch aufgenommen. Rotes oder gelbes Licht ist mit "panchromati
schen" Platten oder Filmen verwendbar. Das ist besonders dann wichtig, 
wenn man das Wachstum von Pflanzen messen will, die auf das Licht 
stark reagieren. Man muB dann natiirlich immer nur so1che Spektral
bezirke, we1che so wenig wie moglich das Wachstum verandern, fiir die 
aber das photographische Aufnahmematerial moglichst empfindlich ist, 
gebrauchen. 

Die zur Messung bestimmten photographischen Aufnahmen folgen 
in konstanten Zeitabstanden aufeinander. Man stellt z. B. die Aufnahmen 
als sogenannte Zeitrafferbilder automatisch mit einem Kino-Aufnahme
apparat und einer Steuermaschine, die den Kinoapparat in bestimmten 
Zeitabstanden in Bewegung setzt (etwa alle 5-10 Minuten oder alle 
Stunden) her. Wahrend der kinematographischen Aufnahmen laBt man 
alle die Faktoren auf die Pflanzen einwirken, deren EinfluB man stu
dieren will, z. B. Auxin, Licht, S~hwerkraft usw. Die so erhaltenen 

I 1st t = Dicke der Koleoptile, r = deren Kriimmungsradius, I = Lange 
des gekriimmten Stiickes an der konkaven Seite, I + d = Lange an der kon
vexen Seite, so folgt: 

l+d=r+t; ~=~; d=t·rt. 
t r I r r 

BOYSEN-JENSEN und NIELSEN messen also als Variable r, was mit Karton
sektoren von jeweils verschiedenem Radius geschieht, die man an die Pflan
zen anlegt. 
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Negative werden spater vergroBert. Mittels MeBrades wird dann die 
Abstandsanderung zwischen den einzelnen, aufgesetzten Marken be
stimmt. 

Der Hauptvorteil dieser Methode besteht darin, daB sie es im Gegen
satz zu anderen Methoden (vgl. S. SIS) gestattet, gekriimmte Pflanzen
teile genau, d. h. auf Bruchteile eines Millimeters auszumessen. Auch 
die Z6nenmessung wird bedeutend erleichtert, obwohl diese an und fiir 
sich auch mit dem Kathetometer (Horizontalmikroskop) moglich ist. 
Immerhin besteht bei der Kathetometermethode der Nachteil, daB 
man niemals im Blickfelde gleichzeitig die ganze Pflanze (etwa eine 
Koleoptile) iibersehen kann. AuBerdem arbeitet sie nicht, wie bei 
langeren Versuchen hochst erwiinscht ist, automatisch. 

Die Genauigkeit der photographischen Methode laBt sich weit treiben. 
Allerdings kann man Pflanzen von der GroBe einer Avena-Koleoptile 
wegen des kinomatographischen Bildformates nur etwa im MaBstab I : I 
bis 2: I aufnehmen. Das gestattet eine Ioofache VergroBerung des 
Bildes und bei einer auf I mm genauen Ausmessung desselben eine Ge
nauigkeit von etwa 10-20 ft. Diese Genauigkeit ist fUr die allermeisten 
Falle vollig ausreichend. Will man sie aber noch steigern, so ist die ge
wolmliche, also nicht automatische, photographische Methode anzu
wenden. Man nimmt mit einer mikrophotographischen Kamera, langem 
Balgaus.zug und einem Objektiv (z. B. f = ISO mm) das Objekt, etwa 
eine Koleoptile, in etwa 4-sfacher VergroBerung auf eine 9 X 12 em 
Platte auf. Man vergroBert dann mit :einem gewohnlichen Projektions
apparat Ioofach und miBt nun auf 2-2,5 ft genau aus. Diese Methode 
ist wohl etwas teurer als die kinematographische, auch umsHindlicher, 
gestattet aber nach wie vor das Messen von Zonen und vor allem Kriim
mungen, wozu die beste Kathetometermethode nicht in der Lage ist. 

Mit der kinematographischen Methode lassen sich also ohne Schwie
rigkeiten Wachstumsanderungen und damit indirekt Auxinbildung, -ver
brauch usw. von so kleinem AusmaBe nachweisen, daB sie mit der 
direkten Testmethode nicht mehr erfaBt werden konnen. 

Es fragt sich natiirlich, inwieweit so1che indirekten Schliisse aus dem 
Wachstum auf das Auxin zulassig sind. Je nach dem Objekt wird man 
verschieden dariiber zu urteilen haben. Wenn man z. B. Sporangiophoren 
von Phycomyces untersucht, bei denen bisher noch kein Auxin nachge
wiesen worden ist, ware ein RiickschluB aus der Wachstumsgeschwindig
keit auf Auxinproduktion usw. unzulassig. Dagegen bei der Avena
Koleoptile wissen wir, daB es ohne Auxin praktisch kein Wachstum gibt 
(siehe s. 379 und S. 486f£.), und daB dieses bei der intakten Pflanze nur 
in der Spitze gebildet wird. Wenn wir nun feststellen, daB bei ein
seitigem Auxinanbringen sowohl die eine als auch die andere, nicht mit 
Auxin versehene Seite - letztere allerdings schwacher - zu wachsen 
anfangen, so liegt kein SchluB naher, als daB das Auxin nicht nur 
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von oben nach unten, sondern auch von der einen Seite nach der 
anderen flieBt. Denn auBer dem Anbringen von Auxin ist kein anderer 
Faktor im ganzen System geandert worden. Folglich miissen aIle Wachs
tumsanderungen, die man gegeniiber nicht mit Auxin versehenen Kon
trollpflanzen findet, der Wirkung des letzteren zugeschrieben werden. 
In allen so gearteten Fallen kann man dem "indirekten" Auxinnachweis 
den gleichen Wert wie dem direkten beimessen. 

2. Das Wachstum der Avena-Koleoptile nach der 
Auxintheorie'. 

Die phototropischen Krlimmungen der Avena-Koleoptile stellen nur 
Sonderfalle des gewohnlichen Wachstums bei verschiedener zweiseitiger 
oder diffuser Beleuchtung dar. Andererseits ist aber das normale "Licht
wachstum" seinerseits wieder zuriickzufiihren auf den EinfluB des 
Lichtes aui die verschiedenen Einzelprozesse, deren Gesamtheit wir mit 
dem Begriffe "Wachstum" bezeichnen. 

Es ist daher wohl einzusehen, daB eine befriedigende Analyse des 
Phototropismus erst dann moglich ist, nachdem zuvor die eben ge
nannten Einzelvorgange, we1che zusammen das Wachstum ergeben, ein
gehend in ihrem Wirken mit und ohne LichteinfluB besprochen worden 
sind . 

. Auf den ersten Blick konnte es vielleicht im folgenden manchmal 
scheinen, als ob die behandelten Fragen recht wenig mit unserem Thema, 
dem Phototropismus der Koleoptile, zu tun hatten. In so1chen Fallen 
werden wir am Ende des betreffenden Absatzes einen kurzen Hinweis 
bringen, der erlautern solI, inwieweit man nachher bei den verschiedenen 
phototropischen Problemen mit der gerade behandelten Tatsache des 
allgemeinen Wachstums zu rechnen hat. 

Allgemeine Bemerkungen liber die Faktoren, welche das 
Streckenwachstum bestimmen. 

Bei dem Koleoptilwachstum spielen sich in der Hauptsache folgende 
drei Vorgange ab: Von der Spitze der Koleoptile wird Auxin abgegeben. 
Dieses stromt durch die Parenchymzellen nach der Basis ab und wird 
dabei nach und nach verbraucht, wobei das eigentliche Streckungswachs
tum vonstatten geht. 

, Da die nachfolgenden Ausfiihrungen in der Hauptsache die Bedeutung 
der Auxintheorie fur die ErkHirung des Wachstums der Avena-Koleoptile 
hervorheben sollen, so eriibrigt es sich, die vielen Autoren zu beriicksich
tigen, welche mehr allgemein Wachstumsmessungen an Avena-Koleoptilen 
ausgefuhrt haben, ohne weitere Schliisse auf den Mechanismus des Wachs
turns hierbei zu ziehen. 

Es mage geniigen, auf die Arbeit von SILBERSCHMlDT (1928) hinzuweisen, 
wo die allgemeinen auBeren Wachstumsfaktoren, wie Temperatur, Luftfeuch
tigkeit usw. zuletzt umfasseoder untersucht worden sind. 
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Der Verbrauch des Auxins ist in hohem MaBe abhangig von dem 
jeweiligen momentanen Zustand der Zellen. Es ist das ein Faktoren
komplex, der fiir sich selbst betrachtet, nicht in unmittelbarer Abhangig
keit von dem Auxinfaktor steht, sondern letzterem gewissermaBen mehr 
koordiniert ist. 

Diese koordinierten Bedingungen sind, wie wir spater noch sehen 
werden, anaIytisch nicht so leicht zu erfassen. Am meisten fallen auch 
bier immer die direkten Reaktionen in die Augen, welche man zwischen 
herangefiihrtem Auxin und den dadurch verursachten Anderungen im 
jeweiligen Zustand der Zellen vorfindet. Es ist daher am besten, wenn 
wir den Faktor Auxin aIs Ausgangspunkt unserer Betrachtungen wahlen. 

Wir fiihren diese am besten nach folgendem Schema durch, welches 
sich unter Beriicksichtigung des eben Gesagten fUr das Streckungswachs
tum aufstellen laBt: 

Das Streckungswachstum wird bestimmt: 
I. durch diejenige Menge Auxin, welche in einem gegebenen Moment 

in den wachsenden Zellen anwesend ist. Diese ist abhangig: 
1. von der Auxinabgabe der Spitze (a), 
2. von dem Auxintransport zu den sich streckenden Zellen (P), 
II. durch die Menge des zur Verfiigung stehenden Auxins, welche 

die sich streckenden Zellen in Abhangigkeit von ihrem jeweiligem all
gemeinen Zustand aufnehmen konnen (y). 

a) Wachstum und Auxinabgabe. Die Menge Wuchsstoff, welche 
in der Zeiteinheit von der Koleoptilspitze abgegeben wird, hangt stark 
ab von verschiedenen auBeren und inneren Faktoren. Die wichtigsten 
derselben sind: Temperatur, Konzentration am Entstehungsorte seIber 
und Alter der Pflanze. 

Auxinabgabe in Abhangigkeit von der Temperatur. 

UberdieAbhangigkeitderAuxinproduktionvonderTemperaturunter
richtet uns Abb. 42 nach DU Buy (1933). Die Kurve driickt die GroBe 
der \Vuchsstoffabgabe in Prozenten aus, bezogen auf einen Standard bei 
220 C, wo dann die von der Spitze abgegebene Auxinmenge als 100 an
genommen worden ist. Es wurde jedesmal die Abgabe wahrend I Stunde 
gemessen. Vorher befanden sich aber die Spitzen schon I Stunde lang in 
der betreffenden Temperatur, urn irgendwelche kurz dauernde Einfliisse 
der p16tzlichen Temperaturanderung auszuschalten, und urn die Spitzen 
langsam an die Temperatur der Umgebung akklimatisieren zu lassen. 

Wie zu erwarten war, folgt die Produktion einer Optimumkurve. Bei 
Erhohung der Temperatur gibt es erst eine Erhohung, dann aber eine 
Verminderung der Auxinabgabe. Bei etwa 400 C wird nichts mehr 
abgegeben. 

Fiir niedrigere Temperaturen war die Akklimatisierungszeit von 
I Stunde noch nicht ausreichend, so daB hier die Kurve wegen der nicht 



H. G. DU Buy und E. NUERNBERGK: 

vollig gesicherten Werte nur gestrichelt wiedergegeben ist. Dieses Fak
tum ist nicht so verwunderlich. Bekanntlich ruft eine Temperaturver
anderung von nur wenigen Graden bei allen unter normalen Umstanden 
konstant verlaufenden physiologischen Prozessen (Atmung usw.) einige 
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Abb.42. Auxinabgahe von Avetta-Koleoptilspitzen bei verschiedenen 
Temperaturen wahrend I Std., bezogen auf die Abgabc bei 220 C als 

Standard. 

bei niedrigerer Tem
peratur die Gleich
gewich tseins tellung 

langsamer verlauft, 
so dauem die Schwan-
kungen natiirlich 
auch langer. 

Bei hoher Tempe
ratur dagegen ist der 
Ablauf der meisten 
Prozesse schneller, so 
daB· hier eher die 
neue Gleichgewichts-
einstellung erreicht 

wird. Andererseits wirken aber hohe Temperaturen bei langerer Dauer 
schadlich ein. Dieses wird durch Abb.43 verdeutlicht. Hier ist die 

GroBe der Produktion bei 
ffi.--------------------------, 

3Z0 

L-----~1--------~}--------~3~·d. 
Zeif oI?r lIorbeh. 

Abb. 43. Kurve £ler Auxinabgabe wahrend I Std., bei 
320 C nach verschiedenen Akklimatisierungszeiten bezogen 

auf die Abgahe bei 22° C als Standard. 

3z0 C nicht in Prozenten, son
dem direkt in Kriimmungs
graden der Reaktionspflanzen 
ausgedriickt. Man erhalt den 
gew6hnlichen Kriimmungsver
lauf, der allgemein fUr physio
logische Prozesse in hoheren 
Temperaturen giiltig ist: je 
langer die hohe Temperatur 
einwirkt, urn so schadlicher 
wird sie. 

Die beinahe horizontallau
fende Linie zeigt die Produk
tion bei ZZO C (vgl. DU Buy 
1931, S. Z81 und VAN DER 
WEY 1931, S. 889, dessen An

gab en sich allerdings auf die Produktion von Zea M ays-Koleoptilspitzen 
beziehen). 

Gleiche Resultate, wie wir sie eben fUr die Auxinabgabe beschrieben, 
fand Tsr TSUNG Lr (1930) auch fUr die "Regeneration del' physio-
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logischen Spitze" = die nach Dekapitation erneut eintretende Wuchs
stoffabgabe. Hier tritt namlich das Wachstumsminimum nach De
kapitieren und das darauffolgende Wachstumsminimum auch zu ver
schiedenen Zeiten auf, welche von der Temperatur abhiingig sind (siehe 
Tabelle 1). 

Tabelle I 

Zeit in Minuten fUr das emeute Einsetzen· der Auxinabgabe bei verschiedenen Temperaturen 
nach TSI TSUNG LI. 

Temperatur ...... I roo I 15° I 20° I 25° I 30° 35° C 
Durchschnittliche Zeit. 391 210 143 101 80 75 

Die Akklimatisierungszeit vor der Dekapitation in 2 mm apikalem 
Abstand betrug 3-4 Stunden. Bei 35° C zeigten nur etwa 50% der 
Versuchspflanzen ein deutliches Wachstumsminimum mit darauffolgen
dem kurz dauernden Wachstumsanstieg. Die ubrigen 50% verlang
samten wahrend der ganzen Akklimatisierungszeit und auch nach Deka
pitation fortlaufend ihr Wachstum bis zum Ende des Experimentes. 
Dieses Ergebnis ist leicht verstandlich, denn nach Abb. 43 wird, wie wir 
eben sahen, schon bei 32° C die Auxinproduktion der Spitze dauernd 
verringert. Es kommt also gar nicht mehr zu einer richtig erneuten 
Auxinabgabe, weil die physiologischen Prozesse bei so1chen hoheren 
Temperaturen doch fruher oder spater sistiert werden. 

Aus TabeHe 1 ist ersichtlich, daB bei 10° Temperaturanstieg die erneute 
Abgabe etwa 2-3mal schneller auftritt (TST TSUNG LI, 1. c., S. 1202). 
Auch das weist auf das Bestehen einer chemischen Reaktion hin. 

Die Thermowachstumsreaktion. Am Ende dieses Absatzes wollen wir 
mit BERGANN (1930, S. 694, 701, 7IOff.) noch auf einen Punkt auf
merksam machen, der leicht bei Bestrahlung mit starkeren Lichtquellen 
auftreten kann: namlich eine Thermowachstumsreaktion (vg1. 
VOGT 1915, S.38ff.; SILBERSCHMIDT 1925; ERMAN 1926a). Der Verlauf 
der Thermowachstumsreaktion, besonders der anfangliche Temperatur
an stieg, ist aus folgenden Tatsachen zu erklaren: 1. tritt, wie wir eben 
sahen, bei TemperaturerhOhung ein Anstieg der Auxinproduktion auf. 
2. wird, wie wir noch auf S. 497 sehen werden, die Transportintensitat des 
Auxins erhoht. Hierdurch wird aber die Auxinkonzentration in der 
Spitze etwas vermindert, was nach den Ausfuhrungen auf S. 490, 
die Auxinproduktion eher noch mehr steigern durfte. Dann beginnt bei 
hOheren Temperaturen (> 27-280 C) die Auxinproduktion wieder kleiner 
zu werden (Abb. 42), besonders wenn sie langer anhalten (Abb. 43). Bei noch 
mehr erhohter Temperatur (> 300 C) sinkt auch die Transportintensitat. 

Uberblicken wir die eben genannten, teils gleichsinnig, zuweilen aber 
entgegengesetzt miteinander verlaufenden Faktoren (vor aHem die Ge
schwindigkeit, mit der sie sich andern, diirfte nicht gleich sein!), so ist 
es wohl sehr verstandlich, daB Interferenzen vorkommen, we1che sich 
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bei der eigentlichen (Therrno)-Wachstumsreaktion in deren mehr oder 
weniger wellenforrnigen Verlauf ausdriicken. 

BERGANN (1. c.) weist mit Recht darauf hin, daB eine Beleuchtung 
mit starken Lichtquellen bei unzureichender Absorption der Warrne
strahlung leicht durch Temperaturerhohung eine Them10wachstums
reaktion hervorruft, die man womoglich irrtiimlicherweise fUr eine Licht
wachstumsreaktion halten konnte. 

Wachstum und Auxinabgabe in Abhangigkeit von der 
A uxinkonzen tra tion. 

Aus verschiedenen Versuchen ist zu schlieBen, daB die Wuchsstoff
konzentration in der Koleoptile mit zunehmender Entfemung von dem 
Auxinzentrum abnimmt. Z. B. fand VAN DER WEY (1932) bei seinen 
Transportversuchen (S. 497 ff.), daB in den Zylinderchen, durch die er 
Auxin von einem auxinhaltigen zu einem amdnfreien Agarplattchen 
stromen lieB, immer etwas von dem hineindiffundierenden Wuchsstoff 
verschwand. Ob nun allerdings das Auxin dabei immer verbraucht 
wird, d. h. zur Zellstreckung verwendet wird, ist eine noch ungeloste 
Frage. Man kann sich auch vorstellen, daB es teilweise in den Zellen 
in andere chemische Formen umgesetzt bzw. inaktiviert wird. 

Setzt man auf dekapitierte Koleoptilen einseitig eine geringe Menge 
Wuchstsoff, so wandert die Kriimmung nicht ganz bis zur Basis herab. 
Das Auxin ist eben verbraucht, ehe es die Basis erreichen kann. Wenn 
man dagegen die doppelte Menge Wuchsstoff appliziert, so verschiebt 
sich die Kriimmung wohl bis zur Basis, zumindestens, wenn man keine 
zu lange Pflanzen benutzt. In der Basis ist also in diesem FaIle das 
Auxin "limiting factor", in der Spitzenzone dagegen nicht (DU Buy 
1933; vg1. auch S. 520). 

Es ist nun wichtig, daB die Auxinbildung als solche von der Moglich
keit des AbfUhrens der gebildeten Auxinmengen abhangt. Man hat es 
hier wohl mit einer Gleichgewichtsreaktion zu tun: (Auxin)-Vorstadium 
~ Auxin. Folgende Versuche mogen das deutlich machen: 

Lal3t man eine abgeschnittene Spitze I, 2, 3 usw. Stunden lang auf 
demselben Agarplattchen stehen, so ergibt sich, daB nach ungefahr 
2 Stunden die erzeugte Auxinmenge konstant bleibt. Die Konzentration 
des Auxins im Agar nimmt dann nicht mehr zu. Bringt man dagegen 
die Spitze aIle 2 Stunden auf ein neues Agarblockchen, so sieht man, 
daB dieselbe Spitze ihr Produktionsvermogen wahrend etwa 8 Stunden 
aufrechterhalt. DU Buy (1931, S. 279) hat diese Tatsache bei Avena
Koleoptilen, weiter auch VAN DER WEY (1931, S. 889) sie bei Zea Nlays
Koleoptilen nachgewiesen. Letztere konnen noch in der 9. und 10. Stun de 
nach dem Abschneiden Auxin abgeben. 

Diese Versuche zeigen, daB bei Verhinderung der Wuchsstoffabfuhr 
die Auxinkonzentration im Agar so groB geworden ist, daB die Gleich-
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gewichtsreaktion: Vorstadium ~ Auxin nicht mehr im Sinne der 
rechten Komponente weiter gehen kann. 

Verhindert nun ein innerer oder auBerer Faktor bei der intakten 
Pflanze die Auxinabfuhr, so wird natiirlich die Wuchsstoffabgabe pro 
Zeiteinheit ebenfalls mehr oder weniger vermindert. So wirkt z. B. auch 
das Licht, und wir werden auf die eben gemachten Angaben zuriickzu
kommen haben, wenn wir spater die Lichtversuche iiber die Auxinpro
duktion besprechen. 

Auxinabgabe in Abhangigkeit yom Alter der Pflanzen. 

Eine interessante Tatsache zeigt in dieser Beziehung Abb.44. Auf 
der Abszisse ist das Alter der Pflanze angegeben, auf der linken, aus
gezogenen Ordinate findet 
man die jeweilige Menge 
Auxin pro Stunde, die in 
den verschiedenen Alters
stadien produziert wird, 
und zwar ausgedriickt in 
Prozenten der Produktion 
von 4 Tage alten Kontroll
pflanzen. Hierzu gehOrt die 
ausgezog~ne fette Kurve. 
Die gestrichelte Kurve 
(rechte Ordinate) gibt die 
jeweilige Lange der unter
suchten Pflanzen an, die 
punktierte Kurve, die uns 
momentan nicht weiter in
teressiert, die Lange des 
Primarblattes. 

Wie man sieht, ist so
gleich eine Auxinabgabe 
festzustellen, sobald das 
Wachstum beginnt. Vor 
diesem Zeitpunkt laBt sich 
aus Spitzen von Pflanzen, 
die z. B. 24 Stun den lang 
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Abb. 44. Die Beziehungen zwischen Auxinabgabe, Wachs
tum und Alter bei der Ave1ta-Koleoptile. 

--- = Auxinabgabe/Std. in % der Produktion von 
4 Tage alten Kontrollpflanzen, 

- - - - - = Wachstum der Koleoptile, 
. . . . .. = Wachs tum des Primarblattes, gerechnet vom 

Augenblick des Durchbrechens aus der Koleop
tile an. 

bei 22° C gekeimt haben, noch kein Auxin gewinnen, selbst wenn man 
bis zu 30 Spitzen auf ein Agarb16ckchen wahrend einiger Stunden zur 
Extraktion aufbringt. 

1st nun einmal der ProzeB, der zur Auxinabgabe fiihrt, "aktiviert", 
so erreicht diese bald einen Wert, der wahrend eines groBen Telles des 
Wachstums praktisch konstant bleibt, sofern nur immer das Auxin 
gleichmaBig abgefiihrt wird (siehe S. 490). Sie wird bis iiber den Zeit-
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punkt hinaus unterhalten, wo das Wachstum der Koleoptile bereits 
aufgeh6rt hat. Bis etwa 12 Stunden nach Beendigung allen Wachstums, 
nachdem das primare Blatt schon vor 24 Stunden durchgebrochen war 
(Abb. 44), laBt sieh immer noch aus den aufgerissenen Koleoptilspitzen 
Auxin auffangen (DU Buy 1933). 

Aus diesen Tatsachen ergibt sich, daB die Beendigung des normalen 
Wachstums nieht allein durch ein Defizit an Auxin verursacht sein kann. 
Vielmehr spielen dabei auch andere, auf den Zustand der Zellwande ein
wirkende Faktoren eine Rolle, wie wir auf S. 516ff. naher sehen werden. 

Abb. 45. Langsschnitt durch die Spitze der Avt"lla-Koleoptile, seitlich median in spitzem Winkel zur 
groBen Querachse der Koleoptile gefiihrt (siehe DiagrammJ . Links ist eines der heiden GefaBblindel 
getroffen. Die greBen Interzellularen im Spitzengewebe sind keine Foige der Praparatbehandlung, 

sondem sind auch an fri schen Schnitten deutlich zu sehen. 

1m iibrigen ist die lange wahrende Konstanz der Wuchsstoffabgabe 
darauf zuriickzufiihren, daB stets die gleiche Menge Zellen an der Bildung 
beteiligt sind, wobei nach der Reaktionsgleichung : Vorstadium ~ Auxin 
pro Zeiteinheit dieselbe Auxinmenge abgefiihrt wird. Es handelt sich 
dabei urn die epidermalen Spitzenzellen, die sich, wie Abb.45 und 46 
zeigen, auch histologisch von den benachbarten Zellen unterscheiden. 
Sie sind weniger in die Lange entwickelt als vielmehr kubisch, sehr 
plasmareich und besitzen nur kleine Vakuolen. 

DaB wirklich die epidermalen Spitzenzellen als Auxinbildungszentrum 
angesehen werden k6nnen, ergibt sich aus spater im II. Teil noch zu 
besprechenden Versuchen von LANGE (1927, S.44) und DU Buy (1933). 
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Diese zeigen, daB bei der Entfernung von 200-250 fl langen Spitzen
stiicken sowohl die Moglichkeit, phototropische Reaktionen auszufiihren, 
als auch die Wuchsstoffabgabe seIber zeitweilig sistiert sind. 

Die Beendigung der Produktion hart immer erst auf, wenn die Zellen 
anfangen zu vertrocknen (schon mit bloBem Auge an einer Braunung 
zu sehen '. Da dieser Zeitpunkt individuell variiert, so ist natiirlich auch 
der Moment des Aufhorens der Auxinabgabe ein verschiedener. 

SODING (I929, S. 202ff.) gibt zwar an, daB die Spitzen alter, bereits 
durchgebrochener Koleoptilen keine Wuchshormone mehr bilden, doch 

Abb. 46. Liingsschnitt durch die Spitze der Avena-Koleoptile, median in Richtung der kleinen Quer
achse der Koleoptile gefiihrt. 

arbeitete er nicht mit etiolierten, sondern mit am Lichte aufgewachsenen 
Koleoptilen, we1che einen ganz anderen Wachstumsverlauf aufweisen 
(1. c., S. I89). 1m iibrigen lassen sich seine Daten (1. c., Verso 23, S. S. 203) 
auch in dem auf S. 49I, 492 angegebenen Sinne deuten, da die Werte 
dieses Versuches noch eine Auxinabgabe nach erfolgtem Durchbruch 
des Primarblattes feststellen lassen. 

1 Den Umstand, daB die Spitzenzellen zuerst von der Koleoptile ab
sterben, benutzen TETLEY und PRffiSTLEY (1927) als einen der Hauptbeweise 
dafur, daB es bei der Koleoptile kein Auxiu-Zentrum gibt. Dieser Beweis 
wird aber sofort hinfallig, wenn man daran denkt, daB das Absterben erst 
einige Zeit nach Beendigung des Wachstums geschieht. 
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Die nach Dekapitation erneut einsetzende Auxinabgabe. 
(Regeneration der Physiologischen Spitze). Die Erscheinung des nach 

Dekapitation erneut einsetzenden Wachstums hat zuerst ROTHERT (1894) 
beobachtet. Genauer wurde sie studiert durch DOLK (1926). ZOLLI
KOFER (1928), SODING (1929) und TSI TSUNG LI (1930) haben sie in 
Abhangigkeit vom Alter der ganzen Pflanze bzw. dem "Alter" der 
einzelnenZellen (ob diese mehr apikal oder mehr basalliegen) untersucht. 

Vergleich des Wachstums normaler und dekapitierter Pflanzen. 
Wird eine Koleoptile dekapitiert, so wachst sie nach Regeneration 

des Wachsturns noch geniigend, urn phototropische und geotropische 
Kriimmungen ausfiihren zu konnen, wie SODING (1925 und 1926, S. 597) 
und DOLK (1926) feststellten. Bei der von DOLK (1926, S. III4) 
gegebenen Abbildung sieht man aber auch schon, daB das Wachstum 
nach seinem erneuten Beginn bald wieder abnimmt, wenn eine Spitze 
von nur etwa 4 mm Lange abgeschnitten worden ist. Dies stimmt mit 
der Tatsache iiberein, daB eine gek6pfte Avena-Koleoptile, gleichgiiItig 
wie weit sie von der Spitze entfernt dekapitiert wird, doch immer eine 
geringere Endlange als eine intakte Koleoptile erreicht. SODING (1929) 
gibt zwar an, daB das nach Dekapitation erneut einsetzende Wachstum 
eben so groB werden kann, wie wenn die morphologische Spitze noch 
anwesend ist. In seinen Versuchen mit griinen, belichteten Pflanzen 
(siehe S. 493) nimmt aber bereits das Wachstum der intakten Koleop
tilen so stark ab (1. c., s. 189), daB es wohl zu verstehen ist, wenn 
nach z. B. 10 Stunden die dekapitierten Pflanzen ebenso schnell wie die 
intakten wachsen (1. C., S.202), namlich beide sehr wenig. 

GrofJe der Wachstums-Regeneration nach Dekapitation 
in verschiedenen Abstanden von der Spitze. 

Bereits STARK (1917) beobachtete, daB von etiolierten Koleoptilen von 
So mm Lange (Hordeum und Avena) das Wachstum abnimmt, wenn man 
mehr basal dekapitiert. Dekapitiert man aber z. B. nur 0,5 mm von der Spitze, 
so tritt lediglich eine kurzdauernde Wachstumsverringerung auf. Jedoch 
hat STARK den Wachstumsverlauf hochstens 12 Stunden lang gemessen. 

SIERP und SEYBOLD (1926, S. 609) machten die gleichen Beobach
tungen wie STARK. Auch ZOLLIKOFER (1928, S.500ff.) erwahnt das
selbe fUr Paniceen (Anfangslange etwa 10 mm). Bei diesen Objekten 
sinkt der Totalzuwachs nicht proportional zur Lange des Koleoptilrestes, 
sondern erst stark, dann aber bei Zunahme der Lange des dekapitierten 
Stiickes immer weniger. 

SODING (1929), der mit belichteten Pflanzen arbeitet (siehe oben) , 
variiert in seinen Versuchen die Lange der abgeschnittenen Spitzen sehr 
wenig. Er sagf daher selbst, daB deshalb der Langenunterschied nicht 
ausreichend ist, urn sichere Folgerungen ziehen zu k6nnen. 
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TSI TSUNG LI (I930) gibt an, daB bei einer Spitzen-Dekapitation 
von nur I-2 mm der apikale Teil noeh geniigend Auxin erzeugen 
kann, urn wieder die urspriingliehe Waehstumsgesehwindigkeit hervor
zubringen. Jedoeh gibt er nieht an, wie lange diese normale Waehs
tumsgesehwindigkeit bestehen bleibt. Dekapitiert er iiber groBere Ab
staude von der Spitze, so findet aueh er eine entspreehende Abnahme 
des regenerierten Waehstums. 

Da nun aIle die eben genannten Autoren das Waehstum nieht 
lange genug verfolgt haben, so ist ihnen die starke Abnahme der 
EndHi.nge, aueh wenn man nur wenig dekapitiert, entgangen. 
Nur SIERP u. SEYBOLD (I926) geben diesbeziigliehe Daten (siehe 
Abb.47), doeh haben sie wiederum nieht den Waehstumsverlauf naeh 
dessen Regeneration verfolgt. DOLK 
(I926), der dieses wohl getan hat, 
arbeitete jedoeh nur mit Pflanzen, * 
die 4 mm weit von der Spitze de- .~ 

kapitiert waren, wo dann natiirlieh I 
das Waehstumsmaximum naeh der ~ 

Dekapitation lange nieht den nor- ~ 
malen Waehstumsbetrag erreiehte. ~501------+----I~=,"*"",==-i 

Es ist also sieher, daB das Waehs
tum je naeh dem Abstande, in dem 
man von der Spitze aus dekapitiert, 
wenigstens voriibergehend den nor
malen Wert erreiehen kann, im 
iibrigen aber mehr oder weniger dar

Abb. 47. EndUinge von A7Ietta-Ko!eoptilen, die 
in verschiedenem apikalen Abstand dekapitiert 
worden waren, im Dunkeln und bei Beleuch· 
tung, senkrecht von oben mit GIUhlampenlicht. 

(Nach SIERP und SEYBOLD, 1926.) 

unter bleibt. STARK (I9I7) erkHi.rt dieses dadureh, daB er annimmt, 
daB man dureh das Dekapitieren die Hauptwaehstumszone entfernt. 
Nur aus diesem Grunde waehst dann die Pflanze nieht mehr so gut. 

Dagegen glauben die anderen Autoren, daB das erneut auftretende 
Auxinzentrum, das mehr basalwarts gelegen ist, nieht mehr so viel 
Wuehshormon produziert. DaB das wirklieh der Fall ist, hat DU Buy 
(I933) zeigen hinnen (siehe S. 523), indem er, 5 Stunden naeh der De
kapitation, die wah rend IOO Minuten abgegebenen Auxinmengen von 
in versehiedenem apikalen Abstand dekapitierten Koleoptilstiimpfen ge
messen hat. 

1m iibrigen werden wir auf S. 523 genauer sehen, daB sowohl die 
Erklarung von STARK als aueh die der anderen Autoren riehtig ist. 

D£e Geschwindigkeit der Wachstums-Regeneration, abhiingig von dem 
apikalen Abstand, in dem dekapitiert worden ist. 

Der einzige, der hieriiber Versuehe gemaeht hat, ist TSI TSUNG LI 
(I930). Er hat leider die Lange seinerVersuehspflanzen nieht angegeben, 
"0 daB man iiber ihr Alter im Unsieheren ist. 
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Bei 1 mm Dekapitation tritt die Regeneration nach 124 Minuten auf. 

" 2 "" "n" 143 " 

" 4 " " "" "166,, 
" 6 " » "" " ,,182 " 

f3) Wachstum und Auxintransport. Da die phototropische Krum
mung in engem Zusammenhang mit einem ungleichen Auxintransport 
steht, so ist es von sehr groBem· Belang, zu wissen, wie die ver
schiedenen Faktoren zunachst auf den normalen, beiderseits gleich
maBigen (vgl. S. 376) Auxintransport wirken. 

Abhangig von der Transportgeschwindigkeit des Auxins und von der 
Fahigkeit der Zellen, das zur Verfugung stehende Auxin verbrauchen zu 
konnen, erstreckt sich das Wachstum natiirlich auf eine kleinere oder 
groBere Entfernung von der Spitze hin aus (DU Buy 1933). In einem 
gegebenen Augenblick wird sich nun eine Zelle mit Hilfe einer bestimm
ten Menge Auxin und unter Berucksichtigung bestimmter, spater zu 
besprechender innerer Bedingungen um einen gewissen Betrag ver
gr6Bern k6nnen. Nur was an zugefiihrtem Wuchsstoff ubrigbleibt, wird 
ungebraucht von der Zelle durchgelassen werden (basipetale Krum
mungsversch~ebung!) . 

Wird nun die Transportgeschwindigkeit des Auxins auf die eine oder 
andere Weise, z. B. durch das Licht verandert, so bleibt es noch so 
lange in der Zelle anwesend, bis die eben erwahnten inneren Bedingungen, 
die den StreckungsprozeB vorher noch limitierten, soweit geandert sind, 
daB diesel be Zelle wieder Auxin verbrauchen kann. Die darunter 
gelegenen Zellen werden dann weniger oder uberhaupt keinen Wuchs
stoff mehr erhalten und daher nicht wachsen. Auf diese Weise kann 
eine Belichtung langdauernde Einwirkungen im Gefolge haben. 

Hier mussen auch die Versuche erwahnt werden, bei denen man 
die Pflanzen auf eine gewisse lokalisierte Strecke hin erhitzt hat. Dabei 
fand bereits FITTING (1907, s. 223), daB der phototropische "Reiz" 
nicht mehr fortgeleitet wurde. ZOLLIKOFER (1926) war dgl. in der Lage, 
die Koleoptile der Paniceen auswachsen nnd geotropische Krum
mungen ausfiihren zu lassen. Im Normalfall wachst ja bekanntlich bei 
den Paniceen nur noch das Mesokotyl in den spateren Stadien. Wahr
scheinlich bleibt das Auxin in solchen Fallen gezwungenerweise ober
halb der Wunden usw. sitzen und kann nicht mehr weiter basalwarts 
str6men. 

Den Beweis hierfur lieferte DU Buy (1933). Avena-Koleoptilzylinder 
von Il::::i 7 mm Lange wurden oben mit einem auxinhaltigen Agarwiirfelchen 
versehen und mit der Basis auf ein auxinfreies AgarblOckchen gesetzt. 
Darauf wurden die Zylinder gleich weit von ihren Enden in der Mitte 
auf eine Lange von 2 mm mit einer elektrisch geheizten, gabelformigen 
Warmevorrichtung anf eine Temperatur von Il::::i 55 C erhitzt. Die so be
handelten Zylinder lieBen kein Auxin vom oberen Plattchen nach dem 
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unteren zu stromen, wwrend das bei Kontrolizylindern ohne Erhitzung 
wohl der Fall war. 

Aus diesen Versuchen sieht man deutlich, was fUr eine Bedeutung 
der Auxintransport fUr das Wachstum der Koleoptile hat (siehe S. 520). 

Wir wollen nun im einzelnen erortern, wie der Auxintransport in 
der Koleoptile durch die verschiedenen Faktoren beeinfluBt wird. 

Auxintransport in Abhangigkeit von der Temperatur. 
VAN DER WEY (1932), der dem Auxintransport eine langere Arbeit 

gewidmet hat, unterscheidet dabei zwei GroBen: 
I. Die absolute Transportintensitat ist diejenige Menge Auxin, 

die jeden Querschnitt der Koleoptile in der Zeiteinheit passiert (1. c., S. 425). 
Diese Formulierung setzt den idealen Fall voraus, daB kein Auxin wiihrend 
des Transports verbraucht wird. Fur den Normalfall, daB wohl Auxinver
brauch wahrend des Transports stattfindet, ist besser zu definieren: 

~ ffonspor/lntensitril 

5 

Abb. 48. Auxintransportintensitat in Abhiingigkeit von der Temperatur bei der Avena·Koleoptile. 
Abszisse! Temperatur; Ordinate! Transportintensitat in % Kriimmungsgraden; Gestrichelte Kurve: 

Ideale Mittelwerte fUr die Transportintensitiit. (Nach VAN DER WEY, 1932.) 

la. Die absolute Transportintensitat ist diejenige Menge 
Auxin, die einen bestimmten Querschnitt der Koleoptile in der Zeit
einheit passiert. 

2. Die Transportgeschwindigkeit ist der vom Auxin pro Zeit
einheit in der Koleoptile zuriickgelegte Weg, ausgedriickt in Millimetern. 

Die absolute Transportintensitat bestimmte VAN DER WEY 
auf die Weise, daB er senkrecht stehende Koleoptilzylinder von 2 oder 
4 mm Lange unten auf ein Agarplattchen setzte, welches keinen Wuchs
stoff enthielt. Oben wurde auf die ganze Schnittflache ein Agarplattchen 
mit einer vorher bestimmten Auxinkonzentration aufgesetzt. Nach 
einiger Zeit wurde die Auxinkonzentration, die sich inzwischen im 
unteren Agarplattchen angesammelt hatte, festgestellt. Die Versuche 
wurden bei verschiedenen Temperaturen ausgefUhrt. Abb.48 (l. c., 
S. 471) zeigt das Ergebnis in Kurvenform. Man sieht, daB im groBen 
und ganzen diese Kurven ihrer Form nach mit der Auxinproduktions
kurve (Abb.42) iibereinstimmen. 

Ergebnisse der Biologie IX. 32 
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Ein Unterschied besteht aber darin, daB VAN DER WEY auch noch 
bei niederen Temperaturen Auxintransport beobachtete, wo die Auxin
produktion bereits aufgeh6rt hat. Das liegt wohl daran, daB er seine 
Versuche immer mit relativ hohen Ausgangskonzentrationen von aus 
Urin bereitetem Auxin (z. B. 1-4' 10-4 Y bei den der Abb. 48 zugrunde 
liegenden Versuchen) ausgefuhrt hat. Bei niedrigeren Temperaturen 
spielen dann die ja immer Vorhandenen Diffusionserscheinungen eine 
verhaltnismaBig bedeutendere Rolle als bei normalen Temperaturen. 
Darauf weisen auch VAN DER WEYS Versuche uber inversen Transport 
bei 0° Chin (1. c., S·434, 438, 449). 

Die Transportgeschwindigkeit wurde einfach auf die Weise 
ermittelt, daB der Transport durch Zylinder von 1-4 mm Lange jeweils 
miteinander verglichen wurde. Bei einer bestimmten Transportinten
sitat ist dann diejenige Auxinmenge, welche nach bestimmter Zeit im 
unteren Agarwurfelchen (siehe S. 497) anzutreffen ist, proportional der 
Lange der Koleoptilzylinderchen. Ein 4 mm langes Zylinderchen trans
portiert z. B. in der gleichen Zeit nur halb so viel wie ein 2 mm langer 
Zylinder; die Dauer der Zeit, die man wart en muB, bis durch den 4mm 
langen Zylinder gleich viel Auxin wie durch den 2 mm langen Zylinder 
gestr6mt ist, zeigt direkt die Transportgeschwindigkeit fur 2 mm Weg
lange an". Uber die Berechtigung, auf diese Art und Weise die Er
mittlung der Transportgeschwindigkeit vornehmen zu durfen, siehe S. 506. 

Es wurde im allgemeinen bei 23° C eine Auxintransportgeschwindig
keit von 8-II-15 mmjh (Mittelwert = 10 mmjh) festgestellt (VAN DER 
WEY 1932, S. 424, 435, 443). Derartige Transportgeschwindigkeiten er
geben sich auch indirekt aus dem Fortschreiten von phototropischen und 
Wuchsstoff-Krummungen, wie sie DU Buy-NuERNBERGK (1929a, Fig. I) 

I VAN DER WEY (1. c., S.442) wandte gelegentlich auch das theoretisch 
am nachsten liegende Verfahren zur Bestimmung der Auxin-Transport·· 
geschwindigkeit an, indem er nach Aufsetzen von Auxinagar auf die obere 
Schnittflache eines Koleoptilzylinders feststelite, wie lange es dauerte, bis 
zuerst im unteren Agarplattchen ein Maximum an Auxin nachgewiesen 
werden konnte. 1m einzelnen wurde der Versuch folgendermaBen durch
gefiihrt: Das obere auxinhaltige Agarplattchen wurde 10 Min. nach dem Auf
setzen wieder weggenommen. Alsdann wurde alle 10-14 Min. das untere, 
anfangs auxinfreie Agarplattchen entfernt und durch ein neues Plattchen 
ersetzt. Nachher wurden die verschiedenen unteren Agarplattchen auf ihre 
Wuchsstoffkonzentration hin untersucht. Es ergab sich. daB nach etwa 
50 Min. ein maximaler Auxinwert in dem entsprechenden Agarplattchen 
nachzuweisen war. VAN DER WEY schloB daraus, daB in dem betreffenden 
Versuch das Auxin durchschnittlich 45 Min. brauchte, urn einen Zylinder 
von 6 mm Lange zu durchlaufen, also eine Geschwindigkeit von 8 mm pro 
Stunde hatte. 

Infolge des Umstandes, daB das eben erwahnte Maximum wenig aus
gesprochen ist, und daB sich die transportierte Gesamtauxinmenge nicht 
so einfach mit dieser Methode ermitteln laBt, hat VAN DER WEY die An
wendung des zuerst beschriebenen Verfahrens zur Bestimmung der Transport
geschwindigkeit vorgezogen. 
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und DOLK (I 930, Fig. zIff.) kinematographisch beobachtet haben. Der 
Mittelwert ist dann allerdings etwas groBer, etwa I3 mmjh, vor allem 
im oberen Tell der Koleopt~le. 

Uber die Beeinflussung der Transportgeschwindigkeit durch die 
Temperatur siehe S. 505ff. 

Auxintransport in Abhangigkeit von der Auxinkonzentration. 

Auch diese Frage ist von VAN DER WEY (I93Z) genauer studiert worden. 
Allgemein unterscheidet er neben der absoluten Transportintensitat, 
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Abb. 49. Verlauf des Wuchsstofftransports in Avena-Koleoptilen bei verschiedener Ausgangskonzen
tration derAuxinlosung (bei den Kurven angegeben). Zylinder= 2mm lang; Abszisse: Zeit; Ordinate: 

Transport. 
Kleine Abbildungen: Ausgezogenj Abhangigkeit der relativen Transportintensitat in % Kriim~ 
mungsgraden von der Konzentration der Auxinlosung. Gestrichelt: Abhangigkeit der absoluten 
Transportintensitat in 0 (gestrichelte Ordinate) von der Auxinkonzentration. (Nach VAN DER WEY, 1932.) 

die wir eben besprochen haben, die sogenannte relative Transport
intensitat. Ihre Definition lautet: 

Relative Transportintensitat = Zunahme pro Zeiteinheit der 
Auxinkonzentration im unteren Agarplattchen I 

Auxin-Ausgangskonzentration im oberen Agarplattchen = 100 gesetzt . 

Anders gesagt: Die relative Transportintensitat ist der Anstieg der 
Konzentration im unteren Agarplattchen pro Minute, ausgedriickt III 

Prozenten der urspriinglichen Ausgangskonzentration (l. C., S.425). 

I Die Gleichung ist an der Hand des auf S. 497 beschriebenen Transport
versuches aufgestellt. 
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Es ergab sieh, daB mit Zunahme der Ausgangskonzentration die rela
tive Transportintensitat sinkt, wahrend die absolute Transportintensitat 
steigt. Doch gilt dieser Satz nur fUr verhaltnismaBig hohe Ausgangs
konzentrationen, wo man sieh vorstellen muB, daB dann der "wirksame 
Querschnitt" der Transportbahnen fUr Auxin in der Pflanze bei dem 
praktisch konstanten Durchmesser der Koleoptile als limitierender Fak
tor auf tritt, bzw. die Transportgeschwindigkeit nicht weiter erhOht wer
den kann. Wir kommen darauf auf S. 505, 507 zuriick. 

Abb.49 (VAN DER WEY 1932, S.460) gibt zwei Beispiele fiir die 
Beziehungen zwischen relativer und absoluter Transportintensitat wie
der. Aus den groBen Kurven ersieht man, daB z. B. bei einer Ausgangs
konzentration von 10000 ( = 2.10-3 y) nach 30 Minuten etwa 1,6-2,1% 
ins untere Plattchen gewandert sind, d. h. es ist dort eine Konzentration 
von 16-210 vorhanden. Bei einer Ausgangskonzentration von 2500 sind 
nach 30 Minuten etwa 3,6-3,9% unten angelangt, entsprechend einer 
Konzentration von 13-15,60. 

Die kleinen Kurven zeigen die Beziehungen zwischen relativer und 
absoluter Transportintensitat noch genauer. Man sieht, daB die Kurven 
der absoluten Transportintensitat mit steigender Ausgangskonzen
tration ansteigen, wahrend die Kurven der relativen Transportinten
sitat sinken. 

_ Dieselben Resultate fand VAN DER WEY auch fiir Transportversuche 
bei 0° C giiltig (siehe im iibrigen dazu S. 507). 

Auxintransport in Abhangigkeit von dem Alter der Pflanzen. 

Je alter die Zellen sind, desto weniger transportieren sie Auxin. Das 
konnte festgestellt werden (DU Buy 1933), indem 60 mm langen Koleo
ptilen Zylinderchen von 7 mm Lange entnommen wurden. Mit diesen 
Zylindern wurde nun ein vergleiehender Transportversuch bei konstanter 
Zeit nach der auf S.497 beschriebenen Methode vorgenommen. 

Es ergab sieh, daB die unteren Agarwiirfelchen der Basiszylinder 
sehr wenig Auxin empfangen hatten. Die Wiirfelchen der Zylinder aus 
dem mittleren Koleoptilteil hatten ungefahr ebenso viel wie die unteren 
Wiirfelchen der Spitzenzylinder bekommen, und das war dann stets be
trachtlich mehr als bei dem Versuch mit den Basiszylindern. 

Wie sich nun aus den AusfUhrungen auf S. 51Sff. ersehen laBt, sind 
die Zellen der Spitzenregion von nicht zu alten Pflanzen (60 mm lang) 
physiologisch noch als jung zu bezeiehnen. Aus obigen Versuchen ist 
daher zu schlieBen, daB alte Zellen weniger Wuchsstoff transportieren. 

VAN DER WEYs (1. c., S.426ff.) Versuche sind in dieser Beziehung 
nicht ganz eindeutig. Er machte einerseits Experimente mit 2 mm langen 
Zylinderchen und Zea-Auxin, wo sich fUr alle Zylinder, sowohl basalen, 
als auch apikalen Teilen der Koleoptile entnommen, praktisch die glei
chen Transportintensitaten ergaben. AuBerdem machte er aber auch 
Versuche mit 3 mm langen Zylindem und Urinauxin von erheblich 
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groBeren Ausgangskonzentrationen als bei seiner ersten Versuchsserie. 
Diese ergaben aber das gleiche Bild, was oben schon dargestellt war, 
d. h. die apikalen Zylinder transportieren mehr Auxin als die basalen. 
Da aber die Menge des im oberen Wurfe1chen jeweils zurUckgebliebenen 
Auxins in dieser zweiten Versuchsreihe nicht analysiert worden war, 
kann man nicht mehr ausmachen, ob die basalen Zylinder nicht nur eine 
geringere Transportfahigkeit, sondern auch einen groBeren Verbrauch 
gehabt haben. 

Die Differenzen der beiden Versuche VAN DER WEYS lassen sich im 
ubrigen nur so erklaren, daB im zweiten Versuch altere Pflanzen benutzt 
worden sind als im ersten. 

Polaritat des Auxintransportes. 

1m allgemeinen kann man sagen, daB der Auxintransport in der 
Koleoptile nur basalwarts, also polar erfolgt. Die sehr geringen 
Auxinmengen, die bei passender Versuchsanordnung uber den inversen 
Transport (siehe VAN DER WEY 1932, S. 446) auch einmal apikal wandern 
konnen, sind Diffusionserscheinungen zuzuschreiben, die z. B. in den 
GefaBbundeln oder dem den Zylindern auBerlich anhaftenden Wasser 
Platz finden konnen. In den eigentlichen Parenchyrnzellen findet 
jedenfalls kein apikaler Transport statt (vgl. S. 503). Die Polaritat 
des Auxintransportes hat zuerst F. W. WENT (1928) festgestellt. 
Desgleichen beobachtete auch BEYER (1928), daB die "Reizleitung" von 
der Spitze nach der Basis einer Koleoptile nicht vorhanden ist, wenn 
man zwischen beide einen invers gestellten Koleoptilering einschaltet. 

Noch schoner ist der Beweis, den VAN DER WEY (1. c., S. 443ff.) fur 
die Polaritat des Wuchsstofftransportes beigebracht hat. Nach der auf 
S.497 beschriebenen Methode wurden dieses Mal nicht die apikalen, 
sondern die basal gelegenen Agarplattchen mit hohen Auxinkonzentra
tionen versehen und die Zylinder umgekehrt aufgestellt. Trotzdem kam 
nie in das Agarplattchen der morphologisch apikalen Schnittflache 
Wuchsstoff hinein. 

Wurde wie beim normalen Transportversuch (S. 497) apikal eine ge
wisse Auxinkonzentration aufgesetzt, dem basalen Plattchen aber gleich 
ber Versuchsbeginn eine viel h9here Konzentration Auxin zugefiigt, so 
erfolgte trotzdem der Auxintransport immer basalwarts, d. h. in diesem 
FaIle vom Ort einer niederen zum Orte einer hoheren Konzentration. 

Auxintransport bei Narkose und Plasmolyse. 

Leider hat VAN DER WEY keine Transportversuche bei Narkose aus
gefiihrt. Wir sind also diesbezuglich auf die alteren Angaben FITTINGS 
(1907, S.226) angewiesen, der feststellte, daB sich der phototropische 
"Reiz" nicht uber so1che Zonen der Koleoptile fortpflanzte, die der Ein
wirkung von Chloroformwasser ausgesetzt waren. In gleicher Richtung 
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liegen auch die Befunde STARKS (1917, S. 524ff.) uber die Einwirkung 
der Narkose auf die Leitung des "Traumatotropismus". 

Es ist aus dies en Versuchen der indirekte SchluB zu ziehen, daB bei 
N arkose der Koleoptil-Zellen k ein Auxintransport stattfindet. Moglicherweise 
beruht das darauf, daB unter dem EinfluB der stark oberflachenaktiven 
Narkotika die negative elektrische Ladung und damit die Quellbarkeit und 
Permeabilitat der AuBenschicht des Protoplasmas verringert wird (s. HOBER 

1926, S. 596ff.; BAKHUYZEN 1930, S. 273; vgl. S. 504). 

FITTING (1. c.) hat auch einige Versuche uber Plasmolyse und 
"Reizleitung" angesteilt, die hier erwahnt werden mussen. Sie wurden 
methodisch genau so wie die eben erwahnten Versuche mit Chloroform
wasser ausgefUhrt. Er lieB entweder 18% Rohrzucker (isosmotisch mit 
3,5% KN03 ) oder 3,5% Kalisalpeter oder 2,03% NaCI (isosmotisch mit 
3,5% KN03 )·wahrend 2I / 2 -3 Stun den ortlich auf eine kurze Zone unter
halb der Spitze einwirken. Dann wurde, wahrenddem der EinfluB der 
Reagentien nicht unterbrochen wurde, die Koleoptilspitze 6-7 Stunden 
lang einseitig belichtet und beobachtet, ob sich die phototropische Krum
mung auch uber die behandelte Zone hinaus basalwarts fortpflanzte. 
Bei Rohrzucker war das der Fall, bei NaCl und KN03 aber nicht. 

Interessant ist nun aber, daB die KN03 -Losung, obwohl sie das 
Basalwartswandern der Kriimmung verhinderte, trotzdem ein, wenn 
auch schwacheres Weiterwachsen der Koleoptile ennoglichte. Bei diesen 
Versuchen hing FITTING die Pflanzen direkt zu 3/4 ihrer Lange in die 
KN03 -Losung hinein. In einigen Fallen, wenn namlich die Koleoptilen 
samt Kornern von den Wurzeln vorher getrennt worden waren, trat an
fanglich sogar eine voriibergehende Verkiirzung der Pflanzen ein, nach
dem sie mit dem KN03 in Beriihrung gebracht worden waren. 

Diese Versuche FITTINGS konnen durch die Annahme erklart werden, daB 
der Transport des Auxins nicht vollig durch KN03 gehemmt wird, und daB 
die Wuchsstoffwirkung ebenfalls weitergeht, eine Tatsache, die sich auch aus 
den Experimenten von HEYN (1931) ergibt (s. S. 512). 

1m iibrigen ware es aber sehr erwiinscht, wenn die FITTINGschen 
Versuche quantitativ genauer mit Hilfe der Auxinanalyse wiederholt 
wiirden. Was z. B. den negativen EinfluB des Rohrzuckers betrifft, so 
ist nicht untersucht worden, ob die Saccharose iiberhaupt in nennens
wert em MaB durch die Kutikula in die ZeHen eingedrungen war. Vielleicht 
hatte daher gar keine Plasmolyse stattgefunden. Doch kann es auch so 
sein, daB der Rohrzucker die Permeabilitat gar nicht andert, so wie 
das KOK (1932/1933, S. II9ff.) bei Drosera-Tentakehl beobachtet hatte. 

Selbst fUr die Versuche, bei denen eine KN03 -Losung benutzt wurde, 
steht nicht vollig fest, ob Plasmolyse eingetreten war. FITTING hatte 
namlich nicht in Verbindung mit den Versuchen seIber, sondern nur 
getrennt davon an Schnitten beobachtet, daB die Plasmolyse in 2,5 bis 
3% iger KN03-Losung beginnt. Allerdings sind die Zellen fiir diesen 
Stoff sehr permeabel, doch zeigt das Plasma gleichzeitig gegen KN03 
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groBe Widerstandskraft; niemals war ein Absterben wahrend der Ver
suchsdauer zu beobachten gewesen. 

KOE: (1. c.) fand, daB KN03 die Permeabilitiit der Drosera-Tentakeln herab
setzt. Ob das auch fur die Avena-Koleoptile gilt, ist fraglich. Die Ergebnisse 
FITTINGS, daB nur die "phototropische Reizleitung" sistierl wird, weniger 
aber das Wachstum, weisen mehr darauf hin, daB KN03 die Permeabilitiit 
erh6ht, so daB das Auxin in der Pflanze mehr diffus verteilt wird, und keine 
vVuchsstoff-Differenz an Licht- und Schattenseite zustande kommen. kann. 

Indessen k6nnen dariiber erst weitere Versuche entscheiden, die auch 
aus dem Grunde wichtig sind, urn mehr Sicherheit iiber den Weg, auf 
dem das Auxin in der Pflanze transportiert wird, zu bekommen (siehe 
den folgenden Absatz). 

Mechanismus des Auxintransportes. 

Es fragt sich nun, wie die verschiedenen Erscheinungen, welche uns 
der Auxintransport bietet, am besten zu erklaren sind. Dazu tmtersuchen 
wir, welche Organe bzw. Zellelemente eigentlich die Transportbahnen fUr 
das Auxin sind. 

1. GefaBbiindel. F. W. WENT (I932) glaubt, daB der Transport 
"spezifischer Stoffe", wozu er die wurzelbildenden Substanzen (S. 378) 
und den Wuchsstoff rechnet, in den Geleitzellen des Phloems stattfindet. 
Diese Annahme mag wohl fiir andere Pflanzenorgane, z. B. den Auxin
transport in Grasknoten (vgl. S. 387), richtig scin, sofern sie iiberhaupt 
Geleitzellen besitzen (pinus hat z. B. nach MUNCH I932, S.425 keine!). 
Fiir den Auxintransport in der Koleoptile trifft sie aber nicht zu. 
VAN DER WEY (I932, S. 488) konnte namlich einwandfrei nachweisen, 
daB weder Xylem noch Phloem samt deren Geleitzellen als Transport
weg fiir Wuchsstoff in Betracht kommen. Setzt man die Auxin-Agar
wiirfelchen einseitig auf die Breitseite der Koleoptilen auf, wo sich keine 
GefaBbiindel befinden, so tritt doch eine Kriimmung auf. Als Trans
portweg kommt hier also nur das Parenchymgewebe in Frage. 

2. In terzell ularen. In den Interzellularen k6nnte sich der Wuchs
stoff nur auf dem Wege der normalen Diffusion verbreiten. Obwohl nun 
die normale Diffusion wohl stets beim Auxintransport vorhanden ist, 
so ist die durch sie transportierte Auxinmenge nur so gering, daB sie 
gegeniiber dem auf andere Weise erfolgenden polaren Auxintransport 
keine Rolle spielt (siehe S.50I und VAN DER WEY I932, S. 448, 488). 
Durch die iiberdies bei der A vena-Koleoptile ziemlich sparlich vorhan
denen Interzellularen kann also nur ein sehr geringer Bruchteil des 
Auxins bef6rdert werden. . 

3. Vakuolen. KOK (I932/I933, S. 93 fL) stellte fest, daB bei Vallis
neria-Blattern und Drosera-Tentakeln der nicht polare Transport von 
Koffein auf dem Wege der Diffusion von Vakuole zu Vakuole erfolgt. 
Wenn dieser Weg nun auch fUr den Auxintransport in Frage kommen 
soll, so wird er jedenfalls sehr wenig leistungsfahig sein, da durch nor-
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male ,Diffusion nur geringe Stoffmengen pro Zeit- und Querschnittsein
heit transportiert werden konnen (vgl. MUNCH 1930, S.I03). 

Zusammenfassend Hi.Bt sich sagen, daB der Auxintransport in der 
Koleoptile auf dem Wege der Diffusion durch Interzellularen und Va
kuolen von keiner besonderen Bedeutung ist. 

4. Protoplasmastromung. F. W. WENT (1928) ist ferner der An
sicht, daB die Protoplasmastromung den Auxintransport in der Koleoptile 
bewerkstelligt. Man kann sich vorstellen, daB der Transport inner hal b 
der Zelle durch Mitwirkung der Protoplasmastromung stattfindet, wah
rend fUr den Transport von Zelle zu Zelle elektrokapillare Vorgange mit 
polarpermeablen Membranen usw. (vgl. BRAUNER 1930) sorgen. 

VAN DER WEY (1. c.) verwirft diese Ansicht, weil die Protop1asmastr6mung 
sehr stark, die Transportgeschwindigkeit des Auxins seiner Ansicht nach aber 
praktisch nicht von der Temperatur beeinfluBt wird. Wie wir nun aber nach
her (S. 506) sehen werden, ist der Beweis VAN DER WEYS fur die Konstanz der 
Transportgeschwindigkeit bei verschiedenen Temperaturen unbefriedigend. 

Urn einwandfrei zeigen zu konnen, daB die Protoplasmastromung 
nichts mit dem Auxintransport zu tun hat, miiBten die FITTINGSchen 
Plasmolyseversuche (S.502) genauer wiederholt werden. Falls bei dem 
Versuch mit KN03 tatsachlich Plasmolyse eingetreten war, und trotz
dem Weiterwachsen der Pflanze erfolgte, so weist das darauf hin, 
daB die Protoplasmastromung keinen EinfluB auf den Auxintransport 
ausiibt. Es ist nicht anzunehmen, daB sie noch nach Eintreten der 
Plasmolyse vor sich geht, zum mindesten wiirde sie dann wegen der 
mehr oder weniger groBen Trennung zwischen Wandplasma und Tono
plasten nicht mehr in so regelmaBigen Bahnen verlaufen wie bei der 
nicht plasmolysierten Zelle. 

Fiir den Fall, daB die Protoplasmastromung doch am Auxintransport 
beteiligt ist, darf man ihre Wirkung jedenfalls nicht iiberschatzen. Sie 
versieht ja nicht den Transport von Zelle zu Zelle, hier aber sind be
stimmt die groBten Widerstande zu iiberwinden. 

5. Zellwande I • VAN DER WEY (1932) glaubt, daB das Auxin nur in 
den Zellwanden und dem an diesen haftenden Plasma transportiert 
wird. Die treibenden Krafte dabei sind die schon oben erwahnten 
elektrokapillaren bzw. elektroosmotischen Vorgange. Argumente dafiir 
sind, daB das Auxin als schwache Saure ein Elektrolyt ist, daB das 
Protoplasma elektrische Ladungen aufweist (BAKHUYZEN 1930), und 
daB der Transport polar gerichtet ist. 

Die Annahme, daB spezifische Stofie, wie z. B. Auxin oder die wurzel
bildenden Substanzen (s. S. 378) durch elektrische Potentialdifferenzen trans
portiert werden, ist neuerdings von F. W. VVENT (1932) zur Aufstellung einer 
Polaritatstheorie verwendet worden. F. W. "VENT, der zur Stiitzung seiner 
Ansicht neben den schon bekannten Literaturangaben auch noch eigene Ver-

I Nach VAN DER WEY (1932, s. 489) ist dabei die "ruhende" Hautschicht 
des Protoplasmas gewissermaBen auch als Zellwandsubstanz, und zwar .,in 
statu nascendi" zu betrachten. Diese Ansicht bestatigende Beobachtungen 
und Literatur sind bei STRUGGER (1932, S. [88]) angefiihrt. 
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suche iiber den polaren Transport gewisser Farbstofflosungen in Pflanzen
stengeln anfiihrt, glaubt, daB sich ganz allgemein die verschiedenen Erschei
nungen der pflanzlichen Polaritat auf Spannungsunterschiede in der Pflanze 
zuriickfiihren lassen. Der Wurzelpol ware demnach mehr positiv, der SproB
pol dagegen mehr negativ geladen, so daB also Sauren, die ja infolge Disso
ziation freie negative lonen haben, wie das Auxin, basalwarts wandem. Wenn 
F. W. WENT dabei an Kataphorese denkt, so scheint uns allerdings dieser 
Ausdruck hinsichtlich des Auxintransports nicht so treffend zu sein, da es 
sich doch weniger um den Transport von festen Wuchsstoffteilchen als wahr
scheinlich mehr um den Transport von Auxinlosung handelt, der auf dem 
Wege der Elektroosmose vor sich gehen diirfte. 

Man konnte sich dann etwa vorstellen, daB rur die Bewegung mehr oder 
weniger die HELMHOLTz-PERRINSche Gleichung der Elektroosmose gilt (vgl. 

HaBER 1926, S. 137; "Elektrostatik usw." 1929): v = q.'. E· D I (v = in der 
4n ·1] 

Zeiteinheit iibergeruhrte Fliissigkeitsmenge; ,= Potentialsprung an der Grp.nze 
der festen Substanz und Fliissigkeit; D = Dielektrizitatskonstante der Fliissig
keit; E = Potentialgefalle [bewirkt im Experiment durch die auBen an
gelegte elektromotorische Kraft]; q = Fliissigkeitsquerschnitt; 1] = Konstante 
der inneren Reibung.) 

In Verbindung mit dem eben Gesagten wollen wir noch etwas genauer 
auf die Abhangigkeit der Auxin-Transportgeschwindigkeit von der Tempe
ratur eingehen (vgl. S. 497ff., 504). 

Nach VAN DER WEY (1932, S.484) ist keine derartige Abhangigkeit vor
handen: die Transportgeschwindigkeit ist bei jeder Temperatur gleich groB. 
Theoretisch begriindet VAN DER WEY seine Ansicht damit, daB die elektrischen 
Ladungen, die, wie wir oben erortert haben, den Auxintransport verursachen, 
bei jeder Temperatur gleich sind. Die Anderung der Transportintensitat mit 
derTemperatur miiBte dann dadurch erfolgen, daB der wirksame Querschnitt q 
der Transportbahnen groBer wird. VAN DER WEY (l. c., S. 490) stellt sich das 
so vor, daB er annimmt, die Micellen der jungen Zellwand seien nicht nur in 
der Langsrichtung der Zelle, sondern auch in deren Radialrichtung mehr 
oder weniger gegeneinander beweglich. Es wiirde sich dann z. B. bei 20° C 
viel mehr Raum, d. h. mehr gequollenes Plasma zwischen den Micellen be
finden als bei 10°. Somit wiirde dem Auxin bei 20° C auch eine im Quer
schnitt groBere Transportbahn zur VerfUgung stehen. 

Diese Annahme VAN DER WEYS mag wohl prinzipiell richtig sein, denn 
wir werden gleich sehen, daB tatsachlich bei dem Transport groBerer Auxin
konzentrationen ein liInitierender Faktor vorhanden ist, der nur in dem be
grenzten Querschnitt q der Transportbahnen gesucht werden kann (vgl. S. 500). 
Trotzdem beweist sie unseres Erachtens nach keineswegs, daB sich die Trans
portgeschwindigkeit nicht andert. 

Wird in der HELMHOLTZ-PERR1Nschen Gleichung q durch die Temperatur 
vergroBert, so ist natiirlich v auch groBer. Nun wird aber nicht nur q, son
dern - wahrscheinlich in viel hoherem MaBe - auch 1] geandert. Bei hoherer 
Temperatur wird die Viskositat der Kolloide im Plasma und den Zellwanden 
geringer. Selbst bei gleichen elektrischen Ladungen wiirde dann aber die 
Transportgeschwindigkeit vergroBert werden, weil die Reibungswiderstande, 
ausgedriickt durch 7j, kleiner sind. 

I Wir fiihren diese Gleichung hier hauptsachlich nur deshalb an, wei! 
sie zeigt, welcher Art die Beziehungen zwischen den verschiedenen Faktoren 
bei elektro-chemischen Vorgangen sind. 
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Wir sehen also, daB auch unter der Voraussetzung der Giiltigkeit der 
elektrokapilHiren Transporttheorie keine Notwendigkeit besteht, eine bei 
allen Temperaturen konstante Transportgeschwindigkeit anzunehmen. 

Wie steht es nun mit den experiment ellen Beweisen VAN DER WEYS fiir 
seine Ansicht? 

Die von ihm beschriebene Methode, die Transportgeschwindigkeit zu 
messen, setzt voraus, daB ein konstan tes KonzentrationsgefaIle vor
handen ist, indem z. B. am Ende der Diffusionsstrecke das Auxin immer 
weggeschafft oder umgewandelt wird. Nur in dies em FaIle wiirde sie fiir 
die einfache Diffusion giiltig seinl. Fiir den polaren Transport, wie er 
in der Koleoptile stattfindet, diirfte sie wohl auch unter anderen Um
standen giiltig sein, weil ja in diesem FaIle das KonzentrationsgefaIle 
durch das AusmaB der elektrischen Ladungen bedingt ist. 

\Venn nun VAN DER WEY glaubt, auf diesem Wege einen Beweis 
flir die Temperatur- Unabhangigkeit der Transportgeschwindigkeit ge
funden zu haben, so miissen da folgende Einwande gemacht werden: 

1. Sahen wir auf S. 498, daB eine vollig konstante Transportgeschwin
digkeit iiberhaupt nicht vorhanden ist. Diese schwankt vielmehr nach 
den eigenen Angaben VAN DER WEYS (bestatigt durch die indirekten 
Befunde von DU BuY-NuERNBERGK (1929a; siehe auch S.498) und 
DOLK (1930) in ihren Extremen um beinahe IOO% . 

. 2. 1st die Meinung VAN DER WEYS auf seine verschiedenen graphischen 
DarsteIlungen von Transportkurven (1. C., S. 471 U. a. 0.) begriindet, wo
bei die linearen Kurven ziemlich gleichmaBig in einem idealen Punkt 
auf der Abszisse zusammenlaufen (siehe als Beispiel Abb. 49). Dieses mag 
wohl fur einige der Kurvell gelten, Z. B. auch fiir unser Beispiel Abb. 49. 
1m allgemeinell zeigen aber doch die experiment ellen Daten so groBe 
Abweichungen von dem "idealen" Kurvenverlauf, daBdiese un seres 
Erachtens nach nicht einfach unberiicksichtigt gelassen werden durfen. 

3. 1st nicht auBer acht zu lassen, daB VAN DER WEY die meisten 
seiner Temperaturversuche mit Koleoptilzylindern von hochstens 4 mm 
Lange ausgefuhrt hat. Bei so kurzen Zylindern lassen sich dann natur
lich Unterschiede in der Transportgeschwindigkeit nicht so leicht nach
weisen, wie wenn die Zylinder 6, 8 und 10 mm lang gewesen waren. 

I Bei einfacher Diffussion wiirde nach MUNCH (1930, S. 14) fUr die Ge
schwindigkeit v, mit der die ersten Spuren des diffundierenden Stoffes in 
der Zeit t eine bestimmte Strecke zuriickgelegt haben, die Gleichung gelten: 

v = ~l/ C (C = Konstante), d. h. die Gesehwindigkeit ist umgekehrt propor-
2 t 

tional der Wurzel aus der Zeit. Ahnlieh wiirde bei einfacher Diffusion fiir 
die transportierte Stoffmenge In naeh MUNCH (1. c., S. 107) die Formel gelten: 

m = 2 C. q Vk ~t (k = Diffussionskoeffizient, q = Quersehnitt, c = Konzentra

tionsgefalle). Die Forme1 bezieht sieh auf den Fall, daB die Diffusion noeh 
im Fortsehreiten begriffen ist. 
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Wenn sich also aus dem eben Gesagten durchaus die Maglichkeit 
ergibt, daB sich die Transportgeschwindigkeit mit der Temperatur wohl 
andert, so ist dieser Satz noch dadurch zu erganzen, daB wir sagen: Die 
Transportgeschwindigkeit andert sich auBerdem auch noch innerhalb 
gewisser Grenzen mit der Konzentration. Dieses gilt sowohl fur Tem
peraturen von 230 C als auch 00 C. 

Betrachtet man namlich bei VAN DER WEY (I932) Abb.20, Ver
such I73 (1. c., S.462) und Abb. I9 (von uns als Abb. 49, rechte Figur, 
ubernommen) die Kurven der relativen Transportintensitat (siehe S. 499) 
fur die Ausgangskonzentrationen 62,5° und I25°, so findet man sowohl 
bei 23° C als auch 0° C, daB beide, ffir etwas hahere Konzentrationen 
geltenden Kurven praktisch parallellaufen. Daraus ist aber zu schlieBen, 
daB in beiden Fallen die relative Transportintensitat die gleiche ist 
und sich mit der Konzentration nicht andert. Es ergibt sich also, 
daB von beiden Auxinkonzentrationen in der Zeiteinheit dieselbe pro
zentuale Menge Auxin transportiert wird, und zwar betragt bei 23° C die 
in IO Minuten transportierte Auxinmenge 3'/. % der Ausgangskonzen
tration, bei 0° C in I20 Minuten etwa 2,I%. 

Dieses beweist aber auf das Beste, daB bei haherer Konzentration 
die Transportgeschwindigkeit zunimmt I, auBerdem laBt sich ersehen, daB 
der Auxintransport prinzipiell bei 00 C auf dieselbe Weise geschieht 
wie bei ~3° C, auch wenn bei 0° die einfache Diffusion vielleicht eine 
etwas groBere Rolle spielt (vg1. S.498). 

Wenn nun bei hoheren Konzentrationen die relative Transportinten
sitat sinkt, so gibt es dafiir zwei Ursachen: 

I. Die Transportgeschwindigkeit kann einen gewissen Betrag nicht 
ubersteigen. 

2. Der wirksame Querschnitt der'Transportbahnen ist limitierender 
Faktor. 

Es HiBt sich nicht entscheiden,ob beide Faktoren gleichzeitig wirksam 
sind, oder nur einer. Was den zweiten Faktor betrifft, so kann man sich 
gemaB dem auf S. 505 Gesagten vorstellen, daB von einer gewissen Auxin
konzentration an, die etwa bei 150-200" gesucht werden muB, das Auxin 
nicht mehr imstande ist, durch Einwirkung auf die Intermicellarsubstanz 
den Viskositatsfaktor '7 in der HELMHoLTZ-PERRINSchen Gleichung herabzu
setzen (vgl. im folgenden, S. 509££., Einwirkung des Auxins auf die Plastizltat). 
Infolgedessen kann weder ein radiales Auseinanderweichen der Micellen 
stattfinden, noch konnen die Auxinmolekiile ihre Geschwindigkeit vergroBern. 
Es wiirden also in diesem Falle eigentlich beide, oben genannten Faktoren 
gleichzeitig die transportierte Auxinmenge begrenzen. 

AIle diese zur Zeit mehr oder weniger hypothetischen Anschauungen wiir
den sich nicht nur auf den Transport in den Zellwanden, sondern iiberhaupt auf 
den Transport von Zelle zu Zelle beziehen konnen. Sie wiirden also selbst 

I Kleinere Auxinmengen, fiir soweit sie auch normalerweise in den Pflan
zen auftreten konnen, werden dagegen praktisch immer dieselbe Geschwin
digkeit haben, weil, absolut geriommen, die geringen Konzentrationsunter
schiede hier von keiner Bedeutung mehr sind. 
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dann Giiltigkeit haben, wenn obendrein die Protoplasmastromung an dem 
Auxintransport mitbeteiligt ist. Auch hier wird es sich, wie so oft, wohl 
nicht urn ein Entweder-Oder von zwei Auffassungen handeln, sondern urn 
ein gleichzeitiges, wenn auch graduell unterschiedliches Bestehen der ver
schiedenen Moglichkeiten. 

y) Wachstum und Auxinverbrauch. 

Wirkung des Auxins. Allgemeines. 

Die wiehtigste Wirkung des Auxins besteht in einer Veranderung der 
Eigensehaften der Zellwand, in dem Sinne, daB diese dehn barer wird. 
Hieriiber finden wir die ersten Angaben bei HORREUS DE HAAS (1929). 
Spater stellten HEYN (1931) und SODING1 (1931) iiber diese Frage genauere 
Versuehe an. HEYN arbeitete mit abgesehnittenenAvena-Koleoptilen von 
etwa 25-30 mm Lange. Die Versuehe wurden bei 100% Luftfeuehtigkeit 
vorgenommen. Die Koleoptilen konnten daher nieht austroeknen, hatten 
aber doeh kein Wasser zur Verfiigung, mit dessen Hilfe sie sieh hatten 
verlangern konnen. Diese Verlangerung muBte unmoglieh gemaeht werden, 
weil man sonst nieht hatte untersuehen konnen, worin die unmittelbare 
Wirkung des Auxins besteht. Teilweise arbeitete er mit Koleoptilen, die 
in 50% Glyzerin oder KN03 (!) plasmolysiert worden waren (1. c. S. 158, 201). 

Dureh Biegungsversuehe zeigte HEYN (1. c.), daB die bleibende (irre
versible), sogenannte plastisehe Verbiegung einer horizontal liegen
den, einseitig mit 0,5-1 g belasteten Koleoptile deutlieh zu konsta
tieren ist bei Pflanzen, welche Auxin zur Verfiigung gehabt haben. 

SODING (1931) kam unabhangig von HEYN zu den gleichen Resul
taten, und zwar mit Hilfe einer anderen Methode. Er maehte Deh
nungs- oder Zugversuehe, indem die an einem Ende befestigten und 
senkreeht hangenden Koleoptilen am anderen Ende mit kleinen Ge
wichtehen besehwert wurden. Dann wurde ihre Verlangerung unter 
dem EinfluB der Auxinwirkung mittels Kathetometers bestimmt. 

Spater haben HEYN u. VAN OVERBEEK (1931) Biegungsversuche mit 
verbesserter Methodik ausgefiihrt, wodureh sie die bleibende und die 
reversible Biegung genauer feststellen konnten. Am besten sieht man 
das aus der Abb. 50, welche der Abb. 2 der Arbeit von VAN OVERBEEK 
U. HEYN entspricht. 

Bei den Wuchsstoffpflanzen v,rurde das Auxin bereits 2 Stunden vor 
Versuchsbeginn aufgesetzt (Konzentration 1000 ). So konnte man sieher 
sein, daB aIle Zellen geniigend mit Auxin versehen waren. Dann fand 
eine noehmalige Dekapitation statt, urn jede Regeneration der Auxin
abgabe wahrend des Versuches auszuschlieBen. Nunmehr wurden aIle 
Koleoptilzylinder von etwa 20 mm Lange horizontal gesetzt und mit 
Reiterchen von 0,5 g Gewicht am Ende belastet. 

I Dber SODINGS (1932) diesbeziigliche Befunde bei Infloreszenzstielen 
vgl. S.SII. 
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Alsdann zeigten die Pflanzen ohne Auxin: 
nach 3 Minuten etwa 7° reversible und etwa 0° irreversible Biegung, 

JI/z Stunden 9° 7° 

Die Pflanzen mi t Auxin zeigten: 
nach 3 Minuten etwa 13° reversible und etwa 0° irreversible Biegung, 

JI/2 Stunden 14° .. 160 

DaB die elastische Biegung sofort nach Aufsetzen der Reiterchen 
den groBten Teil ihres Endwertes erreicht, die irreversible dagegen erst 
ailmahlich, ist selbstverstandlich. Die Elastizitat (reversible Biegung) 
beruht ja nicht auf einer Verschiebung von Teilchen. Infolgedessen 
stellt sich der neue Spannungszustand sofort nach der Belastung ein. 

J' ~ 1 
Bie§unjsreJ7 /n .5'tuno'en 

xc . 
Af.1i 

Abb. 50. Einftuil des Auxins auf die Dehnbarkeit von Avma-Koleoptilen, beobachtet an der Hand 
von Biegungsversuchen. 

GW = Kurve der gesamten Biegnng von Pftanzen mit 

G = " " """ ohne 
BW = " des bleibenden Teiles der Biegnng mit 

B =" " ",. ohne 
RW =" "riickgangigen" mit 

R =" " " "" ohne 

Auxin, 1 
" , 

" , J 
Temperatur = 210C. 

Die rechts mit dem Index E versehenen Daten gel ten flir eine 3 stiindige Biegungszeit bei einer Tem
peratur von 40C. (Nach HEYN und VAN OVERBEEK, I93I.) 

Die Plastizitat I (irreversible Biegung) dagegen als Ausdruck fiir 
die innere Reibung von (eventuell elastischen) Teilchen, die sich an
einander entlang verschieben, auBert sich gerade durch ein langsames 
Eintreten des neuen Zustandes, d. h. sie ist definiert durch die GroBe 

I BeiHiufig sei bemerkt, daB Elastizit1i.t und Plastizit1i.t zwei physika
lisch schwer faBbare Begriffe sind, da sie sich auf die Molekiilkomplexe 
und nicht auf die einzelnen Molekeln beziehen. Um so mehr tallt das ins 
Gewicht, wenn es sich nicht um einen einheitlichen Stoff handelt, sondem 
wie bei der Zellwand, wahrscheinlich um Stoffgemische mit verschiedener 
Einzelstruktur. 
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der Verschie bung pro Zei teinhei t (was nicht fiir die Elastizitat 
giiltig ist). Man kann sich dazu die Zellwande als aus elastischen Micellen, 
eingebettet in eine zahe Fliissigkeit, bestehend, denken (vgl. dazu S. 505; 
WIESNER I886, VAN DER WEY I932, S. 487ft, SODING I932). 

Die Zunahme der reversiblen Biegung von 7° bis 9° wahrend der 
III. Stunden langen Belastung ist dann derTatsache zuzuschreiben, daB 
die "elastischen" Tei1chen, die erst "parallel" gelagert waren, durch die 
plastische Verschiebung nunmehr "in Serie"- zu liegen kommen. Daher 
wird die Wand diinner und die Biegung infolge der gleich bleibenden 
Belastung allmahlich groBer (Abb. 50, Kurve RW). DaB die ganze, vom 
Auxin hervorgerufene Elastizitatsanderung nicht auf di e s e 1 ben Erschei
nungen zuriickzufiihren ist, ersieht man schon daraus, daB die vom 
Auxin vergroBerte reversible Biegung auftritt, bevor noch eine durch 
die Belastung hervorgerufene plastische Verschiebung der Teilchen "in 
Serie" stattgefunden hat. Denn die plastische Biegung ist nach 3 Minuten 
immer noch 0°. 

Man sieht also, daB das Auxin die reversible Biegung schon nach 
3 Minuten von 7° auf I3° gebracht hat, wahrend die irreversible Biegung 
noch 0° war. Diese reversible Anderung kann also nicht als die Folge 
einer erhohten Plastizitat betrachtet werden und ist somit nur der 
direkten Auxineinwirkung als einzigem variierten Faktor zuzuschreiben . 

. Weiter sieht man, daB (II j. Stunden nach Belastung) das Auxin 
die reversible Biegung gegeniiber Pflanzen ohne Auxin von 9° auf I4°, 
" irreversible " 7° .. 16° 

gebracht hat. Die Autoren scblieBen dann auch aus ihren Versuchen, 
daB bei Koleoptilen von 25-30 mm Hinge auBer der vom Auxin her
vorgerufenen Plastizitatsanderung auch eine elastische Anderung zu
stande kommt. 

Da nun die Koleoptilwande auch ohne Auxineinwirkung etwas pla
stisch sind, so tritt die oben erwahnte Umstellung der Tei1chen von 
"Parallellage" zur Lage "in Serie" ebenso bei den nicht mit Auxin 
versehenen Kontrollpflanzen auf, nur aber etwas spater (siehe Abb. 50, 
Kurve B und R). Bei den Wuchsstoffpflanzen hat das Auxin diese Er
scheinung beschleunigt. Ratte man noch langer beobachtet, so wiirden 
sowohl die Kurven B und BW als auch R und RW konvergieren, wenn 
nicht inzwischen noch ein dritter ProzeB, die Apposition eintreten wiirde 
(siehe S. 5I6 und 52Iff.). 

Bei alteren A vena-Koleoptilen andert sich das Verhaltnis zwischen 
Elastizitat und Plastizitat. Dasselbe ist auch, und zwar nicht nur bei 
alten Pflanzen der Fall in den Versuchen von DE VRIES (I880, s. 60Iff.), 
OVERBECK (I926) und anderen Autoren, die alle ein Zuriickgehen der 
ersten Stadien von phototropischen und geotropischen Kriimmungen 
feststellen konnten. Derartige Erscheinungen sind ebenfalls auf ein je 
nach der Versuchsdauer variables Verhaltnis zwischen reversibler und 
irreversibler Verlangerung zuriickzufiihren (vgl. SODING I932, S. I20). 
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Uber den EinfluB der versehiedenen GroBe der Belastung 
auf die Biegung liegen noeh keine systematisehen Versuehe vor. SODING 
(1931, S. 133ff.) hat einige Dehnungsversuehe angestellt, wobei ent
spannte (plasmolysierte) Koleoptilen mit Gewiehten von 1/2 -5 g ge
dehnt wurden. Bei Belastung mit 1/2 -2 gist die Dehnung naeh dem 
HooKEsehen Gesetz ungefahr proportional dem belastenden Gewieht, 
doeh ist naeh dem auf S.510 Gesagten anzunehmen, daB dieses nur 
bei kurz dauernder Dehnung der Fall ist (SODING gibt leider bei 
seinen Versuehen die Zeit nieht an). Dieser Teil der Dehnung ist natiir
lieh nur reversibel. 

Gegeniiber mit Spitzen versehenen, intakten Koleoptilen fand SODING 
bei etwa 21/2 Stunden zuvor dekapitierten Koleoptilen eine etwas hoher 
liegende Elastizitatsgrenze, d. h. die Koleoptilen sind weniger plastiseh, 
da ja die Auxinwirkung mehr oder weniger fehlt, und auBerdem die 
Koleoptilen steifer werden (siehe S. 522)1. 

Ubersehreitet man die Elastizitatsgrenze, so nimmt die dann irre
versible Dehnung mit Zunahme des Gewiehtc';s nicht proportional, son
dern weniger zu, z. B. fand SODING bei einer Dehnung mit 2 und 5 g 
eine irreversible Verlangerung von 2,3: 3,8 =2: 3,3. Neuerdings ver
offentliehte SODING (1932) Versuehe, wobei nicht die Dehnung, sondern 
die Biegung von nieht entspannten Koleoptilen gemessen wurde, und 
gleiehzeitig aueh die Zeit beriieksichtigt wurde, wahrend deren die Be
lastung mit den 51/2 und II mg sehweren Reiterehen einwirkte. Diese 
Experimente bestatigen durehaus das eben Gesagte. 

Es ist zu erwarten, daB bei starkerer Belastung, die etwas langer 
andauert, die Dehnung naeh einer bestimmten Zeit, die von der GroBe 
und Dauer der Belastung abhangt, einen Maximalbetrag erreicht und 
dann vorlaufig nieht weiter zunimmt. Dieser Maximalbetrag diirfte 
wohl mehr oder weniger mit dem hoehsten Punkt zusammenfallen, den 
die Kurven GW bzw. G in Abb. 50 iiberhaupt erreichen konnen. Die 
Teilchen in der Zellwand sind dann alle "in Serie" gelagert, eine weitere 
Dehnung wiirde die Zellwand, falls nicht inzwisehen Intussuszeption 
stattfindet, zerreiBen. Man kann also den Vorgang der Umstellung der 
Teilchen ebenso wie dureh Auxin, so aueh dureh VergroBerung des deh
nenden Gewiehtes (zu vergleiehen mit Erhohung des Turgordruekes) be
sehleunigen. 

Welcher Art der Chemismus der Auxineinwirkung ist, ist vor
laufig noeh eine offene Frage. So vermutet BAKHUYZEN (1930, S. 274), 
daB sie mehr physikaliseher Natur ist, indem das Auxin die nega
tiven elektrisehen Ladungen vo~ Zellwand und anhaftendem Proto-

I Ahnliche Befunde machte SODING (1932) iibrigens bei intakten und ge
kopften Infloreszenzschaften von Muscari, Cephalaria, und Heliopsis. Nach 
der Dekapitation sinkt hier die Wanddehnbarkeit und auch die Biegsamkeit 
parallel mit der Abnahme des Wachstums (vgl. S. 407). 
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plasma und zugleich damit die Fahigkeit der letzteren, ihre Imbi
bition durch Aufnahme von Wasser und Salzen zu vergroBern, erhoht. 
In jedem FaIle wird sich wohl der Wuchsstoff sofort mit der Zellwand 
oder mit der AuBenlage des Protoplasmas verbinden, denn bei ZufUgen 
von Auxin zu plasmolysierten Zellen findet gleichfalls eine ErhOhung der 
Dehnbarkeit statt (HEYN 1931)I. 

Sicherlich verlaufen aber die Prozesse zu schnell, als daB schoh wahrend 
der Auxineinwirkung Apposition oder Intussuszeption von neuem Bau
material stattfindet' (HEYN 1931; vg1. auch RAWITSCHER 1932, S. 354, 355). 

Dem Streit dariiber, ob der primare Vorgang der Auxineinwirkung 
die elastische oder die plastische DehnbarkeitserhOhung betrifft (HEYN 
1931; RAWITSCHER, 1. c.), wird unseres Erachtens der Grund ge
nommen, wenn man so, wie wir es eben (S. 509) getan haben, die Zell
wand nicht als strukturelle Einheit, sondern als strukturellen Kom
plex auffaBt. Die angenommene "Teilchenverschiebung" (iibereinstim
mend mit der Micellartheorie) laBt einen qualitativen Unterschied zwi
schen Wirkung auf Elastizitat und Wirkung auf Plastizitat nicht zu. 
Beides sind Vorgange, die primar eine Einheit bilden und erst sekun
dar zu einer verschiedenartigen Manifestation kommen, wenn andere 
Faktoren (Turgor, mechanisch angreifende Krafte usw.) den Primar
prozeB quantitativ mehr oder weniger weit fortschreiten lassen. 

Wirkung des Auxins in Abhangigkeit von der Temperatur. 
Hieriiber haben HEYN u. VAN OVERBEEK (1931) experimentiert. Sie 

stellten Biegungsversuche bei 21° und 4°C an. Es ergab sich aus diesen, 
daB sowohl die reversible als auch die irreversible Dehnung durch Auxin
einwirkung nicht nur bei 21°, sondern auch bei 4° C auf tritt, wenn auch 
bei letzterer Temperatur in geringerem MaBe. Man findet die von ihnen 
bei 4° C erhaltenen Werte in Abb. 50 ganz rechts, mit dem Buchstaben E 
bezeichnet, geltend fUr eine 3stiindige Biegungszeit. 

AIle Biegungswerte bei 4° C sind etwas kleiner, auch die, welche die 
Elastizitat betreffen. Ohne Wuchsstoff ist dann praktisch keine blei
bende Biegung vorhanden. 

Zu ahnlichen Resultaten war inzwischen auch PRINGSHEIM (1931) 
gekommen. Dieser arbeitete aber mit Hypokotylen von Helianthus und 
stellte dabei fest, daB Uberdehnung 3 infolge erhOhten" Turgordruckes 

I Da bei den Versuchen HEYNS die Auxineinwirkung auf die plasmoly
sierten Zellen 2 Stun den gedauert hat, HiJ3t sich aus seinen Daten nichts 
Naheres iiber die Frage entnehmen, 0 b bei Plasmolyse die Transportgeschwin
digkeit des Auxins beeinfiuJ3t wird oder nicht (s. S. 502). 

• 1m strengen Sinne des Wortes w1lxe freilich schon die Einverleibung 
des Auxins in die Zellwand eine Art von Intussuszeption. 

3 Wirwollen darauf aufmerksam machen, daB eine bleibende Dehnung 
immer die Folge einer Dberdehnung ist. Wie das Wort selbst angibt. darf 
man von Dberdehnung nur sprechen, wenn durch Dberschreiten der 
Elastizitatsgrenze eine bleibende Dehnung erzielt wird. 
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auch nach I6stiindigem _ Aufenthalt _in _ Eiswasser : geschieht, jedoch in 
viel schwacherem MaBe als bei h6herer Temperatur. 

Wirkung des Auxins in Abhangigkeit von der Konzentration. 

VAN OVERBEEK hatte die Freundlichkeit, uns folgende unpublizierte 
Daten dariiber zu iiberlassen. 

Abb. 5I gibt die Biegung von Koleoptilen in Abhangigkeit von der 
zugefiihrten Auxinkonzentration wieder. Die Behandlung der Pflanzen 
(etwa ISO Stuck) war dieselbe wie bei den, der Abb. 50 zugrunde 
liegenden Versuchen (S. 508). Die Belastung-war 0,5 g. Die Kriimmung 
wurde 45 Minuten nach der Belastung gemessen. Die Werte -der Kon
trollen ohne Auxin findet 
man bei Konzentra tion 
00 auf der Ordinate. 

Man sieht, daB bis 
zu einer Konzentration 
von etwa ISo beide Arten 
der Dehnbarkeit linear mit 
der Zunahme der Auxin
konzentration verlaufen. 

VAN OVERBEEK hat 
nicht untersucht, wie weit 
bei langerer Beobach
tungszeit diese Parallelitat 
noch fiir gr6Bere Konzen
trationen gil~. Bei langer 
dauernder Biegung ver
schieben sich namlich ent
sprechend dem auf S. 5IO 
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Abb. SI. Einflutl der Auxinkonzentration auf die Dehnbarkeit 
von Avena-Koleoptilen, beobachtet an der Hand von Biegungs. 
versuchen. GW= Kurve der gesamten Biegung; BU''''= Kurve 
des bleibenden Teiles der Biegung; R IV = Kurve des riick-

gangigen Teiles der Biegung. (Nach VAN OVERBEEK.) 

Gesagten (siehe Abb. 50, Kurve B) auch die Teilchen der Kontroll':' 
pflanzen (ohne Auxin), so daB die Unterschiede verwischt werden I . 

Verbrauch des Auxins. 

Obwohl natiirlich das Auxin bei der Wirkung verbraucht wird, so 
hat doch noch kein Forscher den quantitativen Zusammenhang dabei 
untersucht. Es ware z. B. sehr gut m6glich, daB die Abnahme der Wirk
samkeit bei 40 emit einer verringerten Aufnahmem6glichkeit des Auxins 
in den Zellwanden zusammenhangt. Wir werden spater sehen, daB diese 
Frage auch bei der Besprechung des Lichteinflusses eine Rolle spielt. 

I Der Umstand, daB sich bei sehr hohen Auxinkonzentrationen die Bie
gungskurven wieder mehr der Absrlsse _ niihern, beruht auf irgendwe1chen 
schadigenden Einfliissen, die hier auBer Betracht bleiben konnen, da so1che 
hohe Konzentrationen doch nicht unter natiirlichen Verhaltuissen gefunden 
werden. 

Ergebnisse der Biologie IX. 33 
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Ubrigens kann auch das Auxin verschwinden, ohne zu einer Ver
langerung der Zellen AnlaB gegeben zu haben (DU Buy 1933). Wenn man 
namlich den Auxintransport durch 7 mm lange Zylinder feststeilt, die 
aus der Basis von etwa 60 rom langen Koleoptilen geschnitten sind, von 
denen man weiB, daB sie nicht mehr wachsen, so muB die Ausgangs
konzentration im oberen Wiirfelchen (vgl. S.497) mindestens 500 sein, 
damit im unteren Wiirfelchen Auxin nachgewiesen werden kann. 

Da in diesen Versuchen bei Konzentrationen unter 500 auch im 
oberen Plattchen das Auxin fast ganz verschwunden war, so ist nur 
der obige SchluB moglich, daB das Auxin in den Zylinderchen ver
schwunden ist. 

Uber den Verbrauch in Koleoptilzylindern gibt VAN DER WEY (1932, 
S. 438ff.) an, daB selbst Zylinderchen von nur 2 mm Lange nach I Stunde 
schon mehr als 60% emer mittels Agarplattchen zugefiigten Auxinmenge 
von 6,40 Konzentration aufgenommen hatten, ohne daB das an der ande
ren (basalen) Seite der Zylinder angebrachte Agarplattchen irgendeine 
Vermehrung der dort urspriinglich ebenfalls vorhandenen Konzentra
tion von 6,40 aufwies. Fiir diesen Versuch waren Zylinder benutzt wor
den, die infolge mehrfacher Dekapitation sehr wuchsstoffarm waren und 
daher eine groBe Aufnahmekapazitat fiir Wuchsstoff besaBen. Allerdings 
hat auch VAN DER WEY bei diesen Versuchen nicht festgesteilt, ob 
das Auxin nicht vielleicht fiir eine Verlangerung der Zylinderchen be
nuizt worden war. 

Man muB also bei Versuchen iiber Auxineinwirkung oder -transport 
in Abhangigkeit von z. B. LichteinfluB, stets die Abnahme der Aus
gangskonzentration mitbestimmen. Andernfalls laBt sich der tatsach
liche Verbrauch in den Zylindern nicht genau feststellen. 

Uber den Verbrauch des Auxins in Abhangigkeit von der 
Temperatur liegen noch keine Versuche VOL Doch wird dieser sicher
lich ahnlich verlaufen wie die Wirkung des Auxins in Abhangigkeit 
von der Temperatur. 

DaB bisher allgemein iiber den Auxinverbrauch so wenig Tatsachen 
bekannt sind, ist nicht wunderzunehmen, wenn man daran denkt, daB 
eine Zelle erst dann das Auxin verbrauchen kann, nachdem verschiedene 
andere Bedingungen erfiillt sind. Dasselbe, was z. B. der Experimen
tator bei Biegungs- und Belastungsversuchen tut (das Einwirken mecha
nischer Zugkrafte), geschieht normalerweise auch bei der Pflanze durch 
Zusammenwirken verschiedener Faktoren. Ebenso wie eine Pflanze, die 
kein Wasser zur Verfiigung hat, sich nicht verlangern kann, es sei denn, 
daB man sie biegt oder belastet, so wird auch im normalen Fall eine 
Zelle erst dann von einer erhohten Dehnbarkeit Gebrauch machen 
konnen, wenn die iibrigen fiir die Streckung notwendigen Faktoren an
wesend sind (siehe S. 516). Es wird also nur beim Vorhandensein dieser 
letzteren Faktoren das Auxin wirklich verbraucht. Der Rest des Auxins 
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wird aber unverbraucht weitergeleitet (VAN DER WEY 1932, S.44of£.), 
sofern er nicht, wie auch bei ganz alten Zellen, wie wir oben gerade 
gehOrt hatten, verschwindet, ohne daB eine direkte Auswirkung fest
zustellen ist. 

Uber diese, auBer dem Auxin bei der Zellstreckung notwendigen Fak
toren seien im folgenden einige nahere Einzelheiten mitgeteilt. 

Auxinverbrauch in Abhangigkeit von dem zur Vertugung stehenden Wasser. 

Die vorhandene Wassermenge hat fUr die Zellstreckung groBe Be
deutung. Z. B. hat PRIESTLEY (1926) auf das Vorhandensein oder das 
Fehlen des Wassers (und der in ihm transportierten Nahrstoffe) alle 
Wachstumsverschiedenheiten nach Dekapitation, ein- und zweiseitiger 
Verwundung usw. zuriickfiihren wollen. (1m zweiten Teil werden wir auf 
seine Erklarung des Phototropismus naher eingehen.) Wenn nun auch 
das Austrocknen einen gewissen EinfluB hat, so hat doch die Analyse der 
Jetzten Jahre gezeigt, daB der EinfluB des Wassers nicht so umfassend 
ist. Sehr wohl ist z. B. Wasser n6tig zur Zellvergr6Berung. Bei Wasser
mangel bleibt daher letztere aus (HEYN u. VAN OVERBEEK 1931). 

DE VRIES (1880, S.584) demonstrierte das zuerst anschaulich durch 
das Injizieren von Wasser in verschiedene, sich kriimmende Pflanzen
organe. A.hnliche Versuche machte OVERBECK (1926), als er die so
genannte~ Schnellkriimmungen von Wurzeln studierte, welche zustande 
kommen, wenn man Wurzeln langere Zeit horizontallegt, jedoch mecha
nisch das Entstehen der geotropischen Kriimmung verhindert. Nach 
Beseitigung des Widerstandes erfolgt diese dann sehr schnell. GroB wird 
die Kriimmung jedoch nur dann, wenn Wasser zur Verfiigung steht. 
Plasmolysiert man bald nach Beginn der Kriimmung, so tritt infolge 
des dann eintretenden Wassermangels wieder ein sehr betrachtlicher 
Kriimmungsriickgang ein. Setzt man bei einer in Luft unter Wasser
mangel begonnenen schwachen Schnellkriimmung nach einiger Zeit 
Wasser zu, so wird die Kriimmung sofort viel starker. 

Ubrigens beruht auch die Mikropotometermethode von CHO
LODNY (1929, 1930) auf dem Prinzip, daB Wasseraufnahme zum 
Streckungswachstum n6tig ist und mithin auch ein MaB fiir das Wachs
tum bilden kann. Doch ist diese Methode mehr originell, als daB sie 
einen besonderen Fortschritt gegeniiber den schon bekannten Wachs
tumsmeBmethoden bedeutet. Zwar laBt sie die Messung des Wachstums 
bei Kriimmungen ZU, doch ist damit noch nicht die M6glichkeit gegeben, 
das Wachstum einzelner Zonen zu messen, und somit ist eine genauere 
Analyse des Wachstums mit ihr unmoglich. 

A~txinverbrauch in Abhangigkeit von osmotisch wirksamen Stotlen. 

Der Faktor "Menge der osmotisch wirksamen Stoffe" ist von kom
plexer Natur, und darum ist dariiber auch nur wenig bekannt. 

33* 
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Sicher ist es, daB der EinfluB des Auxin nicht darin besteht, daB 
el' die osmotische Wirkung der Zellfliissigkeit erh6ht, denn das Zufiigen 
von Auxin zu plasmolysierten Zellen hat doch eine Erh6hung der 
Dehnbarkeit zum Gefolge (vgl. S.512). 

Andererseits treten z. B. die durch WARNER (1928) gefundenen Unter
schiede in dem Gehalt an reduzierenden Zuckem von Unterseite und 
Oberseite geotropisch sich kriimmender Sprosse zu spat auf, als daB sie 
die Kriimmung hatten verursachen k6nnen. 

Hier miissen wir kurz darauf hinweisen, daB die oft geauBerte Mei
nung, ohne Turgorerh6hung k6nne keine Kriimmung auftreten, unrichtig 
ist. Es kann namIich ein und dieselbe Menge von osmotisch wirksamen 
Stoffen eine Zelle vergr6Bem, wenn nur der Widerstand der Zellwand 
(d. h. der Wanddruck) z. B. durch Zufiigen von Auxin kleiner wird. So 
kann eine Kriimmung selbst dann noch zustande kommen, wenn an der 
konvexen Seite, wo die Zellen langer werden, die Menge der osmotisch 
wirksamen Stoffe abnimmt, vorausgesetzt, daB nur der Widerstand 
der betreffenden Zellwande gegen Dehnung in noch gr6Berem MaBe 
abnimmt (siehe Abb. 53). 

A uxinverbrauch in Abhangigkeit vom Baumaterial fur die Zellwande. 
Wir sahen auf S. 508 ff., daB die Auxinwirkung in einer ErhOhung 

der Zellwanddehnbarkeit besteht. Wenn nun infolge dieser ErhOhung 
del' Dehnbarkeit die Zellwand gestreckt wird, so muB notwendig ein 
Auffiillen von Zellwandbaumaterial stattfinden, bevor sich die Zelle von 
neuem vergr6Bem kann. In diesem Falle wird sich nun der EinfluB 
del' Menge des zur Verfiigung stehenden Baumateriales geltend machen I • 

Dieser EinfluB ist stets von sekundarer Art, d. h. er tritt zeit
lich nicht primar auf. Wie er sich auBert, ersieht man aus folgenden 
Versuchen (DU Buy 1933): 

Entfemt man von einer Pflanze einige Zeit nach der Keimung das 
Kom, so wachst die Koleoptile wohl noch, jedoch allmahlich schwacher. 
Nach einiger Zeit hOrt ihr Wachstum vollstandig auf. Der EinfluB des 
aus dem Endosperm kommenden Nahrstoffstromes macht sich dann aber 
nur so langsam geltend, daB bei einseitiger Unterbrechung desselben 
durch Einschnitte niemals eine Kriimmung der Koleoptile oberhalb des 
Einschnittes auftritt. Das wiirde aber wohl der Fall sein, wenn sich der 
Nahrstoffstrom nicht diffus verteilen wiirde. 

Vermehrt man das der Koleoptile zugefiihrte Baumaterial, so sieht 
man, daB sich die Koleoptile im Laufe einiger Tage verdickt (siehe 
Abb.52). Um das zeigen zu k6nnen, dekapitiert man eine ganze Pflan
zenserie, entfemt aber nur bei der Versuchskoleoptile das Primarblatt. 

I Das .,Baumaterial" ist nicht mit dem Faktorenkomplex "Zellstreckungs
material" F. W. WENTS (1928) gleichzusetzen, da WENT unter "ZSM" alle Fak
toren versteht, die das Wachstum bestimmen, mit Ausnahme von Wuchsstoff. 
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Die fUr dieses bestimmten Nahrstoffe kommen dann anscheinend der 
Koleoptile zugute, bis nach, etwa 8 Tagen ein neues Blatt hervorsprieBt. 
Diese Erscheinung beobachtete auch BERGANN (I930, S. 730). 

DaB das Auxin seIber 
nicht das Baumaterial 
fUr das Streckungswachs
tum ist, . ergibt sich aus 
den Versuchen von HEYN 
u. VAN OVERBEEK (I931), 
1ntussuszeption und Ap
position von Baumaterial 
findet nach den bisherigen 
Erfahrungen immer lang
sam und bei niedrigen 
Temperaturen nur sehr 
langsam oder iiberhaupt 
nicht statt. Dagegen 
macht sich die Wirkung 
des Auxins auf die Er
h6hung der Dehnbarkeit 
auch bei 4° C sofort gel
tend (vgL S. 5I2). 

Die durch den EinfluB 
des Auxins erm6glichte 
Streckung findet so lange 

Abb. 52, Dickerwerden von dekapitierten Ave1ta-Koleoptilen, 
deren Primarblatt bei einer Lange von 30 mm entfernt worden 
war. Die urspriinglich fur das Primarblatt bestimmten ZeU
wand-Baustoffe verursachen die Verdickung. Ganz rechts eine 
ausgewachsene Kontrollpfianze, zwischen den verdickten Kale
optilen zwei Pflanzen , deren Primarblatt nieht ausgezogen 

worden war. 

statt, wie das fUr die Volumenvergr6Berung notwendige Wasser, die 
osmotisch wirksamen Stoffe und das gerade vorhandene Baumaterial 
dieses zulassen. Es verringert sich dabei in 
den langer werden den Zellwanden die Menge 
des Baumateriales pro Flacheneinheit, wo
von Abb. 53 eine Vorstellung gibt. 

1st auf diese Weise pl6tzlich ein Mangel 
an momentan in der Zellwand vorhandenem 
Baumaterial und an osmotisch wirksamen 
Stoffen bzw. an Wasser eingetreten, so wird 
die Zelle vorlaufig daran gehindert, von einem 
vielleicht noch vorhandenen DberschuB an 
Auxin Gebrauch zu machen. Nur dieses Sur
plus wird weiter basalwarts transportiert wer
den (siehe dazu Abb. 5I: die Kurven RW und 

d b a 

Abb. 53. Schema des Verhaltens 
der Zellwande bei einer sich kriim-
menden Ave1ta-Kolcoptile. Bei d 
hat sich die Menge des Baumate
rials in den Zellwanden pro FHichen-

einheit verringert. 

BW verlaufen allmahlich horizontal). Experimentell konnte dann auch 
gezeigt werden, daB eine von einer gr6Beren Auxinmenge verursachte 
Kriimmung weiter nach der Basis zu fortgeleitet wird als eine Kriim
mung, welche mit wenig Auxin erzielt wird (DU Buy I933). 
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Erst wenn wieder genugend Wasser, osmotisch wirksame Stoffe und 
Baumaterial zur VerfUgung stehen, kann der StreckungsprozeB erneut 
in Gang kommen und neu zugefUhrtes Auxin wieder verbraucht werden. 
In Wirklichkeit vollziehen sich natlirlich aile diese V organge gleitend. 

Wir sehen also, daB dieseFaktoren sowohl in den mehr apikalen als auch 

"1 

Abb.54. Gesamt. und zonales Wachstum der Avclla-Koleoptile. 
M = Mesokotyl (schraffiert); D = Zeitpunkt des Durchbruchs 
des Primarblattes; P = Wachstum des Prirnarhlattes nach clem 

Durchbruch. (Nach DU Buy, 1933.) 

den basalen Zellen der Ko
leoptile als das Streckungs
wachstum limitierende 
Faktoren auftreten konnen. 

Deutlich wird das auch 
aus der Betrachtung der 
Abb. 54. Dort sind die 
Zonen a und b am 2. Tage 
jede I,S-I,6 mm lang. Am 
9. Tage betragt ihre Lange 
(die Unterteilung von Zone 
b bleibe unberucksichtigt) 
etwa je 27 mm. Es haben 
sich also die anfangs prak
tisch gleich langen Zellen 
urn denselben Betrag ver
langert, als sie ihr Wachs
tum einstellten. 

Die wei tere Zergliederung 
des Faktors Baumaterial 
wird nun erschwert, weil 
keine schnell auftretenden 
Reaktionen bekannt sind, 
die den jeweiligen, hin
sichtlich des Baumateriales 

bestehenden Zustand sofort anzeigen konnen (vgl. S. 5I6, FuBnote). Fur 
den Phototropismus sind diese Erscheinungen in der Hauptsache fUr die 
Erklarung der Summationswirkungen, wie sie z. B. bei lange andauern
den phototropischen Krummungen auftreten konnen, von Belang. 

Das "Alterwerden" d e r Koleoptilzellen. 

Wir wollen jetzt noch das "Alterwerden" der Koleoptilzellen kurz 
besprechen, soweit es die Beziehungen zwischen' Auxinwirkung und 
physiko-chemischer Anderung der Zellwande betrifft'. 

1 Man nimmt heutzutage allgemein an, daB prinzipiell das Alterwerden 
von Zellen auf der Anhaufung von nach und nach toxisch wirkenden 5toff
wechselprodukten beruht, welche selbst im normalen Ablauf der physio
logischen Prozesse nicht vollstandig abgefiihrt werden k6nnen. 
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Das Reaktionsvermogen der Koleoptilen nimmt beim Alterwer
den immer mehr abo Abb. 55 zeigt, wie Pflanzen verschiedenen Alters, 
stets im gleichen apikalen Ab
stand dekapitiert und mit der
selben Menge Auxin versehen, 
sich verschieden stark kriim
men. Hieraus ergibt sich unter 
anderem, daB man fiir die Ana
lyse von Auxinmengen immer 
gleichalterige Koleoptilen ge
brauchen muB, und zwar am 
besten Pflanzen von 20-30mm. 

Bei alteren, "erwachsenen" 
Pflanzen (etwa 60 mm lang) ist 
nicht nur das allgemeine Reak
tionsvermogen auf Auxin ge
ringer, sondern obendrein zeigen 
auch deren einzelne Zonen 
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in basaler Richtung eine Ab
nahme der Fahigkeit, auf Auxin 

Abb. 55. Das Reaktionsvermogen von verschieden 
alten, jedoch in gieichem apikalen Abstand dekapi
tierten Avena-Koleoptilen auf gleiche Auxinmengen, 
bezogen anf 4 Tage aite Pfianzen ais Einheit (= IOO). 
DUnn gestricheite Kurve und rechte Ordinate geben 
die Lange der Pflanzen an. Der Pfeil bezeichnet den 

zu reagieren (Abb.56). Das laSt 
sich da9.urch nachweisen, daB 
man dieselbe Menge Wuchsstoff 
einseitig auf gleichalterige Pflan
zen setzt, die aber in verschie
denem apikalen Abstand dekapi-
tiert worden sind. Die Stiimpfe rea-
gieren dann nicht mehr, sobald mehr 
als etwa 30 mm von der Spitze ab
geschnitten sind (DU Buy 1933). 

Trotzdem ergibt aber die Ana
lyse, daB das Auxin. aus den 
aufgesetzten Agarb16ckchen ver
schwunden ist, obwohl das nicht 
so schnell wie bei etwa 30 mm 
langen Kontrollpflanzen geht (Ab
bild. 57; vgl. auch S.514). Man 
sieht aus Abb. 57d, we1che etwa 
24 Stunden spater als Abb. 57 c 
aufgenommen ist, daB die kiirzesten 

Durchbruch des Primarblattes. 

JOPr------------------------, 

tl 1lZIlZ{j/J 

Abb. 56. Das zonale Reaktionsvermogen von 
60mm langen, in verschiedenem apikalen Abstand 
dekapitierten Avma-KoIeoptiIen nach Aufsetzen 
gieicher Wuchsstoffmengen. (Nach DU Buv, I933.) 

Stiimpfe (altesten Zellen!) weder gekriimmt noch gewachsen sind. 1m 
Gegensatz dazu hat sich der Stumpf der anfanglich gleich langen 
"jiingeren" Kontrolle nicht nur stark gekriimmt bzw. dann wieder ge
rade gestreckt, sondern ist auch noch gewachsen. 
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DaB die apikalen Teile alter 
Pflanzen (siehe Abb. 57, mittlere 
drei Stumpfe) am Hingsten rea~ 
gieren, ist nicht verwunderlich. 
Bei Betrachtung der Wachstums~ 
verteilung (siehe Abb. 54) haben 
wir ja schon gesehen, daB der 
oberste dritte, noch reaktions
fahige Teil der alten Koleoptile 
aus der einen apikalen Halfte der 
ganz jungen Pflanze entstanden 
ist. Der mittlere dritte Teil ruhrt 
von der anderen Halfte her. Das 
untere Drittel (schraffiert: Meso
kotyl) stammt von der, bei eben 
gekeimten Pflanzen als basales, 
etwas verdicktes Zellknotchen 
gerade sichtbaren Mesokotyl
anlage her. 

Das Auxin passiert nun die 
mehr apikalen Zellen am schnell
sten (vgl. S. 500). Diese Zellen 
bekommen erst in den spa t ere n 
Stadien das Auxin in groBerem 
MaB, weil dann der Transport in 
den unteren Zonen stark ver
ringert ist. Nunmehr erst, wenn 
das Auxin nicht mehr richtig 
weiter wandern kann, konnen in 
den apikalen Zellen die anderen, 
fUr das Wachstum wichtigen 
Faktoren (vgl. S. 517) ihre volle 
Wirkung entfalten. 

Aus Abb. 57 kann man ubri
gens ersehen, wann und wo eine 
Kriimmung fixiert wird. Wir 
horten schon auf S. 382, daB die 
Fixierung erst dann erfolgt, wenn 
gerade vor dem Augenblick, wo 
die Zellwande nicht mehr auf 
Auxin reagieren werden, die eine 

Pflanzen gleichen Alters, Ju1nge Seite der Pflanze mehr Wuchsstoff 
roehr oder weniger basal dekapitiert. Kontrolle 

Abb. 57. Reaktionsvermogen von 60 mm langen, in verschi€:'denem apikalen Abstand dekapitierten 
Avena-Koleoptilen nach Aufsetzen . gleicher Auxinmengen. (Bild d 24 Stunden nach Bild c aufge

nommen.) Illustration zu der Kurve von Abb. 56. 



Phototr.opismus und Wa:chstum der, Pflanzen. 521 

bekommt als die andere .. Dann wird diese Seite noch so vieLdehnbarer, 
daB eine VerHmgerung auftritt. Abb .. 57d zeigt, daB die Koleoptile in 
der Mitte das Auxin schon v:erbraucht hatte, bevor diese, eben noch 
streckungsfahige Zone erreicht wurde: sie ist nach 24 Stunden wieder 
gerade. Die links und rechts davon. stehenden beiden Pflanzen, die 
etwas, weiter dekapitiert 'worden waren, weisen dagegen fixierte Krfun
mungen auf' (man beachte auch die Kontrollpflanze!). 

Aus dem oben Gesagten ist zu verstehen, daB die· apikalen Zellen 
am spatesten ihre EndgroBe erreiehen und somit am langsten kriimmen 
konnen. Die Versuche ZOLLIKOFERs (siehe S.,496), we1che Koleoptil
zellen von Paniceen; die sonst nicht weiter wuchsen, durch Behinderung 
des Auxintransportes'zur Verlangerung brachte, sind auch nur'auf diese 
Weise zu. erklaren. Sie zeigen deutlich, daB Mangel an Baustoffen hn 
normalen Fall nicht die Beendigung'des Koleoptilwachstums bei Pani~ 
ceen. verursacht, denn dieser' Faktor hatte sich natiirlich auch auBern 
miissen, als durch den Versuchseingriff die Koleoptilen reichlich mit 
Wuchsstoff. versehen wurden .. 

In den auBersten Spitzenzellen kann die Turgorkraft, we1che bei 
ErhOhung der Wanddehnbarkeit die Zellen streckt, mehr von dem Imbi
bitionsdruck des hier reichlicher vorhandenen Plasmas (siehe Abb.45) 
geliefert werden und nicht, wie sonst, vorwiegend von der Vakuole. 
Diese Z~llen werden sich daher iiberhaupt nur sehr wenig strecken 
k6nnen (nu BuY, 1931, S. 285). 

Kehren wir nun zu den "aiteren" Basiszellen zuriick. Dort haben 
inzwischen die Zellwande so1che Veranderungen erlitten, daB das Auxin 
nicht mehr auf sie einwirken kann. Man kann sich z. B. vorstellen (vgl. 
BAKHUYZEN 1930, S. 276), daB sich die Zellwandkolloide infolge Wasser
austritt so verhartet haben, daB einerseits eine weitere Streckung wegen 
der zu groBen Reibung der Tei1chen untereihander nicht mehr moglich 
ist, und daB andererseits das Auxin iiberhaupt nicht mehr in die Wande 
(wohl aber noch in die Zellen, siehe S. 514) eihdringen kann. Uberdies 
ist vielleicht das weiterhin herangebrachte Baumaterial nur noch zum 
Appositionswachstum, das zur Verdickung der Zellwande fiihrt, ver
wendet worden. 

In jedem Falle biegen sich die alten Zellen bei einseitiger Belastung 
weniger durch, d. h. es hat ihre Elastizitat und auch ihre Plastizitat 
gegeniiber auBeren Zugkraften abgenommen, die Starrheit aber zuge
nommen. Mikrochemisch lieB sich bisher die mutmaBlich andersartige 
Konstitution der alteren Zellwande im Vergleich zu jiingeren noch nicht 
einwandfrei nachweisen, wahrscheinlich, weil diese Methoden zu wenig 
quantitativ arbeiten (siehe iiber die Reaktionen auf Zellulose usw. 
PRINGSHEIM 1931). 

Kiinstliches Altermachen der Zcllen. Es ist bemerkenswert, daB das 
"Erwachsenwerden" oder Alterwerden auch kiinstlich dm:ch Dekapi-
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tation erhalten werden kann. Z. B. kriimmen sich 24 Stunden zuvor 
dekapitierte, nur etwa 30 mm lange, also "junge" Koleoptilen, we1che 
infolge Regeneration der Auxinabgabe inzwischen nur ± 5 mm ge
wachsen sind (siehe S.495), nach erneuter Dekapitation und sofort 
darauffolgendem einseitigenAufsetzen von Auxin iiberhaupt nichtmehr, 
obwohl das Auxin auch nicht im Wiirfe1chen bleibt. Diese Pflanzen 
verhalten sich also genau so wie die kurzen Stiimpfe der frisch deka
pitierten, 60 mm langen, "natiirlich gealterten" Pflanzen (vgl. S. 519). 

Man k6nnte annehmen, daB die Erscheinung des kiinstlich Alter
werdens folgendermaBen zustande kommt: Wahrend der zeitweiligen 
Sistierung des Wachstums (nach der ersten Dekapitation) werden die 
inzwischen herangefiihrten Baustoffe, we1che wegen des Auxinmangels 
nicht wie beim normalen ununterbrochenen Wachstum zur Verlangerung 
gebraucht werden, mehr zur Verdickung und Versteifung der Zellwande 
benutzt. Infolgedessen kann das erst spater wieder herangefiihrte Auxin 
nicht mehr richtig auf die Wande einwirken. 1m Einklang damit werden 
so behandelte Koleoptilen dann auch merklich steifer (siehe S. 521) I. 

Zusammenfassung iiber das "Alter werden" . 
Da die "alten" Zellen wenig Auxin durchlassen (der Auxintrans

port ist sehr verz6gert), so wird die durch die apikalen Zellen noch 
nicht verbrauchte Auxinmenge weniger schnell basalwarts wandern und 
vielmehr langer in den Spitzenzellen bleiben. In den apikalen Zellen ist 
das Auxin dann stets im -obermaB anwesend, und ihr Wachstum wird 
nur noch durch das ausreichende Vorhandensein der anderen, auf S. SIS if. 
besprochenen Faktoren: Baumaterial, Wasser und osmotisch wirksame 
Substanzen, bestimmt. 

Nun sahen wir aber auf S. 490, daB bei starkerer Auxinkonzentration 
in der Nahe des Produktionszentrums das Gleichgewicht: Vorsta
dium ~ Auxin mehr zugunsten des Vorstadiums des Hormons verschoben 
wird, d. h. die Produktion an Auxin nimmt etwas abo Dieser Umstand 
wirkt gleichfalls darauf hin, daB letzten Endes so gut wie kein Auxin 
mehr die Basis der Koleoptile erreicht ,(siehe weiter unten). 

Andererseits erwahnten wir oben, daB die Zellen, wenn sie um
gekehrt kein oder weniger Auxin bekommen, ihr Reaktionsverm6gen 
verlieren, also das "A.lterwerden" seinerseits wiederum beschleunigt 
wird. Daher wird der Auxintransport noch weiter gehemmt usw. 

I Die Tatsache. daB das Auxin nur in einem bestimmten Stadium der 
Entwicklung seine Wirkung ausiibt (vgl. S. 5II), findet ihre Parallele in den 
Versuchen von VAN DER LEK (1925, 1931, 1933), der feststellen konnte, daB 
bei Stecklingen von Populus candicans die Knospen das Auslaufen der 
Wurzelmeristeme hemmen. Je mehr sich aber der Zeitpunkt des Austrei
bens nahert, urn so mehr schHigt die Hemmung in Beschleunigung urn. 
Auch hier treten bestimmte Erscheinungen nur wahrend bestimmter Ent
wicklungsstadien auf. 
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Wir haben also gewissermaBen eine "doppelte Versicherung des 
Effektes": 1. reagieren alte Zellen nicht mehr auf das Auxin; 2. nimmt 
aber auch die Auxinabgabe ab, wenn die alten Zellen vollig erwachsen 
werden und das Auxin nur noch langsam durchlassen. Dadurch wird 
dann wieder nicht mehr genug Auxin von der Spitze wegtransportiert. 
SchlieBlich sind auch die obersten Zellen mehr oder weniger erwachsen, 
lassen weniger Auxin durch, so daB die Konzentration in der Spitze 
noch sHirker ansteigen wiirde, wenn nicht inzwischen die produzierenden 
Zellen wegen der eben erwahnten Ursachen die Auxinabgabe noch 
mehr einstellen wiirden. 

Das Streckungswachstum' wird also nicht eingestellt, 
well kein Auxin mehr anwesend ist, und auch nicht, well das Reaktions
vermogen und der Auxintransport abnehmen, sondern infolge der 
Wechselwirkung der drei Faktoren zueinander. 

Ahnliche Vorstellungen in bezug auf das Wachstum von Pinus findet 
man bei MUNCH (1932). Leider ist aber aus seinen Messungen der Volumen
zunahme beim Dickenwachstum nicht ersichtlich. ob dessen Beeinflussung 
auf Zellteilungs- oder Zellstreckungshormonen (S. 378) beruht. Jedenfalls 
ergibt Zellteilung allein nie VolumenvergroJ3erung. 

A.lterwerden und die nach Dekapitation erneut einsetzende A uxinabgabe. 
1m Zusammenhang mit den eben behandelten Daten miissen wir noch 
einmal auf die Regenerationsfrage zurUckgreifen. STARK (1917), ZOLLI
KOFER '(1928), SODING (1929) und TSI TSUNG LI (1930) haben darauf 
hingewiesen, daB die Regeneration des Wachstums stattfindet abhangig 
von dem apikalen Abstand, in dem dekapitiert worden ist (siehe S. 494). 
Zwei Auffassungen sind hier zunachst moglich: 

1. Das neue Auxinzentrum gibt dieselbe Menge Auxin, ab, wie eine 
normale Spitze. Da aber die "Hauptwachstumszone" fortgenommen ist 
(STARK 1. c.), d. h. die reaktionsfahigsten Zellen, wachst die Pflanze 
weniger. 

2. Das neue Auxinzentrum produziert weniger Wuchsstoff. 
Eine dritte Auffassung ist die Kombination von I. und 2.: 
3. Das neue Auxinzentrum produziert weniger Auxin, und das Reak

tionsvermogen nimmt nach der Basis zu (d. h. bei den iilteren Zellen) abo 
Zu 1. DaB sich das Alterwerden in der Tat durch eine Abnahme der 

Reaktionsfahigkeit auBert, wissen wir aus den Versuchen von S.519. 
Jiingere (etwa 30 mm lange) Pflanzen zeigen das aber weniger deutlich. 
Erst bei der Regeneration alterer, d. h. langerer Pflanzen spielt daher 
das verminderte Reaktionsvermogen eine Rolle. 

Zu 2. DaB jedoch auch die Auxinmenge, welche nach Dekapita
tion einige Zeit spater wieder abgegeben wird, nach der Basis zu 
stark abnimmt, ergibt sich aus folgender Tabelle (nu Buy 1933): 

Lange der urspriinglichen Pflanzen = + 30 mm. Diese in verschiedenem 
Abstand dekapitiert 5 Stunden, danach zum zweitenmal iiber + 2 mm deka
pitiert. Anxinabgabe dieser "regenerierter Spitzen" wahrend eines Zeit-
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raumes von roo Minuten festgestellt, ausgedriickt in Kriimmungsgraden von 
Reaktionspflanzen: 

Kontrollpflanzen 
3 mm dekapitierte Pflanzen 

= 300 

= 20° 

= 3° 
= rO 

Zu 3. Die eben unter zu I. und zu z. angefiihrten Angaben beweisen 
deutIieh, daB die dritte oben angegebene Auffassung tiber die Regenera
tion der Auxinabgabe naeh Dekapitation riehtig ist. 

Man sieht also, daB die Tatsaehe, daB dekapitierte Koleoptilen nie 
ihre normale EndHinge erreiehen, ebenfalls auf einer gegenseitigen Weeh
selwirkung von Faktoren beruht. 

Zusammenfassende Betraehtung tiber den Begriff 
"Streekungswaehstum" . 

Es seheint uns angebraeht zu sein, naeh dieser Ubersieht tiber die 
Faktoren, we1che das Streekungswaehstum der Avena-Koleoptile be
stimmen, und die deshalb genauer besprochen werden muBten, weil sie 
beim Phototropismus yom LiehteinfluB tiberlagert werden, noeh zu unter
suehen, inwiefern sieh der Begriff "Streekungswaehstum" praziser um
sehreiben laBt. Auf S.371 definierten wir: 

Wachstum = Zellteilung + irreversible Zellstreekung, 
also 

Streekungswachstum = irreversible Zellstreekung. 

HinsiehtIieh der Frage, wie Streekungswachstum zustande kommen 
kann, verweisen wir am besten auf DE VRIES (1879), der dartiber sagtI: 

"Uber die Weise, auf we1che Kriimmungen von waehsenden Pflanzen 
zustande kommen, bestehen zwei Meinungen, deren jede durch ver
sehiedene Pflanzenphysiologen verteidigt worden ist. 

Naeh der einen Ansicht sollen die auBeren und inneren Ursaehen, 
we1che die Krtimmungen zur Folge haben, direkt auf das Waehstum 
der Zellwande einwirken und dieses an der konvex werden den Seite be
sehleunigen, an der anderen Seite dagegen verlangsamen. 

Bei der anderen Betrachtungsweise spielt das Wachstum nur eine 
sekundare Rolle; ihr gemaB wirken die Kriimmungsursaehen direkt auf 
die osmotisehe Spannung zwischen der Wand und dem Inhalt der Zellen; 
eine Zunahme dieser Spannung an der konvex werdenden Seite solI die 
Zellwande hier ausdehnen und dadureh die Krtimmung verursaehen." 

DE VRIES selbst kommt dann in Hinsieht auf die Weise, wie sieh 
Kollenchym und Xylem der GefaBbiindel verhalten, zu der Entseheidung, 
daB bei den Waehstumskrtimmungen vielzelliger Organe die "Reize 
direkt auf den ProzeB der Absonderung von osmotiseh wirksamen 
Stoffen in bestimmten Zellen wirken". Indessen wuBte DE VRIES aueh 
schon, daB der Turgor sowohl von der Besehaffenheit des Zellinhaltes 

I Von uns aus dem Niederlandischen iibersetzt. 
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als auch der Wand abhangig war. Die Behauptung, daB DE VRIES 
nur eine Anderung des Zellinhaltes als Kriimmungsursache annimmt, 
ist daher ganz unrichtig, wie auch schon WIESNER (1881, S. 31) bemerkt. 
DaB er ferner die Turgorerh6hung nicht als die einzige Ursache des 
Wachstums ansieht, ergibt sich aus seinen eigenen Einwanden gegen die 
Auffassung von SACHS. Das Wachstum von Starkek6rnern z. B. wiirde 
nicht unter dessen Turgortheorie fallen (1. c., S. 363). 

Wir sind nun an der Hand der von uns gegebenen Ubersicht .iro
stande, diese verschiedenen Ansichten zu prazisieren: 

Eine Zelle vergr6Bert sich irreversibel: 
I. Wenn durch Intussuszeption bzw. Apposition die Zellwandoberflache 

vergr6Bert wird (auch wohl aktives Streckungswachstum genannt). 
2. Wenn durch Vermehrung der osmotisch wirksamen Stoffe des Zell

inhaltes oder Steigerung des Quellungsdruckes des Protoplasmas (S. 521 ; 
BAKHUYZEN 1930) die Zellwand irreversibel (Dberdehnung) gedehnt wird. 

3. Durch Kombination der Vorgange I und 2, und zwar in dem Sinne, 
daB die durch den osmotischen Druck oder den Imbibitionsdruck re
versibel ausgedehnte Zellwand durch sekundar auftretende, die weitere 
Dehnung erleichternde Intussuszeption nunmehr irreversibel gestreckt 
bleibt. 

4. Wenn das Auxin die Zellwand dehnbarer gemacht hat (keine'In
tussuszeption im Sinne der Einlagerung von Baumaterial!), und eine 
Kraft gegeben ist, welche von dieser erh6hten, irreversiblen Dehnbar
keit Gebrauch macht (Avena-Koleoptile). Diese Kraft wird normaler
weise der osmotische Druck des Zellinhaltes oder der Imbibitionsdruck 
des Protoplasmas sein, der indessen dabei nicht zuzunehmen braucht, 
da ein gleichbleibender oder selbst etwas abnehmender Druck des Zell
inhaltes doch zu einer Zellverlangerung fUhrt, wenn der Widerstand der 
Wande nur geringer istr. 

Zu den ersten drei, in der Hauptsache bereits 1879 bekannten Auf
fassungen (die dritte, welche die Kombination von I und 2 darstellt, 
geh6rt hier auch hin) kommt seitdem also allein die vierte M6glichkeit 
hinzu, und zwar als ein Bindeglied zwischen den beiden Meinungen: daB 
die auBeren und inneren Faktoren unmittelbar entweder allein eine Ver
anderung der Zellwand, oder eine von dem Zellinhalt beeinflussen. Es 
wird spateren Untersuchungen vorbehalten sein, festzustellen, inwieweit 
die drei ersten Auffassungen in Wirklichkeit ganz oder teilweise auf die 
vierte zuriickgefUhrt werden k6nnen. 

AuBerhalb der eben gegebenen Ansichten steht die Meinung von 
PRINGSHEIM (1931, S. 770): "Will man nicht, daB die Frage (dauernde 

, Gewisse Gedanken, die man "VorHiufer der Auxintheorie"nennen konnte, 
findet man bei SCHWENDENER u. KRABBE (1893/1898, S.415). Sie sprechen 
dart von einer "Strukturveranderung" der Zellwande noch vor Beginn des 
Wachstums, hervorgerufen z. B. durch Fermente, die das Plasma ausscheidet. 
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VerHingerung mit oder ohne aktives Wachstum) auf eine willkiirliche 
Auslegung des Wortes ,Wachstum', d. h. auf einen Streit um Defini
tionen hinauslauft, so wird man am besten von Wachstum nur dann 
sprechen, wenn neue Teilchen in die Zeliwand eingelagert werden." 

Nach PRINGSHEIM soli man also nur bei Intussuszeption von Wachs
tum reden. Man hatte dann aber den Begriff "Wachstum" eigentlich 
gar nicht notig, da man dann ja doch gleich sofort von "Intussuszep
tion" sprechen konnte, wenn man Wachstum meint. 

Diese Folgerung zeigt, daB es doch nicht vorteilhaft ist, den Begriff 
Wachstum einfach tiber Bord zu werfen. Wie wir eben gesehen hatten, 
bestehen wenigstens vier verschiedene Moglichkeiten, nach denen Wachs
tum zustande kommen kann, und vielieicht kommen bei anderen Pflan
zenorganen noch weitere hinzu. Das Ubereinstimmende in der auBeren 
Manifestation ist aber stets die irreversible Verlangerung der Zelie oder 
des Organs, zum Unterschied von einer reversiblen, wie wir sie z. B. bei 
den Blattgelenken vorfinden. 

Der Begriff Wachstum muB also als Begriff hOherer Ordnung, der 
verschiedene Modalitaten unter sich gruppiert, gehandhabt bleiben. Die 
Definition: ,,(Streckungs)-Wachstum = irreversi ble Zeliverlangerung" 
enthlilt dann aber sicherlich ein geeignetes Kriterium, einerseits um ver
schiedene Tatsachen zusammenzufassen, andererseits um die gemein
schaftliche Charakteristik dieser Tatsachen pragnant auszudriicken. 

Anhang: Nachweis der wichtigsten Definitionen. 

Nachfolgend werden die Seiten angegeben, aus denen zu ersehen ist, 
in welchem Sinne einige der wichtigsten Begriffe benutzt worden sind. 
Nur solche Begriffe, die in der Arbeit nicht besonders oder nur unzu
reichend definiert worden sind, werden hier kurz erlautert. 
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.Anderung des phototropischen Reaktionsniveaus: Die Anderung 
der GroBe der Reaktion auf einen konstant bleibenden Licht
impuls (Stimmungsanderung) . . . . . . . . . . . . . . . 4II 

Autonom: durch innere Faktoren bedingt. 
Avena-Einheit (AE). . .... . 
Dehnbarkeit . . .. . .... . 

dorsalkonkave -, dorsalkonvexe Photonastie 
Dorsiventralitat: 

.508 , 5II 

.451 , 452 

physiologische = physiko-chemische Dorsiventralitat: eine Dorsi
ventralitat, welche sich vorlaufig (d. h. nach dem jetzigen 
Stande der Wissenschaft) nur durch die ungleiche Reaktion 
der Ober- und Unterseite eines Pflanzenteiles auf auBere 
Umstande hin kundgibt und daher in physiko-chemisch be
dingten Unterschieden im Bau des Organs ihre Ursache fin-
den muB ....................... 402 
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morphologische Dorsiventralitat: eine Dorsiventralitat, we1che 
sich durch den morphologisch bzw. anatomisch ungleichen 
Bau der Ober- und Unterseite eines Pflanzenteiles kundgibt. 418 

Dorsiventralitatsumkehr . . 444 
Elastizitat . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 509 
Epinastie: siehe S·530, 533. 
Exotropismus: siehe Bemerkung auf S. 528 . . . . . . . . 394, 395 
Grenzwinkel . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 479 
H ydrotropismus: die Bewegung eines Pflanzenteiles, verursacht und 

gerichtet durch die Feuchtigkeitsunterschiede an beiden Seiten 
des Organs . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 428 

Hyponastie: siehe S. 530, 533. 
Inharent: durch strukturelle Eigenschaften bedingt. 
Kantenphototropismus 445 
Koleoptile . . . . . 
Lateralgeotropismus . 
Lichtwinkel . . . . 
Nastie ...... . 
Negativer Phototropismus . 
Orthophototropismus 
Parahelioj:ropismus 
Photonastie . . 
Phototrophie. . . 
Phototropismus. . 
Plagiophototropismus . 
Plastizitat . . . . . . 
Positiver Phototropismus 
Profilstellung . . . . . 

372 

389 
423 

· 369, 529 
369 

• .. 369 
· .. 465 

369, 370, 419, 452 
471 
368 
369 
509 
369 
465 

Reaktionsumkehr: das stellenweise Auftreten einer neuen Reak-
tionsform ne ben einer anderen, wobei das Auftreten nur von der 
GroBe der Anderung der auBeren Umstande abhangt, aber 
unabhangig von dem Laufe der Entwicklung ist. (Beide 
Reaktionsformen sind zeitlich nicht getrennt, d. h. gleichzeitig 
kann die eine oder die andere auftreten) . 390, 40Iff. 

Spitzenstunde . . . . . . . . . . . . 483 
Tagesschlaf. . . . . . . . . . . . . 370, 465 
Torsion (Phototorsion) 406, 413, 415, 454ff. 
Transportgeschwindigkeit . 497,498 
Transportintensitat, absolute. 497 
Transportintensitat, relative . . . 499 
Tropismus. . . . . . . . . 529 
Variationsbewegungen. . . .370, 450 
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Wachstum .... '. . . . . . . . . . . 371 
Streckungswachstum; Langenwachstum 371 
apikales Wachstum . . 380 
basales Wachstum. . . . . . . . . . .385, 44'8 
interkalares Wachstum. . . . . . . . .385, 448 

Wechsel des Phototropismus: das stetige Auftreten einer im Laufe 
der Entwicklung induzierlen neuen Reaktionsform statt der 
urspriinglichen. Beide Reaktionsformen sind zeitlich vonein
ander getrennt, d. h. erst tritt die eine, dann die andere auf. 388, 401 
Vergleich der Begriffe "Reaktionsumkehr" und "Wechsel des 

Phototropismus (Umstimmung)" ............ 401ff. 

Die Begriffe "Stimmungsanderung" (S.4II) und "Umstimmung" 
S. 388, 390, 432) werden ihrer tendenzi6sen Bedeutung wegen (Anthropo
morphismus) besser nicht gebraucht. Sie sind in Klammem zu den ein
schlagigen Definitionen gesetzt worden. 

Bei dem Terminus "Exotropismus" mussen wir darauf aufmerksam 
machen, daB der Begriff "Tropismus" als richtendes Moment der Be
wegung eine Anderung der auBeren Umstande voraussetzt. Dieses 
ist aber bei den Wachstumsvorgangen, welche man als "Exotropismen" 
bezeichnet, keineswegs der Fall. Das "exotropische" Wachstum der 
Marchantia-Rhizoiden z. B. beruht vielmehr auf der 'Auderung innerer 
Umstande, die ihrerseits durch strukturelle Eigenschaften bzw. Fak
toren des allgemeinen Entwicklungsverlaufes bedingt sind (siehe KOSTY
TSCHEW-WENT 1931, S. 377). Das Wort "Exotropismus" ist daher lieber 
nicht zu verwenden und laBt sich auch bequem vermeiden. 

Definition der Begriffe Epinastie und Hyponastie. Uber die Begriffe 
"Epinastie" und "Hyponastie" kann man ahnliche Erwagungen an
stellen wie uber den Terminus "Exotropismus". 

DE VRIES (1872) studierte die beiden Erscheinungen zuerst genauer 
und kam dabei zu der Entscheidung, daB man ganz allgemein bei 
der Einteilung der pflanzlichen Bewegungen als Unterscheidungsmerk
mal nicht Ursache und Richtung, sondem nur das richtende Moment 
beriicksichtigen miisse. DemgemaB definierte er: 

Tropismus = Bewegung, gerichtet durch auBere Umstande, 
Nastie = Bewegung, gerichtet durch die innere Struktur (ver

ursacht sowohl durch innere [z. B. Epi- und Hypo
nastieJ als auch auBere Umstande [z. B. Seismonastie J). 

Nach dieser Definition wiirde der Terminus Nastie sowohl inharente, 
durch auBere Faktoren nich t beeinfluBbare, als auch inharente, durch 
auBere Faktoren wohl beeinfluBbare Wachstumserscheinungen umfassen. 
Die Umgrenzungdes Begriffs wird aber damit fUr die Praxis zu un
bestimmt und weit, da man dann mit ihm ebensogut auch alle die 
Wachstumsvorgange bezeichnen kann, die autonom im normalen Ent-
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wicklungsverlauf eintreten, z. B. Blatt- und Bliitenentfaltung usw. Der
artige Erscheinungen, die sicherlich stets von der inneren Struktur ge
richtet werden, werden nun aber im allgemeinen nicht als eigentliche 
Nastien aufgefaBt, auch wenn man vielleicht dabei auftretende Einzel
prozesse (z. B. epinastisches Wachstum, bei der Knospenentfaltung 
vgl. S. 4SI) mit diesem Namen kennzeichnet. 

Es diirfte daher zweckmaBiger sein, wenn man den Begriff "Nastie" 
mehr einengt, indem man noch eine neue Charakteristik einfiihrt, die 
gleichzeitig den Vergleich mit den Tropismen treffender macht. Die 
Definition lautet dann: 

Tropismus = Bewegung, verursacht und gerichtet durch auBere Um
stande, 

Nastie = Bewegung, verursacht durch auBere Umstande, ge
richtet durch die innere StrukturI. 

Diese Definition der pflanzlichen Bewegungen ist heutzutage wohl 
die am meisten gebrauchliche'. 

Zuriickkommend auf die Epi- und Hyponastie, muB man sich 
allerdings fragen, ob beide Arten von Wachstumserscheinungen auch 
yom Gesichtspunkt der zweiten Definition aus noch als echte Nastien 
anzusehen sind, d. h. ob sie durch auBere Umstande verursacht werden. 

Die Beantwortung hangt davon ab, von we1chem relativen Gesichts
punkt aus man die Epi- oder Hyponastie betrachten will. Geht man 
yom Normalfall, d. h. den in der Natur gewohnlich zu beobachtenden 
Verhaltnissen, aus, so wiirde man z. B. bei der epinastischen Kriimmung 
der Papaver-Knospenstiele keine Anderung auBerer Umstande als 
Ursache der Epinastie bemerken konnen. Sie tritt hier stets in einem 
bestimmten Zeitpunkt des Entwicklungsverlaufes auf und verdankt da
her inneren Faktoren ihr Entstehen. Streng genommen, lage hier also 
nach der zweiten Definition keine (Epi)-Nastie vor, und man miiBte 
einen neuen Terminus einfiihren. 

1 Diese Definition stimmt nicht mit der von PFEFFER (1904, S.83) ge
gebenen des Begriffes "Nastie" iiberein. Die von PFEFFER hervorgehobene 
Bedeutung der "diffusen Reize" fiir das Zustandekommen einer Nastie bringt 
nur Unklarheit in das Wesen dieses Begriffes hinein. Ein "diffuser Reiz" 
ist doch nur ein ganz besonderer, im strengen Sinn des Wortes "diCfus" nur 
selten auftretender Spezialfall eines auBeren Umstandes. 

• GOEBEL ([924, S. 142, 239 u. a. 0.), der mit Recht auf die fundamen
tale Bedeutung des so haufig vorkommenden asymmetrischen Baues der 
Pflanzen fiir Wachstums- und Bewegungsrichtung hinweist, halt ebenso wie 
DE VRffiS die Unterscheidung zwischen autonomen und von auBen indu
zierten Wachstumsvorgangen usw. fiir unwesentlich. Hiergegen laBt sich 
prinzipiell durchaus nichts einwenden. Wir ziehen dann auch die andere 
Einteilung nur aus rein' praktischen Erwagungen, die "mit ""dem Gang der 
experimentellen Analyse zusammenhangen, vor; 

Ergebnisse der Biologie IX. 34 
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Bei vielen Blattern dagegen ist die Epinastie im Normalfall sehein
bar nieht vorhanden, sie kommt vielmehr erst am Klinostaten zum 
Ausdruek, d. h. naeh der Anderung eines auBeren Umstandes, in die
sem FaIle des Angriffspunktes von dem Sehwerkraftfeld der Erde. In
dessen zeigt die Analyse, daB die Epinastie hier aueh im Normalfall be
steht, wenngleieh nur latent, d. h. sie wird kompensiert dureh die Ein
wirkung von negativem Geotropismus und Phototropismus (vgl. das Fol
gende sowie FREYTAG I930, S.289). Man kann also ebensogut behaupten, 
daB aueh bei den Blattern die Epinastie - genau so wie bei den Papaver
Knospenstielen - ohne Anderung auBerer Umstande inharent 
vorhanden ist. Geandert werden dann dureh den Weehsel in den auBeren 
Umstanden nur die kompensierenden Tropismen bzw. Nastien. 

Nach dieser Auffassung, die wegen der groBeren Einheitlichkeit den 
Vorzug verdient, zeiehnen sieh also aIle Epi- und Hyponastien dadureh 
aus, daB sie inharente, im Normalfall oftmals nur latent vorhandene 
Eigenschaften eines Pflanzenorgans sind. Obwohl dann im Sinne der 
zweiten Definition die Bedingungen des Begriffes "Nastie" nieht mehr 
erflillt sind', so sind doeh aus praktisehen Grlinden die bisher gebrauch
lichen Bezeichnungen Epi- und Hyponastie beizubehalten. Man benutzt 
namlich seit WIESNER (I895) andere Termini, wie z. B. Epi- und Hypo
trophie nur fUr solche einseitigen Wachstumserseheinungen, welche das 
Dickenwaehstum, bzw. eine Forderung der Organbildung oder des anato
misehen Baues betreffen, wogegen es sich bei den Epi- und Hypo
nastien ja nur urn einseitige Forderung des Langen wachst urns handelt 
(daher aueh die DE VRIEssehe Bezeiehnung "longitudinale Epinastie"; 
vgl. GOEBEL I9Z8, S.30I). 

Wie man sieh nun eine solche, zuweilen nur "latent" vorkommende 
physiologische Eigenschaft vorzustellen hat, wird uns sofort klar, wenn 
wir an die Versuehe UYLDERTS (I93I, S.48) liber den Wuchsstofftrans
port in den Stengeln von Tradescantia denken (vgl. S. 387). Bekannt
lieh sind diese Stengel epinastiseh, d. h. ein lotrecht aufgestellter SproB 
wachst nieht etwa senkrecht weiter, sondern fUhrt vielmehr in den 
Internodien eine dorsalkonvexe "epinastisehe" Bewegung aus, bis die 
Spitze des Triebes eine Abweichung von etwa zoO (bei Tradescantia 
fZ·uminensis) von der Vertikalen aufweist. Erst jetzt befindet sich der 
Stengel in Gleichgewiehtslage und wachst dann in gerader Richtung 
(d. h. immer im 'Winkel von zoO zur Normalen) weiter. 

UYLDERT hat nun durch geeignete WuchsstoH-Transportversuche 
(siehe Abb.58) feststellen konnen, daB das Auxin, welches die Inter
nodien zum Waehsen bringt, in vertikaler Stengelstellung nieht etwa 
gleichmaBig liber den ganzen Stengelquerschnitt hin basalwarts trans-

, 1m Sinne der DE VRIEsschen Definition gibt es natiirlich gegen den 
Gebrauch der Termini Epi- und Hyponastie iiberhaupt keine Einwande. 
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portiert wird; sondern vielm$r nur auf der morphologischen Dorsal
seite herabstr6mt. Wird dagegen das Internodium horizontal mit der 
Ventralseite nach unten gelegt, so kann der Wuchsstoff-Transport auch 
auf der Ventralseite stattfinden: die geotropische Aufkriimmung tritt 
infolge verstarkten Wachstums der Ventralseite ein. 

Das Wesentliche ist also der Umstand, daB bei dem Tradescantia
Internodium der Auxintransport bei senkrechtem Stande vorzugsweise 
auf der Dorsalseite stattfindet, wahrend z. B. bei 
der Avena-Koleoptile in diesem Fall der Auxin
transport ziemlich gleichmaBig fiber den ganzen 
Querschnitt erfolgt. Da wir nun aber die in senk
rechtem Stande erfolgende Kriimmung des Inter
nodiums als Epinastie bezeichnen, so k6nnen 
wir andererseits definieren: Die Bedingung ftir 
die Epinastie desTradescantia-Internodiums 
ist eine strukturelle Eigenschaft, welche 
bewirkt, daB die Auxintransportintensitat auf der 
Dorsalseite gr6Ber ist als auf der Ventralseite. 

Es ergibt sich weiterhin aus dieser Definition, 
daB man nicht von Photoepinastie oder Geo
epinastie usw. sprechen kann. Wird z. B. das 
Tradesca,ntia - Internodium horizontal, mit der 
Dorsalseite nach unten gelegt, so wird nicht etwa 
die Epinastie verstarkt, so daB die geotropische 
Aufkriimmung schneller erfolgt. Die Epinastie 
bleibt vielmehr dieselbe, dagegen erfolgt die 
geotropische Reaktion nur deshalb schneller, weil 
auBer der durch den Geotropismus bewirkten 
Wuchsstoffverlagerung (siehe DOLK, 1930) auch 
noch ein durch die Epinastie bedingter zusatz
licher oder - wie man auch sagen kann -erleich
terter Transport von Auxin nach der basalen 

Abb. 58. Untersuchung des 
die Epinastie verursachen
den einseitigen Wuchsstoff
Transports bei Tradc$Calttia 
jlllnzilte1zsis. Das Inter
nodium wird so, wie in der 
Abbildung zu sehen ist, 
dekapitiert. Die Schnitt
flachen a und b werden nach 
oben so weit, wie die Schraf
fierung reicht, mit Kakao
butter bestrichen. Scbnitt-
fHiche c und ein Teil von b 
werden dann mit Auxin-Agar 
versehen, der also nur in die 
nicht scbraffierte Hiilfte des 
Intemodiums eintreten kann. 

Seite erfolgt. Umgekehrt, wenn die Ventralseite (Nach UYLDERT. 1931.) 

unten liegt, erfolgt die Kriimmung nicht etwa 
schwacher, weil die Epinastie verandert ist, sondern nur deshalb, weil 
die Transportintensitat ,auf der Ventralseite geringer ist. 

Es sei noch darauf hingewiesen, daB die eben gebrachte ErkHirung fUr die 
Epinastie, die mutatis mutandis auch fUr die Hyponastie gilt, ihrem Wesen 
nach mit der Ansicht WIESNERS (1880) iibereinkommt. WIESNER sagt nlimlich, 
daB die Ausdriicke Epi- bzw. Hyponastie nur in dem Falle Berechtigung 
haben. wo sie ein von auBeren Faktoren vollig unabhangiges un gleich
seitiges Wachstum bezeichnen. Andernfalls miiBte man ja bei jedem gewohn
lichen Phototropismus das Vorliegen von Epi- oder Hyponastie annehmen. 

Indessen war es WIESNER bei dem damaligen Stande der Physiologie 
noch nicht moglich, zu erkennen, daB derartige inhlirente Eigenschaften oft-

3% 



53 2 H. G. DU Buy und E. NUERNBERGK: 

mals durch andersartige. von auBeren Faktoren abhangige Wachstumspro
zesse iiberlagert werden. Besonders GOEBEL (1924, S.I44) hebt diesen Fehler 
der WIESNERschen Betrachtungsweise hervor. 

Spater wurde die Bedeutung beider Begriffe dadurch unklar, weil man 
sich an den Audruck "Nastie" klammerte, der ja in der Tat, wie wir oben 
sahen, eigentlich nicht recht hierhin paBt (sofern von der DE VRIESschen 
Definition abgesehen wird). So legt z. B. RAWITSCHER (1932, S. 126) zwar 
auch den Nachdruck auf die Inharenz der Epi- und Hyponastie. behrut aber 
den Terminus "Nastie" nur aus dem Grunde bei, weil man sich immerhin 
vorstellen kann, daB die Epi- und Hyponastie durch "innere Reize", d. h. 
besser gesagt, die Anderung innerer Faktoren, verursacht wird. Hiergegen 
ist nun aber einzuwenden, daB man z. B. bei der Epinastie der Trade
scimtia-Sprosse doch nicht gut von einer Anderung eines inneren Faktors 
sprechen kann, wenn ganz allgemein das Vermogen, Auxin zu transportieren. 
oder mit anderen Worten, die Transportintensitat, auf der dorsalen Seite 
groBer ist als auf der ventralen. Diese Tatsache besteht ja immer, gleich
giiltig ob nun wirklich Wuchsstoff transportiert wird oder iiberhaupt nicht 
anwesend ist, und ob in Verbindung hiermit Wachstum stattfindet oder 
nicht. Aus diesem Grunde scheint es uns daher zweckmaBiger zu sein, 
wenn man bei der Definition der Epi- und Hyponastie die Anderung von 
inneren Faktoren als deren primare Ursache lieber ganz auBer Betracht laBt 
und dafiir mehr allgemein mit beiden Begriffen einfach eine besondere 
Struktureigenschaft bezeichnet, eine Auffassung, wie sie auch bereits von 
GOEBEL (1. C., S. 143) vertreten worden ist. 

Unsere obigen Ausfiihrungen fiber die Definition der Epi- und Hypo
nastie bediirfen noch einer Erganzung, die sich auf die Veranderlichkeit 
dieser Erscheinungen bezieht. Es ist bekannt, daB zahlreiche Eigen
schaften eines Pflanzenorgans unter dem standigen EinfluB bzw. Nicht
einfluB auBerer Umstande, insbesondere Licht und Schwerkraft, weit
gehenden Anderungen unterliegen (vgl. S. 475 "heterogene Induktion" 
NOLLS). Diese Anderungen erstrecken sich auch auf derartige struk
turelle Eigenschaften, wie sie Epi- und Hyponastie darstellen. Z. B. 
verliert ein Tradescantia-SproB bei langerer Kultur im Dunkeln vollig 
seine Epinastie und verhalt sich dann genau so wie ein radiar gebautes 
Organ. Erst im Licht nimmt er nach und nach wieder dorsiventrale 
Struktur an und wird dann auch erneut epinastisch. Das epinastische 
Wachstum ist also keineswegs vollig unveranderlich; es ist in starkem 
Licht groBer als in schwachem (vgl. RAWITSCHER 1932, S. 142), und ist 
topographisch sogar umkehrbar, wie ZIMMERMANN (1932, S. 648) hat 
zeigen konnen, wenn man junge Knospen in Inverslage austreiben 
und langere Zeit wachsen laBt. 

Diese Tatsache bringt eine gewisse Komplikation hinsichtlich der 
Umgrenzung unserer Begriffe in der Praxis mit sich, die nicht ohne 
einige Willkfir zu lOsen ist. 

Man konnte sich z. B. darauf festlegen, daB jedes verstarkte Wachstum 
der Oberseite eines standig oder nur voriibergehend, morphologisch oder 
nur physiko-chemisch bedingt, dorsiventralen Organs eine Epinastie bzw. 
vice versa eine Hyponastie ist. Diese, hauptsachlich von den alteren Autoren 
angewandte Terminologie hat aber den Nachteil, zu weit gefaBt zu sein. 
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Samtliehe Phototropismen und Photonastien wiirden dann von Hypo- und 
Epinastie begleitet sein, wie ja aueh schon WIESNER (s. oben) bemerkt hat. 

Einer zweiten Ansicht zufolge, die hauptsaehlieh von LUNDEGARDH 
(1926; daselbst dessen friihere Arbeiten zitiert) und friiher ZIMMERMANN (1927), 
aber aueh von anderen Autoren (vgl. RAWITSCHER 1. c., S. 106ff.) vertreten 
wird, lassen sieh fast aile Epi- und Hyponastien auf Geo- und Pbototropis
mus zuriiekfiihren. Die beiden Begriffe waren also praktiseh iiberfliissig. 

Dieser Einteilungsmodus hat den Naehteil, daB er r. das Sehwergewicht 
auf die nur mittelbar wirkenden auBeren Faktoren legt und die unmittel
bar wirkenden inharenten Umstande vemachlassigt, 2. diejenigen Epi- und 
Hyponastien, die autonom im normalen Entwieklungsgang entstehen, nicht 
mehr umfaBt. 

Will man nun nicht auf beide Temlini tiberhaupt verzichten und sie 
durch geeignete Umschreibungen ersetzen, die allerdings im Sinne der 
Wuchsstofftheorie anders als die von LUNDEGARDH und anderen ge
brauchte Terminologie zu lauten hatten, so wiirde vielleicht folgende 
Begriffsumgrenzung dem inharenten und autonomen Charakter der Epi
und Hyponastie am meisten gerecht. 

Epinastie und Hyponastie sind solche Erscheinungen des einseitigen 
Langenwachstums, die sich wenigstens einige Zeit lang, z. B. mindestens 
I-2 Tage ohne Einwirkung auBerer Faktoren, wie Licht und Schwer
kraft, abspielen konnen. 

Ob im tibrigen die Epi- und Hyponastien photo- oder geoinduziert sind, 
ob sie am Klinostaten oder sonstwie nach und nach abklingen, ob die 
Dorsiventralita tsebene inharent festgelegt ist odernicht, spielt keine Rolle. 
Demnach kann man z. B. das verstarkte Dorsalwachstum zahlreicher 
plagiotroper Triebe, auch wenn es am Klinostaten mit der Zeit abklingt, 
durchaus als Epinastie bezeichnen, da es wenigstens noch einige Zeit nach 
Ausschaltung oder Kompensation auBerer Faktoren stattfindet. Das ver
starkte Wachstum der Marchantia-Dorsalseite ist aber keine Epinastie, 
denn es wird fast unmittelbar nach Aufhoren def Lichtwirkung aufgehoben. 

Diese Umgrenzung unserer Begriffe ist, wenn aueh etwas willkiirlieh, 
yom praktisehen Standpunkt aus wohl die zweekmaBigste. SehlieBlieh ist 
ia bei derartigen Begriffsbestimmungen zu bedenken. daB diese kein Selbst
zweck sind, sondern lediglich dazu dienen, eine bestimmte, moglichst ein
deutige Vorstellung des zur Diskussion stehenden Naturvorganges zu iiber-
mitteln. . 
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Sachverzeichnis. 
Die kursiv gesetzten Zahlen beziehen sich auf die Seitenzahlen 

von Abbildungen. 

Abies 456, 468. Aeschna bonariensis 51, 
- pectinata 448. 198. 
Abramis 241, 245, 246, - erimita 52. 

247, 248, 280. - grandis 51, 63. 
Absidia ramosa 377. - heros 53. 
Acacia 454, 461, 464, - juncea 63. 

465. - mixta 51, 64. 
Acalypha 378. Aeschnidae 50ff. 
Acer 387, 468. Aesculus 387. 
- campestre 456. Ather 248, 377, 480. 
- plantanoides 451, Athylalkohol 301. 

456, 460, 469. Athylazetat 30I. 
Acerina 241, 245. Agaricus 397. 
Acheae melicerta 210. Agarpanthus 463. 
Acherontia atropos 105, Agarwiirfelchen-Me-

106, 209. thode 374, 375, 476, 
Achselknospe 37I. 477ff. 
Acrididae 9, 12. Aggregationsinstinkt 
Acridiinae 13. 21, 41, 42, 188, 190f. 
Acriopsis javanica 391. Agrion 253, 254. 
Adalia bipunctata 140, Agrostemma Githago 

143· 384. 
Adianthum 438. Agrotis 260. 
Adoxa moschatellina - lathonia 112. 

472, 475, 476. - ypsilon III, II2, 
Absorptionsaffinitat 163, 194, 208, 210, 

33I. 211. 
Absorptionskrafte 242. Alabama argillacea 109, 
AbsorptionsprozeB 324, IIO, 122, 164, 169, 

325, 332. 211. 
Absorptionstheorie Albino 242, 244, 278. 

313 f. Albizzia moluccana 467. 
Absorptionsverdran- Albumin 294. 

gung 329. Aldehyd 311. 
Absorptionsverhaltnisse Alemonoid -Granula 244. 

324. Aleuria repanda 397. 
Adrenalin 248, 249, 321. Algen 326, 396. 
Aedes 135, 187. Alizarin 300. 
- cantator 136. Alkalisalze 314, 318. 
- niger 136. Alkohol 3II , 377. 
- quaylei 136. Alligator mississippien-
- sollicitans 136. SIS 242, 245. 
- squamiger 136. I Allium cepa 462 . 
Aeschna 49,62,191,253. - porrum 462. 

Allium sativum 392. 
- Schoenoprasum 461, 

462 . 
- ursinum 455. 
Amaryllidaceae 463. 
Amaryllis 451, 463. 
Amblystoma 242. 
Ameise 148, 184. 
AmeisenstraBen 148. 
Ameiurus 241, 247, 248, 

249, 250, 280. 
- nebulosus 250. 
Amicia cygzmeris 465, 

466. 
Amikronen 294, 295. 
Aminosaure 303, 3II, 

315, 334, 339· 
Ammoniak 312. 
Ammophila hirsuta 149. 
Amorpha californica 

450 • 

- fruticosa 466. 
Ampelopsis quinque

folia 390. 
Amphibien 242, 243. 
Amphibienerythrozyten 

296 . 
Amphimallus solittialis 

146 . 
Amynthia maerula 123. 
Anacrogynae 436. 
Anax guttatus 66. 
- junius 52, 156, 210. 
- parthenope 66. 
- strenuus 210. 
Andronymus naeander 

II2, II3, 185. 
Androsaemum officinale 

458. 
Aneimia phyllitidis 440. 
Anemotaxis 204. 
Aneura 426, 440. 
- latifrons 422, 436. 
- multifida 436. 



Angiospermen 447,448. 
Angraecum distichum 

461. 
Anguilla 241. 
Anionen 301, 302. 
Anisodactylus binota-

tus 139. 
Anisophyllie 469. 
Anisopteren 209. 
Anoecia corni 154. 
Anoma molesta 148. 
Anopheles 202. 
- elutus 135, 177, 212. 
Anopheleswanderungen 

135, 136, 137· 
Antheridien 437. 
Anthoceros 437. 
Antithamion cruciatum 

401 , 469, 471. 
Aphiden 6, 153, 169f., 

171, 179, 203. 
Aphis avenae 154. 
- nymphaeae 154. 
- padi 154. 
-- perricae 155. 
Aphodius 147. 
- inquinatus 146. 
Aphotometrisch 448, 

460, 466, 467. 
Aphrophora spumaria 

152. 
Apis 148, 182. 
- dorsata 148. 
- melifica adamsoni 

149· 
Aplopappus rubiginosus 

464. 
Apothecien 399, 400. 
Apothecienstiele 397. 
Apothecientrager 399. 
Appias II8. 
- albina darada !I4, 

121. 
- drusilla 124. 
- paulina 114. 
Arachis 482. 
Araucaria 448, 461. 
- imbricata 466. 
Archegonien 437, 441. 
Army Worm 130, 131, 

211. 
Arthropoden 240, 255, 

269, 275, 278, 280, 
282. 

Sachverzeichnis. 

Asclepias 96. 
Asparagus plumosus 

469. 
Aspergillus maximus 

397· 
- niger 377, 482. 
Aspidistra 467. 
Aspidium filix mas 440. 
Assimilation 366. 
Astacus 263, 265, 271, 

274, 317. 
- fluviatilis 264. 
Athalia centifolia 149. 
Atropa belladonna 468. 
Atropin 321. 
Auxin 378, 379, 380, 

382, 383, 407, 433, 
449, 450 . 

Auxinabgabe von 
A vena-Koleoptile 
488, 490ff. 

Auxintheorie 363, 371 f, 
476f., 478. 

Auxintransport 449, 
496, 497, 501, 530f. 

Auxinverbrauch 508ff. 
Avena 494ff. 
Avena-Koleoptile 363, 

373, 377, 379, 407, 
433, 434, 435, 476, 
477, 478, 495, 497, 
499, 509, 513, 517, 
518, 519, 520. 

Avena-Koleoptile
wachstum 486, 488, 
492, 493. 

A vena-Testpflanzen 
380, 381. 

Avena-Wuchsstoff 378. 
Averrhoa bilimbi 466. 
Azetamid 301. 
Azeton 301 , 377. 

Badamia exc1amationis 
121. 

Baeomyces 400. 
Balantium antarcticum 

438. 
Barbus 241. 
Bariumion 318. 
Basilarchia disippus 

156 . 
Basische Farbstoffe312. 
Baumwollmotte 164. 
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Baumwollpflanzungen 
164. 

Baumwollschadling 2 I I. 
Begonia discolor 449. 
- maculata 425. 
- scandens 391. 
Belenois 83, 114. 
- javateutonia 87, 121. 
- mesentina 86, 87, 

112, 181, 202, 208. 
- - Eiablage 185. 
- severina 86, II2, !I3. 
- - Eiablage 185. 
Bellis perennis 379. 
Bibio marci 135, 165. 
Bibionidae 134. 
Bideus frondosa 388. 
Bienen 184. 
Bignonia capreolata 390. 
Blatta germanica 47. 
Blattrollkrankheit 152. 
Blausaure 315. 
Blicca 241, 245. 
Blissus leucopterus 150. 
Blutkapillare 320. 
Blutzellenmem bran 3 15· 
Bocksdorn 471. 
Boletus edulis 377. 
Bombycidae 129. 
Borkenkafer 145. 
BorkenkaferfraB 145. 
Borsaure 312. 
Botrichium Lunaria 464. 
Boussingaultia baselloi-

des 389. 
Brachycaudus heli-

chrysi 154. 
- pruni 154. 
Brachycera 137. 
Branchipus 258. 
Brassica 388, 391. 
- napus 379, 384. 
Brodiaea congesta 384. 
Bromion 316. 
Blutknospenrhizoid 393. 
Bryophyllum calycinum 

378. 
Bryopsis 401, 470. 
Bryum argentaeum 395. 
- capillare 395. 
Bupalus piniarius 107, 

268. 
Buxbaumia 471. 
Buxus 456. 



558 Sachverzeichnis. 

Calcium 298, 299. Catopsilia pyranthe 85, 
Ca1ciumchlorid 302, 114, 121, 185, 208. 

318. - sennae 84, 91, 122, 
Ca1ciumion 318, 326, 123, 124, 125, -208, 

328, 342, 343. 209, 210. 
Calliphora erythro- - statira 84, 123, 124. 

cephala 156. Caulerpa 401, 440, 470. 
Calliptamus italicus 11, Celeria pervertilio 106. 

13, 18, 19, 20, 30, Celerio euphorbiae 106. 
38, 41, 198. - galii 106. 

Callusbildung 378. - hippophaes 106. 
Calopteryx 51, 253, 254· - lineatus 105. 
- virgo 50. - livornica 106, 164. 
Calopedes ethlius 123, Celithemis elisa 156. 

209· Centrosema 465. 
Calosoma 146. Cephalaria 379, 5II. 
- inquisitor 139, 164. I - tatarica 379· 
- sycophanta 138, 182. Cephalopoden 240. 
Calycanthus floridus Cephalozia bicuspidata 

462, 467. 437· 
Calypogeia fissa 436. Ceratitis capitata 7. 
- Neesiana 436. Ceratophyllum 451. 
Calystegia 455. Ceratopteris 441. 
Cambarus 263, 265, 274, - thalictroides 438, 

276, 277, 279, 281. 439. 
Campanula rapuncu- Cereus pterogonus 471. 

loides 458. - testudo 471. 
- trachelium 458. Cetonia 263. 
Cancer 265, 281. Chaerocampa celeria 
Cantharidae 139. 209· 
Cantharis 260. Chamli.leon 242. 
Capparis 88. Chara 333, 401. 
Caps ella 452, 453. Charaeas graminis 131, 
- bursa pastoris 451. 180, 211. 
Carabidae 138, 147. Chelopus 241. 
Carabus vulgaris 139. - gattatus 242. 
Carassius 241, 248. - insculptus 242. 
Carcinides 265, 281. Chemotropismus 374. 
Cardamina partensis Chironomidae 135, 169, 

379. 184. 
Carica Papaya 378. Chladophoraceen 401. 
Carotinstruktur 482. Chlorion 316. 
Carpinus 468. Chloroform323,324, 326. 
Castanea vesca 467. Chlorophyll 367. 
Catocala 260. Chlorophytum como-
Catopsilia II8, 173. sum 391. 
- arganthe 123, 124. Chloroplast 368. 
- crocale 85, II2, II4, Cholesterin 296, 297, 

121, 202, 208. 298, 304. 
- £lorella 83, 86, 87, Chondrilla juncea 464. 

112, 113, 114, 186, Chromatoforen 239, 
201, 202, 208. 240, 283. 

- philea 124. Chrysanthemum leu-
- pomona 85, 121,208. canthemum 379. 

Chrysemys 251. 
- pieta 242. 
Chrysochroa ocellata 

146. 
Chrysomela americana 

142, 144· 
Chrysomelidae 138, 143, 

147· 
Cicadina 152. 
Cicindela 260, 268. 
Cimex lectularius 208. 
Circaea luletiana 472. 
Cirrochroa bajadeta 

121, 197. 
- emalea 121. 
Cladina 399. 
Cladonia gracilis 399. 
- pyxidata 399. 
Cladoniaceen 400. 
Cladiceps microcephala 

396. 
- purpurea 396. 
Climacium dendroides 

471. 
Clivia 463. 
Cobitis 241. 
Coca acheronta 123. 
Coccinella punctata 140. 
- transversoguttata 

141. 
Coccinellidae 6, 138, 

140, 143, 147, 165, 
177, 190, 202. 

Cochliomya macellaria 
156. 

Codiaeum Wendiandi 
460. 

Coelaenomenodera 
elaides 145. 

Coleochaete scutata 471. 
Coleopteren 5, 6, 8, 164, 

170, 186. 
Coleus 384, 469. 
- hybridus 460. 
Colias edusa III, 163, 

209· 
- fieidi 91, 121. 
- hyale II2, 160, 209. 
- palaeno 160. 
- philodice 156. 
Colosoma bonariensins 

139· 
Colymbetes 260. 



Commelinaceen 279, 
287. 

Complexaugen 258ff. 
Conocephalus nitidulus 

47· 
Convolvulus 457. 
- arvensis 455, 456. 
- sepium 455. 
Coprinus 398. 
- fimetarius 397. 
- niveus 397. 
- stercoratius 397. 
Cordulia aenea 63. 
Coregonus 241. 
Corixa 263, 268. 
- assimilis 151. 
- fabricii 151. 
- falleni 151. 
- geoffroyi 151. 
- hiroglyphica 151. 
Corixidae 151. 
Cormophyten 396. 
Cornus 458. 
- mas 468. 
Coronilla emeroides 466. 
Cotton-warm-moth 109. 
Crenis boisduvali 1I2. 
Crocothemis erythraea 

66. 
Cruciferen 388, 391. 
Crustaceen 254, 255, 

276 . 
Cucurbita 468, 474. 
- pepo 405. 
Culiciden 136, 187, 202. 
Cupri-Ionen 295. 
Cuscuta 388. 
Cuticula 262. 
Cyanol 319. 
Cyclamen coum 4 I 7. 
- europeum 417. 
- persicum 417. 
Cymbidium 391. 
Cyprinus 241. 
Cystosira barbata 470. 
Cytisus 387. 

Dahlia variabilis 384. 
Danais berenice 209. 
- chrysippus 91, 121, 

209· 
dorippus 86. 
erippus 125. 
gilippus 125. 

Sach verzeichnis. 

Danais limniace 202. 
- plexippus 84, 92ff, 

95, 1I2, 122, 126, 
128, 129, 156, 157, 
158, 162, 163, 166, 
169, 173, 174, 175, 
178, 190, 209, 210. 

- - Friihlingsflug 94, 
95. 

- - Herbstwande
rung 93. 

- - Wanderfliige 92. 
- - Winterquartiere 

93· 
Darmepithelzellen 297. 
Darmzellen 331. 
Darmzotten 320, 339, 

340, 341. 
Debis portlandica 209. 
Deilephila euphorbiae 

181. 
- nerii 105, 106. 
Deiopeia euphorbia 130. 
Deipoeia livornica 112. 
- pu1chella III, 128. 
Delias aglaia 121. 
- pyramus 121. 
Derbesia marina 401. 
Desmodium triquetrum 

466. 
Deutzia 458. 
Diadema bolina 170. 
Dialysehiilse 330. 
Diaphototropische Be-

wegung 370. 
Diastase 375. 
Diastaseagar 379. 
Dicranum 396. 
- scoparium 446, 447, 

448. 
Diervilla 458. 
Diffusionspotential 307. 
Diffusionsgesetz 337. 
Digitalis 417. 
Dihydrosaure 48 I. 

Dicotyledon 379. 
Dicotylen 448, 451. 
Dicotylenkeimling 363, 

394, 433· 
Dilachnus piceae 154. 
Dilophus vulgaris 134, 

135, 165. 
Dione vanillae 209, 210. 
Dioscorea batatas 389. 

SS9 

Dioscoria sinuata 389. 
Dipteren 5, 6, 8, 132, 

156, 164, 170, 182, 
186. 

Disaccharide 3 I I. 

Disonycha quinquevit
tata I44, 206. 

Dociostaurus marocca
nus 9, 11, I2, I3, 18, 
19, 23 f f. . 

Donnan -G leichgewicht 
305ff., 328ff. 

Dorsiventralitat 399ff., 
438ff . 

- der Farnprothallien 
439. 

Dorylus micricans 148. 
Dracophyllum 46I. 
Dromia 263, 265. 
Drosera 502, 503. 
Dyticus 260. 

Eccremocarpus scaber 
390 . 

Echeveria glauca 461. 
Echinodermeneier 321. 
Eciton 148. 
Ectocarpus humilis 401. 
Eisensalz 341. 
EiweiB 302, 323. 
EiweiBpermeation 321. 
EiweiBsolen 394. 
Elasmobranchier 244. 
Eledoue 251, 252. 
Elektrolyte 302, 315, 

316, 317, 321. 
Elektrolyt16sung 306. 
Elektro-Osmose 306, 

307, 335, 340, 341. 
Endocarpon 400. 
- pusillium 398. 
Entophenus 241. 
Epeira diadem a 253. 
Ephemeriden 184. 
Ephydridae 137. 
Epiaeschna heros 156. 
Epicotyl 384. 
Epilobium Hectori 473. 
Epinastie 307, 405, 410, 

412 , 417, 419, 420 , 
432, 451, 452, 453, 
461 , 469, 528 , 530, 
532 . 



Epithel des Retina Pig-
ments 243. 

Eqnisetnm 392, 470. 
Erdalkalisalz 314. 
Eremias 242, 251. 
Erica 461. 
Eristalis silvaticus 158. 
- stenax 160. 
-'- tenax 156. 
Eristalislarven 159. 
Ernys 242. 
Erodium cicutarium 

473· 
Erysimum Perofskia-

num 393. 
Erythrid 3 I I. 
Erythrocyten 296, 299, 

315, 318, 323, 325, 
326, 329. 

Erythrocytenmembran 
298. 

Esox 241. 
Ester 304, 481. 
Eucalyptus 464. 
Eumeriden 177. 
Einica monima 123. 
Euphotometrisch 460, 

467. 
Euploea core 120. 
- - asela 114. 
- - coreta montana 

II4· 
- - Kollari sintrala 

II4· 
- montana 202. 
Euproctis chrysorrhoea 

253· 
Eurhynchinum stria-

tum 395, 446, 447· 
Eurygaster integriceps 

149, 150, 162, 177, 
178, 182, 203, 212. 

Eurymus philidice 209. 
Eutettix tennola 152, 

212. 
- - BrutpHitze 152. 
Evonymus japonicus 

463. 
- radicans 456. 
Exotropismus 528. I 
Exstirpation von Milz 

bei Ovarien 327. 

Sachverzeichnis. 

Facetten-Augen 254. 
Faeces 378. 
Fagus 469. 
- sivatica 461. 
Farbstoffspeicherung 

331. 
Farnprothallien 394, 

428, 437, 440. 
Fegatella 392, 399, 434, 

435, 444, 445· 
- conica 422, 434, 435. 
Feldheuschrecken 12. 
Feldmaus 243, 251. 
Ferrozyan-Kupfer-

membran 295, 301 , 
367. 

Fettmembran 304. 
Fettsaure 304,331, 341, 

481, 482 . 
Ficksche Gesetz 305. 
Ficus carica 467. 
- repens 471. 
- stipulata 391, 405. 
Fische 241, 243. 
Fissidens 396, 399, 432, 

441ff., 472, 474· 
- adiantoides 442,443. 
- decipiens 443, 445. 
- taxifolius 442, 443. 
Flechten 398. 
Flechtenthallus 400. 
Fledermaus 251. 
Fliegen 158ff., 160, 203. 
Fliegenlarven 46. 
Formolgelatinemem-

bran 301. 
Forsythia suspend a 458. 
Fraxinus 469. 
Frosch 243, 244, 280. 
Froschhaut 319, 335, 

340 . 
Froschmuskel 319. 
Frullania 436. 
Fuchsia 450, 454, 469. 
Fucus 470. 
Funaria 440, 471. 
- hygrometrica 396, 

441, 442. 
Fundulus 241, 247, 248. 

280, 283. 
Fuscin 244. 

Galanthus 453. 
- nivalis 451. 

Galeopsis bifida 451. 
- Tetrahit 451. 
Galerucella capreae 164. 
- lineola 147. 
Galium purpureum 384. 
Gallus domestica 243. 
Galtea 263, 265. 
Gammarus 255, 258, 

265, 270. 
- annulatus 256. 
- ornatns 256. 
Gasterosteus 241, 280. 
Gastropacha quercifolia 

107. 
Gastropoden 252. 
Gecko 242, 251. 
Gel 295. 
Gelzustand 294. 
Gelatine 302. 
Gelatinemembran 304. 
Genista 464. 
- sagittalis 464. 
Gentiana asclepiadea 

458. 
Geotaxis 20, 27. 
- negative 22. 
Geotorsion 406ff., 414. 

454, 456. 
Geotropismus 374, 376. 

400,420, 432,445 ff., 
468. 

Geotrupes 260. 
Geotrupus silvaticus 

146 . 
- stercorarius 146. 
Gerste 378. 

. Getreidewanze 149, 150, 
177· 

Gladiolus 462. 
Glechoma 456. 
- hederacea 473, 474· 
Globin 298. 
Glossina morsitans 138, 

177· 
Glukose 301, 307, 331, 

334· 
Glykogen 331. 
Glykokoll 307. 
Glyzerin 301, 3II , 323, 

482 . 
Gobio 241. 
Goldfussia anisophylla 

468, 469. 



Goldfussia glomerata 
461, 469. 

- (Strobilanthes) glo
merata 468. 

Gomphocerus sibiricus 
11. 

Gonidien 400. 
Gonopteryx 270. 
- rhani 268. 
Gramineen 372,387. 
- -Koleoptil 377, 378, 

379, 380, 386. 
Grammatophyllum 391. 
Graphta interrogationis 

156. 
Grascule 2II. 
Guanin 244, 245, 246, 

247, 250, 275· 
Gymnogramme chryso

phylla 441. 
Gymnospermen 448~ 

Sachverzeichnis. 

Heliotropismus 36Iff., 
370, 420. 

Helix 252, 341: 
- pomatia 330. 
Helmholtz-Perrinsche 

Gleichung 505, 507. 
Hemianax ephippiger 

52, 67· 
Hemicordulia tau 66. 
Hemiptera 149. 
Hemipteren 170, 186. 
Hepaticae 392, 437, 440 . 
Herminiera 465. 
Herse convulvuli !O5, 

106. 
Heuschrecken 164, 167, 

170, 178, 179, 187, 
190. 

Heuschreckenwande
rung 131, 172, 173ff. 

- EinfluB des Windes 
199· 

Hakea gibbosa 461. - Ursachen und 
- pectinata 461. Griinde 44. 
Halogenkohlenwasser- - Verhalten der Ima-

stoff 311. gines am Tage 35. 
Halticinae 144. - Zugrichtung 33,206. 
Haphozia -lanceolata Hexose 311. 

436. Hiberuia defoliaria 186. 
Haptogenmembran 294, Hibiscus Trionum 464. 

296, 298. Hieracium 388. 
Harn 278. Himantophyllum 463. 
Harnstoff 301. Hipericum 456. 
Harpalus 147. Hippodamiaconvergens 
Hedera 404, 422, 468, 142. 

471, 474. - lecontes 141. 
- helix 391, 404, 405. Hippotion celerio !O5, 
Heerwurm 129, 131, 106. 

132ff. - osirii 105. 
Hefezellen 314. Hochzeitsfliige 184. 
Helenium autumnale Hofmeistersche Reihen 

379· 316. 
Helianthus 388, 451, Holothuria 340. 

512. Homarus 265, 281. 
- annuus 381, 382. Homoptera 152. 
- -Hypokotyl, Wachs- Hordeum 494. 

tumsverteilung 381. Hormone 248, 249, 327, 
Heliophila 183. 362, 378, 407, 449. 
- unipuncta 129, Hiihnerei 329. 

130ff., 132, 211. Humulus lupulus 455. 
Heliopsis 5II. Hund 243. 
- laevis 379. • I Hyacinthus candicans 
Heliotropische Erschei- 462. 

nung 361. - orientalis 391, 462. 
Ergebnisse der Biologie IX. 

Hyalopterus pruni 154. 
Hydra 325' 
Hydrocorisae 150. 
Hydrophile Sole 294. 
Hydrophilus 260. 
Hydrotropismus 423, 

428, 431, 432, 436. 
Hydroxyl 481. 
Hymenomyceten 397. 
Hymenopteren 7, 8, 

182. 
Hypericaceen 457. 
Hypericum calycinum 

458. 
- moserianum 458. 
Hypokotyl 381, 382, 

385, 390. 
Hypolimnas bolina II8, 

207, 209· 
- misippus 209, 2!o. 
Hyponastie 419, 420, 

432, 451, 452, 453, 
528, 530, 532. 

Idothea 276. 
Ilythea spilota 137. 
Imitationsinstinkt 41, 

43,188, 191, 192. 
Impatiens 451. 
Insektenleichen 164. 
Insulin 321, 327, 332. 
Intermedien 456. 
Internodien 379. 
Ionen 294, 296, 306, 

315, 328. 
Ionenadsorption 302. 
Ipomoea coerulea 388. 
- purpurata 389. 
- purpurea 388, 389, 

455· 
- sibirica 388, 389. 
Ips typhographicus 212. 
- typographus 145. 
Iris 461, 473. 
- germanica 464. 
- spalida 462. 
- pseudacorus 464. 
Irispigment 259. 
Isoamylalkohol 301. 
Isobutylalkohol 301. 
Isopropylalkohol 301. 
Isotonie 338. 

36 



Jassidae 152. 
J uglans 387. 
Jungermanniales 422, 

434, 436 . 
Junonia coenia 156. 

Kafer 182. 
Kaferwanderung 173. 
Kalium 299, 301, 308. 
Kaliumbromid 333. 
Kaliumchlorid 339. 
Kaliumion 316, 318, 

326 . 
Kambium 372. 
Kapuzinerkresse·s. Tro-

peolum. 
Kationen 301, 302, 315. 
Katze 244. 
Kerria japonica 458. 
Keton 3TI. 
Kieferneule 107. 
Kiefenlspanner 107. 
Kleidermotte s. Tineola 

biselliella. 
Klinostatenachse 473. 
Koagulation 294, 296. 
Koazervat 298. 
Kochsalz 307, 334, 340 . 
Koffein 303. 
Kohasionskraft 324, 

325, 342 . 
Kohlendioxyd 312, 315. 
Kokain 248. 
Kokosfett 481. 
Koleoptile 372 ff. 
Kollodium 301, 303. 
Kollodiummembran 

300 , 302 , 304. 
Kolloide 330, 331. 
Kolloidelektrolyte 329. 
Koloradokafer 182, 202. 
Kompa13pflanzen 463 ff. 
Konidientrager 397. 
Konzentrationsdiffe-

renz 305, 330 ff. 
Kristalloide 329. 
Krokodil 245, 246. 
Kupferglucke 107. 

Laburum 458. 
Lacerta 242. 
Lactuca saligna 464. 
- scariola 463. 
- virosa 463. 

Sach verzeichnis. 

Lampides boeticus II2, 
118, 163, 207, 209. 

Lampyris 260. 
Laphygma frugiperda 

13I. 
Larvenwanderung der 

Heuschrecken 126. 
Lasiocampa 260. 
Lasioplicus pyrastri 

137· 
Lasius 148. 
Lateralgeotropismus 

389. 
Latexflussigkeit 294. 
Lathyrus odoratus 390. 
Laubmoos 395,441,442, 

47 1, 472 . 
Laurocerasus 462. 
Lebermoos 392, 396, 

421 , 433· 
Leberzelle 331. 
Leguminosen 464, 467. 
Leguminosen bla ttchen 

370 . 

Lejeunia serpyllifolia 
436 . 

Leontodon 288. 
Lepidium 388. 
- latifolium 89. 
- sativum 384, 403. 
- - Wachstumsver-

teilung, Wurzel 381. 
Lepidopteren 156, 164, 

209· 
Lepidozia reptans 436. 
- setacea 436. 
Leptinotarsa decem-

lineata 143 ff., 164, 
212. 

Leptobryum pyriforme 
395· 

Leptotes bicolor 46I. 
Leucania unipuncta 

209· 
Leucaspius 241. 
Leuciscus 241, 247. 
Leucorhina pectoralis 

83· 
- rubicund a 63. 
Leucozyten 323, 325, 

326 . 
Lezithin 296, 297, 298, 

30 4. 

Libellen 5, 6, 50, 159, 
161, 164, 170, 180, 
190 . 

Eiablageplatze 187. 
- 1iassenschlupfer 

159· 
Libellenwanderung 5, 

48 , 49, 50, I73· 
- Beziehung der Flug

richtung zum Winde 
71. 
Einflu13 des Windes 
200. 
verschiedener Arten 
in Agypten, Argen
tinien, Belutschi
stan, britisch Gui
ana, britisch Hon
duras, China, Nord
amerika, Nordsudan 
Ostafrika, Ostasia
tische 1ieere, Sara
wak 66, 67. 

- Temperatur I94. 
Libellula depressa 53, 

56, 58, 63· 
- - Wanderzuge 

53 ff . 
- flaveola 49, I91. 
- pulchella I56. 

quadrimaculata 49, 
5 I , 53, 56ff., 167, 
180, 186, 190, 191, 
194, 195, 198, 205, 
207. 

-- - Wanderzuge 54, 
55, 56, 63, 68, 70. 

- scotica 159. 
- semifasciata 156. 
Libellulidae 50. 
Libellulinae 50. 
Libinia 265, 28I. 
Libythea bachmanni 

104, 122, 126, 185, 
197· 

- labdaca 104, II4, 
I73, 197· 

- laius II2. 
Lichtalgen 423. 
Ligustrum europeum 

458 . 
- vulgare 456, 47I. 
Limax 252. 
Linaria 416, 417, 474. 



Linaria cimbalaria 408, 
409, 
432, 473· 

Linum usitatissimum 
367, 384. 

Linyphia triangularis 
253· 

Lipochrin 244. 
Lipoide 296, 297, 298, 

299, 325. 
Lipoid16slichkeit 311. 
Lipoidmembran 304. 
Lipoidtheorie 3II, 312, 

3 1 3 ff. 
Lithiumion 301, 316, 

318, 326. 
Lochmea 197. 
- capreae 145. 
- saturalis 147, 164-
Locusta danica 39. 
- migratoria 9, 11, 12, 

14, 17, 18, 19, 20, 
24, 29, 30, 32, 39, 
41, 46, 168, 198. 

Locustana pardalina 
11, 13, 79. 

Locustide 47. 
Loligo 252. 
Lonicera 458. 
- brachypodia 388. 
Lophocoela hetero-

phylla 436. 
Lophospermum scan

dens 390. 
Lophozia barbata 436. 

bicrenata 437. 
- Bindsteadii 437. 
- gracilis 437. 
- longideus 437. 
- ventricosa 437. 
Loranthus 390, 391. 
- loniceroides 390. 
--- neelgherrensis 390. 
Lota 241. 
Lucioperca 241, 244, 

245, 247· 
- sandra 246. 
Lunularia 392, 434, 470. 
- cruciata 425. 
Lycium barbatum 463, 

471. 
Lycosa hortensis 253. 
Lymantria dispar 7, 

129, 181. 

Sachverzeichnis. 

Lymantria monacha 
107, 211. 

Lyophile Kolloide 297. 
Lyotrope Reihen 318. 
Lysimachia 473, 474· 
Lysimachia nummu-

laria 432, 456, 473. 
Macrobrachium 260, 

267, 275, 276, 281. 
Macrodactylus subspi

nosus 146. 
Macroglossa 105. 
- stellatarum 105,107, 

112. 
Macrosiphum dirhodum 

154· 
- granarium 154. 
Magnesiumion 318. 
Magnesiumsulphat 298. 
MaikiiJer 146. 
Maja 263; 265, 267. 
Malacosoma neustria 

107. 
Malva neglecta 464. 
- verticillata 464. 
Malvaceen 449, 454>464. 
Mannit 30ff. 
Mantide 47. 
Marchantia 372. 

393, 394, 395, 
400 , 440, 444, 
452, 470 , 533· 

392 , 

398, 
445, 

- polymorpha 404,42 I, 
422, 423, 424, 425, 
426, 427, 428, 429, 
431, 432, 433, 434, 
435, 436 . 

Marchantiaceen 392, 
396, 425, 431, 436. 

Marsilia 447. 
- quadrifolia 466. 
Massenwanderung der 

Insekten (Heu
schrecken, Libellen, 
Schmetterlinge) 162. 

Melanin 244, 245, 246, 
247, 250, 256, 267, 
278 . 

Melanoplus atlanis 11, 
13, 34, 40, 

- mexicanus 13. 
- spretus 9, 10, 11, 13, 

18,19,24,25,26,27, 
30,31,32,33,34,35, 

39,41,166, 187,198, 
199· 

Melanostoma mellinum 
160. 

Melitea athalia 268. 
Melithreptus 159. 
- lavendulae 158. 
Melitotus alba 388. 
Melolontha 260. 
- hippocastani 146. 
- melolontha 146, 212, 
Membrandiffusion 305. 
Membranlipoide 313. 
Membranmodell 293. 
Membranpotentiale 307. 
Menispermum dahuri-

cum 389. 
Mensch 244. 
1fenschenerythrozyten 

296. 
Meristem 371, 382. 
Mesokotyl 382, 520. 
Mespilus japonica 462, 

467. 
Metanitrophenol 304. 
Methylalkohol 301. 
Metzgeria 422, 426, 440. 
- furkata 436. 
Michaelissche Kollo-

diummembran 315. 
Microgaster glomatus 

90. 
Migration I53. 
Milben 46. 
Milzkulturen 332. 
Milzzellen 331. 
Mimosa invisa 466. 
Misgurnus 241. 
Mizellen 295, 303, 304, 

32 9. 
Mnium hornum 395. 
Mollusken 240. 
Monarch -Schmetter ling 

290. 
Monokotyledon 386, 

448 . 
Monokotylen 419, 451, 

452, 462, 463. 
Monosaccharide 317. 
Monstera 391. 
Moos 392. 
Mosaiktheorie 298. 
Motte 254, 279· 
Mucor mucedo 396. 

36* 



Mucoraceen 377. 
Mucken 202. 
Musca domestica 138, 

208. 
Muscari 511. 
Muscidae 138~ 
Mutisia eleroatis 390. 
Mycelium 396: . 
Mycetophilidae 132. 
Myeloidgranula 244. 
Myofibrillen 262. 
Myriophyllum 451. 
Myrtaceen 461. 
Myzus crataegi 154. 
- hippophaes 154. 

Narcissus 417. . 
Narkose 322, 501. 
Nastie 369, 530ff. 
Natrium 299, 308. 
Natriumion 301, 316, 

318. 
Natriumsulfat 339. 
Necturus 242, 248. 
Nematoceras 132. 
Nematocerca 202. 
Nemophile noctuella 

103, III, 112, 129, 
164, 209, 210. 

Neoarktis II I. 

Neptunia 465. 
Nesogonia blackburni 

209· 
NetzwerkfluB 126. 
Neurohumoralien 283. 
Nica 259, 265. 
Nichtelektrolyte 302. 
Niederschlagsmembran 

294· 
Nierenepithel 331. 
Nierentubuli 333. 
Nitella 333, 401 . 
Nitrationen 316. 
Noctua Ewingii 131. 
Nomadacris septemfas-

data 11, 13, 40. 
Notonecta 263, 268,269, 

271. 
- glauca 150. 
- irrorata 151, 187. 
Notonectidae 150. 
Nuphar luteum 473. 
Nyktinastische Bewe-

gung 370. 

Sachverzeichnis. 

Ocellen 253, 254· 
Odonata 48, 156. 
Oedipodinae 12. 
01 294. 
Olea europaea 467. 
Oligophotometrisch460· 
Ommatidia von Astacus 

fluviatilis 264. 
Ommatidium 255, 258, 

259, 274, 281. 
- des Auges von Gam

marus 256. 
- von Palaemonetes 

260. 
Onoc1ea struthopteris 

437, 439· 
Onthophagus 147. 
Opalina 320, 322. 
Ophomus ca1ceatus 139. 
- cupripennis 139. 
- gravi 139. 
- Harpalus griseus 

139· 
Ophyra leucostoma 166. 
Orthopteren 47. 
Orthotrope Bewegung 

369. 
Osmose, negative 307. 
Osmotischer Druck 305. 
Osmunda 441, 470. 
- regalis 439, 440. 
Osmundaceen 439. 
Overtonsche Theorie 

312. 
Oxalis tetraphylla 415, 

416. 
Oxygen 248. 

Pachydiplax longipen-
nus 156. 

Pachytilus 12. 
Pagurus 263, 265, 267. 
Palaearktis II I. 

Palaemon 259, 260, 261, 
265, 266, 267, 272, 
274, 281, 282. 

Palaemonetes 259, 262, 
265, 267, 272, 275, 
277, 278, 281, 282, 
283. 

- vulgaris 260. 

I Palinurus 263, 265. 
Palisadenzellen 425. 
Paniceen 496. 

Panolis griseovariegata 
107. 

Panphotometrisch 460, 
464, 467. 

Pantala flavescens 65, 
66,67,163,205,207, 
210. 

Pantopon 332. 
Papaver 410, 412, 413, 

415, 416, 458, 530. 
- atlantica 413. 
Papilio 114, 116, 274. 
- cresphontes 209. 
- crino 114. 
- demoleus 114. 
- hector 114. 
- machaon 268. 
- polytes 114. 
Paraheliotropismus 464, 

465. 
Parallelotrope Bewe-

gung 369. 
Pararge megera 268. 
Parmelia physodes 399. 
Patanga succineta 11 , 

13· 
Pavetta pu1cherrima 

462 . 
Pelecus 245. 
Pellia 392. 426, 428, 
- epiphylla 396, 436. 
Pellionia 468. 
Peltigera aphtose 399. 
- canina 399. 
Pepsin 375. 
Peptisation 324. 
Pepton 332, 334, 340 . 
Perca 241. 
Pergesa elpenor 107. 
Peritheden 396. 
Permeabilitiit 367. 
- von lebenden Mem

branen 309. 
- - Membrandurch

liissigkeit 317. 
- - und nichtleben

den Membranen 
293 ff. , 299ff. 

- - - Diffusion 
durch die Membran
zonen 299. 

- - - Druckdiffe
renz 336££. 



Permeabilita t von leben
den und nichtleben
den Membranen, 
Konzentrationsdiffe
renz 33Iff. 

- - - Potentialdif
ferenz 330ff. 

- - - Ursachen305· 
Permeabilitatsanderung 

321 . 
Permeabilitatsproblem 

293· 
Permeabilitatsversuche 

297· 
Permeation durch die 

Darmwand, Ursa
chen 337. 

- - intakte Membran 
31 1. 

- - temporar defor
mierte Membran323. 

- - - Ursachen 
342ff. 

- - Membranporen 
31 3. 

- Ursachen 328. 
Permeationsgeschwin -

digkeit 301. 
Peroxyd 480. 
Pezizaceen 397. 
Peziza Fucheliana 397. 
pflanzensauger 152. 
Phaedon 147. 
Phagozytose 323, 324, 

325, 327, 328, 342. 
Pharus 455. 
Phaseolus 367, 454, 466, 

472 . 

- multiflorus 450. 
- vulgaris 430. 
Phenol 304. 
Philadelphus 458. 
- coronarius 469. 
Philodendron Imbe 391. 
Phlyctaenodes stictica-

lis 131, 181, 211. 
Phormia regina 156, 

165. 
Phosphatide 298. 
Photoepinastie 298, 419. 
Photomenotaxis 2 I. 
Photometrisch 460. 
Photomorphosen 402. 

Sachverzeichnis. 

Photonastie 370, 452, 
453, 474· 

Phototaxie 368. 
Phototaxis 160, 206. 

470 . 
- negative 22. 
- positive 20, 21. 
Phototorsion 406 ff. , 

415. 
Phototrophie 471. 
Phototropische Kriim

mung 384. 
Phototropismus der 

pflanzen 361 ff. 
- - bei Bliitensten

geln 388. 
- - bei Grasknoten 

387ff. 
- - bei Internodien 

387ff. 
- - bei Keimlingen 

386. 
- - bei Lichenes 398. 
- - negativer 385ff. 
- - - bei ausge-

wachsenen Organen 
387ff. 

- - bei Pilzen 396. 
- - positiver 385ff. 
- - bei Ranken 389. 
- - bei Rhizoiden 

392. 
- - bei Stammchen 

von Laubmoos 396. 
- - Wechselphoto

tropismus 401 ff. 
- - bei Windepflan

zen 388. 
- - bei Wurzeln 390. 
- und Wachstum der 

Pflanzen, Analyse 
476ff. 

- - Ausbildung der 
Polaritat 470. 

- - heterogene In
duktion 475. 

- - Lichtlage der 
Laubblatter 459. 

- - MethodederMes
sung 484ff., Tab. 
489. 

- - Nachweis der 
wichtigsten Defini
tionen 526ff. 

Phototropismus 
Pflanzen, 
schlaf 464ff. 

der 
Tages-

- - Torsionel} 454. 
- - Transversalpho-

totropismus 449. 
Phoxinus 241, 280. 
Phronima 258. 
Phycomyces 402, 403, 

446, 485. 
- Blakesleeanus 396. 
- nitens 396. 
Phycomyces-Sporangio

phoren 363. 
Phyllapis fagi 154. 
Phyllotreta nemorum 

147· 
- undulata 147, 164. 
Phylophaga tristis 146. 
Phyloxera vastatrix 

153· 
Phyrganeiden 184. 
Phytohormone 378. 
Picea 387. 
Pieris boeticus 91. 
- brassicae 88, 89, 90, 

91, III, 112, 121, 
126, 129, 161, 162, 
163, 181, 208, 209, 
2II, 268. 

- - -Massenwande-
rung 165. 

- - -Wanderfliige89. 
- drusilla 123. 
- monuste 91, 122, 

123, 125, 208. 
- napi 112, 268. 
- occidentalis 158. 
- rapae 7, 91, II2, 156, 

160, 209. 
- - -Massenwande

rung 165. 
Piesma quadrata ISO. 
Pigmentwanderung 

240ff. 
Pilea 468. 
Pilobolus crystallinus 

396. 
Pilobolussporangio-

phoren 363. 
Pilokarpin 321. 
Pinus 448, 461, 468. 
Piper Betle 391. 
Pisa 260, 265. 



Pisum sativum 390, 
393· 

Pithecolobium Saman 
467. 

Pithophora 401. 
Plagiochila asplenoides 

392 . 

- - var. minor 437. 
Plagiophototropische 

Bewegungen 369. 
Plagiophototropismus 

398, 399, 424, 442, 
445· 

Plagitrope Sprossen 
468. 

Plagiotropismus 475. 
Plagozytose 343. 
Planaria 342. 
Planorbis 252. 
Plantago lanceolata 

451. 
- mayor 451. 
- media 451. 
Plasmodesmen 309. 
Plasmolyse 501, 502, 

. 50 9. 
PlasmolytischeMethode 

30 9. 
Platychirus albimanus 

160. 
Pleurochisma tricrena-

tum 436. 
- trilobatum 436. 
Plusia 260. 
- chaleites 210. 
- gamma 99, 103, 108, 

III, 128, 163, 164, 
209, 211, 271. 

Plumula 372, 380. 
Plutella cruciferarum 

211. 
Polenia rudis 160. 
Polygonum aviculare 

473· 
- Convolvulus 388, 

389. 
Polymerisation 294ff. 
Polyommatus boeticus 

121. 
Polypodiaceen 439. 
Polypodium vulgare 

440 . 

Polyporus squamosus 
398. 

Sachverzeichnis. 

Polyspilota aeruginosa 
47· 

Pontia daplidice 112, 
163. 

Porthesia 260, 270. 
Portunus 260, 265, 267. 
Potentialdifferenz 306f, 

330f. 
Potentilla reptans 473. 
Pothos aurea 391. 
- scandens 391. 
Precis lavinia 125, 209. 
- villida 209. 
Preissia commutata 

434· 
Primula elatior 451. 
Prodenia eridana 131. 
Protein 294, 296, 299, 

32 5. 
Prothallien 392, 440, 

441. 
Protonema 441, 442. 
Protoparce convulvuli 

106. 
Protozoen 323, 326. 
Prozessionsspinner 129. 
Prunus Laurocerasus 

467, 469. 
Pteridophyteen 447. 
Pteris longifolia 438. 
Pterotichus 147. 
Ptilidium ciliare 437. 
Pyrameis antiopa 209. 
- atalanta 112, 156, 

160, 209. 
- cardui 97, 105, 108, 

III, 112, 
129, 161, 
166, 167, 
175, 176, 
191, 194, 
209, 210. 

122, 
163, 
169, 
185, 
205, 

128, 
164, 
171, 
189, 
207, 

- - BrutpUi.tze 99. 
- - Flugrichtung 

101. 
- - Massenschliipfen 

99· 
- - Wanderungen98. 
- - ZugstraBe 102. 
- carye 210. 
- huntera 156, 210. 
Pyrausta nubilalis 166. 
Pyrominfarbstoff 301. 
Radula complanata 436. 

Rana 341. 
- esculenta 246. 
Ranatra linearis 150. 
Ranunculus 451. 
Reblaus 153. 
Redoxpotential 336. 
Reizauslosung 361. 
Reizbegriff 361, 365, 

366, 368. 
Reizerscheinung 365. 
Reizketten 361. 
Reizlehre 361. 
Reizleitung 361, 373, 

383, 407, 449, 502. 
Retikulo-Endothelial

zelle 331. 
Retina von Ameiurus 

nebulosus 250. 
- von Lucioperca san

dra 246. 
- von Rana esculenta 

246. 
- von Sepia 251. 
- von Sepia officinalis 

252. 
Retinapigment, Bewe

gung 239ff. 
- - bei Vertebraten 

241f. 
- Funktion 277. 
- Wanderung 245f. 
- - bei Arthropoda 

253· 
- - im Forellenauge 

Tab. 269. 
- - LichteinfluB 278. 
- - bei Mollusken 

251. 
- - bei Palaemonetes 

Tab. 266, 272. 
- - bei Gammarus 

locusta Tab. 257. 
- - Temperatur- und 

andere Reize 247. 
Retinula 262. 
Rhabdom 255, 265, 266, 

268, 269, 270, 275, 
281. 

Rheotaxis 204. 
Rhinanthus alpinus 471. 
Rhizoid 392, 398ff., 428, 

437, 440, 441, 470. 
Rhizome 472ff. 
Rhizopin 377, 379, 483. 



Rhizopus 377. 
Rhizotrogus aestivus 

146. 
Rhodamin 301, 302, 

30 3. 
Rhodaminmembran 

31 5. 
Rhodeus 241. 
Rhodotypus kerrioides 

458. 
Rhopalocera 209. 
Rhopalosiphon grami

num 154. 
- ribis 154. 
Rhynchoten 5, 6, 8, 182, 

212. 
Riccia 392, 434. 
- glauca 436. 
Ringelspinner 107. 
RizinOl 304. 
Robinia pseudoacacia 

450, 465, 466, 467. 
Rohrzucker 502. 
Rosenstar 159. 
Rossia 252. 
Rubiaceen 462. 
Rubidiumion 301. 
Rubus caesius 473. 
Riibenblattwanze 150. 
Riibenziinsler 131, 211. 
Rumex 451. 
Ruscus 464. 

Saccharomyces 377, 
382. 

Sacchorose 334. 
Saurefarbstoff 320. 
Salix babylonica 455. 
- fragilis 455. 
Salmo 241. 
Santonin 248. 
Saponin 303. 
Saturnia spini 129. 
Sauerstoffmangel 336. 
Sauerstoffzehrung 334. 
Scaeloporus 251. 
Scaeurgus 252. 
Scapania 437. 
Scarabaeidae 128, 145, 

147· 
Sceloporus undulatus 

242 . 
- - Zeitdauer 257. 

Sachverzeichnis. 

Schabe 47, 228. 
Schellack 323. 
Schistocera americana 

39· 
- paranensis 11, 13, 

30, 32, 39, 46, 168, 
172 . 

- gregaria 9, 11, 13, 
14, 15, 16, 17, 18, 
20, 21, 22, 23, 24, 
25ff., 35ff., 163, 167, 
168, 188, 194, 197, 
198, 202, 206, 208. 

- - Dauerbrutstat-
ten 41. 

Schistostega 44 Iff. , 474. 
- osmundacea 442. 
Schizopoden 255. 
Schlempe 306, 378. 
Schlupfwespen 161. 
Schmetterlinge 170,181, 

187, 190, 254, 279. 
Schmetterlingsraupen 

129· 
Schmetterlingswande

rung 72, II Iff., 166, 
173· 

- in Amerika 122. 
auf Ceylon 114, Tab. 
115 und 116. 
EinfluB d. Tempera
tur 196. 

- EinfluB des Windes 
200. 

- Flugbahn eines wan
dernden Schmetter
lings 128. 

- im malayischen und 
australischen Gebiet 
121. 
Schematische Dar
stellung 201. 

- in Siidindien 116, 
Tab. 117. 

- 1m tropischen West
afrika 114. 

- Zusammenstellung 
der Rohe Tab. 127. 

SChwarmphanomene 
bei Ameisen 190. 

- bei Chironomiden 
190. 

- bei Ephemeriden 
190 • 

Schwarmphiinomene bei 
Phryganeiden 190. 

- bei Termiten 190. 
Schwarzwurz 388. 
Schwefelwasserstoff 

31 5. 
Sciara 132. 
Screw-worn-flies 166. 
Scrofulariacee 471. 
Scorpaena 241. 
Scyllarus 265. 
Scyllium 261. 
Scyllurus 263. 
Sedum acre 461. 
Seismonostie 528. 
Selaginella 468. 
Sempervivum tectorum 

453· 
Sepia 251. 
- officinalis 252. 
Sepiola 251. 
Serum 329. 
Sicyonia 259, 265. 
Silphium laciniatum 

464. 
Simuliidae 134. 
Simulium 160. 
- comlumbaczense 

134· 
Sinapsis alba 386. 391. 
Siphoneen 440. 
Smilax aspera 390. 
Soja 454. 
Solitiirphase 189. 
Somatochlora metallica 

63· 
Sonnenblume 388. 
Sordaria decipiens 396. 
- fimiseda 390. 
Sparmannia 449. 
Sphaerophorea mentha-

stri 160. 
Sphingidae 99, 105, 107, 

109, III, 130, 163, 
164, 167, 189· 

Sphinx 282. 
- convulvuli 209. 
- ligustri 106. 
Spidae 145. 
Spilosoma 260. 
Spiraea 458. 
Spirogyra 319. 
Sporangientrager 396. 
Sporogonien 471. 
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Spring Grain-Aphis 154. 
Squalius 241. 
Squilla 263, 265, 26'1. 
Stachys silvatica 473. 
Staphylokokkeu 325. 
Stechmiicken 169. 
Steinpilz 377. 
Stenolophus irridicolor 

146. 
Sticta pulmouaria 399. 
Stigeoclonium 471. 
Streckungswachstum 

52 4. 
Strobilanthes s. Gold

fussia. 
Stromungspotential 

308. 
Strontiumiou 318. 
Strychuiu 248. 
Submikronen 294, 295· 
Submukosa 339. 
Subpermanente Regiou 

12. 
SiiBwasserprotozoen 

31 7. 
Sulfogruppen 300. 
Sympetrum 50, 63, 161, 

163. 
- dauae 65, 168. 
- flaveolum 62, 64. 
- fonscolumbii 63. 
- meridionale 51, 64, 

65, 160. 
- rudicundulum 156. 
- sanguiueum 64. 
- scoticum 70. 
- striolatum 64, 65. 
Syriuga vulgaris 458, 

462. 
Syrphiden 70, 137, 203. 
Syrphus auricollis 137. 
- balteatus 137, 160. 
- ribesii 154. 
- vitripennis 137. 

. Tabanidae 137. 
Tagesschlaf 465. 
Tagesschlafbewegung 

363, 370. 
Talorchestia 266, 267, 

273, 282. 
- longicornis 267. 
Tapetum 244ff. 
Taraxacum 451. 

Sachverzeichnis. 

Taraxacum officiuale 
464. 

Taxus 456. 
Tecoma radicans 405. 
Teleastier 245. 
Temporare Region 12. 
Terias lisa 167, 171,205, 

209· 
- senegalensis 1I2, 

185, 202. 
- senegallus II3. 
Termiten 7, 184. 
Testudo marina 242. 
Tetraneura ulmi 154. 
Thalangium opilio 253. 
Thallus 392,398, 421ff., 

434, 471. 
Thallusrhizoid 394, 395· 
Thecla melinus 156. 
- rubi 268. 
Thelephora terrestre 

398. 
Thermotaxis, negative 

22. 

- positive 20, 21. 
Thermowachstumsreak-

tion 489. 
Thinidium 471. 
Thio-uraeum 311. 
Thixotropie 320. 
Tholymis tillarga 66. 
Thyreoidin 327, 332. 
Thyroxin 321. 
Tilia 468, 469. 
Timetes chiron 123. 
- coresia 123. 
- marcella 123. 
Tinca 241. 
Tineola biselliella 208. 
Todaropsis 252.' 
Tolmica Menziesii 466. 
Torpedo 242. 
Torsion 454ff. 
Toxoptera 154. 
Tradescantia 379, 385, 
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