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Vorwort.

Das vorliegende Buch ist als Einleitung in das Studium der
pflanzlichen Reizphysiologie gedacht. Es soll nicht so sehr dem
Fachmanne dienen als vielmehr allen denen, die aus irgendeinem
Grunde einen Einblick in das Gebiet gewinnen wollen, ohne eingehende
Vorkenntnisse zu besitzen.

Fiir diese Aufgabe sind die Lehrbiicher nicht recht geeignet,
weil sie nur ein Gerippe geben, aber keine Anschauung vermitteln
konnen. Die gelehrten Handbiicher wiederum miissen Vollstindig-
keit anstreben und verlieren dadurch unvermeidlich an Ubersichtlich-
keit. Auch setzen sie zuviel voraus und werden deshalb nur dem
Botaniker recht verstindlich. Ein bestimmtes Objekt von vielen
Seiten zu betrachten, kann iiberhaupt nicht ihre Aufgabe sein. Wie
mir scheint, sind es aber gerade die an einer Pflanze zu beobach-
tenden Einzelheiten, die den Nichtfachmann fesseln und der Dar-
stellung Leben geben.

Die pflanzliche Reizphysiologie ist vielfach, und von berufenster
Seite bearbeitet worden, so in den Hand- und Lehrbiichern von
Pfeffer, Jost, Noll, Wiesner u.a. Deshalb bedarf mein Unter-
nehmen einer Begriindung. Sie liegt darin, dafl ich mir meine Auf-
gabe anders gestellt habe als die genannten Autoren. Es lockte
mich, das erwdhnte Teilgebiet einmal unabhiingig von der sonstigen
Botanik, in anschaulicher Breite, aber ohne den Zwang der Voll-
stindigkeit vorzufiihren. Dabei ergab sich die Notwendigkeit, nur
die cinigermaBen sicher als Reizwirkungen anzusprechenden Erschei-
nungen zu behandeln. Das gilt aber in der Hauptsache allein fiir
die Bewegungsreaktionen. Nur zur Abrundung wurden da und dort
auch andere Reizerfolge geschildert. _

Sollte mir die Aufgabe einigermafien gelungen sein, dieses Gebiet
soweit verstindlich zu machen, daf jedermann folgen kann, der fiir
Naturwissenschaft Sinn hat und dabei nicht nur Unterhaltung sucht,
so wire mir das eine besondere Genugtuung. Damit wire am besten
die Berechtigung meines Unternehmens erwiesen. Ist doch gerade
auf diesem Gebiete durch minderwertige populdre Darstellung ge-
sindigt worden. Ganz leicht zu lesen wird das Folgende freilich nicht
sein. Der teilweise schwierige Gegenstand erfordert geistiges Mit-
arbeiten.



VI Vorwort.

Die Hauptleitsitze, die mir vorschwebten, waren folgende:

Es sollte groBtmogliche Anschaulichkeit erreicht werden. Ein
Erfordernis waren also zahlreiche Abbildungen. Da die Photographie
einen lebendigeren Eindruck iibermittelt als die Zeichnung, wurde
sie in héherem MafBe herangezogen, als bisher iiblich.

Wiederholt wurde auf die entsprechenden Erscheinungen in der
menschlichen Sinnestétigkeit hingewiesen. Das Bedenkliche solcher
Vergleiche schien mir durch die leichtere Ankniipfung aufgewogen.
Zudem gewinnt ja die Anschauung von der inneren Gemeinschaft
aller Lebewesen, auch in reizphysiologischer Hinsicht, immer mehr
an Boden.

Manche Erscheinungen wurden auf ihre Bedeutung fiir die Pflanze
hin betrachtet, doch nur soweit Versuche einen Anhalt gaben. Ge-
rade hier bleibt noch viel zu tun. Deshalb mulite ich mich meist
damit begniigen, zu zeigen, wie durch exakte Behandlung zuverlissige
Antworten auf bestimmte Fragen erzielt werden koénnen. Um die
Experimente schildern zu kénnen, mufite auch die Methodik gestreift
werden, wenigstens soweit sie fiir das Versténdnis und die Nach-
ahmung einfacherer Versuche erforderlich ist.

Da manche das Buch nur der Folgerungen wegen zur Hand
nehmen werden, so wurden am Schlusse einige allgemeinere Fragen
erdrtert. Wenn man diese Suchenden auch auf naturwissenschaft-
lichem Wege nicht bis zum Ziele geleiten kann, so diirfte es doch
geraten sein, sie nicht friiher als nétig zu verlassen.

SchlieBlich danke ich Herrn Springer fiir die Sorgfalt und das
Entgegenkommen bei der Drucklegung und besonders bei der An-
fertigung der Abbildungen. Auch bin ich meinem Bruder Hans
Pringsheim in Berlin fiir die Durchsicht des Manuskriptes und der
Korrekturen zu groBem Danke verpflichtet.

Halle a. d. S., im Juli 1911.

Ernst G. Pringsheim.
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I. Einleitung.

Die Uberzeugung von der inneren Gemeinschaft aller Organismen,
von der Wesensgleichheit des Lebens in allen seinen tierischen und
pflanzlichen Formen, ist heute Allgemeingut geworden. Aus ihr er-
gibt sich auch die Berechtigung einer Wissenschaft, die darauf aus-
geht, das Einheitliche und das Unterscheidende in den LebensiuBe-
rungen der verschiedenen Organismengruppen zu studieren. Dabei
hat diese Forschungsrichtung, wie jede rechte Wissenschaft, das Zu-
sammengesetzte aus dem Einfachen zu erkliren und abzuleiten. Die
Lehre von der Abstammung der hoheren Lebewesen von niederen
muf} auch die Wissenschaft durchdringen, die ich hier im Sinne habe,
die vergleichende oder allgemeine Physiologie.

Von einigen Betatigungen wissen wir genau, daB sie allen Lebe-
wesen gemeinsam sind. So die Erndhrung, die Atmung, die Fort-
pflanzung und die Reizbarkeit. Letztere besonders finden wir immer
und iiberall bei den Organismen. Sie setzt nicht einmal voriiber-
gehend aus. Es gibt kein Leben ohne Reizbarkeit! Sie unter-
richtet die Organismen von den fiir sie wichtigen Verinderungen in
ihrem Inneren und in der AuBenwelt. Ohne sie wiirden sogleich ver-
hidngnisvolle Storungen im Lebensgetriebe eintreten.

Wollen wir uns klar machen was das bedeutet, so konnen wir
an unsere eigene Sinnestétigkeit denken, die letzten Endes auf der
Reizbarkeit gewisser Zellen an den verschiedensten Stellen unseres
Korpers beruht. Sie ist bestdndig rege und hért nur im Tode auf.
Selbst im Schlafe ist sie nur gedimpft. Nie ist sie den Einwirkun-
gen der Aullen- und Innenwelt gegeniiber ganz verschlossen. Es geht
das schon daraus hervor, daB wir durch intensive Reize geweckt
werden konnen und dall weniger starke doch wenigstens unsere
Triume beeinflussen. Man ersieht daraus auch gleich, dall BewuBtsein
an die Sinnestéitigkeit nicht gekniipft sein muB. Fir die Pflanzen
wollen wir die BewuBtseinsfrage ganz aus dem Spiel lassen. Wir
wissen davon nur bei uns selbst etwas. Bei ganz anders gearteten
Lebewesen wie den Pflanzen sind Er6rterungen hieriiber zwecklos.
Ruhezustinde, in denen die Reizbarkeit stark herabgesetzt ist, kennen
wir iibrigens auch bei den Pflanzen. Man denke an einen Baum im
Winter oder einen trockenen Samen. Trotzdem man aber bei ihnen
von dem in ihnen ruhenden Leben wenig merkt, sind sie doch ge-
wissen Reizen zuginglich.

Zwischen Sinnestétigkeit und Reizbarkeit einen scharfen Unter-
schied zu machen ist kaum mehr moéglich, nachdem man erkannt

Pringsheim, Reizbewegungen. 1



2 I, Einleitung.

hat, dal die Sinnesorgane nur besonders ausgebildete Aufnahme-
apparate fiir die wichtigsten Reize darstellen, wie man sie in ein-
facherer Konstruktion auch bei den niedersten Tieren und selbst bei
Pflanzen vorfindet. Worin die Reizbarkeit besteht und sich #duBert,
das darzulegen soll den ganzen Inhalt dieses Buches ausmachen.
Man wird also verzeihen, wenn ich keine Definition voranschicke, die
doch an dieser Stelle das Wesen der Sache nicht klar machen konnte.

Unsere Sinne geben uns Kunde von den Vorgéngen der Umgebung,
nach denen wir uns orientieren konnen. Ahnlich orientiert sich die
Pflanze nach den Eindriicken der Aullenwelt. Das Resultat sind ge-
wisse Lage- und Ortsverdnderungen, die uns in den folgenden Kapiteln
beschéftigen werden. Daneben werden auch andere Titigkeiten der
Pflanze wie unseres Korpers von Reizen beeinfluit. So finden wir
bei den Pflanzen formbestimmende Reize, die allerdings nicht im
gleichen Mafle bei uns auftreten. Die Pflanze ist ein Organismus
von viel geringerer Individualitdt als das héhere Tier und der Mensch.
Ihre einzelnen Teile sind nicht so stark voneinander abhéngig, miissen
nicht so genau zusammenarbeiten, damit das Ganze lebensfihig ist.
Daher ist auch eine grofere Freiheit in der Gestaltung der einzelnen
Organe, der Zweige, Blatter usw. einer Pflanze je nach den &ufBeren
Umstinden méglich als bei den Gliedern eines Tieres und des Men-
schen. Es ergibt sich daraus weiter eine grofere Verschiedenheit der
Individuen, die verschiedenen Bedingungen ausgesetzt waren. Etwas
Ahnliches finden wir beim Menschen immerhin etwa in der stérkeren
Ausbildung héufig gebrauchter Muskelgruppen. Auch das stérkere
Nachwachsen abgeschnittener Haare und Négel, das auch Analogien
im Pflanzenreich hat, konnte man vielleicht zu den durch Reize be-
einfluBbaren Formgestaltungen rechnen. Ferner die Heilung von Ver-
wundungen und den Ersatz verloren gegangener Teile, die hier wie
da durch mancherlei Reizwirkungen reguliert werden. Man ist sich
jedoch noch wenig klar dariiber, wo die Grenze liegt zwischen einer
direkten Beeinflussung des Stoffwechsels und dem mittelbaren Zu-
sammenhange, den man Reizwirkung nennt. Deshalb soll dieses Ge-
biet, dem Titel entsprechend, gegeniiber den Bewegungserscheinungen
zurlicktreten. Mit den Reaktionen auf Verwundungen sind wir schon
dem Gebiete der schwer falbaren inneren Reize nahe gekommen, die
auf dem Zusammenhange und der gegenseitigen Lage, sowie auf der
Lebenstétigkeit der Organe beruhen. Da wir iiber die entsprechenden
Erscheinungen beim Menschen, die inneren und Gemeinempfindungen,
schon nicht viel wissen, wo die Selbstbeobachtung der ohnehin inten-
siveren Erforschung aller Einzelheiten noch zu Hilfe kommt, so kann
es uns nicht wundern, dal man sie bei den Pflanzen, deren Wesen
von dem unsrigen so verschieden ist, noch weniger kennt und schwer
von chemischer Wechselwirkung unterscheiden kann.

Dieselbe Schwierigkeit zeigt sich bei der Beeinflussung der
chemischen Titigkeit der Pflanze durch &uBere Umstdnde. Zwar
kennen wir Fille, die zweifellos als Reizwirkung angesprochen wer-
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den miissen. Auch hier kann man wieder an Erfahrungen am Men-
schen ankniipfen. So wie die Absonderung unserer Verdauungsdriisen
durch den Geruch, Geschmack und selbst den Anblick der Speisen
angeregt wird, so wird bei den Insekten fangenden Pflanzen durch
die von der Beute ausgehenden chemischen und Beriihrungsreize die
Abscheidung von verdauenden Séften veranlaBt. Leider aber ist der
Teil der pflanzlichen Reizphysiologie, der sich mit den chemischen
Reizerfolgen beschéftigt, noch wenig ausgebaut gegeniiber den die
Form- und Lageverdnderungen, also die physikalischen Reizerfolge um-
fassenden Gebieten. Wir wollen die letzteren daher in unserer Dar-
stellung nur nebenher hier und da erwihnen. Man darf daraus aber
keineswegs auf eine geringe Bedeutung dieser Vorgénge schlieBen. Sie
spielen vielmehr sicher eine grole Rolle. Nur fehlen uns vielfach
noch die Mittel sie nachzuweisen und vor allem auch hier wieder,
sie von direkten stofflichen Beeinflussungen zu unterscheiden.

Im Gegensatze zu den Reizerfolgen, die sich in einer Verinderung
des Stoffwechsels und der Gestaltung offenbaren, sind die leicht er-
kenn- und meBbaren Bewegungserscheinungen seit lange Gegenstand
eifrigsten Studiums gewesen. An ihnen haben sich unsere Begrifie
von der pflanzlichen Reizbarkeit gebildet. Da wir alles Zweifelhafte
und weniger Bekannte fortlassen, kénnen wir dafiir die Bewegungs-
reize um so ausfiithrlicher behandeln, was die Anschaulichkeit zu er-
hohen geeignet ist.

Trotz dem Riesenabstande zwischen zwel in so verschiedenen
Richtungen entwickelten Organismen, wie es die Pflanze und der
Mensch sind, finden wir doch bei beiden die gleichen physikalischen
und chemischen Krifte als ,,Reizanlidsse’ wirksam. Einige Beispiele
mogen das erldutern. Wir bewahren unsere aufrechte Haltung mit
Hilfe eines besonderen Sinnes, der uns die Richtung der Schwerkraft
anzeigt; die Pflanze tut das gleiche. Unser Lichtsinn leitet uns vor
allen anderen beim Zurechtfinden im Raume. Auch fiir die Pflanze
ist das Licht einer der wichtigsten Orientierungsfaktoren zur Ge-
winnung geeigneter Lebensbedingungen. Wir lassen uns beim Auf-
suchen und der Beurteilung unserer Nahrung durch Geruch und
Geschmack, die chemischen Sinne, leiten; dasselbe gilt fiir die Pflanze,
denn Wurzeln und Pilzfiden suchen im Substrate kriechend vermoge
ihrer chemischen Reizbarkeit geeignete Stoffe auf, wahrend die Bak-
terien frei im Wasser schwimmend solche zu erreichen suchen.
SchlieBlich mag noch angefiihrt werden, daB es Pflanzen gibt, die
fiir ,,Kitzel“- und StoBreiz, fiir Temperaturerh6hung und -erniedri-
gung, fiir Wasserstromungen und Feuchtigkeitsdifferenzen empfindlich
sind. Diese Andeutungen geben wenigstens einen Begriff von der
Mannigfaltigkeit und Verbreitung der verschiedenen Reizerscheinungen.

Auf welche Weise sich uns die Empfindlichkeit der Pflanze fiir
all diese Einwirkungen kundgibt, das wird eingehend zu schildern
sein. Mit einem allgemeinen Ausdrucke nennt man die Anzeichen

1*



4 I. Einleitung.

einer erfolgten Reizung die Reizreaktionen oder Reizerfolge, ganz
gleich, ob sie Anderungen der Lage, der Form oder der chemischen
Zusammensetzung darstellen. Entsprechend werden die physikalischen
oder chemischen AuBeneinfliisse, die zu einer Reizung fithren, Reiz-
ursachen genannt. Bedeutungsvoll fiir die Charakterisierung der Reiz-
prozesse ist es, daB sie in keinem einfachen, leicht iibersehbaren physi-
kalischen oder chemischen Zusammenhange mit den Reizerfolgen stehen.
Das Verhiltnis von Reizursache und Reizerfolg wird ndmlich dadurch
verwickelt, daB sich eine ganze Anzahl von Zwischengliedern zwischen
beide einschieben, iiber die wir wenig wissen, — die aber gerade
das physiologische Geschehen zu charakterisieren scheinen. Mit
diesem Umstande, dem Vorhandensein von Mittelvorgingen, héngt
es auch zusammen, daf die Energie des &ulleren Reizanlasses nicht
in der Reaktion wiederkehrt, und dal3 auch beide nicht in einem
gleichbleibenden Verhiltnisse zueinander stehen. Beianderen Vorgéngen
im Organismus ist das der Fall. So wird z. B. eine bestimmte
Menge der Energie des auffallenden Sonnenlichtes bei der Kohlen-
sdureassimilation in chemische Energie umgewandelt und auf diese
Weise in leicht verwendbarer Form festgelegt. Bei den Reizvorgingen
sind die Verhdltnisse nicht so leicht zu tibersetzen, weil die Haupt-
ursache des physiologischen Geschehens immer im Organismus liegt.
Der ReizanlaBl verursacht nur eine Umgestaltung des sonstigen Ge-
triebes, eine veridnderte Verwendung der verfiigbaren Kréfte.

Von den Reizerfolgen werden allein die Bewegungserscheinungen
ausfithrlich behandelt werden, weil nur iiber diese genug gesichertes
Material vorliegt, um eine zusammenfassende Darstellung zu ermdog-
lichen. Da wir zum Verstindnis der speziellen Kapitel, die die
Reizwirkung der verschiedenen AuBenkrifte vorfiihren sollen, einen
Uberblick iiber Wachstum und Bewegungsvermdgen der Pflanzen
haben miissen, schicken wir das hierzu Notige im néachsten Abschnitte
voraus. Wir schreiten dabei im allgemeinen von den niederen zu
den héheren Organismen fort. Wine entsprechende Einteilung wird
sich jedoch weiterhin wegen der sonst unausbleiblichen Wiederholungen
nicht mehr aufrecht erhalten lassen. Wir wollen vielmehr den Stoff
nach den ins Pflanzenleben als Reize eingreifenden Kriften einteilen,
da der Reizvorgang als solcher in den Vordergrund gestellt werden
soll. Die von einer bestimmten &dufleren Kraft abhingigen Reaktions-
formen wollen wir dann so anordnen, daBl wir mit den einfachsten
und bestbekannten beginnen. Diese sind nun nicht immer bei den
niedersten Organismen zu finden, vielmehr meist gerade bei den
differenzierteren, wo die stirkere Arbeitsteilung eine klarere Aus-
bildung der Einzelfunktionen erlaubt, die auf niederer Stufe alle an
eine Zelle gekettet sind. Nachdem wir so den EinfluB der ver-
schiedenen Krifte, die als Reizursachen in Betracht kommen, durch-
gesprochen haben werden, konnen wir in einem SchluBkapitel, den
in der Vorrede skizzierten Absichten entsprechend, einige allgemeinere
Fragen behandeln.



II. Das pflanzliche Bewegungsvermogen.
a) Allgemeines.

Es ist, als ob die Natur alles getan hétte, um uns die Erkennt-
nis so lange wie moglich vorzuenthalten, daB nicht nur die Tiere, son-
dern auch die Pflanzen ein reich ausgebildetes Bewegungsvermdogen
besitzen. Die uns vertrauten griinen Gewiichse zeigen im allgemeinen
dem fliichtigen Blicke so wenig Beweglichkeit, da man schon ge-
nauer hinsehen muf, um sich von ihrem Vorhandensein zu iiber-
zeugen. Still und gerduschlos geht da alles vor sich, ohne Lirm,
ohne Zappeln, Hasten und Fliechen. Aber man nehme sich nur die
Zeit in warmen Friihlingstagen etwa eine RoBkastanie zu beobachten,
wie sie ihre Knospen, entfaltet. Welch eine Fiille von Veranderungen,
die da in kurzer Zeit sich folgen!

Ist es bei den héheren Pflanzen die meist verhdltnismiBig ge-
ringe Schuelligkeit der Bewegungen, die ihre Wahrnehmung erschwert,
so ist es bei den sich rascher tummelnden niederen Organismen die
mikroskopische Kleinheit, die ihre Kenntnis einer technisch vor-
geschrittenen Zeit aufsparte.

Jene wenigen griinen Pflanzen endlich, deren auffallende Reiz-
bewegungen in ihrer Geschwindigkeit denen der Tiere nahekommen.
—- man denke an Mimosa — sind in wirmeren Gegenden zu Hause.
Sie wurden erst bekannt, als sich der Glaube, Beweglichkeit und
Empfindungsfihigkeit gingen den Pflanzen ab, schon so sehr fest-
gesetzt hatte, dall man diesen Mangel als zu ihrem Wesen gehorig
betrachtete. Die sogenannten sensitiven Pflanzen wirkten daher nach
ihrer Entdeckung zunichst meist nur als Kuriosititen. Wo man
auf ihr Verhalten einging, versuchte man es auf mdoglichst mecha-
nische Weise zu erkldren, um nicht die Uberzeugung vom Wesen der
Pflanze, die durch Autorititen wie Aristoteles und Linné gestiitzt
war, umstofen zu miissen. Schlieflich aber iibten diese exotischen
Seltsamkeiten doch eine Wirkung auf die Gemiiter aus, die ihren
stilleren einheimischen Vettern versagt geblieben war. Man erkannte
allméhlich auch bei den letzteren rasche Bewegungen an weniger ins
Auge fallenden Bliitenteilen, — und als dann Darwins Lehre die
Augen offnete und die innere Verwandtschaft aller Lebewesen zur
Gewilheit machte, z6gerte man nicht linger, die von Dichtern und
Philosophen vorgeahnte innere Gemeinschaft der Pflanze mit Tier
und Mensch anzuerkennen.



6 II. Das pflanzliche Bewegungsvermdgen.

Darwin selbst war der erste der in seinen klassischen Werken
iiber die insektenfressenden und die kletternden Pflanzen sowie tiber
das Bewegungsvermogen der Pflanzen die Friichte dieser neuen An-
schauung erntete. Die weniger als die Schriften zur Deszendenz-
theorie bekannten pflanzenphysiologischen Werke des grofien Neuerers
lohnen auch heute noch ein eingehendes Studium. Seine Versuche
wurden mit einfachen Hilfsmitteln angestellt und sind so anschaulich
geschildert, daB sie zur Nachahmung anregen. Darwins Beobach-
tungen lehrten ihn, daf Wurzeln, Blatter, Stengel und Ranken der
Pflanzen zu den verschiedenartigsten Bewegungen befdhigt sind, zu
denen mannigfaltige Reize den Anstol geben. Er faBt seine Eindriicke
in den Worten zusammen: ,,Endlich ist es unmoglich, von der Ahn-
lichkeit zwischen den vorher erwahnten Bewegungen von Pflanzen
und vielen unbewullt von den niederen Tieren ausgefiihrten Handlungen
nicht {iiberrascht zu sein‘. Dieser Ausruf ist heute eine Art Pro-
gramm geworden.

Allerdings ist die Ausfithrung, die Mechanik der Bewegungen bei
den hdheren Pflanzen, mit denen Darwin seine Versuche anstellte,
von der der Tiere durchaus verschieden. Muskeln und Nerven gibt
es bei ihnen nicht.

b) Freie Ortsbewegung.

Wiéhrend die niedersten griinen Organismen, bei denen man im
Zweifel sein kann ob es Tiere oder Pflanzen sind, sich in ahnlicher
Weise im Wasser herumtummeln wie ihre farblosen Verwandten, haben
sich die hoheren Gewdchse dieser Fihigkeit begeben. Ihre Ernédh-
rung mit Hilfe des Sonnenlichtes machte den Ortswechsel iiberflissig.
Zudem hétten die zum reichlicheren Auffangen der Strahlen not-
wendigen griinen Fldchen, die Blatter und blattihnlichen Organe, bei
der Bewegung ein starkes Hindernis ergeben. Als die Pflanzen dann
spater zum Landleben iibergingen, wurden auch die letzten Uberreste
von freier Beweglichkeit, die im Jugendstadium noch vorkamen, ali-
méhlich aufgegeben. Sich auf trocknem Boden frei umher zu be-
wegen, vermag keine Pflanze.

Sehen wir nun zu, welche Mittel der Pflanze zur Verfiigung
stehen, auf die Reize, die sie treffen, mit Bewegungen zu antworten:

Zur freien Ortsbewegung sind Vertreter fast aller Pflanzen-
familien mit Ausnahme der Bliitenpflanzen zeitlebens oder doch vor-
iibergehend befahigt. Daher ist es begreiflich, daB diese Bewegungen
auf sehr verschiedene Weise zustande kommen. Zun#chst haben wir
zu unterscheiden zwischen freiem Schwimmen im Wasser und den-
jenigen Fortbewegungsarten, die einer festen Stiitze bediirfen, dem
Gleiten und Kriechen. Aber auch innerhalb dieser Gruppen herrscht
noch eine groBe Mannigfaltigkeit.

Freies Schwimmen im Wasser kommt in folgenden Pflanzen-
stdmmen vor:
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. Bakterien;

. Myxomyceten (Schleimpilze);

. Chytridiaceen;

. Saprolegniaceen (Wasserpilze);

. Flagellaten (GeiS3ler);

. Volvocaceen;

. Peridineen;

. Chlorophyceen (Griinalgen, ndmlich Protococcoideen, Con-
fervoideen und Siphoneen);

9. Phaeophyceen (Braunalgen);

10. Characeen (Armleuchtergewdchse);

11. Bryophyten (Moose);

12. Pteridophyten (Farnpflanzen);

13. Cycadaceen;

14. Ginkgoaceen.
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In den mit 9—14 bezeichneten Stdmmen sind nur die ménn-
lichen Geschlechtszellen, die ,,Samenfiden®“ oder Spermatozoén.
schwimmfihig. Man sieht, daB3 die Erscheinung auBerordentlich
verbreitet ist. Es kommt ihr auch eine grofie Bedeutung fiir unsere
Auffassung von der Verwandtschaft der pflanzlichen Lebewesen zu.
Mit groBer Wahrscheinlichkeit ist némlich anzunehmen, daf die
Vorfahren sowohl der Tiere wie der Pflanzen einzellig waren und
frei im Wasser umherschwammen. Ihnen sind von jetzt lebenden
Organismen jedenfalls die mikroskopischen Flagellaten oder Geilller
am #hnlichsten. Sie konnen farblos sein mit tierdhnlichem Stoff-
wechsel oder griin und sich nach Art der Pflanzen erndhren. Die
letzteren assimilieren mit Hilfe des Sonnenlichtes die Kohlensidure
und formen daraus Stoffe, die zum Aufbau ihres Kérpers und zum
Betriebe ihrer Lebensfunktionen verarbeitet werden. Die farblosen
Flagellaten dagegen nehmen gelSste organische Nahrungsstoffe aus dem
Wasser auf. Allerdings sind auch die griinen oft dazu befahigt, wie
iiberhaupt tierische und pflanzliche Ernihrung vielfach ineinandergreifen.

Die Schwimmbewegung findet bei den Flagellaten mit Hilfe von
einer oder mehreren Geileln oder Wimpern statt. die in gesetz-
miBiger Weise das Wasser schlagend den Korper vorwirts treiben.
Die Art der GeiBelbewegung ist wegen ihrer Schnelligkeit und der
auBerordentlichen Feinheit dieser Organe schwer zu erforschen.

Wenn es moglich sein wird, von den sich bewegenden Geifleln kinemato-
graphische Aufnahmen zu machen, wozu heute die technischen Mittel wohl
schon ausreichen, wird man mancherlei Aufschlisse erhoffen diirfen. Bisher
war man darauf angewiesen, die Bewegungen zu studieren, indem man sie
kiinstlich verlangsamte. Das kann man durch tiefe Temperatur erreichen.
oder dadurch, daB man den Widerstand des Wassers durch Zusitze wie
Gummi, Gelatine oder dgl. erhsht. Dann geht der Geiflelschlag so langsam
vor sich, daB er sich bei groBen Flagellaten mit starker VergroBerung leid-
lich verfolgen 1aBt. Auch kann man die betreffenden Lebewesen dadurch im
‘Gesichtsfelde des Mikroskopes festhalten, dall man ein feines Maschengewebe
auflegt, in dessen Hohlrdumen die Schwidrmer gefangen werden.
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Es laBt sich denken, daB3 auf diese Weise nur Rudimente der normalen Be-
wegungsart zur Beobachtung kommen.

Die Gestalt der Flagellaten und der ihnen sehr dhnlichen Algen-
schwirmsporen ist dagegen im allgemeinen gut bekannt. Meist sind sie
langlich, und wo sie griin sind, ist das vordere Ende verschmélert und
farblos. In ihnen befindet sich auch fast immer seitlich ein roter
Punkt, der ,,Augenfleck®, iiber dessen Bedeutung fiir den Lichtsinn
wir noch zu sprechen haben werden. Auch sind in der Néhe des
Vorderendes die Bewegungsorgane, die GeiBleln befestigt, in Ein-,
Zwei-, Vier- oder Mehrzahl. Die zahlreichen kurzen und kranzférmig
angeordneten Wimpern der Odogoniumschwirmer schlagen rhythmisch
nach riickwirts wie die Cilien der Infusorien. Da, wo eine geringe
Zahl von GeiBeln vorhanden ist, sind sie vorn inseriert, gewohnlich

Abb. 1. Algenschwérmer.

1. Zoospore von Ulothrix; 2., 3. Schwirmer von Chlamydomonas; 4. Stiick einer zusammen-
gesetzten Zoospore von Vaucheria, die unter 6 im ganzen gezeigt ist; 5. Zoospore von Clado-
phora; a Augenfleck. (Aus Oltmanns 1905.) Verschieden stark vergréfSert.

riickwirts gerichtet und meist lénger als der Korper. Sie bohren
sich korkzieherartig durchs Wasser und treiben den Korper vorwirts
(Abb. 1 u. 2).

Die Wirkungsweise der GeiBeln ist dhnlich wie die der Schraube
eines Dampfers, die dadurch, daB sie das Wasser nach hinten
driickt, das Schiff vorwarts treibt. Auch wenn die GeiBel nach vorn
gerichtet ist, bleibt diese Analogie bestehen, die Bewegungsrichtung
hingt ja nur vom Sinne der Drehung ab, die héufig, z. B. beim
AufstoBen auf Hindernisse, voriibergehend umgekehrt wird. Sc
kann auch ein Dampfer durch Umkehr der Schraubendrehung
riickwirts fahren. Pfeffer (1904, S. 706) vergleicht das Schwingen der
GeiBel mit der ,,Wellenbewegung eines Taues, durch das man vermittelst
geeigneter Schwingungen oder StoBe Spiralwellen schickt“. TUnter
dem Mikroskop sieht man allerdings meist nur ein Schlingeln oder
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schraubenférmiges Zusammenziehen und Wiederausstrecken des Be-
wegungsorganes. Durch die Schraubenbewegungen der GeiBlel kommt
fast immer wihrend des Vorwirtsriickens eine Drehung des Korpers
zustande, die nur dann unterbleibt, wenn der Schwerpunkt, resp. der
Geillelansatz stark seitlich gelagert ist. Das Schwimmen kann so vor
sich gehen, da3 die Korperachse mit der Bewegungsrichtung zusammen-
fallt. Vielfach aber, und besonders bei den unsymmetrisch gebauten Or-
ganismen, wird bei der Vorwartsbewegung unter Rotation eine Schrauben-
linie beschrieben, und zwar so, daB immer dieselbe Korperseite nach
aullen gekehrt ist. Auch kann das hintere Ende in einer geraden,
das vordere in einer schraubigen Bahn fortschreiten. Je scheller das
Schwimmen ist, desto geradliniger die Bahn. Beim StoBen auf
Hindernisse oder auf Reizanldsse hin wird oft die Bewegung gehemmt.
Dabei beschreibt dann die Achse des Korpers einen
Kegel oder Doppelkegel. Wird nun die Bewegung
wieder aufgenommen, so erfolgt sie aus einer der
beim Rotieren eingenommenen Stellungen heraus,
also in einer von der urspriinglichen abweichen-
den Richtung.

Der Korper der Flagellaten kann von einer
starren Haut umgeben oder weich und selbst in
seiner Form weitgehend veréinderlich sein. Aber
auch in diesem letzten Falle trigt die Beweglich-
keit der Gestalt nichts zu der Kraft bei, die den
Organismus im Wasser vorwérts treibt. Vielmehr

dient sie nur zum Kriechen auf festem Substrate. Abb. 2.
Beim Schwimmen ist der Leib scheinbar starr Euglena, viridis.
un.d ]anggestregkt. Das ist _besonders auffallegd o iﬁmggﬁend
bei den am hédufigsten studierten Euglenen, die st. Augenfleck.

. . . wqqs . Stark ver-grofiert.
imstande sind, sich voéllig kugelig zusammen- (Aus Rosen 1909.)

zuziehen, beim Schwimmen aber eine fischihnliche

Gestalt annehmen. Die Art der Vorwirtsbewegung ist jedoch, von
der eines Fisches sehr verschieden, da sie durch die am Vorderende
eingesetzte GeiBel zustande kommt (Abb. 2).

Ein besonderes Interesse verdienen die mit vielen Geieln aus-
geriisteten Gebilde, die aus einer groBen Anzahl von Einzelindividuen
zusammengesetzt zu denken sind. Hierher gehoren die Vaucheria-
schwérmsporen (Abb. 1, 4 u. 6), dann auch die Kolonien der Volvocaceen,
die kugel- und plattenférmig, aber auch anders gestaltet sein kdnnen
(Abb. 3). Bei diesen sind die Einzelindividuen flagellatenartig, aber
durch eine Gallertmasse miteinander verbunden.

Uberall, wo mehrere Geilleln vorhanden sind, miissen sie vermdoge
einer inneren Wechselwirkung einheitlich schlagen, weil sonst keine
geordnete Bewegung zustande kdme. Besonders auffallend wird das
bei den gréBten Flagellaten-Kolonien, wie sie z. B. Volvox darstellt,
wo hunderte von Einzelindividuen zu einer Hohlkugel vereinigt
sind. Jedes hat zwei Geileln, und alle bewegen sich im Rhythmus,
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etwa wie die Ruder einer Galeere, so daBl ein hochst geschicktes

Schwimmen, immer mit einem bestimmten Ende voran, zustande

kommt. Bei einem Hindernis sehen wir die Kugel ausweichen, alle

GeiBeln schlagen plotzlich in einer anderen Richtung. — So wird es

bewirkt, daB die Bewegung durchaus zielbewuft aussieht, obgleich
so viele Einzelorganismen daran be-
teiligt sind. Die Ursache der Uber-
einstimmung muf3 offenbar in der
Fortleitung eines Impulses gesucht
werden, der das Ganze zu einer
Einheit verkniipft. Die Bahnen, die
der Leitung dienen, sind als feine
Plasmastringe in der Gallertmase
zu erkennen, die die Individuen zu-
sammenhilt (Abb. 3¢).

Die Schwirmsporen der wih-
rend des lingsten Teils ihres Lebens
unbeweglichen Algen haben die Auf-
gabe, nach geeigneten neuen Wohn-

¢. Volvox aureus.

Abb. 3. Schwirmende Volvocaceenkolonien (Aus Oltmanns, 1905).

orten zu suchen. Sie setzen sich dann fest und  wachsen zu
jungen Pflanzen aus. Oft sind es nur aus dem Verbande losgeldste
Zellindividuen, die ohne weiteres entwicklungsfahig sind. Vielfach
aber bediirfen sie eines paarweisen Verschmelzens, das einen Ge-
schlechtsakt darstellt. Im Laufe der Entwicklung der Arten bilde-
ten sich allmihlich Differenzen zwischen den beiden, urspriinglich
gleichen, sich vereinenden Zellen aus, indem die eine von ihnen Vor-
ratsstoffe fiir die spatere Entwicklung mit bekam. Diese, die weibliche
Geschlechtszelle, verlor damit allmihlich ihre Beweglichkeit und ward
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zum Ei, wdhrend die ménnliche Geschlechtszelle, der ,,Samenfaden‘,
noch lange imstande blieb die Eizelle aus eigener Kraft aufzusuchen.
So ist es noch bei den Moosen und Farnen, wihrend bei den Bliiten-
pflanzen eine andere Art der Befruchtung auftritt.

Die beweglichen mé&nnlichen Samenzellen haben meist die schwie-
rige Aufgabe, die das Ei umgebenden Hiillen zu durchdringen und
sich in dieses einzubohren. Deshalb bediirfen sie einer besonderen
Gestalt, die sie zum Uberwinden von Widerstdnden geeignet macht.
Ihre Geifleln sind nach riickwirts gerichtet oder doch, wie bei den
Braunalgen, eine von zweien. Der Korper ist oft korkzieherartig
gewunden, so bei den Characeen, Moosen und Farnpflanzen. Aber
auch hier ist er starr, die Bewegung wird durch die GeiBleln hervor-
gerufen. Mit welchen Reizbarkeiten diese Gebilde ausgestattet sind,
um ihre Aufgabe zu erfiillen, das werden wir spéter sehen.

Die Schwérmer derjenigen Pilze, die bewegliche Entwicklungs-
stadien besitzen, zeigen nichts Besonderes, nur ist bei den Parasiten
Chytridium vorax und Polyphagus Euglenae die Geillel hinten in-
seriert. Bei den Peridineen, die seltsame, unsymmetrische, meist ge-
panzerte Wesen darstellen, ist iiber Bewegung und Reizbarkeit nicht
viel bekannt. Sie besitzen zwei GeiBeln, von denen beim Schwimmen
eine vorwirts, eine seitlich gerichtet ist. Die erstere macht nach
Schiitt Kegelschwingungen, die andere spiralwellige Bewegungen
(Pfeffer 1904, S.707). Die Schnelligkeit der Bewegung kann ziem-
lich betrichtlich werden, wenn man sie auf die GréBe der Organis-
men bezieht. So legen manche Schwirmer in der Sekunde das
2—3fache ihrer Lange zuriick, wihrend die schnellsten Dampfer in
der gleichen Zeit nur um ein Zehntel ihrer Ldnge vorwérts kommen.
Der absolute Weg soll bei den Schwirmern der Lohbliite fast ein
Millimeter in der Sekunde, in der Stunde also iiber 3 m, erreichen;
das ist aber das hdchste, was geleistet wird, meist wird in der
Stunde hochstens 1 m zuriickgelegt. Immerhin sehen wir bei der
VergroBerung durch das Mikroskop manche Bakterien, Flagellaten
und Schwirmsporen sehr lebhaft durcheinanderwimmeln, da ja die
Schnelligkeit der Bewegung, d. h. der zuriickgelegte Weg auch mit
vergroflert wird. Bei tausendfacher Vergrollerung wiirde also ein
Schwérmer der Lohbliite scheinbar 1 m in der Sekunde zuriicklegen.
Das gibt den Eindruck einer sausenden Geschwindigkeit, zu deren
Erreichung bei dem groBen Widerstande, den das Wasser so kleinen
Korpern bietet, jedenfalls eine relativ erhebliche Kraft erforderlich
ist. Fiir Euglenen ist festgestellt, daB sie etwa das achtfache ihres
eigenen Gewichtes im Wasser zu heben vermdgen. (Schwarz 1884.)

Die meisten Bakterienarten sind dauernd oder doch in gewissen
Entwicklungszustinden beweglich. In diesem Falle lieBen sich stets
mit besonderen Férbungen, die an sich kaum erkennbaren GeiBeln
sichtbar machen. Die Begeilelung ist sehr verschiedenartig, aber
fiir die einzelnen Gattungen so konstant daBl sie als systema-
tisches Merkmal verwendet wird (Abb. 4). Bewegliche Stébchen mit einem
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oder mehreren Geileln am Vorderende nennt man nach Migula (1897)
Pseudomonas; wenn sie etwas gebogen sind, Microspira, solche mit
iiber den ganzen Korper verstreuten Bewegungsorganen Bacillus.
Kugelférmige Bakterien mit einer Geiflel heillen Planococcus. Die
schraubenférmigen Spirillen besitzen einen Schopf von Geifleln an
einem oder an beiden Enden. In dem letzteren Falle sind sie in
Teilung begriffen. Dieser Zustand dauert ziemlich lange, so dalBl oft
ein groBer Teil der Individuen in der Kultur , bipolar® begeiBelt ist.
Ahnliches kommt auch bei den Stdbchen mit Endbegeiflelung vor.
Der Korper ist starr und trégt nichts zur Schwimmbewegung bei.
Bei den Spirillen sieht es bei fliichtiger Betrachtung so aus, als
schldngelten sie sich durchs Wasser. In Wirklichkeit liegt ein sich
Vorwirtsbohren unter Drehung um die Hauptachse der Schraube vor.

Stets verlduft die Bewegung ungefihr in der Léngsrichtung des
Korpers, dabei konnen aber bei
den Stébchen Vorder- und Hinter-
ende kreisende Bewegungen aus-
fithren, durch die sie beim Vorwarts-
schreiten eine Schraubenlinie be-
schreiben. Denkt man sich ihre Be-
wegung ohne Vorwértsschreiten, so
wiirde das Stdbchen den Mantel
eines Kegels oder Doppelkegels be-
schreiben. Auch kann die Bewegung
umkehren, was besonders bei den-
jenigen Stdbchen und Spirillen be-

Abb. 4. obachtet wird, die Geilleln an bei-
Schwimmfihige Bakterien mit Geigely, ~ den Enden besitzen und in beiden
stark vergrofert (Aus Rosen, 1909). Richtungen gleich gub schwimmen.

a) Nitrosomonas (Planococcus) europaea; . . .
b) Nitrosomonas javanensis; ¢) Microspira Sonst tritt nur VOl‘ubel"gehend bei

Comma; d) ]jaci!]us subtilis; e) Plectridium besonderen Veranlassungen eine

paludosum; f) Spirillum Undula. Umkehr  der Bewegungsrichtung
ein. Drehungen um die eigene Achse sind mit der Bewegung aller
Bakterien verkniipft, doch sind sie nicht immer leicht wahrzunehmen.

Die Bewegung macht bei verschiedenen Bakterienarten einen sehr
wechselnden Eindruck, bald ist sie schnell, bald langsam, stetig oder
unterbrochen, die Bahn gerade oder gewunden, zielbewuBt oder wech-
selnd. Von der Tétigkeit der Bewegungsorgane sieht man dabei bei
ihrer Schnelligkeit und der auBerordentlichen Feinheit der GeiBeln fast
nie etwas, so daBl es schwer ist, dariiber Aufschluf3 zu erlangen. Nur
unter besonders giinstigen Umstdnden und mit starkster VergroBerung
konnte Migula (1897, S. 110) die Arbeit der Geifleln verfolgen: ,,Bei
einer Zelle des Monas Okenii (eines verhiltnismdBig sehr groBen
Bakteriums mit nur einer GeiBel) war die GeiBlel bei der be-
ginnenden Austrocknung zwischen einen hineingeworfenen Deckglas-
splitter und das Deckglas geraten und konnte sich nicht wieder be-
freien. Zuerst war das Schlagen des freien GeiBelteils so heftig, daB
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die Zelle hin- und hergeschleudert wurde, allméhlich aber wurden
die Bewegungen langsamer, und es lie sich erkennen, wie sich die
Bewegung von dem eingeklemmten Geilelende, soweit es sich iiber-
haupt noch bewegen konnte, schraubenférmig bis zur Basis fort-
setzte und sich die Zelle selbst erst bewegte, wenn diese von der
Spitze der GeiBlel nach der Basis hin sich fortpflanzende Bewegung
bis an die Zelle "gelangt war.«

Diese Beobachtung lebhrt gleich vielen anderen, daB die Be-
wegungen bei den Bakterien auf dieselbe Weise vor sich gehen wie bei
den Flagellaten. Die Geillel ist der aktive Teil, sie hat eine gewisse
Selbstdndigkeit und ist nicht als ein durch die Zellwand ausgestiilp-
ter Plamafaden zu betrachten, sondern als ein differenziertes Organ
der Zelle. Niemals wird sie eingezogen. Unter ungiinstigen Be-
dingungen kann sie aber erstarren oder abgeworfen werden. Bak-
terien, die zur Bewegung fahig sind, sollert nach Fischer (1895) immer
GeiBeln bilden, die aber unter Umstéinden untétig bleiben konnen.

Neuerdings (1909) gelang es Reichert, mit einer besonderen op-
tischen Methode die Bewegungen der Bakteriengeilleln sehr viel besser
zu beobachten, als das frither moglich war.

Reichert bediente sich der sogenannten Dunkelfeldbeleuchtung, die auch
die Grundiage der ,,Ultramikroskopie bildet, d. h. der Sichtbarmachung
von Teilchen, die zu klein oder zu wenig lichtbrechend sind, als daB sie mit
dem gewohnlichen Mikroskope im durchfallenden Lichte zu sehen wiren. Das
Prinzip kénnen wir uns an der Erscheinung der Sonnenstdubchen klar machen.
Diese werden bei scharfer seitlicher Beleuchtung auf dunklem Grunde durch
Beugung des Lichtes gewissermafen selbst leuchtend. Sie erscheinen daher
groBer und werden dem bloBen Auge sichtbar. Ahnlich kann man unter
dem. Mikroskop durch seitliche Beleuchtung feine, sich vom Wasser wenig ab-
hebende Teile wie Bakteriengeifieln zur Beobachtung bringen, die sonst nicht
zu sehen wéren.

Das Hauptergebnis dieser Untersuchungen ist der Nachweis,
daBl die BakteriengeiBleln, obgleich oft am Vorderende inseriert, fast
immer riickwirts geschlagen sind. Dabei sind sie stets in Form von
rechtsgingigen Schrauben gewunden und rotieren rechts herum. Der
Korper dreht sich links herum. Da wo viele GeiBeln in einem Biischel
beisammen stehen, sind sie nach Reichert in der Bewegung zusam-
mengelegt, so dal sie einheitlich schlagen und dadurch leichter
sichtbar werden als in der Ruhe, wo sie auseinanderspreizen.

Bei den beweglichen, nach der Teilung in Paketen zusammen bleibenden
Kugelbakterien (Planosarcina) sind die Geifleln nach riickwérts geschlagen und
unterstiitzen einander meist durch gleichmé&Bigen Schlag. Es mul} deshalb hier
eine dhnliche Verkniipfung der Einzelindividuen angenommen werden wie bei
Volvox.

Von besonderer Bedeutung sind fiir uns die Bewegungen der
GeiBleln bei der Richtungsumkehr, weil diese in der Erzielung von
Reizreaktionen, wie wir noch sehen werden, eine groBe Rolle spielt.
Periodisch oder auf duBeren AnstoB hin erfolgt ein Wechsel der Be-
wegungsrichtung unter voriibergehender Verlangsamung des Fort-
schreitens und Erweiterung des vom Bakterienkdrper gebildeten



14 II. Das pflanzliche Bewegungsvermdgen.

Rotationskegels. Nun ,.entspricht jeder vollen GeiBelrotation auch.
ein voller Umlauf des Koérpers um den ,Trichter, infolgedessen wird.
bei rascherer GeiBelrotation die Kraft, welche die Seitenabweichung
bewirkt, auch viel rascher ihre Richtung &ndern, und da sie also
viel kiirzere Zeit nach einer bestimmten Richtung wirkt, eine ge-
ringere Seitenabweichung bewirken. Und hauptséchlich aus diesem
Grunde wird die Trichterbewegung bei rascherer Vorwirtsbewegung
des Korpers eine Abschwichung erfahren‘“. Bei den polar begeiBelten
Spirillen wurde beobachtet, daBl einer Umkehrung der Bewegung eine
Erweiterung des Rotationstrichters vorangeht, bis schlieflich die
Lage der Geifel zum Korper gegen frither um 180° verschoben ist.
Bei langer starker GeiBel bleibt diese in derselben Lage und der
Korper dreht sich. Schligt die GeiBel schnell herum, so erfolgt die
Umkehr oft geradezu sprungweise. Ist die Geiflel kiirzer, so wird
sie herumgelegt und der Korper behilt seine Richtung bei, nur daB
er jetzt mit dem anderen Ende voranschwimmt. Die Bazillen mit
iitber den Korper verstreuten Geifeln zeigen diese niemals in der
Bewegung nach vorn gerichtet. Da die Geilleln stets im selben Sinne
rotieren, mufB3 bei der Richtungsumkehr die Bewegung einen Augen-
blick aussetzen, die Geilleln miissen herumgeschlagen und nun wieder
in Tatigkeit versetzt werden. Deshalb geht der Wechsel der Be-
wegungsrichtung niemals so schnell vonstatten wie bei polar be-
geifelten Bakterien. Die Umkehr der Geilelschwingungen ist bei
allen Bakterien nur voriibergehend, so daf also bald wieder die alte
Schwimmweise angenommen wird, auch ohne daf ein neuer AnstoB3
erfolgt.

Damit hétten wir die pflanzlichen Gebilde, die einer freien
Schwimmbewegung fahig sind, besprochen und kénnen uns nun zu den
einer festen Unterlage bediirfenden frei beweglichen Organismen wenden.

Wiéhrend sich bei den Schwimmbewegungen stets besondere
Organe nachweisen lassen, die die motorische Kraft ausiiben, ist das
bei den Gleit- und Kriechbewegungen nicht immer der Fall.
Es ist daher begreiflich, daB man iiber sie noch wenig Bescheid
weil. Auch diese Bewegungsart ist weit verbreitet im Pflanzenreich.
Bekannt ist sie in folgenden Familien :

1. Beggiatoen unter den Bakterien

2. Cyanophyceen (Spalt- oder Blaualgen)
3. Desmidiaceen

4. Diatomeen (Kieselalgen)

5. Myxomyzeten (Schleimpilze).

Hieran schlieBen sich dann die Bewegungen der Teile in um-
hduteten Zellen der Pilze, Algen und hoéheren Pflanzen, die spiter
besprochen werden sollen.

Zum Kriechen bedarf es stets eines festen Bodens. Pflanzen,
die dazu befdhigt sind, leben aber nur im Wasser. Allerdings ge-



Freie Ortsbewegung. 15

niigt ihnen vielfach die diinne Wasserschicht, die feuchte Korper
iiberzieht. Trocken darf die Unterlage keinesfalls sein. So findet
man die hierher gehdrigen Organismen auf dem Boden flacher
Gewisser, auf feuchter Erde, verwesten Pflanzenresten und dergleichen.
Manchen geniigt auch der Widerhalt, den sie an der Oberfliche von
Flissigkeiten finden, zur Fortbewegung. Frei schwimmen koénnen sie
auf Grund dieser Bewegungsart nicht. Dazu be-
darf es stets der Geifleln.

Am besten bekannt ist das Kriechen der
héufigsten hierher gehdrigen Lebewesen, der Di-
atomeen. Die frei beweglichen unter ihnen
stellen meist einzeln lebende Zellen dar, die von
einem Kieselpanzer mit oft wunderbar zart ge-
stalteter Oberfliche umschlossen sind. Thre Be-
wegung erscheint unter dem Mikroskop als ein
Gleiten, dem Anblicke nach vergleichbar dem
einer Schnecke. Meist sind die beweglichen Dia-
tomeen lédnglich, oft elliptisch, kahn- oder auch
nadelférmig. Das Kriechen geschieht stets in
der Richtung der Langsachse. Dabei kann das
vorangehende Ende wechseln.

Es erscheint zunichst wunderbar, wie ein
von festem Panzer umgebenes Gebilde sich zu
bewegen vermag. Die Erkldrung liegt darin,
dal das lebende Protoplasma aus feinen
Spalten, den Raphen, heraustritt und die
Bewegung vermittelt. Solcher Schlitze, die in
der Léngsrichtung verlaufen, haben die hier zu
beriicksichtigenden Kieselalgen vier, da sie doppelt
symmetrisch gebaut sind. Zwei davon liegen in
einer Langslinie auf der einen, zwei auf der ent-
gegengesetzten Seite (Abb. 5). Auf der Oberseite
kann man an ruhig liegenden Exemplaren mit
starker VergroBerung sehen, wie zufillig an- Abb. 5.
geklebte kleine Fremdkorperchen bald in der einen, ~ Diafomce I(Pinn?liftia
bald in der anderen Richtung an dem Spalt ent- e %:p?fm -
lang gleiten. Da nur das lebende Protoplasma die Stark vergroBert.
bewegende Kraft hergeben kann, so schlieft man (415 Olfmanns, 1904).
aus solchen Beobachtungen auf einen Protoplasma-
strom, derart, dal die halbfliissige Masse am einen Ende hervortritt, den
Spalt entlang gleitet und am anderen Ende ins Innere zuriickkehrt. So
wie hier bei ruhenden Individuen die leichten Partikelchen bewegt werden,
wahrend die schwerere Diatomee still liegt, so soll nach der Vorstellung
mancher Autoren bei Beriihrung des Plasmastromes mit einem festen
Untergrunde die Diatomee sich von der Stelle schieben. Ubrigens geniigt
unter Umsténden die Reibung des Protoplasmas am Wasser zur Fort-
bewegung, so daf der Spalt nicht immer dem Untergrunde anliegen
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mufl. Miiller (1896) fiihrt triftige Griinde dafiir an, daB das Plasma
am gebogenen Ende der Raphen kleine Wirbel bildet, die propellerartig
wirken.!) Ein freies Schwimmen kommt dadurch aber doch nicht zustande,
weil der Diatomeenkdrper im Verhdltnis zur bewegenden Kraft zu
schwer ist. Die Bewegung ist stets relativ langsam und erreicht
wohl kaum je ein fiinfzigstel Millimeter in der Sekunde, so daB also
meist in der Stunde noch keine 5 cm zuriickgelegt werden. Immer-
hin macht die Bewegung unter dem Mikroskop auch hier oft einen
recht lebhaften Eindruck, so z. B. bei gewissen schiffchenférmigen
Kieselalgen des Meeres. Noch schneller erscheint sie bei einer merk-
wiirdigen, in unseren Teichen vorkommenden Form, der Bacillaria
paradoxza, und zwar dadurch, dafl hier die 20— 30 Individuen, die meist
zu einer Kolonie vereinigt sind, sich aneinander entlang schieben,
sodaB sich beim Anblick ihre Geschwindigkeit addiert (Abb. 6).

Die Krifte, die die beweglichen Cyanophyceen vorwérts treiben, sind
noch wenig bekannt. Diese sehr niedrig stehenden, im Wasser oder auf
feuchtem Boden lebenden Organismen sind meist von blaugriiner oder
auch braunlicher Farbe. Threkleinen, scheiben- oder kugelfrmigen Zellen
sind geldrollen- oder perlschnurartig zu langen Faden angeordnet. Beg-
giatoa ist farblos und wird deshalb meist zu den Bakterien gestellt, ob-
gleich sie in den meisten morphologischen Merkmalen mit den Oscilla-
rien unter den Blaualgen iibereinstimmt. Bringt man die Féden in einem
Tropfen Wasser unters Mikroskop, so sind sie zunéchst meist zu kleinen
Kniueln zusammengeballt. Bald sieht man aber die bogenférmigen
Kriimmungen sich elastisch ausgleichen und es beginnen nun schwingende,
kreisende Bewegungen, bei denen die Spitzen der Faden kegelférmige
Bahnen beschreiben, oder, bei mangelndem Raum unterm Deckglase
sich hin und her biegen. Dabei strahlen die Féden bald nach allen
Richtungen annihernd geradlinig ins Wasser, wahrend sie in der

1) Gegen die allgemeine Giiltigkeit dieser Auffassung scheint mir aber das
Kriechen von Diatomeen zu sprechen, die man in Agar oder Gelatine ein-
geschmolzen hat.
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Mitte verknotet bleiben kénnen (Abb. 7). Es kénnen aber auch Faden-
stiicke heraus und an festen Kérpern entlang kriechen. Besonders ge-
schieht das zu Zwecken der Vermehrung. Bestimmt vorgebildete Bruch-
stiicke 1osen sich dann los und suchen, vermdge einer ziemlich lebhaften,
gleitenden Bewegung, bei der sie sich um ihre Léngsachse drehen,
neue Orte auf, die besser zur Vermehrung geeignet sind. Oft sieht
man die Faden sich lber feste Korper oder auch an der Wasser-
oberfliche netzartig ausbreiten, wobei sie auch aus dem Wasser heraus,
z. B. an den Winden eines Glasgefafles in die Hohe kriechen konnen.
Sie bleiben dabei durch kapillar mitgezogenes Wasser feucht. Denn
im Trocknen koénnen sie nicht leben.

Besondere Bewegungsorgane sind auch durch die sorgféltigsten
Untersuchungen nicht nachzuweisen gewesen. Beobachtet” man hier
wieder kleine K&rper-
chen, die an belie-
bigen Stellen der
Oberfliche festkle-
ben, so sieht man,
daf sie in schraubiger
Bahn fortschreiten,
die umkehren und
ihre Lage verdndern
kann. Ein Plasma-
strom, der etwa wie
bei Diatomeen aus
Offnungen  hervor-
trate, ist nicht zu
entdecken gewesen,
auch bei dem mor-
phologischen Bau

kaum anzunehmen, Abb. 7.

3 : _ Oscillarien strahlen geradlinig nach allen Seiten und ent-
und so bleibt die Ur: fernen sich dadurch voneinander. Mikrophotographie.

sache der Bewegung
durchaus ritselhaft.

Dagegen fand man immer eine Schleimhiille, die den Faden um-
gibt und in der er sich verschiebt, so daB er sich von der Stelle be-
wegt, wihrend die Scheide irgendwo festklebt. Die motorische Kraft
ist demnach zwischen dem Faden und der Hiille tétig und die sich
bewegenden Kornchen miissen an der sich drehenden Scheide kleben.
Gekliart ist damit das Problem nicht. Da die Fadenstiicke mehr als
ihre eigene Lange in einer Richtung zuriicklegen konnen, so mul
beim Verschieben in der Scheide neue Gallertmasse abgeschieden
werden. Ob aber diese Ausscheidung selbst die bewegende Kraft
darstellt, ist nicht klar zu ersehen. Manche Beobachtung spricht
dagegen. Da die Scheide im Wasser oft kaum zu sehen ist, scheint
es manchmal, als bewegte der Faden sich frei ohne Stiitze. In
Wirklichkeit ist aber Beriihrung mit festen Koérpern Bedingung fiir

Pringsheim, Reizbewegungen. -
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die Ortsbewegung. Allerdings geniigt das Festkleben eines kleinen
Punktes der Scheide (Correns 1897). '

Bei den kriechenden Desmidiaceen ist es sichergestellt, daB das
Fortriicken durch Ausscheidung von Gallertmassen geschieht, die am
Substrat festklebend durch ihre Verlangerung die Alge fortschieben
(Klebs 1885). ,,Die fast stabférmigen Pleurotaenien z. B. heften
das eine -Zellende durch Gallertful am Substrat fest, das andere er-
heben sie frei von demselben unter einem Winkel von 30—50° (O1t-
manns 1905, 8. 223)‘. Beim Rutschen geht das freie Ende voran
und pendelt dabei hin und her. Ahnlich verhalten sich andere Des-
midiaceen, unter denen sich Closterium dadurch auszeichnet, daB
es sich bei der Bewegung fiiberschligt und so bald das eine Ende,
bald das andere auf der Unterlage rutschen 1a8t, wahrend das freie
schrig aufwarts gerichtet ist (Abb. 8). Doch kénnen diese Organismen
sich auch in liegender Stellung, parallel der Lingsachse des Korpers
fortbewegen, wie das besonders schén an in Agar eingeschmolzenen
Individuen zu beobachten ist. Die Gallertmasse 1iBt sich dadurch
sichtbar machen, daf3 man
die Objekte in eine Auf-
schwemmung von chine-
sischer Tusche bringt.
Alsdann erscheint sie weill
auf schwarzem Grunde.

— L . S S Esistklar,daB dieses
Abb. 8 Fortschieben schon kaum

Closterium, sich auf einer Unterlage vorwirts schiebend. mehr als freie Ortshewe-
(Aus Oltmanns, $905.) gung angesehen werden

kann. Ahnliche Gallert-
stiele kommen auch bei Diatomeen vor. Da ihre Ausscheidung dort
aber langsamer geschieht, schliefen sich die dadurch bewirkten Orts-
verinderungen an die der festgewachsenen Pflanzen an.

In allen besprochenen Fillen geht die Ursache der Bewegung im
Grunde auf die Tatigkeit des lebenden Plasmas zuriick. Bei den
Diatomeen liefert es unmittelbar die motorische Xraft, bei den
Schwimmern bestehen die Geilleln aus einem modifizierten kontrak-
tilen und elastischen Plasma und auch das Kriechen der Oscillarien
mufl, wie es auch zustande kommen mag, dem Ilebenden Plasma
zugeschrieben werden.

Viel unmittelbarer noch als bei den Diatomeen tritt uns
die eigene Beweglichkeit des Protoplasmas bei denjenigen Organis-
men entgegen, die einer festen Umgrenzung entbehren und unter
Verdnderungen ihrer Korpergestalt kriechen. Hierher gehéren . die
Schleimpilze oder Myxomyceten und ihre, den tierischen Amé&ben
dhnlichen Fortpflanzungszellen'). Auch kommen sie bei- den Schwiir-

1) Man konnte allerdings wohl ebensogut die Amsben zu den Pflanzen und
die Schleimpilze zu den Tieren rechnen. Wir legen auf solche Unterscheidungen
keinen Wert.
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mern gewisser Pilze und Algen vor, aber in geringerer Aus-
bildung.

Die Schleimpilze stellen nackte Plasmamassen dar. Meist sind
sie farblos oder gelblich, ohne feste Umgrenzung, aber durchaus
nicht ohne innere Differenzierung. Nach auBlen sind sie von einer
etwas zdheren klaren Schicht umgeben, die das leichter bewegliche
,, Kornerplasma‘¢ ‘umschlieBt. In diesem finden sich Zellkerne, Ol-
und Wassertropfchen, Nahrungsteilchen, die in fester Form auf-
genommen werden und winzige Koérnchen unbekannter Zusammen-
setzung. Beobachtet man das ,,Plasmodium‘‘ eines Schleimpilzes
unter dem Mikroskop, so sieht man an den meist reichen, aderartigen
Verzweigungen eine lebhafte Gestaltverdinderung, verbunden mit
einem stromenden Fortriicken der Kornermasse im Innern (Abb. 9e).
Alle Teile sind stdndig in Bewegung, jedes Zweiglein verdndert seinen
UmriB entweder in welliger Bewegung oder durch das Austreiben
von Spitzen, Hockern und dergleichen. Auch kann das Ganze fort-
riicken, wenn die Hervortreibungen nach einer Seite stéirker sind als
nach der anderen, die sich dann zuriickziehen muB. Dabei strémt
das Plasma im Innern stets dorthin, wo eine Ausbuchtung angelegt
wird. Durch solche, scheinbar regellose Bewegung kann aber doch,
wie wir sehen werden, unter dem Kinflusse von Reizen ein bestimmt
gerichtetes Fortriicken zustande kommen, indem eine Bewegungg-
komponente vor den anderen bevorzugt wird.

Spéater zerfillt das Plasmodium unter besonderen Formgestal-
tungen, die hier nicht zu besprechen sind, in Sporen, die der Ver-
breitung dienen. Gelangen diese in giinstige Umstinde, so keimen
sie, d. h. sie entlassen Schwirmer, die eine Geilel besitzen und nach
Art der besprochenen Algenschwédrmsporen im Wasser schwimmen
kénnen. AuBerdem haben sie aber auch die Fihigkeit einer amo-
boiden Gestaltverdnderung, mit Hilfe deren sie zu kriechen vermdgen
(Abb. 9d). Beide Bewegungsarten kénnen miteinander abwechseln. ,,Bei
der kriechenden Bewegung liegt der Schwirmer dem festen Substrat
auf, entweder wurmfSrmig nach einer Seite fortiiickend, die Cilie (besser
GeiBlel) vorangestreckt; oder rundliche Gestalt annehmend und wechselnd
nach allen Seiten hin Fortsitze austreibend und wieder einziehend,
nach Art von Amoben. Die Cilie ist hierbei oft vollig verschwunden,
sie scheint eingezogen zu werden. Die kriechende Bewegung ist
vollig derjenigen gleich, welche die frithere Protozoengattung Amoeba
charakterisiert (De Bary 1866, S. 303).“ Die Schwéirmer vermehren
sich durch Teilung. SchlieBlich verschmelzen sie paarweise zu neuen
kleinen Plasmodien, deren Bewegungen und Formverédnderungen mit
den ihrigen durchaus iibereinstimmen und die allmdhlich zu den
groBen Plasmamassen heranwachsen, wie sie vor der Sporenbildung
zu beobachten sind (Jahn 1911).

Uber die Mechanik der Bewegungen, besonders bei den Amdben,
ist viel geschrieben worden. Sie waren ein beliebtes Objekt fiir
physikalisch-chemische Deutungen. Man glaubte die bhewegende

2%
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Ursache in der Oberflichenspannung gefunden zu haben. Da aber
diese Erklirung sicher nicht ausreicht und die ganze Angelegenheit
noch recht verworren ist, wollen wir hier darauf nicht n&dher ein-
gehen. Das Fiir und Wider hat Pfeffer (1904, S. 715ff) ausfiihrlich
erortert.
Neuerdings hat nun Dellinger (Jennings [1905] 1910) nachge-
wiesen, dall nicht einmal die &ulleren Erscheinungen immer mit dem
Bilde iibereinstimmen, das man sich
frither davon gemacht und den physi-
kalischen Untersuchungen zugrunde
gelegt hat. Die Amo6ben vom Typus
A. limax sind meist langgestreckt,
ziemlich leichtfliissig, ihre Bewe-
gung &hnelt einem FlieBen. Der
Typus A. verrucosa ist mehr rund-
lich, die Aullenschicht ziemlich
starr, die Bewegung einem Rollen
vergleichbar, was an der Bewegung
kleiner Korperchen an der Ober-
flache ersichtlich wird. Der dritte
Typus, der durch A. proteus ver-
treten wird, zeichnet sich durch
lappige, fiiBchenartige Ausstiil-
pungen aus. Da oft nur diese
das Substrat beriihren, kommt eine
Art von Schreitbewegung zustande.
Damit ist die Mannigfaltigkeit der
beobachteten Formen durchaus
nicht erschopft. Das Gesagte moge
aber genligen.

Innerhalb dieser Gruppe ist
schon eine groBe Verschiedenheit
der Formbestdndigkeit zu konsta-
tieren,die beiden grofien vielkernigen
Plasmodien der Schleimpilze am
geringsten ist. Diese fliefen, wie
erwdhnt, in vielfach verzweigte
Strange auseinander und konnen

sogar zerreilen und sich wieder vereinigen. Schon viel konstanter ist
die Form der einkernigen Amdben, deren Arten nach der Gestalt
unterschieden zu werden pflegen. Sie konnen rundlich und im Kriechen
viellappig sein, die Lappen konnen ihrerseits abgerundet oder spitz
sein, einen mehr oder weniger grofen Teil der Gesamtmasse aus-
machen usf. Auch kommen, wie erwihnt. langgestreckte Formen
vor, die meist in einer bestimmten Richtung kriechen. Doch hingt
die Gestalt oft auch von den &uBeren Umstinden ab. So ist die
Form und Bewegungsweise bei den Myxomycetenschwirmern anders,
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wenn sie frei im Wasser schwimmen als wenn sie auf festem Substrat
kriechen. Manche Amdében strecken, falls sie im Wasser suspendiert
sind, lange spitze Fortsitze aus, so dafl sie etwa sternférmig werden.
Kommt eine von diesen Spitzen mit einem festen Korper in Be-
rithrung, so heftet sie sich fest, das iibrige Plasma wird nachgezogen
und die Amdbe kriecht in mehr rundlicher Gestalt weiter. So sind
noch viele Besorniderheiten beobachtet worden, iiber die Jennings
(1910, S. 2—14) berichtet.

Noch weniger frei in ihrer Formgestaltung sind diejenigen Algen-
und Chytridiaceenschwérmer, die nach ihrer Festheftung amdboide
Bewegungen zeigen (z. B. Pascher 1909, S. 145), und die dazu be-
fahigten Flagellaten, z. B. Euglenen. Diese geringer ausgebildete
Verdanderlichkeit der Form, die aber gleichwohl zum Kriechen be-
fahigt, nennt man Metabolie. Die Unterschiede sind wohl durch die
verschiedene Konsistenz der Hautschicht bedingt. Die Euglenen
(vergl. Abb.2, S.9) konnen mit Hilfe einer GeiBlel rasch schwimmen, dann
sind sie langgestreckt, fischférmig. Oder sie kénnen kriechen. Dabei
sind sie kiirzer und dicker, heften sich bald vorn, bald hinten an und
kommen so durch abwechselndes Zusammenziehen und Ausstrecken
des Korpers vorwérts. In der Ruhe werden sie nahezu kugelig.
Dariiber hinaus geht aber die Verdnderlichkeit ihrer Korperform
nicht, und es gibt nahe Verwandte, die wohl noch schwimmen koénnen,
aber eine zu steife Haut haben, als daB sie sich zu kontrahieren
vermochten.

¢) Plasmabewegung.

Noch mehr in seiner Beweglichkeit beschrinkt als bei den zuletzt
genannten Organismen ist das Plasma in den starr behduteten Zellen, wie
sie — abgesehen von den wenigen erwidhnten Féllen — Dbei den
Pflanzen durchweg vorliegen. Innerhalb der durch die Zellwand ge-
gebenen Grenzen ist aber oft eine DBewegungsfihigkeit zu finden,
die der der Schleimpilze in vielem &hnelt.

In den jingsten Zellen, wie sic an den Vegetationspunkten
durch Teilung entstehen, ist das ganze Zellinnere von Plasma erfiillt.
Da bleibt kein Raum fiir ausgiebigere Bewegungen. Die Vermehrung
des Protoplasmas hilt aber nicht Schritt mit der Volumvergréerung
der Zelle, die hauptsichlich durch Wasseraufnahme vor sich geht. Es
bilden sich anfangs kleine, bald gréBer werdende Fliissigkeitstropfen
im Inneren, die sog. Vacuolen, zwischen denen schlieBlich nur schmale
Plasmastringe {ibrig bleiben. Diese durchqueren den mit Flissigkeit
erfiilllten Innenraum und miinden in den Plasmaschlauch, der bei
gesunden Zellen stets der Wand angeschmiegt ist (Abb. 10A u. B).

In den Stringen sieht man héiufig eine lebhafte Stromung, die
durch mitgefiihrte kleinste Korperchen erkennbar wird. Die Strdnge
selbst konnen dabei ihren Ort wechseln, durch Verschmelzen mit dem
Wandbelag verschwinden und neu gebildet werden. Zuletzt werden
sie beim Wachsen der Zelle ganz eingezogen, so dafl dann der Plasma-
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schlauch einen einheitlichen Zellsaftraum um-
schlieBt (Abb. 10C). Das Protoplasma kann
auch in diesem Stadium bei vielen Objekten
noch Bewegungen ausfithren, die dann allein
in Strémungen, nicht in Formverinderungen
bestehen.

Der stromende, kornerfithrende Teii des
Plasmas ist wie bei den Schleimpilzen durch
eine in relativer Ruhe befindliche glasklare
Schicht gegen die Vacuole und die Zellulose-
wand abgegrenzt. Eine dhnliche Schicht um-
schlieBt auch die Strénge, die durch den
Zellsaftraum gespannt sind. Hier macht sie
zwar die schnelle Massenstrémung nicht mit,
ist aber bei den Formveréinderungen wahr-
scheinlich gerade der aktive Teil.

In fast allen Pflanzen, die man darauf
antersucht hat, ist unter Umstdnden und
in gewissen Zellen Plasmastrémung gefunden
worden. Besonders lebhaft sind sie in Haar-
gebilden (Tradeskantiastanbfadenhaare, Haare
an der Blumenkrone von Glockenblumenarten,
Brennhaare von der Brennessel, Wurzelhaare)
und in Wasserpflanzen (Elodea [Wasserpest],
Vallisneria, Hydrocharis [Froschbil], Chara,
Nitella). Dann auch in gewissen Pilzhyphen.
Sie kann so groBe Kraft entfalten, dafl Chloro-
phyllkérper und Kern mitgerissen werden.
Leicht 1Bt sich das an den langen Zellen
der Mittelrippe von Bléittern der Wasserpest
und von Vallisneria beobachten. Chloroplasten
und Kern werden aber oft auch dann be-
wegt, wenn sie bei kurzem Hinblicken in
Ruhe zu sein scheinen. Sie konnen ndmlich
bei gewissen KEinwirkungen ihre Lage ver-
dndern. Da man nun an ihnen keine Be-
wegungsorgane erkennen kann, nimmt man
an, daf3 das Protoplasma die Verschiebung
bewirkt. Ob es dazu Dbestimmte Differen-
zierungen um Kern und Chlorophyllkérper
herum bildet, die gewissermaBen das Be-

Abb. 10. wegungsmittel darstellen, ist noch nicht sicher
Verschiedene Zustinde aus der ©Ntschieden. Welchem Zweck diese Umlage-
E“t“fl‘&“&%egefzf;%‘“;};zgg?ene‘ rungen dienen und durch welche AnstoBe

v. Vacuolen bzw. Saftraum; sie bewirkt werden, das werden wir in den

cy. Protoplasma. . . .
(Nach Strasburgers Lehrbuch.) Speziellen Kapiteln erdrtern.
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d) Wachstumsbewegungen.

Wir haben gesehen, daf mit der Fortbildung der Pflanzen die
freie Beweglichkeit allméhlich zuriicktrat. Je weiter die Ausnutzung
des Sonnenlichtes getrieben wurde, desto seBhafter wurden sie. Nur
die méannlichen Fortpflanzungszellen erreichten schlieBlich noch
schwimmend das zu befruchtende Ei.

Mit dem Ubergange zum Landleben wurde auch dieser Zustand
unhaltbar. Die Moose, die nur wachsen, wenn ihre Polster von
Wasser durchtrinkt sind, und die Farnpflanzen, bei denen wenigstens
die Geschlechtsgeneration dem feuchten Boden angeprelt oder ein-
gesenkt bleibt, konnten die alte Einrichtung aufrecht erhalten; aber
die Samenpflanzen machten sich von der Mithilfe des Wassers bei
der Befruchtung frei. Thr Bliitenstaub wird durch den Wind oder
durch Insekten zur Narbe getragen. Wo bei den Vorfahren der
ménnliche Geschlechtskeim schwimmend das Ei zu erreichen suchte,
da wichst jetzt ein schlauchartiges Gebilde aus dem Pollenkorn
heraus und trégt den Befruchtungsstoff in die Samenknospe: Die
freie Beweglichkeit ist durch wohlgeleitetes Wachstum
ersetzt. Hiermit fiel das letzte Uberbleibsel einer ungebundeneren
Lebensweise.

Im iibrigen waren die griinen Pflanzen schon lingst davon ab-
gekommen, geeignete Lebensbedingungen durch Ortsverinderungen
aus eigener Kraft zu gewinnen. Ihre Sporen und Samen miissen
da keimen, wo sie zufillig hinfallen und liegen bleiben. An diesen
Standort bleibt die Pflanze wahrend ihres ganzen Daseins gebannt.
Aber die Wurzel bei ihrem Vordringen im Boden, Stengel und Blatter
beim Herausarbeiten aus der Erde und beim Ausbreiten an Luft
und Licht haben die Fiahigkeit, die ihrer Aufgabe entsprechende
Lage zu erreichen. Auch dabei ist das Hauptbewegungsmittel der
hoheren Pflanze das Wachstum.

Dasselbe starr umschlieBende Zellhautgeriist, das das Plasma
hindert frei umherzukriechen oder Bewegungsorgane auszustrecken,
gibt der festgewurzelten Pflanze die Moglichkeit zu mannigfaltigen
Biegungen und Drehungen, die ihre Orientierung zu den einwirkenden
Kriaften der AuBenwelt bewirken. Der aktive Teil ist dabei stets der
lebende Zellinhalt. Der Zellwandstoff dient nur als Baumaterial, das
durch ungleiche Anlagerung oder elastische Dehnung eine Gestalts-
verdnderung der Zelle erlaubt.

Nur ganz im Anfang wachsen Wurzel und Sprof des keimenden
Samens in der Richtung weiter, die sie durch Zufall inne hatten.
Bald biegt sich die Spitze des Wiirzelchens abwéirts, der Stengel mit
den ersten Blattern aufwirts. So gewinnt jeder Teil, durch die ver-
schiedensten Reize geleitet, die Orientierung, die er zur Ausiibung
seiner Funktion nétig hat.

Betrachten wir nun eine junge Wurzel genauer. Wie kommt
es, daB sie trotz ihrer Zartheit die Fahigkeit und Kraft hat, in die



24 II. Das pflanzliche Bewegungsvermogen.

Tiefe des Bodens einzudringen? Wir sehen, dafl die Spitzeder Wurzel
kegelférmig ausliuft. Sie zeigt also die beste Form Widerstinde zu
iberwinden, dem physikalischen Gesetze des Keils entsprechend.
AuBerdem ist sie von einer Art Kappe umgeben, deren #uBere
Zellen absterben und verschleimen (Abb. 11). Dadurch wird die Rei-
bung am Boden vermindert, #dhnlich wie
wenn man den Keil beim Holzspalten ein-
seifte oder schmierte. Im Schutze der
Kappe, der sog. Wurzelhaube findet eine
bestdndige Vermehrung der Zellen statt. Ein
Teil dient zur Erneuerung der sich ab-
nutzenden Haube. Die anderen aber ordnen
sich in Zylinderform und vermehren ihr
Volumen, vor allem in der Langsrichtung.
Eben das nennt man Wachstum.
Die eigentliche Streckung findet bei
der Wurzel in einer verhédltnismiBig kurzen
Zone hinter der Wurzelhaube statt. Durch sie
wird die Spitze vorwérts getrieben, wahrend
die é&lteren Teile sich durch schlauchfor-
mige Auswiichse, die Wurzelhaare, an
den Bodenpartikelchen verankern (Abb. 11).
Ware die Wachstumszone lédnger, bestiinde
also ein groéBerer Zwischenraum zwischen
Spitze und festgehefteter Partie, so konnte
die Wurzel unter dem Drucke seitlich aus-
weichen. Man denke daran, wie ein langer
Nagel sich beim Einschlagen leichter ver-
biegt als ein kurzer. Luftwurzel und Stengel
haben eine lingere Streckungszone. Sie
haben ja auch gewdhnlich keine Hinder-
nisse zu iberwinden. Wenn sich aber solche
bieten, dann wird hier gleichfalls das Wachs-
tum auf ein kiirzeres Stiick beschrinkt.
Das kann oft genug vorkommen, z. B. wenn
eine Luftwurzel in die Erde eindringt oder
ein Stengel sich aus dem Boden heraus-

Abb. 11. arbeiten muf.
Rapswurzel, schwach ver- Im tbrigen findet das Wachstum der
oBert, Wurzelhaube und . . X
- Warzelbanre zoigend. Stengel in ganz derselben Weise statt wie

das der Wurzeln. Der zarte Teil, in dem die
Teilung und Vermehrung der jungen Zellen stattfindet, und den man
den Vegetationspunkt nennt, wird bier anstatt von einer Haube, von
Blittern bedeckt, die ihn als Knospe umbhiillen. Auf die Zell-
vermehrung folgt die Zellstreckung und schlieBlich die innere Aus-
gestaltung, bei der auch die Festigkeit durch Verdickung der Zell-
wénde erhoht wird.
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Gerade die jungen Teile aber, die die Uberwindung von Hinter-
nissen durch ihr Wachstum aktiv bewirken, haben diinne Zellwinde.
Diese werden gespannt durch den Innendruck des Wassers, das jede
Zelle enthélt. Dieser ,,Turgordruck®“stellt die bewegende Kraft beim
Wachstum dar. Von ihrer Grofle gibt uns die Beobachtung von Felsen
die durch Baumwurzeln gesprengt werden, einen Begriff. DaB einem
Gefiige unzihliger prall gefiillter BléBchen, wie sie die jungen und
die nicht verholzten #lteren Pflanzenteile darstellen, solche Krifte
innewohnen, will uns erst schwer begreiflich erscheinen, und doch
miissen wir uns an diesen Gedanken gewdhnen. Das ist eben, neben
anderem, der Nutzen der feinen Kammerung des Pflanzenkorpers,
daB der darin befindliche Saft einem Druck von auBen nicht seitlich
ausweichen kann, wie er es tite, wenn ein einziger groBer Hohlraum
vorhanden wére.

Will man das Wachstum eines Pflanzenteiles studieren,!) so muf}
man genaue Messungen ausfithren. Vielfach geniigt es, die gesamte
Verlingerung innerhalb einer gewissen Zeit mit einem MaBstabe
festzustellen. Fir feinere Untersuchungen wird das Fortriicken der
Spitze auf mechanischem oder optischem Wege vergréBert.

Zur mechanischen VergréBerung benutzt man Zeiger mit zwei verschieden
langen Hebelarmen, von denen der kiirzere durch einen Faden an der Pflanze
befestigt ist, und der lingere an einem Gradbogen (Zifferblatte) spielt. Oder man
verwendet ein Wellrad, d. h. zwei aneinander befestigte, an gleicher Achse leicht
drehbare Rollen, Ein Faden ist tiber die kleinere Rolle gelegt, auf einer Seile
an der Pflanze befestigt, auf der anderen durch ein Gegengewicht stramm
gehalten. Ein zweiter Faden geht iiber die groflere Rolle, trigt einen Zeiger
und wieder ein Gegengewicht. Der Zeiger wird meist als Schreibspitze ausgebildet
und zieht Striche auf einem berufiten Zylinder, der durch ein Uhrwerk in
langsame Drehung versetzt wird. Es entsteht dann eine Schraubenlinie, deren
Windungen um so weiter voneinander entfernt sind, je groBer das Wachstum
innerhalb der Umdrehungszeit war. Kennt man das Verhédltnis im Durch-
messer der beiden Rollen, so kann man aus dem Abstand der Linien die
Wachstumsgeschwindigkeit der Pflanze berechnen. Einen . solchen selbst-
registrierenden Apparat, wie ihn Sachs im Jahre 1870 zuerst anwandte, nennt
man ein Auxanometer.

Zur optischen Vergr6Berung der Wachstumsbewegungen kann man die
Visierlinie benutzen, die von der Spitze des Stengels oder der Wurzel usw. nach
einem bestimmten Punkte geht. Man zeichnet die Stellen, wo diese Linie eine
Glasplatte schneidet, auf dieser periodisch auf. Das Fortriicken der Visier-
punkte deutet das Wachstum an. Es ist das die Methode, die Darwin in seinen
Versuchen iiber das Bewegungsvermogen der Pflanzen ([1880] 1899) anwandte.
Sie ist aber nicht sehr genau. Fiir exaktere Messungen mufl man ein Fernrohr
oder ein Mikroskop mit horizontalem Tubus anwenden. Bei kurzen Beobachtungen
wird das Fortriicken der Spitze des Pflanzenteils auf einer im Okular an-
gebrachten Skala abgelesen, bei lingeren folgt man der Bewegung durch Ver-
inderung der Hohe des Instrumentes. Sie wird durch eine feine Schraube
bewirkt und kann vergréBert abgelesen werden.

Mit all diesen Methoden stellt man die Gesamtverlingerung des
Objektes fest. Wir wissen aber schon, daB die Streckung keines-

1) Methodische Anleitung kann man den Biichern von Detmer (1905)
end Linsbauer (1911) entnehmen.
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wegs in allen Teilen oder Querzonen gleichm&Big verlauft. Will man
sich iiber die Verteilung des Wachstums in einem Organe unter-
richten, so mufl man Stiick fiir Stiick messen. Wo keine natiirliche
Einteilung, etwa durch den Ansatz der Blatter, gegeben ist, wird
eine solche kiinstlich hergestellt. Das geschieht am besten durch
feine Striche oder Punkte, die in bestimmten Abstinden mit schwar-
zem Lack' oder chinesischer Tusche aufgetragen werden.

Will man z B. die Wachstumsverteilung in einer Wurzel feststellen, so
benutzt man am besten Keimwurzeln von groBsamigen Pflanzen, Pferdebohnen
(Vicia Faba) oder Erbsen (Pisum sativum), Bohnen (Phaseolus multiflorus) u. dgl.
Diese werden iiberhaupt fiir pflanzenphysiologische Versuche gern benutzt, weil
sie sich jederzeit frisch in beliebiger Menge beschaffen lassen. Man wird da-
durch einigermafBen unabhingig von der Jahreszeit.

Um gutes Material heranzuziehen geht man folgendermafBien vor: Die
Samen werden in mehrmals gewechseltem Wasser einen Tag eingequollen und
dann in méBig, aber gleichméfBig feuchten Sigespinen zur Keimung gebracht.
Oder man fiillt feuchten Sand in flache Kisten, driickt die Samen oberflich-
lich hinein, und stellt die mit einem Deckel verschlossenen Kisten aufrecht.
Durch Abheben des Deckels kontrolliert man den Keimungszustand der ober-
flichlich liegenden Wurzeln (Giltay 1910). Zu genaueren Versuchen mufi man
eine grolle Menge moglichst gleichm&figen Materials haben, das man téglich
frisch ansetzt. So verbrauchte Sachs zu seiner Arbeit iber das Wachstum der
Haupt- und Nebenwurzeln (1873) ,,nicht weniger als 10 Kilo Samen von Faba,
also iiber 3000 Stiick und etwa 2 Kilo Erbsen.

Sind die Wurzeln einige Millimeter lang, so konnen sie verwendet werden.
Man spiilt sie in Wasser ab, trocknet sie vorsichtig mit FlieBpapier und macht
nun mit einem in schwarze chinesische Tusche getauchten spitzen Holzchen
oder einem feinen Pinsel méglichst zarte Striche quer iiber die Wurzel im Ab-
stand von etwa 1—2 mm, je nach Bedarf. Man fingt dabei hinter der Wur-
zelhaube an, weil diese ja fir das Wachstum nicht in Betracht kommt (vergl.
Abb. 18, S. 37). Nachher werden die Wurzeln wieder in ihr Kulturmedium
zuriickgebracht. Nach einiger Zeit, z. B. am nichsten Tage, kann dann das
Wachstum festgestellt werden. Man sieht, welche Zone sich am meisten ver-
lingert hat, sie liegt bei grofen Wurzeln einige Millimeter hinter der Spitze.

In entsprechender Weise werden Stengelorgane behandelt. Vielfach wer-
den auch hierzu Keimpflanzen verwendet, z. B. solche von der Pferdebohne,
der Sonnenrose, -Lupinen u. dgl., die man in Erde pflanzt. Natiirlich kann
man auch flichige Organe, wie Blitter, in derselben Weise markieren. Man
fiigt dann noch Messungen in der Querrichtung hinzu. Will man gebogene
Objekte oder den Umfang eines zylindrischen Organes auf dieselbe Weise messen,
so mufl man die Abstinde der Marken so klein machen, dafl Bogen und Sehne
gleichgesetzt werden k6nnen. Oder man benutzt biegsame MaBstibe, z. B. Strei-
fen von Millimeterpapier.

Fiir ganz genaue Messungen oder sehr kleine Objekte mull man wieder
das Mikroskop zu Hilfe nehmen. Nach Pfeffer verfahrt man dabei so, daB
nicht der ganze aufgetragene Markierungspunkt als Marke dient. Der wire
viel zu grob. Auch wird er beim Wachsen auseinandergezogen. Man stellt
deshalb auf eine leicht kenntliche Ecke ein, wie sie sich bei mikroskopischer
Betrachtung stets findet, und halt deren Lage und Form durch eine kleine
Skizze fest. )

Von den geschilderten Methoden mufl man nun nach Bedarf auswéhlen,
zu feine Messungen sind ebenso fehlerhaft wie zu grobe. Erstere haben keinen
Wert, weil sie von Zufilligkeiten zu stark beeintrdchtigt werden. Letztere
lassen vielleicht wichtiges iibersehen.

Dieselben Mittel wendet man nun an, um iiber die Mechanik
der Kriimmungsbewegungen AufschluB zu erlangen. Wie wir schon
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gehort haben, werden diese meist durch Wachstum vermittelt. An
einer Wurzel z. B., die ihre Spitze in die Erde versenkt, kommt
die Kriimmung dadurch zustande, daB die obere Flanke gegeniiber
der unteren im Wachstum geférdert wird. Man stellt das fest, in-
dem man auf beiden Seiten markiert und nach der Kriimmung mifBt.
Dann haben sich die Striche ~auf der konvexen Seite mehr von-
einander entfernt als auf der konkaven. Es zeigt sich dabei gleich-
zeitig, daB die Reaktion in der Zone stattfindet, die auch bei der
geraden Wurzel am raschesten wichst. Entsprechend verhilt es sich
meist auch bei Stengel- und Blattorganen.

Die Reizkriimmungen kommen im allgemeinen so zustande, daB
die eine Flanke ihr Wachstum beschleunigt, die andere es verzogert.
Die dazwischen liegenden Léangsstreifen zeigen dann den allméhlichen
Ubergang. Einer von ihnen ist indifferent, d. h. er streckt sich mit
derselben Geschwindigkeit wie bei geradem Wachstum. Wiirden plotz-
liche Spriinge in der Wachstumsschnelligkeit benachbarter Léngs-
streifen vorkommen, so koénnte kaum eine geregelte Kriimmung des
ganzen Organes erfolgen, vielmehr wiren ZerreiBungen zu befiirchten.
Das geschilderte Verhalten ist also der Ausdruck eines zweckmiBig
regulierten Zusammenarbeitens der Teile, bei dem jeder Zelle eine
bestimmte Aufgabe zukommt.

Jede Bewegung und jedes Geschehen im Organismus muf3 dauernd
einheitlich geregelt werden. Denn eine Gleichférmigkeit der inneren und
duleren Bedingungen kommt nicht vor. Immer sind dulere Krifte
mit im Spiel, die in Wechselwirkung mit den inneren das organische
Geschehen beeinflussen und zu verindern suchen. Wenn dann ein
Teil sich so, der andere so verhielte, ohne Riicksicht aufeinander,
so miillte der Organismus zugrunde gehen. Bei der Pflanze ist zwar
die Selbstadndigkeit der Teile etwas groBer als beim héheren Tier.
Sie ist aber auch hier immer beschrinkt dadurch, daB das Ganze
dulleren Eingriffen gegeniiber in weitem MaBe einheitlich reagiert.

Daher miillte eine lebendige Verkniipfung der einzelnen Plasma-
korper durch die tote Zellwand hindurch theoretisch gefordert wer-
den, auch wenn sie nicht schon nachgewiesen wére. Es sind nim-
lich auBerordentlich feine Fiaden, die die Zellwinde durchsetzen,
durch besondere Préparationsmethoden sichtbar gemacht worden.
Ihnen kann man ohne Bedenken die Funktion der lebenden Leitung
zuschreiben (Tangl 1884). Sie dienen wohl neben der Fortpflanzung
von Reizen auch dem Stofftransport, jedenfalls aber der Verkniipfung
der Zellen zu einem einheitlichen Ganzen. Da auflerdem stofiliche
Beeinflussung nicht immer von der durch Reize getrennt werden
kann, ist ihre Existenz so und so fiir uns von groBer Bedeutung.

Wie wir gesehen haben, wird zur Ausfithrung von Kriimmungs-
bewegungen in wachsenden Pflanzenteilen eine stets vorhandene
Kraft, das Ausdehnungsbestreben der Zellen, benutzt. Die Wirkung
dieser Kraft wird nur in anderer Weise als beim gewthnlichen Wachs-
tum reguliert, teils gehemmt, teils gefordert. Die Pflanze verhilt
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sich ahnlich wie ein Raddampfer, der gerade ausfihrt, wenn beide
Rider sich gleichmaBig bewegen, aber einen Bogen macht, wenn
das eine sich schneller dreht als das andere. Dabei kann die be-
wegende Kraft im Ganzen dieselbe bleiben. So kann auch bei der
Kriimmungsbewegung einer Pflanze das durchschnittliche Wachstum,
wie es etwa an der Verlingerung der Mittellinie zwischen Ober- und
Unterseite gemessen wird, gleich bleiben. Das braucht aber nicht
der Fall zu sein. Oft regt der Reiz, der eine Kriimmung herbei-
fiihrt, auch ein schnelleres Wachstum an, wodurch die Bewegung be-
schleunigt wird.

Neben den Kriimmungen kommen auch Drehungen wachsender
Pflanzenteile vielfach vor. Sie sind dadurch charakterisiert, da3 vor-
her gerade Kanten schraubige Gestalt annehmen, dall das Organ
sich also tordiert. Torsionen finden sich an den Stielen dorsiventraler
Organe, d. h. solcher, die sich nur durch eine Ebene in zwei sym-
metrische Hilften teilen lassen und deren Ober- und Unterseite un-
gleich ausgebildet sind. Wir finden diesen Fall bei den meisten
Blittern und manchen Bliiten, wie denen des Rittersporns oder der
Orchideen. Solche dorsiventrale Organe konnen durch Kriimmungen
allein oft nicht in die richtige Lage zur Schwerkraft oder dem Lichte
gebracht werden. Es bedarf dazu einer Drehung ihrer Stiele, die
meist durch Wachstum vermittelt wird. Es ,,erfahrt das Membran-
wachstum der einzelnen Zellen in schiefer Richtung zu ihrer Léngs-
achse eine Zu- oder Abnahme. Damit ist ein Torsionsbestreben der
einzelnen Zellen gegeben, welches auch die Torsion des ganzen Or-
gans bedingt* (Schwendener u. Krabbe [1892] 1898). Ist das eine
Ende eines sich so tordierenden Stieles festgelegt, so dreht sich das
anderec um seine Lingsachse und bringt so daransitzende Blatter
oder Bliiten in eine neue Lage.

Sehen wir uns nun noch etwas die Bedingungen an, unter denen
das zu Kriimmungen oder Torsionen fithrende Wachstum zustande
kommen kann. Zum Wachsen ist die Zufuhr von Néhrstoffen und
Wasser erforderlich. Letzteres vor allem ist unentbehrlich; denn da
der junge Pflanzenkorper zum grofiten Teil aus Wasser besteht, findet
auch die Volumzunahme hauptséchlich durch Wasseraufnahme statt.
Ohne diese kann also auch keine Wachstumsbewegung stattfinden.
Trotzdem kann auch ein abgeschnittener Pflanzenteil, wenn er nicht
zu klein ist, meist noch Krimmungen ausfithren. Wasser und
Nihrstoffe sind ndmlich in einem gewissen Uberschull vorhanden,
die eine Zeit lang zum Wachsen ausreichen. Sie wandern dabei
an die Stelle des Bedarfs. Damit die junge Spitze ihr Volumen
vermehren konne, muB das dazu erforderliche Wasser dlteren aus-
gewachsen Teilen entzogen werden, die hierbei welken (Pringsheim
1906). Ahnliches findet auch bei der intakten Pflanze statt; nur
daB dann das fehlende Wasser durch die Wurzeln von aullen nach-
gesaugt wird, ehe das Welken beginnt. Der Mangel an Nahrstoffen
macht sich erst spiter bemerkbar, so dall abgeschnittene Pflanzen-
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teile, falls thnen Wasser zugefiihrt wird, vielfach noch ziemlich lange
und fast in normaler Weise wachsen kénnen. Da man oft nicht umhin
kann, isolierte Stengel u. dgl. fiir Versuche zu verwenden, sind die
geschilderten Verhaltnisse fiir uns von Bedeutung. Doch muf man
sich von der Wachstumsfahigkeit stets erst iiberzeugen, ehe man
Reizversuche anstellt.

Aufler Wasser und Nahrstoffen braucht die Pflanze auch einen
gewissen Wiarmegrad, um zu wachsen. Bei einer mittleren Tempe-
ratur, und zwar wohl stets einer hoheren als sie der Pflanze durch-
schnittlich zur Verfiigung steht, findet das Wachstum am schnellsten
statt. Von da an nimmt es nach oben und nach unten zu ab, um
bei gar zu hoher oder zu niedriger Temperatur stilizustehen, ohne
dal dabei gleich der Tod eintreten miiBte. Man spricht dann mit
Sachs von Wirme- und Kiltestarre.

Auch Sauerstoff zum Atmen muf im allgemeinen vorhanden sein.
Die Veratmung, d. h. langsame Verbrennung von Nahrstoffen, ist
normaler Weise die einzige Kraftquelle, -die der Pflanze zur Ver-
fiigung steht. Zum Wachsen aber gehort Kraft. Die Widerstédnde,
die eine in den Boden eindringende Wurzel iiberwinden muf, sind
sogar recht erheblich. Auch beim Aufrichten eines umgefallenen
langen Getreidehalmes mit Blattern und Ahre mull in den Zellen der
Unterseite einiger der unteren Knoten, welche die Hebung durch
ihr Wachstum bewirken, eine groBe I&raft auf kleinem Raume wirk-
sam sein (vergl. Abb. 20, S. 55).

Uber mechanische Beeinflussung des Wachstums ist nicht viel
zu sagen. Stirkeren Eingriffen gegeniiber gibt die wachsende Sub-
stanz wie eine plastische Masse nach. Hort der Zwang auf, so wird
die dadurch hervorgerufene Formverinderung durch Wachstum wie-
der ausgeglichen. Ist dieses aber inzwischen erloschen, so bleibt die
aufgedrungene Gestalt erhalten. So kann man Spalierobst nach einem
bestimmten Plane ziehen') und Friichten durch Uberstiilpen irgend-
eines Gefdlles eine bestimmte Gestalt geben. Andererseits aber wissen
wir auch, daf die Pflanze der Gewalt nicht immer einfach nachgibt.
Zug in der Langsrichtung eines wachsenden Stengels hemmt z. B.
das Wachstum gerade anstatt die Streckung zu beschleunigen. Hier
spielt also schon eine besondere Reizwirkung hinein.

Was bisher iiber Wachstumsbewegung gesagt wurde, bezog sich
auf die hoheren Gew#chse: Bliiten- und Farnpflanzen. Entsprechende
Reizkriimmungen kommen aber auch bei den niederen Pflanzen all-
gemein vor, trotz ihres abweichenden Baues. So sind die kompakten
Fruchtkérper der Hutpilze aus vielfach verschlungenen Faden ge-
bildet, von denen jeder einzelne an der Spitze weiterwichst. Das
ganze Gebilde zeigt, wie bekannt, eine charakteristische Gestaltung.
Es miissen also alle die vielen Pilzfédden eintrichtig zusammen wachsen,

1) Inwiefern dabei noch das Beschneiden von Wichtigkeit ist, soll hier
nicht erdrtert werden.
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und, falls Reizkriimmungen ausgefiihrt werden, sich in gesetzméBiger
Weise ungleich verlingern und biegen.

Einfacher liegen die Verhéltnisse bei den einfachen fidigen Zell-
reihen vieler Pilze und der Fadenalgen, sowie den ungekammerten
Schlauchen mancher Pilze (Mucorineen) und Algen (Siphoneen). Alle
diese konnen gleichfalls Kriimmungsbewegungen ausfithren, die durch
ungleiches Wachstum der Flanken zustande kommen. Spirogyrafiden
z. B. konnen vermdge ihrer Wachstumskriimmungen drehende Be-
wegungen ausfithren und sich dabei von Hindernissen befreien. Sie
kénnen sich aus dem Schlamm herausarbeiten, auch an Gegenstinden,
sogar den senkrechten Winden von Glasgefdflen hinaufschieben und
dabei bestimmte Richtungen bevorzugen, die sie in giinstige Verhilt-
nisse bringen. Pilzfdden durchziehen &hnlich den Wurzeln ihr Sub-
strat und suchen nahrungsreiche Stellen auf. Bei der Sporenbildung
schicken sie oft besondere, aufrechte Fdden an die Luft empor, die
ihrer Aufgabe gem&B andere Reizbarkeiten besitzen.

Mit ,,Schimmelpilzen* sind wegen ihrer leichten Kultur, die sie auch fiir
Ernéhrungsversuche so brauchbar macht, zahlreiche reizphysiologische Experi-
mente angestellt worden. So sind die Sporangientréiger von Mucorineen, be-
sonders die des groflen Laboratoriumsschimmelpilzes Phycomyces nitens, der
mehr als 25 em lang wird, ein stets auf feuchtem Brot leicht zu ziehendes,
schnell wachsendes und reizbares Material, das neben den verschiedenen Keim-
pflanzen besonders oft zur Entscheidung von Fragen auf unserem Gebiete her-
angezogen wurde.

Bei der zuletzt besprochenen Gruppe von Pflanzen kommt eine
Kriimmung nicht durch ungleiches Wachstum verschiedener, sondern
der Flanken ein- und derselben Zelle zustande. Wie die Pflanze
iberhaupt die Fahigkeit hat, das Wachstum der Zelle, oder was hier
zunidchst in Betracht kommt, der festen Zellwand, nach Bedarf
zu regulieren, so kann sie auch innerhalb einer Zelle die Gegenseiten
verschieden stark verlingern. Dadurch mufl aber eine Kriimmung
entstehen, die also hier gleichfalls an das Wachstum gebunden ist und
meist von der sich am raschesten streckenden Zone ausgefiithrt wird.

Es konnte an dieser Stelle nur ein kurzer Uberblick {iiber die
wichtigsten Erscheinungen des Wachstums gegeben werden, das uns
ja nur insofern interessiert, als es die Pflanze zu Reizbewegungen
befdhigt.

¢) Turgorbewegungen.

Neben der Wachstumskriimmung haben manche héheren Pflanzen
noch eine andere Bewegungsmoglichkeit. Die GroBe der Zellen und
damit das Volumen ganzer Gewebepartien kann sich nicht nur durch
das Wachstum der Zellwidnde, sondern auch durch eine Variation
ihrer elastischen Dehnung verindern. Die Pflanzenzellen stellen, wie
geschildert, ringsum geschlossene Blasen dar, die durch den Druck
des darin befindlichen Wassers gespannt und steifgemacht werden.
Man denke zur Veranschaulichung an einen aufgeblasenen Gummi-
ballon, dessen Form durch die Elastizitit der Wand und den Druck
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der Innenluft bedingt ist. Veréindert sich der Innendruck oder
sTurgor® der Zelle, so konnen die Wénde (innerhalb gewisser
Grenzen) nachgeben, dhnlich wie der Gummiballon kleiner oder groer
wird, je nachdem Luft herausgelassen oder hineingeblasen wird.
Wenn nun ein Pflanzenorgan aus solchen Zellen mit elastischen
Winden besteht, und der Wassergehalt je nach den #uBeren Um-
stinden wechselt, so kann das Volumen sich recht merklich ver-
dndern. Je nach den sonstigen Bedingungen kann dabei eine Ver-
kiirzung und Verlingerung in einer bestimmten Richtung oder auch
eine Krimmung und sonstige
Formverdnderung entstehen.
Der ersterwihnte Fall der
geradlinigen Turgorbewegung
ist bei gewissen reizbaren Staub-
faden zu finden, bei denen eine
weitgehende elastische Dehnung
in der Léngsrichtung besteht.
AuBere AnstoBe, die eine Tur-
gorsenkung veranlassen, z. B.
verschiedene Reize, bewirken
demnach eine merkliche Ver-
kiirzung. (Vergl. S. 232.)
Weit verbreiteter sind aber
die durch Turgorinderung be-
wirkten Kriimmungsbewegun-
gen, wie sie vor allem die sogen.
Gelenkpolster der Blitter als be-
sondere Bewegungsorgane aus-
zeichnen.
Sie kommen in grofler
Verbreitung bei den Legumi-
nosen und Oxalideen, aber auch

sonst vielfach vor und ver- Abb. 12
mitteln deren Schlaf- und Reiz- Zweig von Amicia, die Gelenke an der Ansatz-
bewegungen‘ Die Polster sind stelle der Blattstiele zeigend.

anndhernd zylinderférmige Ge-

bilde, die am Grunde der Blitter oder den Ansatzstellen der Teil-
blattchen sitzen und sich in Gestalt und Farbe vom Blattstiel ab-
heben (Abb. 12). Sie vermdgen sich dadurch zu krimmen, daB Ober-
und Unterseite durch ungleiche Verschiebung des Innendruckes der Zellen
ihr Volumen verindern. Wird z. B. das der oberen Polsterhilfte
groBer, so muB sich das Gelenk nach unten biegen und ein daran
sitzendes Blatt sich senken usf.

In welcher Weise bei der Bewegung in den Zellen der Gelenk-
polster der verdnderte Innendruck (Turgor) zustande kommt, dariiber
wissen wir nicht viel. Da aullerdem ein und dasselbe Gelenk sich
je nach den Ursachen, die die Bewegung hervorrufen, verschieden
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verhdlt, so miissen wir die Einzelheiten in den speziellen Kapiteln
besprechen.. Wir werden dann sehen, dall ungleiche Zunahme des
Innendruckes vorkommt, aber auch Zunahme in der einen Hilfte,
Abnahme in der anderen und schlieSlich auch nur Abnahme in einer
Polsterhilfte.

Da die nicht dehnbaren GefaBbiindel oder Adern, die in das
Blatt eintreten, sich auch durch die Gelenke hindurchziehen, so muf
durch ihre Lagerung dafiir gesorgt sein, daf sie die Bewegung nicht
hemmen. Sie sind daher bei diesen Organen in die Mitte geriickt,
wéhrend sie im ibrigen Blattstiel und im Stengel mehr nach auflen
liegen. In dieser Lage koénnen sie die Kriimmung nicht wesentlich

hemmen, da die Mittelachse ihre
Lange anndhernd beibehdlt (Abb.
13). AuBer bei den Blattgelenken
gibt es Krimmungen durch Tur-
gorverdnderung noch in manchen
anderen Pflanzenorganen, so bei
reizbaren Bliitenteilen,

Die Bewegung in Gelenken
und iiberhaupt die Turgorbewe-
gung ist der durch Wachstum be-
wirkten in mehrfacher Weise tiber-
legen. Sie darf wohl als eine
hochausgebildete Anpassung an
bestimmte Verhiltnisse angesehen
werden, unter denen eine weit-
gehende Beweglichkeit zweckdien-
lich ist. Sie findet sich in Uber-

j““’l" 13. ~ einstimmung damit nur bei ver-
fem Bidngel und dom Blatistiel, Jings duwren.  hdltnismaBig jungen, auch sonst
Gt il i i Dl blden  starks spesialisierton Pflanenfami-
Hohlzylinder, wihrend sie das Gelenk als zen- lien. Die Vorteile liegen einmal

traler Strang durchzichen. in der meist groBen Schnelligkeit
der Bewegung, wie sie durch
Wachstum kaum erzielbar ist und die bei manchen Pflanzen an die
der Tiere heranreicht. Ferner stellen die durch wechselnden Innen-
druck betitigten Bewegungsorgane auch insofern eine hohere Stufe
dar, als sie ihr Spiel beliebig oft wiederholen und in den alten Zu-
stand zuriickkehren konnen. Ein durch Wachstum gekriimmtes
Organ dagegen kann nie mehr ganz die alte Gestalt annehmen. Es
kann zwar wieder gerade werden, aber auch nur wieder durch
Wachstum; und dabei verlingert es sich. Das muf} schlieflich ein-
mal ein Ende haben. Daher kann ein Organ nur eine beschrinkte
Zahl von Wachstumsbewegungen ausfiihren.
Das ist ein &kologisch wichtiger Punkt. Die Blitter z. B. leben noch

lange, nachdem sie die endgiiltige Form und Grofle erreicht haben. Dann
konnen sie sich nur noch bewegen und die fiir ihre Funktion glinstigste
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Stellung aufsuchen, wenn sie Gelenke haben. Zwar haben gewisse Stengel,
z. B. die der Griser, in ihren Knoten auch eine Art Bewegungsorgan., das
durch erneute Streckung noch funktioniert, wenn der Halm ausgewachsen
ist. Aber da bei ihnen das schon erloschene Wachstum nur voriibergehend
wieder erweckt wird, ist mehr als eine Krimmung nicht méglich. Das wiirde
fiir die Blatter vielfach nicht ausreichen. Dasselbe wie durch Turgorbewegungen
wird durch sie jedenfalls nicht erreicht.

Wir haben gesehen, daB das Pflanzenreich iiber eine ganze An-
zahl von Bewegungsarten gebietet, die im Gefolge verschiedener
Reize zu den mannigfaltigsten Zwecken benutzt werden. Da wir
nun {iiber das AuBere der Bewegungen, deren die Pflanzen fihig
sind, wenigstens das Notigste wissen, kdnnen wir zur speziellen Be-
sprechung der Reize iibergehen, die jene in verschiedene Bahnen zu
lenken imstande sind. Wir werden dabei nur hier und da noch auf
die Bewegungsmechanik zuriickzukommen brauchen.

Fringsheim, Reizbewegungen. 3



III. Die Reizwirkungen der Schwerkraft.
a) Allgemeines iiber Geotropismus.

Legen wir eine im Wachstum begriffene aufrechte Pflanze um,
so daBl das freie Ende wagerecht steht, dann verhélt sich ihr Stengel
zundchst genau so wie ein toter Stab von entsprechenden mechanischen
Eigenschaften. Das heiBt, der nicht unterstiitzte Teil biegt sich
vermoige seiner Schwere in flachem Bogen herab. Uberlassen wir
aber den toten Stab und den Pflanzenstengel sich selbst, so be-
obachten wir bald
einen bemerkenswer-
ten Unterschied in
ihrem Verhalten.

Wahrend der Stab
in seiner Lage verharrt
oder vielleicht auch
noch etwas tiefer sinkt,

Obersede .

Gz T A8 o1 7] Buasis b'letetnups der Steng'(_el
Pavrem i Trtoracde ein vollig neues Phéa-
? Zone o TS nomen dar (Abb. 14):

Abb. 14. Wir sehen nach einiger

Schema einer sich geotropisch aufrichtenden Pflanze. Die Zeit seine SpitZe sich

Kriimmung geschieht durch ungleiche Streckung der Ober-
und Unterseite in der Wachstumszone. entgegen der Schwere

und mit einer gewissen
Kraft allméhlich aufrichten. Dieser Vorgang schreitet nach der Basis
zu fort, umfaBt bald auch weiter zuriickliegende Teile und kann bis
zur Senkrechtstellung des Stengels gehen.

Umgekehrt richtet sich die Spitze einer wagerecht oder schrig
gestellten Keimwurzel abwérts und erreicht im Fortwachsen nach
unten schlieflich gleichfalls die vertikale Lage.

Ein solches aktives Sicheinstellen in die Richtung der Erdachse
nennt man Geotropismus. Das Phénomen kann, wie wir gesehen
haben, in zwei Formen auftreten. Die Wurzel strebt nach dem
Ursprung der wirkenden Kraft hin, sie ist positiv geotropisch
oder erdwendig, wihrend der Stengel sich der Wirkung der Schwere
entgegen aufrichtet, also negativ geotropisch oder erdabwendig
ist. Die Fahigkeit der Pflanze, solche Richtungsbewegungen aus-
zufiihren, erkennt man nur dann, wenn die Pflanze aus ihrer nor-
malen Lage herausgebracht wird. Die Verdnderung der Lage gegen-
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iber der Erde wirkt auf die Pflanzenorgane als Reiz, der nun ein
ungleichméBiges Wachstum der Ober- und Unterseite zur Folge hat;
wie wir das oben besprochen haben. Die geotropische Aufrichtung
stellt also eine Reizreaktion dar.

Abb. 15.

Ein Kiirbiskeimling an der Spitze befestigt, hat sich in feuchter Luft
mit dem unteren Teil aufgerichtet. Verkleinert.

Bei dem umgelegten Stengel z. B. strecken sich die Zellen der
Unterseite rascher als die der Oberseite. Eine ungleiche Verlingerung
der beiden Flanken mufl aber eine Kriimmung bewirken. Der un-

Abb. 16.

Sprosse vom Tannwedel (Hippuris). Einer an der Basis, einer an der Spitze
befestigt. Geotropische Kriimmung unter Hebung des jeweilig freien Endes.
Verkleinert.

mittelbare Reizerfolg ist die Verschiebung der Wachstumsgeschwindig-
keit an der Ober- und Unterseite. Durch sie wird dann mittelbar
die Aufrichtung erzielt. Der Reiz hort erst auf zu wirken, wenn
die Vertikalstellung erreicht ist (Abb. 16).

3%
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Das Verhiltnis der in ungleichem Wachstum bestehenden Reiz-
reaktion zu dem Enderfolg der Aufrichtung koénnen wir uns durch
einen einfachen Versuch noch klarer machen. Was wird gescheben,
wenn wir einen abgeschnittenen, aber noch wachstumsfihigen Stengel
horizontal legen und nun einmal an seiner Spitze befestigen? Der
Erfolg ist nach dem Gesagten vorauszusehen. KEs wird ein stirkeres
Wachstum auf der der Erde zugewandten Flanke eingeleitet und dadurch
nun an Stelle der festgehaltenen Spitze die Basis gehoben, bis sie
senkrecht steht (Abb. 15 u. 16). .

Sehen wir uns nun die Erscheinung der geotropischen Kriimmung
etwas genauer an, und beginnen wir mit den Wurzeln, an denen
Sachs (1873, S. 440) die Reaktionsweise besonders genau studiert
hat. Er benutzte hauptséchlich die starken Keimwurzeln von Pferde-

bohnen (Vicia Faba var.

equina),daneben solche von

Erbsen, Bohnen, Kiirbis,

Eicheln, Buchweizen u. a.

Diese Objekte wurden in

der Weise gezogen, mit

Millimetermarkierung ver-

sehen und vorbereitet, wie

es frither (S.26) geschildert

worden ist. Nun sollten

sie in Erde kommen, in der

sie am natiirlichsten und

besten wachsen. Um aber

die verschiedenen durch-

laufenen Stadien zu sehen,

Abb. 17. wie das zum genaueren

Sachs’scher Wurzelkasten in dem die Wurzeln Studium nb"oig ist, hétte
in Erde hinter einer durchsichtigen Scheibe wachsen. I :

(Aus Detmer 1905) man sie immer wieder aus-

graben miissen. Das hitte

natiirlich eine arge Schiddigung und Stérung bedingt. Man hétte

freilich auch durchsichtige Medien, wie Wasser oder feuchte Luft ver-

wenden kénnen, aber beide bieten immer weniger giinstige Wachstums-

umstinde als die Erde. Zwar kommt es in unserem Versuche nicht

auf deren erndhrende Wirkung, also die Versorgung mit Bodensalzen

an; denn Niahrstoffe hat die junge Wurzel von ihrem Samen her

genug. Sondern stdrend wirkt im Wasser der Mangel an Sauerstoff zum

Atmen und in feuchter Luft der Mangel -an fliissigem Wasser. Beides

vereint bietet in vorziiglicher Weise ein lockeres, feuchtes Medium

wie Sigespine, Sand und besonders Erde, das natiirliche Keimbett.

Deshalb ersann Sachs einen anderen Ausweg. FEr lieB ndmlich seine

Wurzeln hinter einer Glas- oder Glimmerplatte!) in Erde wachsen,

1) Letztere kann man diinner nehmen. Dadurch werden die Messungen
genauer.
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sodaB sie stets sichtbar waren und doch giinstige Bedingungen fanden.
Damit sie dauernd der durchsichtigen Scheibe angeschmiegt blieben,
neigte er diese ein wenig. So wirkte der Geotropismus selbst fiir das
Anpressen der Wurzeln, die auf diese Weise allen Beobachtungen
und Messungen zugénglich blieben, ohne daB sie in ihrem sonstigen
Verhalten gestort wurden (Abb. 17).

Es wurde nun eine Wurzel mit Maflinien, die je 2 mm vonein-
ander entfernt waren, horizontal hinter eine
Glimmerscheibe in die Erde gebracht, und die
Lage ibrer Spitze durch ein Zeichen auf der
Scheibe markiert (Abb. 18 A). Nach einer
Stunde war die Wurzel noch gerade, aber etwas
langer, nach zwei Stunden war sie noch linger
und schwach abwérts gekrimmt. Der nach
unten offene Bogen entsprach nun einem Kreise
von 15 mm Radius (C). Gemessen wurde
mit Hilfe von Kreisen verschiedener GroBe,
die auf einer kleineren Glimmerplatte ein-
geritzt waren. Nach weiteren 5 Stunden,
also 7 Stunden nach Beginn des Versuches,
war die Wurzel um mehr als 4 mm gewachsen
und die Kriimmung war verstirkt. Ihr
Radius war also kleiner geworden, er betrug
nur noch etwa 10 mm (D). Endlich nach
einem Tage war die Spitze langgestreckt und
senkrecht abwirts gerichtet (E). Die stirkste
Krimmung lag in der Zone III, die anfangs
4 bis 6 mm von der Spitze entfernt, jetzt
aber 20 bis 26 mm von ihr abgeriickt war.
Der Radius des dazu gehorigen Kreises be-
trug nun nur noch 8 mm. Da die Wurzel
an der Spitze weiter wuchs, wurde jetzt an
der Kriitmmung nichts mehr geéndert, so da
die bleibende Biegung dauernd ihr Maximum
an jener Stelle hatte, wo zur Zeit der Reaktion
gerade das Wachstum aufzuhoren im Begriffe
gewesen war. Wiren Zonen streckungsfahig — Geotropische Krimmung einer
gewesen, die noch mehr von der Spitze ent- giopme D oo e age
fernt lagen, so hétten diese sich an der Re- des X."getﬂﬁionsl’““?tes durch

. s . ie Spitze bezeichnet.

aktion beteiligt. Es nehmen also bei einer (Aus Detmer 1905.)
horizontal gelegten Wurzel alle wachsenden
Zonen an der Abwirtskriimmung teil, die jiingsten aber strecken sich
spiater wieder gerade, da sie durch die bleibende Kriimmung an der
Grenze des wachsenden Teiles in die normale, also reizlose Lage ge-
bracht werden.

Gehen wir nun zur Beschreibung der geotropischen Aufrichtung
eines umgelegten Stengels iiber, so werden wir hier die wesentlichen



38 III. Die Reizwirkungen der Schwerkraft.

Ziige entsprechend den bei der Wurzel geschilderten wiederfinden, nur
natiirlich in umgekehrter Richtung. Einige Erscheinungen kommen
aber hinzu, die dort nicht auftraten. Zunéchst ist die Wachstums-
zone in Stengeln stets linger als in Wurzeln (vgl. S. 24), daher ist
die Krimmung weniger scharf. Es konnen sogar mehrere Wachs-
tumszonen vorhanden sein, in jedem Stengelgliede eine. Doch darauf
wollen. wir nicht eingehen. Wir halten uns also an Keimstengel oder
Bliitenschéfte und dergleichen, bei denen die Streckungszone ein-
heitlich ist. Da beginnt die Aufrichtung mit einer leisen Biegung,
die die Endknospe, Bliite usw. der normalen Lage niher bringt.
Nachher riickt die Kriimmung weiter nach den unteren Regionen.
Indem diese nun den schon gekriimmten Spitzenteil passiv mit be-
wegen, wird er oft iiber die Vertikallage hinausgebracht. Es ent-
stehen dann ,,Uberkriimmungen‘‘, die aber schlielich wieder aus-
geglichen werden. Zu diesem Zwecke mul3 das Endstiick jetzt eine
geotropische Kriimmung nach der entgegengesetzten Seite machen.
Im endgiiltigen Zustande ist hier ebenfalls die Kriimmung in der
untersten noch wachstumsfiahigen Region festgelegt. Der ganze Teil,
der von da nach der Spitze zu liegt, ist dann vertikal aufgerichtet,
indem alle zwischendurch entstandenen Kriimmungen sich wieder
ausgeglichen haben.

An der Wurzel konnen keine Uberkriimmungen zustande kommen,
weil die wachsende Region bei ihr zu kurz ist, und weil dazu eine
seitliche Verschiebung notig wére, die in Erde einem groBen Wider-
stande begegnen wiirde. Ahnlich verhalten sich aus entsprechenden
Griinden die Stengel und Blattscheiden von Keimlingen, wenn sie in
Erde wachsen. Auch hier konzentriert sich das Wachstum auf eine
Region nahe der Spitze, und die Erde verhindert die Verschiebung
der Spitzenteile durch Krimmung weiter zuriickliegender Zonen.
Uberkriimmungen treten daher nicht auf.

Wie wir bei der eingehenden Schilderung der geotropischen
Kriimmung einer Wurzel gesehen haben, beginnt die Reaktion nicht
sofort nach dem Umlegen. Es verstreicht eine gewisse Zeit vom
Beginn der Reizung bis zum ersten sichtbaren Zeichen der Kriim-
mung, das sich in einem Unsymmetrischwerden der Spitze kundgibt.
Man nennt diese Periode die Reaktionszeit. Sie ist bei verschie-
denen positiv und negativ geotropischen Pflanzenorganen von sehr
verschiedener Dauer, aber immer vorhanden und fiir ein und dasselbe
Objekt bei moglichst gleichen Bedingungen annéhernd gleichlang.
Es ist klar, daB die mechanische Ausfithrung der Bewegung durch
Wachstum eine gewisse Trégheit bedingt, wie sie, wenn auch in viel
geringerem MaBe, ja auch bei der Kontraktion des tierischen Muskels
mit Hilfe besonderer Methoden nachweisbar ist.

Man kann nun aber fragen: mul der geotropische Reiz auch
wihrend der ganzen Dauer der Reaktionszeit auf die Pflanze ein-
wirken, um eine Kriimmung zu bewirken oder geniigt eine kiirzere
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Reizung? Das letztere ist der Fall. Legen wir z. B. eine Wurzel
oder einen Stengel um, his sie eben beginnen zu reagieren und
bringen sie dann wieder in ihre natiirliche Lage, so schreitet die
Kriimmung dennoch eine Zeit lang fort und kann eine recht an-
sehnliche GroBe erreichen. Selbst wenn man kiirzer als bis zum
Kriimmungsbeginn reizt, so daB also noch keine &uBerliche Verin-
derung an der Pflanze bemerkbar ist, kann noch eine geotropische
Reaktion als Nachwirkung eintreten. Sie wird allerdings um so
schwicher und verschwindet umso schneller wieder, je kiirzer die
Umlegung gedauert hat. So kommt man schlieBlich bei der Ver-
kleinerung der Reiz- oder Induktionszeit zu einer Grenze, unterhalb
deren gar keine sichtbare Nachwirkung mehr auftritt. Die kiirzeste
Zeit, wahrend deren man ein geotropisches Objekt umlegen muB,
damit nachtréiglich eine gerade noch sichtbare Kriimmung als Nach-
wirkung zustande kommt, nennt man Préisentationszeit. Auch
sie hat, gleich der Reaktionszeit, fiir bestimmte Pflanzenorgane unter
gleichmédfBigen Umstdnden einen gewissen konstanten Wert, der fiir
verschiedene Objekte sehr verschieden sein kann. Wie man die
Linge der Reaktions- und Prisentationszeiten zum tieferen Eindringen
in die Probleme der Reizbarkeit benutzen kann, das werden wir
spater sehen.

In der Présentationszeit haben wir die untere Grenze fiir die
Einwirkungsdauer eines Reizes kennen gelernt, der mnoch eine
Kriimmung bewirken soll. Was wird aber geschehen, wenn wir die
Induktionszeit noch weiter verkiirzen? Wird ein Reiz, der duBerlich
keine Wirkung zu haben scheint, wirklich spurlos an der Pflanze
voriibergehen? Die Uberlegung lehrt schon, daB das nicht so sein
kann. Denn wiirde z. B. eine Reizung, die eine Minute dauert, gar
keine Wirkung zuriicklassen, so konnte auch die nichste und die
folgenden Minuten nichts hinzufiigen. Diese SchluBfolgerung laBt
sich experimentell erhdrten. Man kann ndmlich durch Wiederholung
solcher Reize, die kiirzer als die Priisentationszeit sind, die also
einzeln keine Kriimmung bewirken wiirden, schlieBlich eine Reaktion
zustande bringen (Literatur Pfeffer 1904, S. 621). Voraussetzung
ist nur, daB die Pausen im Verhiltnis zu den Reizzeiten nicht zu
lang werden. Aus der Moglichkeit der Summation kurzer Einzelreize
kann man schlieBen, daBl jeder einzelne eine Verdnderung im sen-
siblen Plasma hervorruft, die auch nach Beendigung der Reizeinwir-
kung eine Zeit lang erhalten bleibt. Setzt nun der neue Reizanstof3
rechtzeitig ein, so kommt seine Wirkung zu der des vorigen hinzu
und die einzelnen Impulse steigern sich, bis der Gesamteindruck stark
genug ist, um eine sichtbare Reaktion hervorzurufen. Die Gesetze
einer solchen unterbrochenen oder ,,intermittierenden‘‘ Reizung werden
uns noch beschéftigen.

Experimentelle Schwierigkeiten erlauben es nicht, die Lénge von
geotropischen Einzelreizen unter das MaB von einigen Sekunden
herabzudriicken; theoretisch miissen wir aber schlieBen, daB auch die
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kiirzeste Einwirkung eine Verinderung in der Pflanze hervorruft, die
sich mit der Dauer des Reizes steigert. Wir nennen diese erste
physiologische Verinderung die Erregung. Die Prisentationszeit
stellt somit das zeitliche Mindestmal3 eines Reizanlasses dar, bei dem
die Erregung gerade noch ausreicht, eine sichtbare Krimmung zu be-
wirken. Ein solches Minimalmafl fiir einen bestimmten physio-
logischen - Effekt nennt man nach Herbart einen Schwellen-
wert. Kiirzere Reize bewirken eine zu schwache Erregung, als
daB die Schwelle, die zur sichtbaren Reaktion fiihrt, iiberschritten
wiirde. ‘

Auf die Entstehung einer Erregung durch kurze Einzelreize
schlieBen wir aus ihrer Summierbarkeit. Fiir diese aber ist Be-
dingung, daB zwischen die einzelnen Impulse keine zu langen Pausen
eingeschaltet werden. Nach einer gewissen Zeit geht somit die Er-
regung wieder zuriick. Das gilt nun nicht nur fiir unterschwellige
Einzelreize, sondern fiir jede, auch durch léngere Induktion bewirkte
Erregung. Verhindern wir z. B. einen in der Reizlage befindlichen
Stengel mechanisch an der geotropischen Aufrichtung und stellen ihn
nach einiger Zeit wieder vertikal, so findet nur dann eine Reaktion
als Nachwirkung statt, wenn das Hindernis nicht zu spdt nach Be-
endigung der Induktion entfernt wird. Es klingt also auch hier die
Erregung wieder ab. Selbst eine schon ausgefiihrte geotropische
Kriimmung verliert sich allméhlich nach dem Zuriickbringen in die
Normallage. Hier muf} aber eine neue geotropische Reizung beim Aus-
gleich der Kriimmung mitwirken, denn durch die Spitzenkriimmung
wird an der aufrecht stehenden Pflanze eine neue Reizlage geschaffen.
Sie kommt dadurch zur Geltung, dall die Nachwirkung des ersten
Reizes allmédhlich verschwindet. Diese neue geotropische Induktion
wiirde geniigen, den Stengel wieder gerade zu richten und seine Spitze
in die Richtung der Schwerkraft zu stellen. Allerdings kommen noch
innere Griinde hinzu, die dahin wirken, die Kriimmung auszugleichen.
Auf sie konnen wir aber erst an spiterer Stelle eingehen.

Bisher haben wir nur den Fall im Auge gehabt, dafl sonst ver-
tikal wachsende Pflanzenteile wagerecht gelegt, also um 90° aus ihrer
Lage gebracht werden. Geotropische Reaktionen erfolgen aber auch in
allen anderen Lagen und gehen stets bis zur Senkrechtstellung. Jede
kleinste Abweichung wird ausgeglichen. Zu BewuBtsein kommen
uns aber gewdhnlich nur gréBere Kriimmungen, bei denen wir leicht
darauf aufmerksam werden, daB sie zur Vertikalstellung fithren. DaB
Wurzeln gewdhnlich abwirts, Stamme aufwirts wachsen, scheint uns
nur deshalb weniger auffillig, weil wir daran gewthnt sind. In
Wirklichkeit bedarf es wohl der Erklirung, warum an allen Stellen
der Erdoberfliche die Hauptwurzeln und Stengel der Kriduter sowie
die Stimme der Baume so stehen, dafl ihre Langsrichtung mit einer
von ihrem Standorte nach dem Erdmittelpunkte gezogenen Linie zu-
sammenfillt. Auch bei den Pflanzen mullte das alte Problem der
Antipoden aufgestellt werden. Die Losung der Frage legt darin,
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daB3, wie fiir die Menschen, so auch fiir die Pflanzen, die Orientierung
zur Erde und nicht die zum Raume maBgebend ist.

Die von der Erde ausgehende Kraft, die beider Stellung bedingt,
ist die Gravitation oder Schwerkraft. Ihre Gesetze sind uns durch
Newton bekannt, wenn uns auch ihr Wesen noch immer ritselhaft
bleiben muB. Da wir nicht imstande sind, uns an einen Ort zu be-
geben, wo sie nicht wirkte, so scheint es zunichst aussichtslos, zu
priifen, ob wirklich die Schwerkraft die Ursache der geotropischen
Orientierung ist. Es gibt aber doch ein Mittel oder vielmehr zwei,
um zu zeigen, dall diese Vermutung sehr wahrscheinlich ist. Man
ist zwar nicht imstande, die Schwerkraft aufzuhkeben, aber man kann
sie durch eine andere Kraft ersetzen, von der man weif3, daB3 sie
mit jener in ihren physikalischen, d. h. mechanischen, Wirkungen
ibereinstimmt. Das ist die Zentrifugal- oder Fliehkraft. Sie macht
sich z. B. bemerkbar, wenn wir irgend einen schweren Gegenstand
an einem Faden schnell im Kreise schleudern. Der Faden zeigt sich
dann durch eine nach auflen wirkende Kraft gespannt, und zwar um
so stidrker, je schneller er herumgeschwungen: wird. Dabei hat der
schwere Korper das ,,Bestreben®, sich in der Richtung des Fadens
nach auflen zu bewegen, ebenso wie er beim freien Herabhéngen das
Bestreben hat, zu Boden zu fallen.

Auch in diesem letzteren Falle wird der Faden gespannt. Man
kann die eine Kraft fiir die andere setzen (beide sind Massenbe-
schleunigungen, wie der Physiker sagt), und gewinnt im Experiment
noch den. Vorteil, daB die Fliehkraft ihrer GroSe nach verindert
werden kann?), wihrend die Schwerkraft fiir uns immer gleich stark
ist, da sie auBer von der unveridnderlichen Masse der Erde nur von
der Entfernung vom Erdmittelpunkte abhéngt, die wir gleichfalls
nicht wesentlich zu variieren imstande sind.

Von solchen Uberlegungen ausgehend stellte der englische Forscher
Knight vor gerade 100 Jahren (1811) seine Versuche an, die in ihrer
genialen Einfachheit vorbildlich sind. Er befestigte kleine T6pfchen
mit Keimpflanzen an der Peripherie eines kleinen Miihlrades mit
horizontaler Achse, das durch Wasserkraft in schnelle Umdrehung
versetzt wurde. Die dabei gleich mit dem nd&tigen Wasser ver-
sehenen Pflinzchen konnten bei seiner Versuchsanordnung in jeder.
Richtung fortwachsen. Auch die Wurzeln hatten Bewegungsfreiheit,
denn sie traten durch Locher im Boden der Topfchen ins Freie.
Das Resultat war, daB die Stengel nach innen, dem Mittelpunkt des
Rades zu, die Wurzeln aber entgegengesetzt, nach aufBlen, wuchsen.

Wie ist das zu erkliren? Die Schwerkraft machte sich offenbar
gar nicht bemerklich, da sie bei dem Herumfithren im Kreise bald
in der einen, bald in der anderen Richtung zog, so daB die Impulse
sich aufhoben. Befand sich eine Stengelseite eben noch unten, und

1) Sie wichst in mathematisch bestimmter Weise mit der Drehgeschwin--
digkeit und der Entfernung von der Achse.
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schickte 'sie sich an, durch beschleunigtes Wachstum eine Auf-
krimmung zu bewirken, so war sie im néichsten Augenblick oben,
so daB der ,Vorsatz‘ nicht ausgefiihrt werden konnte. Danach
hétte man erwarten konnen, daB das Wachstum regellos in beliebiger
Richtung vor sich gegangen wire, als ob gar keine Richtkraft ein-
wirkte. Dem war aber nicht so, denn das Rad drehte sich so
schnell, daB3 eine merkliche Fliehkraft entwickelt wurde, die nach
aullen zog. Ihr folgend wuchsen die Wurzeln der Peripherie zu,
genau so wie sie sonst dem Zuge der Schwerkraft folgen. Die
Stengel aber schlugen, wie immer, die entgegengesetzte Richtung ein.

Bei diesen Versuchen konnte die Schwerkraft die schlieBlich
eingeschlagene Richtung gar nicht beeinflussen. Ein andermal aber
lieB Knight das Rad sich um eine senkrechte Achse drehen. Dabei
ergaben sich dann Kriimmungswinkel, die zwischen der senkrechten
und der durch die Zentrifugalwirkung bedingten Richtung lagen.
Neuere Versuche (z. B. Giltay 1910) zeigen fiir den Fall, daB die
Fliehkraft gleich der Schwerkraft ist, die Endstellung der Wurzeln
um 45° nach auBen von der senkrechten Richtung abgelenkt, die
der Stengel aber um denselben Winkel nach innen verschoben.
Die Endstellung hélt dann also genau die Mitte zwischen den Ruhe-
lagen die den beiden Reizanldssen einzeln entsprechen.

Daraus entnehmen wir, daB der Eindruck beider Krifte sich
nach einfachen mathematischen Gesetzen in der Pflanze kombiniert.
Das ist aber einer der besten Belege dafiir, dafl ihre Reizwirkung
die gleiche ist, denn bei zwei verschiedenen Reizanlidssen finden wir
ein viel weniger durchsichtiges Verhalten. Schwerkraft und Zentri-
fugalkraft wirken auf die Korper massenbeschleunigend; das ist
physikalisch ihr Gemeinsames, darin mufl also auch ihre Wirkung
auf die Pflanze beruhen. Wegen dieses Schlusses ist uns die zweite
Knightsche Versuchsanstellung so wichtig, aber die erste gibt uns
einen noch weiteren Ausblick.

Bei ihr ist, wie wir gesehen haben, die richtende Wirkung der
Schwere ganz ausgeschaltet, weil bei der Drehung um eine wage-
rechte Achse die Impulse in allen Richtungen kurz aufeinander
folgen. An die Stelle der Schwerkraft tritt die Zentrifugalwirkung.
Die Lehre aber, daB auf diese Weise die Pflanze unabhingig von
der Richtung der Gravitation wird, zog erst Julius Sachs im
Jahre 1872. Er sah zum ersten Male klar, daB die Ausschaltung der
Schwerkraftwirkung auf der Stellung der Drehungsachse beruhe, mit
der Fliehkraft aber an sich nichts zu tun habe, und auch bestehen
bleiben miite, wenn letztere gar nicht merklich einwirkte. Sachs
erreichte die Ausschaltung beider Richtkréfte in den Versuchen, die
er 1879 eingehend schilderte, indem er die Drehbewegung so langsam
nahm, dafl die Beschleunigung in der Richtung des Radius unmerklich
wurde. Er wihlte eine Umdrehungszeit von 10—20 Minuten bei
geringer Entfernung von der Achse. Die benutzten Keimpflanzen
wurden dabei gleichméBig feucht und dunkel gehalten. Da sie nun
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dem EinfluB aller &uBeren Richtkrifte entzogen waren, hitte man
meinen konnen, sie wiren ganz regellos hin- und hergewachsen. Das
war aber nicht der Fall, vielmehr war die Wachstumsrichtung im
ganzen geradlinig und bildete die Fortsetzung derjenigen, die beim
Ursprung aus dem Samen eingeschlagen worden war. Wir schlieBen
daraus, .daB3 neben den #uBeren auch innere Richtkrifte existieren
miissen, auf die wir noch zuriickkommen. Abgesehen von dieser
Orientierung zur Lage des Samens war keine Regelm#Bigkeit zu er-
sehen. Wurzeln und Stengel wuchsen nach allen Richtungen, weder
die Drehungsrichtung noch die Schwerkraft hatten einen EinfluB3.
Sachs (1879, 8. 213) war sich aber klar dariiber, daB das
Ausbleiben der geotropischen Kriimmung bei ganz geringer Dreh-
geschwindigkeit auch wieder nicht zu erwarten war. Wenn man die
Umdrehungszeit immer groBer ndhme, so miilte schlieBlich der Punkt
kommen, ,,wo die Langsamkeit dieser Rotation so groB ist, daB die
kriimmenden Krifte von Wurzel und Stengel an jedem Punkt der
Bahn Zeit gewinnen, eine wirkliche Kriimmung zu bewirken, und daf,
bevor eine merkliche Verriickung der Lage eintritt, auch die kriim-
mungsfahigen Stellen durch Wachstum fortriicken.” Wie er sich an
einem Drahtmodell klar macht, miissen dabei schlieBlich schraubige
Kriimmungen zustande kommen. Will man diese ebenso wie die
Zentrifugalwirkung ausschlieBen, so mul man die Drehgeschwindigkeit
innerhalb gewisser Grenzen halten. Der Spielraum ist noch gro genug.

Sachs verwendete bei seinen Drehversuchen zunichst ein Pendeluhrwerk,
das er entsprechend herrichten lie und das er Klinostat nannte. Spéater kon-
strujerte Pfeffer ein sehr viel besseres Instrument fir die gleichen Zwecke,
bei dem das stoBweise Vorriicken durch Verwendung einer anderen Regulier-
vorrichtung vermieden ist. Der Klinostat von Pfeffer hat fiir unsere Wissen-
schaft eine groBe Bedeutung erlangt, sowohl wegen seiner Zuverlissigkeit wie
wegen der Moglichkeit, die Drehgeschwindigkeit in sehr weiten Grenzen zu ver-
andern. Er hat eine kriftige Feder und bewiltigt daher ziemlich grofle Lasten,
falls sie gut zentriert, d. h. ohne Ubergewicht gleichmaBig rings um die Achse
angeordnet sind. Fiir noch schwerere Objekte sind neuerdings auch elektrische
Drehwerke in Betrieb, bei denen ein kleiner Motor unter Zwischenschaltung einer
Zahnradiibersetzung die Bewegung vermittelt. Der Apparat hat den Vorteil,
dafl man an ihm viele und schwere T6pfe mit Pflanzen anbringen kann und
dafl er nicht aufgezogen zu werden braucht, was fiir langwierige Versuche
von Vorteil ist. Aber mit ihm eine gleichmédBige Umdrehung in einer ganz be-
stimmten Zeit zu erzielen, ist nicht so gut moglich wie bei Uhrwerken.

In der Klinostatendrehung haben wir nun ein Mittel, die Pflanze
der einseitigen geotropischen Beeinflussung zu entziehen. Um so
reiner und ungestérter wird daher die Einwirkung anderer Reize
zum Ausdruck kommen. Aber auch beim Studium der geotropischen
Prozesse selbst ist der Apparat von groBem Nutzen. So wird z.B.
an einer voriibergehend gereizten und dann an den Klinostaten ge-
brachten Pflanze die geotropische Nachwirkung nicht gestort durch
die frither (8. 40) besprochenen geotropischen Gegenwirkungen, weil
auch nach der Kriimmung der Spitzenteil des Organes, der nun
schrig zur Achse steht, der geotropischen Beeinflussung entzogen
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ist. Eine einfache Uberlegung lehrt, daB die Richtung der Pflanzen-
teile zur horizontal gestellten Klinostatenachse fiir den Erfolg, daB3
stets zwei entgegengesetzte Impulse sich aufheben, ohne Belang ist.

Man konnte nun glauben, dal am Klinostaten jede vorher in-
duzierte Kriimmung erhalten bleiben miilte. Das ist aber nicht
der Fall. Die geotropische Nachwirkung wird etwas intensiver und
bleibt linger bestehen als an einer nach der Reizung wieder aufrecht
gestellten Pflanze; schlieSlich aber geht sie doch wieder zuriick, falls
nur das Wachstum der gekriimmten Zone noch anhilt. Wir stoBen
hier auf einen neuen Ausdruck derselben inneren Verhiltnisse, die
es bewirken, daB an jungen Keimlingen, die am Klinostaten aus
dem Samen entstanden sind, die Teile eine gesetzmiBige Lage zu-
einander gewinnen. Auch nach einer geotropischen Kriimmung be-
wirkt bei Ausschluf3 des Geotropismus eine innere Kraft, das physio-
logische Verhdltnis der Teile zueinander, die Wiedereinstellung der
jingeren Zonen in die Richtung der alten, also Aufhebung einer be-
stehenden Kriimmung. Man nennt diese innere Richtkraft, die die
Geradestreckung aus &uBeren Griinden gekriimmter Organe bewirkt,
Rektipetalitdt (Vochting 1882). Nicht immer mufl von innen
heraus geradliniges Wachstum angestrebt werden. Entsprechend
kénnen auch ohne &duBlere Ursache Biegungen entstehen. Die ganze
Gruppe von Reizerscheinungen faf3t man daher besser als Auto-
tropismus zusammen und versteht darunter die bei Ausschluf
duBerer Richtkridfte rein zutage {retenden, aber auch sonst wirk-
samen Richtungseinfliisse der Teile einer Pflanze aufeinander.

Der Autotropismus bewirkt bei erhaltener Wachstumsfahigkeit
nicht nur das Zuriickgehen geotropischer Kriimmungen, sondern ebenso
das aller anderen Reizerscheinungen, nach Aufhéren der bewegenden
Ursache. Auch gleicht er in genau entsprechender Weise rein
mechanisch bewirkte Biegungen wachsender Pflanzenteile aus. Die
autotropische Reaktion besteht in einem verstirkten Wachstum der
konkav gewordenen Flanke an der Biegungsstelle. Die Reizursache
liegt offenbar in der Kriimmung selbst. Eine Verminderung in der
Schérfe der Biegung bewirkt freilich das fortschreitende Wachstum
allein schon, indem es die Léngendifferenz der Flanken iiber
eine groflere Strecke verteilt. Zum volligen Ausgleich der Kriim-
mung gehort aber doch zweifellos eine besondere Reizwirkung, deren
Eigentiimlichkeit darin liegt, daB sie nur die gekriimmte Zone selbst
umfaft. Es stellt sich also nicht etwa die Spitze einer geotropisch
gekrimmten Wurzel am Klinostaten durch eine Gegenkriimmung
wieder parallel der Achse, resp. in die Richtung des &dltesten, un-
gekriitmmten Teiles. Vielmehr erfolgt der autotropische Ausgleich
lediglich in der zur Zeit des Beginns der Klinostatendrehung ge-
kriimmten Zone.

Die autotropische Reaktion gehort zur Gruppe der Gegen-
reaktionen, die alle das Gemeinsame haben, daB ihre Reizursache
in durch vorhergehende AuBenreize bewirkten Verinderungen gegeben
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ist. In dem Riickgange der Erregung nach dem Aufh6ren eines
Reizanlasses haben wir schon den Einflu} einer derartigen Gegen-
reaktion kennen gelernt. Jeder TeilprozeB des gesamten Reizvorganges
besitzt so seine Gegenreaktion, durch die der Pflanzenteil nach Be-
endigung der Reizeinwirkung in den normalen Ruhezustand zuriick-
kehrt, dhnlich wie ein angestofSenes Pendel durch die Gegenwirkung
der Schwerkraft- schlieBlich zur Ruhe kommt. Der Autotropismus
ist der sichtbare Ausdruck fiir diejenige Gegenreaktion, die den Reiz-
erfolg als solchen trifft. Ehe er aber wirksam werden kann, mu8 die
Erregung ausgeglichen sein, die sonst auf Weiterfiihrung der Kriim-
mung hinarbeiten wiirde.

b) Die Glieder der geotropischen Reizkette.

Nachdem schon Knight aus seinen Versuchen geschlossen hatte,
es sei die Schwerkraft, die die Richtung wachsender Pflanzenteile
bestimmt, war diese Vorstellung durch den Sachsschen Fundamental-
versuch der Klinostatendrehung um die horizontale Achse so gut wie be-
wiesen worden. Es ist auch nie wieder daran gezweifelt worden.

Nur die Art, wie die Schwerkraft wirkt, blieb noch ein Gebiet
der Forschung, auf dem die Meinungen bis in die neueste Zeit hin
und her schwanken. Wir konnen uns an dieser Stelle nicht mit
historischen Erorterungen beschéftigen, so interessant sie wiren. Es
bringt uns nicht weiter zu wissen, wie man sich ehemals bald auf
eine geheimnisvolle Lebenskraft berief, bald in naiv mechanischer
Weise die Wirkung dem Druck der Sifte und &hnlichen rein hypo-
thetischen Verdnderungen in der Pflanze zuschrieb.

Eine Analyse der zu erwigenden Moglichkeiten wird uns besser
fordern. Zunichst wissen wir heute, daB die Kraft, mit der die
Aufkriimmung des Stengels (negativer Geotropismus) oder die Ab-
wirtskriimmung der Wurzel (positiver Geotropismus) ausgefiihrt wird,
bei weitem die ubertrifft, mit der die Schwerkraft auf den Pflanzen-
teil wirkt. KEine Wurzel also wird nicht wie eine breiige Masse ab-
wirts gezogen, sondern sie kriimmt sich aktiv hinab. Das geschieht
mit einer gewissen Kraft. Man ersieht das schon daraus, daB sie in
den Boden einzudringen vermag. Das gleiche zeigt besonders an-
schaulich ein zuerst von Pinot im Jahre 1829 angestellter Versuch,
auf dessen Bedeutung Sachs hingewiesen hat. Befestigt man eine
wachsende Keimwurzel wagerecht dicht tiber Quecksilber, so dringt
sie bei ihrer geotropischen Abwirtskrimmung ein Stiick in das spe-
zifisch so viel schwerere Medium ein. Da hierbei der betrichtliche
Auftrieb iiberwunden werden muf}, so kann die geotropische Realktion
der Wurzel keine direkte Schwerewirkung sein. Es muB vielmehr
eine gewisse Kraft aufgewendet werden. Und diese kann allein von
der Lebenstitigkeit der Pflanze herstammen, in die die Schwerkraft
nur dirigierend, als Reiz, eingreift. '

Die Arbeit bei der geotropischen Kriimmung wird eben nicht
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von der Schwerkraft geleistet, sondern von der Wachstumsenergie
der Pflanze, Diese aber wird ihrerseits durch die Atmung, also
Verbrennung organischer Nahrungsstoffe geliefert. In dem mangeln-
den direkten Zusammenhange zwischen der Energie des Reizanlasses
und der der Reizreaktion liegt eine der Eigentiimlichkeiten des Reiz-
vorganges. Pfeffer gebraucht den Vergleich mit einer Pulverladung:
Die Energiemenge, die in einer solchen steckt, steht in gar keinem
Verhdltnis zu der Kraft, die nétig ist um sie, etwa durch einen
Fingerdruck auf den Hahn, zur Explosion zu bringen.

Die geotropische Beeinflussung einer Pflanze ist nach dem Ge-
sagten nicht als direkte Wirkung der Schwerkraft auf das Wachs-
tum aufzufassen. Eine solche wére auch ganz unvorstellbar. Wie
sollte es die Anziehungskraft der Erde bewirken, daB an einem
Stengel gerade die Unter-, an einer Wurzel die Oberseite stirker
wichst? Vielmehr miissen wir annehmen, daB in der Pflanze, und
zwar entweder in allen oder in einigen bestimmten Zellen, Ver-
dnderungen vor sich gehen, die in ihrer Gesamtheit in dem be-
treffenden Organe das physiologische Gleichgewicht stéren. Dieses
wird dann durch eine wohlgeleitete Aktion, bei der sich eine grofle
Anzahl von Zellen beteiligen, wieder hergestellt. Durch stirkeres
Wachstum einer Flanke entsteht eine Kriimmung, die den Haupt-
teil des aus der Lage gebrachten Organs in die alte Richtung zur
Schwerkraft zuriickfiihrt.

Es fragt sich nun, ob uns der Zusammenhang zwischen der
Wirkung der Schwerkraft und der geotropischen Kriimmung ganz
dunkel bleiben mufl, oder ob wir nicht Mittel haben, in dieses Ge-
heimnis wenigstens einigermaBen einzudringen. Eine Darstellung der An-
schauungen, zu denen die Wissenschaft bisher gekommen ist, wird
uns zeigen, daB wir einige, wenn auch spirliche Mittel haben, den
Schleier ein wenig zu liften.

Die erste Verinderung, die beim Umlegen eines sonst aufrechten
Stengels in diesem vorgeht, wird offenbar rein physikalisch sein, sie
heilt Reizursache. Der eigentliche ReizprozeB beginnt erst, wenn
das lebende Protoplasma betroffen und in seiner Struktur irgendwie
verindert wird. Diese Verinderung, die wir nicht niher kennen,
nennt man Reizaufnahme (Perzeption), die dadurch bedingte Ver-
dnderung des physiologischen Zustandes heiBt die Erregung. Der
Vorgang, an dem wir die Wirkung eines Reizes erkennen, ist die
Reizantwort oder der Reizerfolg (Reaktion). Perzeption und Re-
aktion sind die beiden Endglieder des physiologischen Vorganges.
Wir miissen sie uns durch eine Reihe von Zwischengliedern zu einer
,,Reizkette’ vereinigt denken, die tief in das Lebensgetriebe der
Pflanze eingreift.?)

1) Damit soll nicht gesagt sein, daB die Verinderungen im gereizten
Organe auf die Verkniipfung der beiden wichtigsten Einzelvorginge be-
schrinkt sind.
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Wiéren die hier angenommenen Teilvorginge der geotropischen
Reaktion rein theoretisch erdacht, so hitte die ganze Vorstellung
nur sehr bedingten Wert. Es gelingt aber, den experimentellen Be-
weis fiir das Auftreten gesonderter Perzeptions- und Reaktions-
vorgéinge zu erbringen, und zwar mit Hilfe der Tatsache, da8 beide
dufleren Einfliissen gegeniiber sich verschieden verhalten. So ist es
z. B. méglich, durch Anwendung sog. Narkotika, wie Chloroform und
Ather, Pflanzen in dhnlicher Weise zu ,,betaduben®, wie wir das beim
Menschen kénnen, Durch- diese Mittel werden gewisse Lebensfunk-
tionen ausgeschaltet, ohne daB der Organismus getdtet wird. Das
Bezeichnende bei der Narkose ist also, daB einzelne Lebensprozesse unter-
driickt werden, andere nicht, So gelingt es nun auch durch richtige
Abmessung der Konzentration des Narkotikums, die Pflanze an der
Ausfithrung einer geotropischen Kriimmung zu hindern, ohne sie zu
téten. Durch geringere Mengen des Betiubungsmittels kann man es
so einrichten, dal widhrend der Narkose keine Reaktion erfolgt,
trotzdem der Pflanzenteil umgelegt wurde, da aber nach Entfernung
des Chloroforms usw. dann an der aufgerichten Pflanze, wenn auch
verspitet, die Wirkung erfolgt (Czapek 1898, S. 199). Als Be-
tdiubungsmittel fand Czapek fiir solche Versuche auBler den ge-
nannten noch Kohlenséure und Coffein brauchbar. Auch konnte durch
Einwirkung von Kilte eine geotropische Reaktion verhindert werden,
die dann nachtréiglich in der Wérme auftrat. Man sieht, daB auf
die Pflanze im Wesentlichen dieselben Betdubungsmittel einwirken
wie auf den Menschen.

Durch diese Versuche ist aber direkt bewiesen, was wir friither
nur annahmen, daf nédmlich gesonderte Prozesse der Reizaufnahme
und der Reizreaktion in der Pflanze nebeneinander bestehen miissen.

Das ist ja auch begreiflich, da die Ausfithrung der Kriimmung,
wie wir wissen, auf Wachstum beruht, welches seinerseits in besonderer
Weise von den AuBenumstéinden und der vorhandenen Energie ab-
hingt und daher auch in besonderer Weise von Eingriffen betroffen
werden kann. Nicht gesagt ist aber, dal nun die erwidhnten Be-
tdubungsmittel in obigen Versuchen wirklich gerade durch Ver-
hinderung des Wachstums die Reaktion unmoglich gemacht haben.
Es kann ja auch die Verbindung zwischen den Anfangs- und End-
gliedern des Reizvorganges, die sog. Reizkette irgendwo unterbrochen
sein. Dariiber etwas auszusagen reichen die Erfahrungen noch
nicht aus.

Mit der Annahme einer Reizkette ist schon vorweggenommen,
daf3 die auf die Reizaufnahme folgende Erregung nicht direkt in die
der Kriitmmungsreaktion zugrunde liegenden Vorgénge iibergeht, sondern
dafl noch andere Glieder dazwischen geschaltet sind. Wirklich be-
dingt die einheitliche Reaktion des ganzen Pflanzenteils, die Regulation
des Wachstums von der einen, sich am schnellsten, bis zur anderen,
sich am langsamsten streckenden Flanke, das Vorhandensein von min-
destens noch zwei Arten von Vorgéngen: erstens solchen, die die Erregung
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durch das ganze Gewebe hin fortzupflanzen oder zu leiten haben und
zweitens solchen, die sie in einheitlich geregelte Impulse umsetzen.
Diese werden nun den einzelnen Organteilen oder Zellen mitgeteilt,
wobei wiederum eine Leitung né6tig wird.

Wollen wir die Analogie mit den entsprechenden tierischen Vor-
gingen herstellen, so miissen wir sagen, wir haben die Obliegenheiten
im Sinne, die dort den Nerven als Leitungsbahnen und ihren lokalen
Umsatzzentren, den Ganglien, zukommen, wahrend fiir die Reizauf-
nahme beim Tiere die Sinneszellen, fiir die Ausfiihrung die Muskeln
verantwortlich sind. Es lige demnach auch bei den Pflanzen ein
einfacher Reflex vor; nur daB man nicht wie bei den Tieren be-
sondere Organe nachweisen kann, denen die verschiedenen Funktionen
zukommen, sondern dafl vielmehr die inneren Prozesse in' nicht
eigens differenzierten Zellen vor sich gehen. Das gilt sowohl von
den Leitungs- oder duktorischen, wie auch von den regulierenden oder
rektorischen Prozessen, denen die der Reizaufnahme als die sen-
sorischen und die der Ausfithrung als die motorischen gegeniiber-
gestellt werden koénnen.

Das Vorkommen besonderer Vereinheitlichungs- oder rektorischer
Vorgdnge mufl nun allerdings vorldufig bloBes Postulat bleiben, da
experimentell hieriiber nichts vorliegt; daB aber wirklich in Pflanzen
eine Leitung der Erregung angenommen werden muf, ergibt sich
zwingend aus den Féllen, in denen eine rdumliche Trennung von
Reizaufnahmestelle und Kriimmungsregion nachgewiesen werden konnte.
Ein derartiges Verhalten sicherzustellen ist beim Geotropismus sehr
schwierig, da wir ja die Schwerkraft nicht, wie etwa das Licht, an
bestimmten Stellen von der Pflanze abhalten und an anderen ein-
wirken lassen koénnen.

Die rdumliche Trennung der Bewegungszone von der, den geo-
tropischen Reiz vorwisgend aufnehmenden ist zuerst von Ch. Darwin
([1881] 1899) fiir die Spitze der Keimwurzel behauptet, spiter nach
vielen Kontroversen von Czapek (1895) wahrscheinlich gemacht und
schliellich von Haberlandt (1908) bewiesen worden.

Darwin glaubte die alleinige Empfindlichkeit der Wurzelspitze
daraus entnehmen zu konnen. daB eine geotropische Bewegung aus-
bleibt, wenn die Wurzel um die Linge von 1—2 mm verkiirzt wird,
wobei die Kriimmungszone erhalten bleibt. Spitere Versuche zeigten
aber, daB diese Methode nicht einwandfrei ist, weil die Verwundung
eine Stérung der Empfindlichkeit und damit ein Ausbleiben der Re-
aktion bewirken kann, auch wenn das Perzeptionsorgan erhalten
bleibt. Deshalb stellte Czapek seine Experimente in der Weise an,
daB er Wurzeln am Klinostaten in gebogene Glasrohrchen hinein-
wachsen lieB ohne sie zu verletzen.  Dadurch wurde die Wurzel-
spitze in einem rechten Winkel von der weiter oben befindlichen
Streckungszone abgelenkt. Es fand dann nach seiner Angabe die geo-
tropische Kriiommung stets im Sinne der Reizung der Wurzelspitze statt.
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So wuchs z. B. bei vertikaler Wachstums- (Bewegungs)zone und hori-
zontaler Spitze die der Oberseite der letzteren entsprechende Flanke
schneller, was das Uberwiegen der geotropischen Empfindlichkeit der
Spitze und die Reizleitung von da in die Streckungszone beweisen
wiirde. Diese Resultate konnten aber bei mehrmaliger Priifung von
anderer Seite nicht bestdtigt werden, indem die mechanische Biegung
der Wurzel unkontrollierbare Stérungen bewirkte. Deshalb war die
Heranziehung eines durchaus anderen Prinzipes zum Auseinander-
halten der geotropischen Sensibilitit der einzelnen Teile #duBerst
erwiinscht.

Die gleichfalls fein ausgedachte, und wegen Vermeidung der De-
formation der Wurzel zuverléssigere Methode, deren sich Haberlandt
bediente, hatte der Ingenieur A. Piccard (1904) fiir diesen Zweck
ausgearbeitet. Er war auf Grund seiner Experimente zu einem
Darwins Annahme entgegengesetzten Schlusse gekommen. Haber-
landt zeigte aber, dafl Piccards Versuche noch nichts beweisen. Erst
in seiner Hand leistete die Versuchsanstellung das, was man theoretisch
von ihr erwarten durfte. Sie beruht darauf, dal man die Wurzel in
der Weise der Fliehkraft aussetzt, daB die Spitze in entgegengesetztem
Sinne beeinflult wird als der Rest der Wurzel. Dies gelingt, wenn die
(gedachte) Drehungsachse die Wurzel kurz hinter der Spitze schrig
durchschneidet. Dann wird bei der Rotation sowohl die Spitze
wie der basale Teil der Wurzel einer Fliehkraft ausgesetzt, die sie
von der Achse fortzutreiben sucht. Bei positiv geotropischen Ob-
jekten wachst aber, wie wir gesehen haben, die von der Kraftquelle
abgewandte Flanke stirker. Wiirde jede wachstumsfahige Zone den
Reiz fiir sich perzipieren, so mii3te daher iiberall das Wachstum der
der Achse zugekehrten Flanke iiberwiegen. Und da die Wurzel die
Achse schrag schneidet, so miiite sie zwei Kriilmmungen bekommen,
also S-formig werden. Uberwiegt dagegen die Sensibilitdt einer be-
stimmten Zone, so mufl die Krimmungsrichtung der Reizung dieser
entsprechen.

Natiirlich mul3 sehr schnell gedreht werden, weil sonst die Flieh-
kraft bei der kurzen Entfernung von der Achse zu klein wird.

Es ergab sich nunin Haberlandts Versuchen, da die Wurzeln
von Vicia Faba sich im Sinne der Reizung der Spitze kriimmten,
wenn die Achse sie 1,5—2 mm hinter der Spitze im Winkel von 45°
schnitt. War dagegen das iiberstehende Ende nur 1 mm lang, so
erfolgte die stdrkere Reizung und damit die Kriimmung in entgegen-
gesetztem Sinne. Man ersieht daraus, daB eine Leitung der geo-
tropischen Erregung von der vorwiegend sensiblen Spitze nach der
allerdings nicht ganz unempfindlichen Wachstumszone stattfindet, die
deren direkte Reizung iiberwinden kann. Somit ist zwar das Vor-
kommen einer Reizleitung sichergestellt. Wir kennen aber immer noch
kein geotropisches Objekt, in dem sicher eine voéllige lokale Trennung
von Perzeptions- und Aktionszone vorlige, wenn auch eine viel groSere
Empfindlichkeit der Spitze gegeniiber der Wachstumszone und wvor

Pringsheim, Reizbewegungen. 4
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allem eine Ubertragung des Reizes oder besser der Erregung von der
einen zur anderen fiir Wurzeln bewiesen ist.

Es gibt nun noch eine ganze Reihe von Erfahrungen an anderen
Pflanzenteilen, die in demselben Sinne sprechen. So hat Francis
Darwin (1899) einen hiibschen Versuch angegeben, der zeigt, daB die
geotropische Reizung der Spitze von Graskeimlingen, besonders der hirse-
artigen Gréaser, die der hauptséchlich kriimmungsfahigen tieferen Zonen
zu iiberwinden imstande ist. Er befestigte solche Pflinzchen an ihrer
Spitze horizontal, indem er den iibrigen Teil frei schweben lieB. Es
wurde dann zundchst, wie zu erwarten war, die Unterseite im Wachs-
tum gefordert. Dadurch kam nun bei der ,,verkehrten‘* Befestigung
etwas Seltsames zustande. Zunichst kriimmte sich in der oben (S. 35)
beschriebenen Weise anstatt der Spitze, die ja daran verhindert war,
das basale Ende aufwirts. Wire die Wachstumszone allein geo-
tropisch empfindlich, so hitte es damit sein Bewenden gehabt. Die
Graskeimlinge verhielten sich aber anders. Da die Spitze, als die
vor allem reizempfindliche Zone, nicht in die Ruhelage kam, weil sie
ja wagerecht festgehalten wurde, ging das verstidrkte Wachstum auf der

Flanke, die der unteren Seite der Spitze entsprach,

5 weiter, so dall die Keimlinge sich fortdauernd,
(S auch iber die Senkrechtstellung des basalen Endes
— hinaus, weiterkriimmten und schlieBlich lockenartig
Abb. 19. einrollten (Abb. 19.)

Keimling einer Panicee SchlieBlich -haben wir noch ein weiteres Mittel,

mit der Spitze in Hori~ . . .. . .. .
zontallage befestigt. ~ das in gewissen Féllen einen Anhalt fiir die Be-
(Nach Fr, Darwin 888 yrteilung der Lage der empfindlichsten Zone gibt.

Dieser Nachweis stiitzt sich darauf, daBl die Leitung
der Erregung stets einige Zeit zur Zuriicklegung einer gewissen Strecke
braucht. Deshalb k6nnen die der reizaufnehmenden Stelle benachbarten
Teile mit der Ausfithrung der Reaktion beginnen, bevor der Impuls sich
weiter ausgebreitet hat. Waire die geotropische Sensibilitdt in einem
Organe gleichméfBig verteilt, so miite die Krimmung in der Zone
beginnen, in der das Wachstum am stérksten ist. Aus einer Ab-
weichung von diesem Verhalten kann man schliefen, daB die Zone
maximaler Streckung nicht mit der empfindlichsten Stelle zusammen-
fallt, daB also in deren N#he die Reizwirkung beginnt und deshalb
sich weniger rasch streckende Zonen mit der Kriimmung der ferner
gelegenen Hauptwachstumszone voraneilen (Rothert 1896, S. 187 ff).
So verhalten sich z. B. Graskeimlinge, bei denen die Kriimmung an
der #uBersten Spitze beginnt, obgleich die Hauptstreckungszone ein
ganzes Stiick tiefer liegt. Abgesehen davon, daf ein solches Ver-
halten sich nur zeigen wird, wenn ein geniigend groBer lokaler
Abstand zwischen Hauptperzeptions- und Hauptaktionszone liegt, ist in
der Beurteilung noch deshalb Vorsicht vonnéten, weil der geotropische
Reiz selbst die Wachstumsgeschwindigkeit beeinflussen kann.

Wir haben nun die hauptsichlichsten Griinde besprochen, die
fir das Vorkommen einer Reizleitung beim Geotropismus sprechen.
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Am besten ist der Beweis fiir die rdumliche Trennung von Aufnahme-
und Kriimmungszone bisher bei der Wurzel gefiihrt. Dieser Nachweis,
gerade an den so hdufig benutzten und durch Darwin klassischen
Objekten wird uns als sichere Grundlage fiir weitere Betrachtungen
dienen koénnen.

Von den Teilprozessen der Reizkette bleibt uns nach Erledigung
der Reizleitung noch das physiologische Anfangs- und Endglied,
ndmlich Perzeption und Reaktion, eingehender zu besprechen. Zu-
néchst die Perzeption: Wie empfindet die Pflanze den Zug der
Schwere und seine Richtung? Am néichsten liegt wohl der Gedanke,
daB bei einem umgelegten geotropischen Organ das Gewicht des
ganzen Pflanzenkorpers eine verdnderte Spannung der Gewebe er-
zeugt, und daB diese es ist, die den Anstol zum ungleichen Wachs-
tum der unteren und oberen Flanke gibt. Man hétte dann etwas
unseren ,,inneren Lageempfindungen‘ Vergleichbares, wie es bei der
passiven Verénderung der Gliederstellung bemerkbar wird (W. Wundt
1902, I1.) Die Probe auf diese Hypothese liegt schon in dem Versuch
mit der in Quecksilber eindringenden Wurzel, in der die Zug- und
Druckverhiltnisse durch den Auftrieb gegeniiber den Verhidltnissen
in Luft gerade umgekehrt sind. Dasselbe ist bei einem geotropischen,
in Wasser untergetauchten Stengel der Fall, falls er spezifisch leichter
als dieses ist. Dennoch kriimmt er sich geotropisch aufwirts. Die
durch das Gewicht der Teile bewirkte Dehnung der oberen und Zu-
sammendriickung der unteren Stengelhalfte féllt hier fort oder wird
sogar umgekehrt. Trotzdem wird die Richtung der Schwerkraft
empfunden. Da diese aber kaum anderes als Gewichtswirkungen
veranlassen kann, so miissen wir im Innern der Pflanze irgend-
welche fiir Druck- oder Zug empfindliche Organe annehmen und in
ihnen Korper, die der Schwere zu folgen bestrebt sind. Diese wiren
dem EinfluB der oben beschriebenen Quecksilber- und Wasserexperi-
mente nicht zuginglich. Man konnte sich leicht denken, daB solche
spezifisch leichteren oder schwereren Koérper das lebende Plasma reizen
wiirden, indem sie durch die Richtung des Zuges oder Druckes, der
bei verschiedener Lage des ganzen Pflanzenteils wechselte, die Be-
tatigung der geotropischen Wachstumsverschiebung veranlaf3ten.

Diese Hypothese, die schon in den Anschauungen von Knight
ihre Grundlage hat, ist von Noll weiter ausgebaut worden. Spéter
haben Némec und besonders Haberlandt es fiir viele Fille wahr-
scheinlich gemacht, daB in spezifisch schwereren und innerhalb der
Zelle beweglichen Starkekornern die auf das Protoplasma driickenden
Korper zu suchen sind. Diese Starkekornchen sollen als ,,Statolithen®
durch ihre Lage in der Zelle die Empfindung der Schwerkraftsrichtung
veranlassen. DafB} nicht notwendig so groBe oder iiberhaupt sichtbar
differenzierte schwere Korper als wirksam angenommen werden miissen,
ist klar und geht auch daraus hervor, daf es Pflanzenorgane ohne
Starkekorner gibt, die in derselben Weise und nicht weniger prizis
und schnell reagieren. So z. B. die aufrechten Fruchttriger und Hut-

4:*
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stiele der Pilze, in deren Zellen es vielfach schwer fallen diirfte,
iiberhaupt feste Bestandteile zu entdecken. In anderen Fillen, so
in den Wurzelhaaren der Armleuchtergewichse (Chara, siehe Giesen-
hagen 1901) hat man die Druckwirkung anderer Kérnchen, die nicht
aus Stérke bestehen, zur Erkldrung herangezogen.

Haberlandt nimmt also an, daB das Plasma in gewissen Zell-
komplexen der geotropischen Pflanze den Druck der dort vor-
handenen beweglichen Stérkekérner empfindet. Diese Stdrkekoérner
zeichnen sich vor den meisten anderen dadurch aus, daB sie in jeder
Lage auf die untere Seite der Zelle sinken. Die gedriickte Stelle
wird bei jeder Lageverinderung der Pflanze wechseln, und so ist
eine Art Sinnesorgan geschaffen, das der Pflanze {iber ihre Orientierung
AufschluBl gibt. Solche bewegliche Stérke findet sich bei Stengeln
in der sogenannten Stdrkescheide, bei Wurzeln in der Wurzelhaube,
und ihr Vorkommen stimmt nach den Untersuchungen der Haber-
landtschen Schule mit dem Besitz einer geotropischen Reizbarkeit
gut iiberein.

Die Diskussion der Statolithen-Frage ist noch nicht geschlossen;
und so viele Griinde auch dafiir sprechen, daB8 wirklich spezifisch
schwerere Korper die geschilderte Funktion ausiiben, so ist es doch
wohl noch nicht entschieden, daB dies die Starkekorner sind oder
sein konnen. Leider kann man der Pflanze nicht die Stirke ent-
ziehen, ohne sie auch sonst zu schidigen oder jedenfalls zu ver-
dndern'). Die sonstigen experimentellen Beweise, die die Haber-
landtsche Theorie sicherstellen sollen, haben mancherlei Einwiirfe ent-
kraftet; positiv stiitzen konnen sie aber in Wirklichkeit nur die
Annahme, dafl Koérper von verschiedenem spezifischen Gewicht bei
der Schwerkraftsreizung eine Rolle spielen (z. B. Buder 1908).

Vielleicht das beste Argument fiir diese allgemeinere Annahme bieten
Versuche, die nicht an Pflanzen, sondern an Tieren angestellt worden sind
(A. Kreidl 1892/93). Manche Krebse besitzen nimlich von auBen eingestiilpte
Hohlrdume, in deren Innern ein schwerer Kérper, der Statolith, liegt. DaB
die Funktion dieses Organes die Empfindung der Lage ist, konnte bei gewissen
Formen experimentell bewiesen werden. Diese zeichnen sich dadurch aus, daB
ihre Blischen sich niemals ganz schlieBen und daB der Statolith sich nicht im
Innern bildet, sondern von auBen hineingebracht wird. Bei der Hautung ver-
liert der Krebs dieses wichtige Organ. Vorher aber hat sich darunter schon ein
neues gebildet, dem nur eins fehlt. der bewegliche schwere Kérper. Als solchen
benutzt dann das Tier irgend ein Sandkdrnchen, daB es sich in die Offnung
stopft. — Nun wurde frischgehduteten Krebsen kein Sand, sondern Eisenfeil-
spanc gegeben. Als diese ihrer Funktion als Schwerkraftsanzeiger iibergeben
worden waren, wurde ihnen ein Magnet genihert. Da zeigte sich denn, daB
die Tiere sich nicht mehr nach der Erde, sondern nach dem Magneten zu orien-
tieren suchten und so diec sonderbarsten Stellungen einnahmen, ein zwingender

Beweis fiir die wirkliche Funktion dieser Organe. Konnten wir es mit Pflanzen
dhnlich machen, so wiren alle Zweifel beseitigt.

!) Die Versuche von Frl. Pekelharing (1909), die durch Einwirkung von
Aluminiumsalzen es fertig gebracht haben wollte, simtliche Stirkekdrner in
Whurzeln zum Verschwinden zu bringen, ohne die geotropische Reizbarkeit auf-
zuheben, konnten von N&émeec (1910) nicht bestitigt werden.
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Da die pflanzlichen Statolithen operativen und iiberhaupt ex-
perimentellen Eingriffen schwer oder gar nicht zugénglich sind, so
bleibt nur die Untersuchung iibrig, ob in allen Fillen geotropische
Empfindlichkeit und Vorkommen beweglicher Stirke parallel gehen.
Das scheint nun wirklich, wie gesagt, meist der Fall zu sein. Man
muf} nur beriicksichtigen, daf in deu Féllen, in denen die geotropische
Kriimmungsfahigkeit erlischt, ohne daf die betreffenden Stirkekiérner
verschwinden, noch nicht die geotropische Empfindlichkeit er-
loschen sein muB.

Um die Funktion des Statolithenapparates iibersehen zu konnen,
bedarf es als Grundlage einer genauen Kenntnis der Empfindlich-
keitsverteilung, wie sie bisher nur fiir die Wurzelspitze erlangt
ist. Auf einer solchen allein konnen aber die Belege fiir die Wirk-
samkeit der beschriebenen Einrichtungen aufgebaut sein, die wie die
meisten anatomisch-physiologischen Ansichten bisher mehr auf Wahr-
scheinlichkeit beruhten: Solche Belege hat man nun zu erbringen ver-
sucht, indem .man einmal beim Auftreten oder Verschwinden der
geotropischen - Reaktionsfahigkeit - untersuchte, ob ihnen ein ent-
sprechendes Verhalten der beweglichen Stérke entsprach, und zweitens,
indem man experimentell, hauptsédchlich durch Abschneiden der reiz-
aufnehmenden Spitze, in den Zusammenhang einzudringen suchte
(Némec 1900, 1901). '

Man kann- sagen, dafl eine gute Parallelitit zwischen beiden
Tatsachengebieten gefunden wurde. So kehrte z. B. die durch Ab-
schneiden der Spitze aufgehobene geotropische Empfindlichkeit der
Wurzel gleichzeitig mit der Bildung eines neuen Statolithenapparates
zuriick. Allerdings ist ein zwingender Beweis auch durch diese Er-
fahrungen nicht erbracht. Ferner mufte Haberlandt nachi verschie-
denen Erfahrungen zugeben, dafl eine Verlagerungsfahigkeit der
Starkekorner fiir die Perzeption nicht unbedingt notwendig sei. Auch
wenn sie festliegen, sollen sie die Statolithen-Funktion ausiiben konnen.
Die Beweglichkeit der Stérkekdrner soll nur eine hohere Form der
Ausbildung darstellen. Da hiermit der Hauptangriffspunkt fiir eine
sich an Beobachtung anschlieBende Kritik genommen ist, so bleibt
nur die Mdglichkeit, nachzusehen, ob der Grad der Reizbarkeit mit
dem der Beweglichkeit der Stirke in den verschiedenen Féllen iiber-
einstimmt. Haberlandt nimmt an, daB mit dem Hiniiberwandern
der Stdrkekorner . auf die unteren Zellwéinde eine allmihliche Zu-
nahme der Reizintensitdt verkniipft ist. Die ablehnende Haltung
vieler Forscher gegeniiber der Statolithentheorie des Geotropismus
hat ihre Ursache wohl in dem Bedenken, einem solchen, eigentlich
recht primitiven Apparate mit seinem wechselnden Gehalt an ,,Stato-
lithen*, bei dem weder die ganze Zelle noch die Stérkekérner eine
mathematisch einfache oder scharf definierte Form besitzen, eine so
feine Unterscheidungsféhigkeit zuzutrauen und von ihm ein so pré-
zises Funktionieren zu erwarten, wie es fiir die geotropische Reaktion
durch Untersuchungen der letzten Jahre bekannt geworden ist
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(Fitting 1905). Dieser Einwand kann aber vielleicht durch die
Annahme entkraftet werden, daB die Ungleichheiten im einzelnen
sich durch die groBe Anzahl der zusammenwirkenden Sinneszellen
aufheben. Reagiert ja doch ein Pflanzenteil normalerweise stets als
ein einheitliches Ganzes auf Reizeinwirkungen der AuBenwelt.

Somit kann man zusammenfassend sagen: Der Perzeption des
Schwerereizes liegen Zug- oder Druckwirkungen von Substanzen ver-
schiedenen spezifischen Gewichtes innerhalb der Zellen zugrunde.
Mancherlei Beobachtungen sprechen dafiir, da8 bei den hdoheren
Pflanzen die Stidrkekdrner in gewissen Zellen durch ihr Gewicht die
geotropische Reizwirkung ausiiben. Endgiiltig sichergestellt ist diese
Hypothese aber nicht. s

Fiigt man zu den Uberlegungen und Versuchen, die wir bei
Besprechung der Statolithenhypothese kennen gelernt haben, noch
die Ergebnisse hinzu, die aus der experimentellen Trennung von
Reizaufnahme und Reizreaktion resultieren, so hat man das wesent-
lichste von dem erschopft, was iiber die Art der Perzeption des
geotropischen Reizes bekannt ist.

Nachdem wir nun iber die Vorginge der geotropischen Reiz-
aufnahme und Leitung einigermalen Bescheid wissen, wenden wir
uns der Besprechung der auf sie folgenden Reizprozesse zu.

Der geotropische Reizerfolg stellt sich, wie frither (S. 35) be-
sprochen, im allgemeinen als Wachstumsvorgang dar. Die Erreichung
der Normallage kommt durch ungleiche Verlingerung der oberen
und unteren Seite des Organes zustande. Dabei bleibt meist die
durchschnittliche Wachstumsintensitit, wie sie sich in der Verlinge-
rung der Mittelzone ausdriickt, dieselbe wie bei geradlinigem Wachs-
tum (Luxburg 1905). Es wird dann also die Streckung der einen
Hilfte bei der geotropischen Reaktion um ebensoviel geférdert, wie
die der anderen gehemmt wird. Somit ist es auch verstédndlich,
daBl die Kriimmungsfihigkeit unter sonst gleichen Verhiltnissen der
Intensitit des Wachstums entspricht und mit diesem erlischt.

Hat ein Organ sein Wachstum beendet, so haben wir kein
Mittel mehr, die geotropische Sensibilitét nachzuweisen. Dasselbe
gilt fiir alle anderen durch Wachstum realisierten Reizkriimmungen.
Es laBt sich also nichts dariiber aussagen, ob die Sensibilitdt in
alternden Organen dauernd erhalten bleibt.

Abweichend verhidlt sich die geotropische Kriimmungsfahigkeit
zum Wachstum allein in solchen Féllen, in denen durch Ausbildung
besonderer gelenkartiger Organe die Bewegungsreaktion lokalisiert ist.
Es konnen dann ndmlich auch nach Vollendung des normalen Wachs-
tums noch Reizkriimmungen ausgefithrt werden. In dieser Be-
ziehung ergibt sich eine Ubereinstimmung zwischen den sonst durch-
aus verschieden funktionierenden Blattgelenken und Stengelknoten.
Offenbar sind beide Einrichtungen als Anpassungen aufzufassen, die
einer besonders hiufigen Inanspruchnahme der geotropischen Reaktions-
fahigkeit ihren Ursprung verdanken.
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Die Blattgelenke fiihren in ihrer Jugend geotropische Wachstums-
krimmungen aus, wie andere Organe. Haben sie ihre definitive
Lange erreicht, so ist jedoch mit dem Wachstum noch nicht die
Kriimmungsfihigkeit erloschen. Es tritt dann ein anderer Reaktions-
mechanismus in Tatigkeit, der — wie oben geschildert — auf
wechselnder Turgorspannung beruht (vergl. S. 31/32). Der Unter-
schied dieser Reaktionsweise von der durch Wachstum zeigt sich am
besten, wenn man die Organe sich ert geotroplsch kriimmen und
dann durch Zuriickbringen der Pflanze in die urspriingliche Lage
wieder geradestrecken ldft. Hat eine Wachstumsbewegung vorge-
legen, so ist das Organ nun linger geworden. Bei einer Turgor-
bewegung dagegen erlangt es wieder seine alte Form und GroBe.
Die Léange der ausgebildeten Gelenke #ndert sich nicht, so oft auch
die Kriimmung wiederholt wird.

Bei hiufiger Beanspruchung fand jedoch Czapek (1898. 8. 301) eine Art Er-
miildung. Bei den Gelenken der Bohnenblitter wurde ndmlich die geotropische
Reaktion nach mehrfacher Wiederholung tréger und schwicher. Da etwas #hn-
liches bei Wachstumskriimmungen nie beobachtet wurde, solange das Wachstum
* anhielt, so diirfte die Erscheinung der Ermiidung von Gelenken mit der Me-
chanik der Reaktion zusammenhingen.

Die Fahigkeit, sich auch nach Beendung des normalen Wachs-
tums geotropisch zu kriimmen, finden wir nun ferner bei den An
schwellungen oder ,,Knoten®,
die viele Pflanzen an der An-
satzstelle der Blitter entweder
am Stengel (Nelkengewéchse,
Tradescantiaarten) oder am
Blattgrunde (Gréser usw.) zei-
gen. Bei vielen von ihnen kann
durch den geotropischen Reiz
selbst nicht nur eine lokale
Verschiebung der Wachstums-
energie, sondern eine Beschleu-
nigung der Streckung bewirkt
werden, die eine schnellere
Kriimmung zur Folge hat. ;

Beiden Grisernundeinigen Abb. 20.

anderen geht das so weit, dafl Gras-Blattknoten. Links AuBenansicht, gekritmmt.

das Wachstum, das ohnehin in  Rechts Durchschnitt. Man sieht, daB das der
? Blattscheide angehoérige Knotengewebe den hohlen,

den Knoten lénger anhilt alsin zarten Stengel umgibt. Auf den bei den Krim-
den danebenliegenden Stengel- mungen konvexen gS:v}::ghsglf das Polstergewebe
teilen, auch dann, wenn es

schon vollig erloschen ist, auf einen geotropischen Reiz hin Wleder
aufgenommen wird. Das erneute Wachstum ‘ hort allerdings bald
wieder auf, oft vor Erreichung der. Vertikallage. Dreht man nun
den Halm herum, so kann er sich noch in entgegengesetzter Rich-

tung kriimmen, aber nur bis zur Geradestreckung. Dann ist be-
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greiflicherweise auf beiden Seiten das Maximum der noch méglichen
Streckung erreicht (Sachs 1873).

Wir miissen in der Beschleunigung des Wachstums eine be-
sondere Reizwirkung der Schwerkraft sehen, die von der ungleichen
Beeinflussung der Streckung, also der -eigentlichen geotropischen
Reizung gedanklich getrennt werden mufB: Man kann sie aber auch
experimentell trennen. Wenn man Grashalmstiicke am Klinostaten
rotieren 1dBt, so kann eine geotropische Kriimmung bei dem
Wechsel der Schwerkraftrichtung nicht auftreten. Es zeigt sich
aber, dall eine Reizung doch zustande ' kommt, indem die Basal-
knoten der Blatter sich zu strecken anfangen (Elfving 1884). Das
Resultat dieses Versuches spricht iibrigens auch dafiir, daB am
Klinostaten wirklich eine Schwerkraftreizung stattfindet und nur
wegen der Aufeinanderfolge entgegengesetzter Impulse eine Kriilmmung
nicht zustande kommt, wihrend man frither glaubte, dal das kurze
Verweilen in jeder Lage nicht ausreichte, eine Erregung zu bewirken.

Eine geotropische Kriimmung nicht mehr in die Linge wachsen-
der Teile findet sich ferner bei verholzten Zweigen der Bdume. Bei
diesen Objekten kann die Zellbildungsschicht, die sonst das Wachs-
tum in die Dicke bewirkt, durch wungleiche Produktion neuer
Elemente auf Ober- und Unterseite eine Kriimmung erzielen. So
konnen sich mehrjahrige, verholzte Zweige von der RoBkastanie und
der Linde noch geotropisch kriimmen, wenn sie aus ihrer Lage ge-
bracht werden.

¢) Quantitative Zusammenhinge zwischen ReizanlaB,
Erregung und Reaktion.

Ehemals teilte man die Naturwissenschaften kurzerhand in
exakte und beschreibende ein. Einer exakten Behandlung fahig
sollten allein Astronomie, Chemie und Physik sein. Die Botanik und
Zoologie 'dagegen rechnete man zu den beschreibenden Wissenschaf-
ten, weil in ihnen die Mannigfaltigkeit der Formen das Interesse zu-
néchst durchaus in Anspruch nahm.

Wir empfinden diese Scheidung heute als ein Werturteil, gegen
das sich unser naturwissenschaftliches Gefiihl auflehnt. In der Tat
haben exakte Methoden lidngst auch in die Biologie, die Lehre von
den Lebewesen, Eingang gefunden. Man ging sogar auch hier so-
weit, nur eine mathematische oder physikalisch-chemische Behand-
lungsweise der Probleme als echte Wissenschaft anzuerkennen. Diese
Auffassung schieBt weit iibers Ziel, wenn man auch anerkennen muf,
dafB die zahlenm#Bige Forschungsweise einen sehr groBen Fortschritt
herbeigefithrt hat. Sie wurde in die Pflanzenphysiologie vor allem
durch Sachs’ und Pfeffers Arbeiten und Anregungen hineingetragen.
Noch ist dieser Fortschritt nicht mit der Befruchtung zu vergleichen,
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Umschwung in die Augen springend; weil er nicht so weit zuriick-
liegt wie in der Physik und Astronomie. Bei der Wissenschaft vom
Leben stehen wir noch mitten in dieser Entwicklung. Doch erobert
sich das streng gefiibrte Experiment immer neue Gebiete, so neuer-
dings das der Tierpsychologie. ‘

In der Pflanzenphysiologie sind wir schon etwas weiter. - Seit
etwa 50 Jahren ist man sich dariiber einig, daB auch hier gemessen
und gezihlt werden muBl, wenn man iiber das Stadium der mehr
oder weniger begriindeten Vermutungen hinwegkommen will.

Welches sind nun die Dinge, iiber die uns eine zahlenméBige
Behandlung der Reiz-Probleme, zunichst des Geotropismus, Aufschlufl
geben kann? ‘

Wie wir hervorgehoben haben, ist die Gravitation auf der Erde
fiir unsere Zwecke iiberall als gleichstark anzunehmen. Denn auf
so feine Unterschiede, wie sie durch die Abweichung der Erdgestalt
von der Kugelform zustande kommen, brauchen wir uns nicht einzu-
lassen. In der Zentrifugalwirkung haben wir dagegen ein Mittel,
einen der Stdrke nach variierbaren ReizanlaB zu benutzen, der der
Art nach der Gravitation gleichgesetzt werden kann. Wie wir
schon wissen, nimmt die Pflanze; falls diese beiden Kriifte in ver-
schiedenen Richtungen auf sie einwirken, eine Zwischenstellung ein.
Damit sind aber lange nicht alle Fragen erledigt, die-sich in bezug
auf die Wirkung verschieden starker ,,geotropischer‘ Reize stellen
lassen. Sie bleiben der exakten Bearbeitung vorbehalten. /

Noch in anderer Weise 148t sich ein geotropischer Reiz vari-
ieren, nimlich in bezug auf die Richtung, in der die Schwerkraft
auf den Pflanzenteil einwirkt. Dieser Umstand kann durchaus nicht
gleichgiiltig sein. Steht die Wurzel oder der Stengel normal senkrecht,
so bemerken wir keine Einwirkung der Schwerkraft, der Pflanzenteil ist
in der Ruhelage. Sobald er aber abgelenkt wird, greift die geo-
tropische Reizbarkeit korrigierenid ein. Priifen wir alle Winkellagen
durch. so finden wir, daB nicht nur in der Normalstellung, sondern
auch in der genau umgekehrten eine Ruhelage existiert.

Ist nidmlich der Pflanzenteil um 180° gedreht, so greift die
Schwerkraft wiederum in der Richtung der L#ngsachse ein, kann
also nicht zwei Flanken verschieden beeinflussen. Daher unterbleibt
eine geotropische Kriimmung. Das gilt aber nur von der ganz ge-
nauen Vertikallage. Steht das Objekt nur ein wenig schief, so be-
ginnt eine zundchst schwache geotropische Kriimmung. Dadurch
wird die Abweichung von der reizlosen Lage vergrofert und ein
stirkerer geotropischer Reiz verursacht, der schlieflich zu einer
vollkommenen Umkehr fithrt. Das betreffende positiv oder negativ
geotropische Pflanzenorgan gewinnt so schlieBlich wieder die Normal-
stellung. Praktisch wird das unter Bedingungen, die nicht eigens
dieser Fragestellung angepaft sind, stets der Fall sein, weil so kleine
Abweichungen von der Vertikallage, wie sie gerade zu einer ganz
schwachen geotropischen Reizung ausreichen, durch etwas ungleich-
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méBiges Wachstum stets gegeben sind. Wenn man aber den Kunstgriff
anwendet, die Wurzel oder den Stengel in der umgekehrten Vertikallage
eine Zeitlang festzuhalten, um dann die Nachwirkung in der Normal-
stellung zu priifen, so findet man, daB unter diesen Umsténden keine
Reaktion stattfindet, im Gegensatz zu allen anderen Winkellagen.

Es gibt also bei den vertikal wachsenden oder ,,orthotropen‘
Pflanzenteilen zwei Ruhelagen, die dem stabilen und labilen Gleich-
gewichte der Mechanik entsprechen. Sowohl aus der stabilen wie
aus der labilen Ruhelage kehrt das Organ nach einer Ablenkung
in die stabile zuriick.

Soweit kommt man noch verhdltnisméBig leicht. Dariiber hinaus
aber mochten wir noch wissen, welche Wirkung die anderen Reiz-
lagen zwischen 0 und 180° haben, ob hier wie bei verschieden grof3er
Zentrifugalkraft nur die Stdrke oder etwa auch die Art der Er-
regung verdndert wird? Zur Losung dieser Frage brauchen wir wiederum
genaue quantitative Methoden.

SchlieBlich interessiert es uns, zu wissen, in welcher Weise die
geotropische Reaktion infolge &uBerer Einfliisse verschieden ausfillt
und ob es mdglich ist, mehrere Pflanzenarten in bezug auf ihre
Reizempfénglichkeit zu vergleichen. In allen diesen Féllen miissen
wir bei wissenschaftlicher Bearbeitung der Fragen moglichst exakt
vorgehen, denn der blo8e Augenschein verleitet zu groben Irrtiimern.

Wollen wir uns nun dariiber klar werden, welche Mittel wir
haben, um den physiologischen Reizwirkungen gegeniiber messend
vorzugehen, so miissen wir uns ins Gedéchtnis zuriickrufen, was oben
iiber die einzelnen Teile des geotropischen Gesamtvorganges gesagt
worden ist. Was der Beobachtung zugénglich ist, ist einerseits die
physikalische Reizursache, andererseits der &uBere Endeffekt oder
die Reizreaktion. AufschluB iiber die Zwischenglieder kann nur mittel-
bar gewonnen werden. Der Reizanlafl ist ohne weiteres physikalisch
messbar. Nicht so der Reizerfolg; doch kann man seine ein-
zelnen Phasen aufzeichnen, vergleichen und so den Gang der Re-
aktion verfolgen. Auf dieser Grundlage sind nun verschiedene MaQ3-
methoden aufgebaut worden, die den Zweck haben, Licht auf die
inneren Vorgénge in der Pflanze zu werfen und die verwickelten
Teilprozesse voneinander sondern zu helfen. TIhre Hauptaufgabe
sollte es im Grunde immer sein, dariiber Aufschlul zu geben, welchen
EinfluB die Veranderung des Reizanlasses, also z. B. verschieden
starke Zentrifugalwirkung oder die Exposition in verschiedenen
Winkellagen, sowie durch verschieden lange Zeit, auf den Gang der
Erregung hat. GesetzmiBige Zusammenhénge also sind zu finden
zwischen der GrdBe des physikalischen Reizes und der GroBe des
ersten physiologischen Effektes') in der Pflanze. Beim Menschen ist
eine dhnliche Frage als das psychophysische Problem bekannt.

1) Dieser erste physiologische Effekt, der ja eigentlich den Veréinderungen in
den Sinneszellen entspricht, darf doch hier mit unseren Empfindungen verglichen
werden, wie sich aus der Giiltigkeit der gleichen GesetzmiBigkeiten fiir beide ergibt.



Quantitative Zusammenhénge zwischen Reizanlafl usw. 59

Der Gang des Fortschrittes in der Reizphysiologie ist gekenn-
zeichnet durch das Streben, sich von der &uBerlichen Beobachtung
des Kriimmungsverlaufes frei zu machen, weil in ihn zu viele
storende Nebenfaktoren hineinspielen. Sieht man z. B. einen um-
gelegten Pflanzenteil sich schnell und stark kriimmen, so kann das
einfach an seiner Wachstumsenergie liegen oder an anderen Ursachen,
auf die es hier gar nicht ankommt. Wir wollen uns ja iiber das
Empfindungsvermdgen der Pflanze orientieren.

Im Folgenden geben wir eine Ubersicht der verschiedenen zur
Verfiigung stehenden Methoden, indem wir von den im angedeuteten
Sinne unvollkommeneren zu den vollkommeneren vorschreiten.

1. Man konstatiert den ersten Beginn der sichtbaren Abweichung
von der vorher bestehenden Form und benutzt als MaB die vom
Beginn der Reizung bis dahin vergangene Zeit. Das wire die Be-
stimmung der Reaktionszeit. Natiirlich mufl hier wie iberall bei
wissenschaftlichen Messungen derselbe Versuch oft wiederholt werden,
damit Zufilligkeiten mdglichst ausgeschaltet werden. Je nach der
Feinheit der Methode wird man den Beginn der Reaktion frither oder
spater festzustellen vermogen. Doch kommt es bei vergleichenden
Versuchen nur darauf an, einheitlich vorzugehen.

2. Man mift nach einer bestimmten Zeit vom Beginn der
Reizung an gerechnet die Stidrke der Kriimmung an dem Radius
des entstandenen Bogens. Dies geschieht, indem man aus einer
Reihe von verschieden groBen Kreisen den mit derselben Kriimmung
heraussucht. Auch kann die Winkellage des anndhernd geraden
Endes als Mafl der Reaktionsstirke herangezogen werden.

3. Es wird die zur Erreichung eines bestimmten physiologischen
Effektes, z. B. der ersten Spur einer Kriimmung, notwendige Stirke
oder Dauer des Reizanlasses gesucht. Das nennt man Bestimmung
einer Reizschwelle. Unter den verschiedenen Schwellenwerten
spielt beim Geotropismus die Présentationszeit, also eine Zeit-
schwelle, die groBte Rolle. Auch hier wird es von der Art der Be-
obachtung abhéngen, welches Reaktionsminimum noch erkannt wird.

4. Man benutzt einen Vergleichsreiz von bekannter GroBe und
Wirkung. Dabei geht man am besten von der Erfahrung aus, daf
zwei einander entgegengesetzte gleich starke Reize sich in ihrer
Wirkung aufheben. Darauf beruht die Kompensationsmethode.
Bei ihr wird also die GroBe einer Einwirkung bestimmt, die notig
ist, um einen anderen, bekannten Effekt gerade auszugleichen. Beim
Geotropismus kann das nur in zeitlicher Aufeinanderfolge geschehen.
Im dbrigen aber sind die besprochenen Methoden nicht auf den
Geotropismus beschrénkt, sondern sind, wenigstens der Moglichkeit
nach, wohl auf alle Reizkriimmungen anwendbar.

1. Die Bestimmung der Reaktionszeit ist die frither am hiu-
figsten angewandte Methode. Zugleich aber ist sie die ungenaueste,
wenn es darauf ankommt, den wirklichen Reizwert einer physikalischen
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Einwirkung, wie sie den Gang der Erregung beeinfluflt, festzustellen.
Das, was eigentlich gemessen werden soll, ist ja nicht der &uBere
Effekt, der durch das Zusammenwirken vieler Einzelvorginge in der
Pflanze zustande kommt und sich kaum durch eine einfache Grofen-
angabe festlegen 1a8t. Den Beobachtern schwebte vielmehr immer
vor die Hoéhe der durch einen ReizanlaB bewirkten Erregung zu
messen, -vergleichbar etwa der unmittelbaren Empfindung, die wir
Menschen bei der Einwirkung eines bestimmten Reizes haben.
Wollten wir aber auf diese Empfindungen schlieBen, ohne sie selbst
zu teilen, so waren wir vielen Irrtiimern ausgesetzt. Keinesfalls
diirften wir eine beliebige Erscheinung, die in ursichlichem Zu-
sammenhange mit der Empfindung sténde, herausgreifen, um danach
zu urteilen. So wire es falsch, etwa die Heftigkeit, mit der jemand
vor der Berithrung mit einem heiffen Eisen zuriickschreckte, als MaB
zur Erforschung des Wéarmesinnes zu benutzen.

In ahnlicher Weise hingt auch die geotropische Reaktionszeit,
auBler von der Stidrke des Reizanlasses, noch von zu vielen anderen
Faktoren ab, die den Zusammenhang verdunkeln. Man faBt sie
unter dem unklaren Begriff der Kriimmungsfihigkeit zusammen.
Noch schlimmer aber ist es, dafl gerade iiber den Zusammenhang
zwischen Reizintensitit und Reaktionszeit erst durch die Versuche
selbst Klarheit geschaffen werden mul.

Man wullte aus mancherlei Erfahrungen schon lange, daf vielfach
ein schwacher Reiz mehr Zeit braucht, um einen deutlichen Effekt
hervorzurufen, als ein starker. Auch beim Geotropismus ist das der
Fall, aber. nur innerhalb gewisser Grenzen. TUber den Geltungs-
bereich dieser Regel kénnen nur besondere Versuche unterrichten.
Unter ein gewisses MaB ist die Reaktionszeit schon deshalb nicht
verkiirzbar, weil die Wachstumsprozesse, die der Kriimmung zugrunde
liegen, eine gewisse Trégheit besitzen.

AuBerdem ist aber {iberhaupt nicht gesagt, daf durch die Ver-
stirkung der Einwirkung stets nur die auf die Kriimmung hinzielenden
Prozesse beschleunigt werden. Es konnten dadurch offenbar auch
hemmende Einfliisse ausgelost werden, wie das bei anderen Reizarten
klar bewiesen ist. Diese Unsicherheit in den Grundlagen der Re-
aktionszeitbestimmungen hat manche Irrtiimer veranlaft, die den
Fortschritt aufgehalten haben. Ist man sich aber dariiber klar, was
gemessen werden soll, und hat man erst einmal die Verdnderung
der Reaktionszeit in Abhéngigkeit von der Stérke des Reizanlasses
an verschiedenen Objekten studiert, so ist auch die Reaktionszeit
als MaB oft brauchbar. Zudem hat diese und die néchste Methode, im
Gegensatz zu den iibrigen, mehr theoretisch bedeutungsvollen, einen
gewissen Okologischen®) Wert. Sie charakterisiert am ehesten das

1) Unter Okologie verstehe ich mit Haeckel diejenige Disziplin der Bio-
logie, in der der Nutzen einer Einrichtung fiir den Organismus nachgewiesen
wird. Die reine Physiologie fragt dagegen nur nach den Ursachen des Geschehens.
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Verhalten der Pflanzen unter normalen Umstdnden. Die Reaktions-
zeit betragt fiir die meisten der gebrduchlichen Wurzeln und Stengel
von Keimlingen unter giinstigen Bedingungen 60—80 Min. (Czapek
1898). Schneller reagieren nach Fitting (1905) die Keimstengel
von Sinapis alba, nimlich nach 45—60 Min. Andererseits gibt es
auch viele trigere Objekte. Ferner kann das Alter die Reaktions-
zeit beeinflussen: Keimstengel von Vicia Faba reagieren nach
65 Min., wenn sie 3—5 c¢cm lang sind, brauchen aber mehr Zeit, wenn
sie erst 1—2 cm lang sind (Fitting 1905).

2. Die Bestimmung des Kriimmungsverlaufes hat bei der
Priifung der Stdrke eines Reizanlasses nie eine groBe Rolle gespielt.
Bei Untersuchungen iiber die geotropische Reizstirke in verschiedenen
Winkellagen ist sie {iberhaupt nicht ohne weiteres anwendbar, weil
bei stdrkerer Ablenkung ein groferer Weg zu durchlaufen ist als bei
schwacher. Wir wissen aber schon, daB in der Inverslage, bei der
die Kriimmung bis zur Ruhelage am stirksten werden miiBte, gar
keine Reizung stattfindet.

Grofer ist die Bedeutung des Endwinkels, aber nur bei dem
Vergleich zweier einander entgegenwirkender Reizanldsse, denn eine
einzelne Richtkraft muss bei ausreichender Xrimmungsfihigkeit
schlieflich stets eine vollkommene Einstellung bewirken. So gibt
z. B. bei Zentrifugalversuchen mit vertikaler Achse die Endstellung
des gereizten Organes Aufschluf3 iiber das Verhéltnis der geotropischen
zur Fliehkraftreizung.

3. Einen besseren Einblick in das MaB der priméiren physio-
logischen Wirkung verschiedener Reizanlidsse als die besprochenen
Methoden gewédhrt die Bestimmung der Présentationszeit. Denn
hier wird der, an sich schwer me8bare, physiologische Effekt kon-
stant gehalten und das ihm entsprechende Minimalmall des physi-
kalisch definierten Reizanlasses bestimmt. Die praktische Ausfiihrung
einer solchen Bestimmung gestaltet sich folgendermaflen: Man wihlt
eine groflere Anzahl méglichst gleicher Exemplare z. B. von negativ
geotropischen Stengeln. Diese teilt man in Gruppen, die verschieden
lange, etwa 1, 2, 5, 10 Minuten usf. horizontal gelegt werden.
Nachher werden sie aufrecht gestellt oder besser am Klinostaten
gedreht. Nach einiger Zeit, etwa nach zwei Stunden, zeigt sich bei
den am ldngsten umgelegten Stengeln eine Nachwirkung in Gestalt
einer Krimmung. Je kiirzer die Reizung war, desto schwicher fallt
die Reaktion aus und desto schneller geht sie voriiber. Bei einer
gewissen Linge der Reizzeit, z. B. bei 5 Minuten, tritt gar keine
Kriimmung mehr auf. Dann liegt die Prisentationszeit zwischen
5 und 10 Minuten.

Fiir ein und dieselbe Pflanzenart hat die Présentationszeit unter
sonst gleichen Bedingungen eine bestimmte Gréfle. Daher ist sie
als Ma3 bei reizphysiologischen Arbeiten gut verwendbar. Sie be-
trigt nach Bach (1907) fiir Bliitensprosse von Capsella (Hirtentasche)
2 Minuten, fiir solche von Sisymbrium (Rauke) und Plantago (Wege-
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rich), sowie fiir Keimstengel von Helianthus (Sonnenrose) 3 Minuten,
bei verschiedenen anderen Keimlingsachsen 4—12 oder (Lupinus)
selbst 20—25 Minuten. Ein Zusammenhang zwischen der Linge der
Prisentationszeit und der der Reaktionszeit braucht nicht zu bestehen.
Erstere ist wahrscheinlich der Ausdruck fiir die Empfindlichkeit des
Reizaufnahmeorgans, wahrend bei letzterer die der Kriimmung voraus-
gehenden Umschaltungsvorginge wesentlich mit hineinspielen. Doch
sind im allgemeinen bei einem schnell und gut reagierenden Objekte
beide Werte relativ klein.

4. Keine von den Methoden gibt einen Aufschlul iiber die
absolute Hohe der durch einen Reiz bewirkten Erregung. Dalfiir
fehlen alle Anhaltspunkte. Als Mal gilt vielmehr immer nur die
Wirkung eines anderen bekannten Reizes. Je unmittelbarer diese
Vergleichung moglich ist, je genauer also die Identitit der Reiz-
wirkungen festgestellt werden kann, desto exakter ist die Methode.
Die nun zu besprechende Kompensationsmethode leistet in dieser
Beziehung sehr viel. Sie beruht darauf, dal entgegengesetzte Ein-
wirkungen einander schwichen.

Auf Gleichheit der Reize wird geschlossen, wenn sie sich in
ihrer Wirkung aufheben. Voraussetzung ist also, daB Ungleichheit
sich durch Uberwiegen des stdrkeren Reizanlasses zu erkennen gibt.
So verhilt es sich in der Tat; falls der Unterschied nicht zu gering ist,
stellt sich die Pflanze in die Richtung des stérkeren Reizanlasses.
Die Differenz in der Reizstdrke, die gerade noch empfunden wird,
ist ein MaB fiir die Feinheit des Unterscheidungsvermégens. Man
nennt sie Unterschiedsschwelle. Ihre meist recht geringe GroBe
macht die Kompensationsmethode so empfindlich.

Da wir nun die Mittel kennen, die zur Losung der Fragen
nach der Reizwirkung der verschiedenen Zentrifugalkrifte und Winkel-
lagen zu Gebote stehen, so wollen wir einmal sehen, was mit ihrer
Hilfe bisher erreicht worden ist.

Unter den Stellungen, die wir einem  negativ geotropischen
Stengel geben konnen, sind, wie wir gesehen haben, zwei als Ruhe-
lagen zu bezeichnen. Mit der Abweichung von der Vertikalen nimmt
die Reizung zu. Es fragt sich aber, wo ihr Maximum liegt. Mit
Benutzung der Reaktionszeit ist man zu falschen Vorstellungen gelangt.
Erst als Fitting (1905) fiir diesen Zweck die Kompensationsmethode
erdachte, wurde Klarheit geschaffen. Er lie einen Pflanzenteil ab-
wechselnd gleich lange in zwei zu vergleichenden Winkellagen ver-
weilen, und zwar so, da3 die Impulse einander entgegenwirkten. Die
Kriimmung erfolgte dann in der Richtung, die der stdrkeren Ein-
wirkung entsprach. Auf die Weise konnte aus allen mdglichen
Winkellagen die mit der groiten Reizwirkung herausgefunden werden.
Es war die Horizontalstellung. _

Zur Ausfilhrung solcher Versuche war die Verdnderung der Lage
der benutzten Pflanzenteile mit der Hand zu miihsam und vor allem
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nicht exakt genug. Fitting bediente sich daher eines besonderen
Apparates, der in ganz bestimmten Intervallen nach einem Verweilen
in bestimmter Winkellage das Umlegen automatisch besorgte und es
gestattete, beliebige Winkellagen zu kombinieren. Die Grundlage
dieses Apparates, den wir hier nicht beschreiben konnen, bildete der
Pfeffersche Klinostat (vgl. S. 43). Entsprechende Resultate konnten
mit diesem Uhrwerke auch ohne besondere Beigaben erzielt werden,
wenn man es gleichméBig rotieren lieB, dabei aber die Achse in be-
stimmten Winkeln neigte und den Pflanzenteil seinerseits in einem
Winkel zu der Achse anbrachte. Dabei verweilte das betreffende Ver-
suchsobjekt allerdings nur kurze Zeit in der betreffenden oberen oder
unteren Stellung. Da die Impulse sich aber summierten und die
Reizungen, die in der Position links und rechts von der Achse aus-
gelibt wurden, sich gegenseitig aufhoben, kam es doch zu einer be-
stimmt gerichteten Kriimmung. Es wurde dadurch gleichzeitig von
neuem der Beweis erbracht, dafl am Klinostaten auch bei schnellster
Rotation eine geotropische Reizung zustande kommt, was man bis
dahin nur aus dem Verhalten der Grasknoten schlieBen konnte.

Wiahrend in diesen Versuchen die wirksamste Winkellage aus
dem Auftreten einer geotropischen Kriimmung erschlossen wurde,
suchte Fitting weiterhin ein genaueres Ma@ fiir die Reizstdrke in
den einzelnen Stellungen zu bekommen, indem er die gegeneinander-
wirkenden Impulse so abstufte, dafl eine Reaktion ausblieb. Damit
erst war die oben gewiirdigte Kompensationsmethode geschaffen und
damit erst konnten quantitative Resultate erzielt werden. Da nur
echte geotropische Reize studiert werden sollten, also mit der kon-
stanten Erdschwere zu rechnen war, blieb von den wirksamen Fak-
toren nur noch die Expositionszeit zu variieren, wenn die in den
einzelnen Winkellagen applizierten Einzelreize quantitativ abgestuft
werden sollten. Mit der Dauer der Reizung wéchst die Erregung.
Legt man einen geotropischen Pflanzenteil kiirzer um als die Prisen-
tationszeit betragt, so erfolgt keine Reaktion. Durch die Wieder-
holung solcher kurzen Expositionen kann aber schlieBlich eine Kriimmung
erzielt werden, falls die Pausen nicht zu lang werden. Das heil3t,
die einzeln unter der Schwelle fiir die Reaktion bleibenden Im-
pulse summieren sich, bis die Erregung die fiir die Ausldsung einer
Krimmung notige Hohe erreicht. Fitting fand nun die Summation
kurzer Einzelreize so vollstindig, dafl es fiir die Hohe der Erregung
allein auf die Gesamtreizung ankam, nicht aber auf die Lidnge der
Pausen; vorausgesetzt, dal das Verhdltnis der Reize dann zur Ruhe-
zeit eine gewisse Minimalgrofe hatte, die fiir die Keimstengel von
Vicia Faba z. B. nicht kleiner werden durfte als 1:5. Daraus er-
gibt sich klar eine gesetzmaflige Abhéngigkeit der Reizintensitit von
der Dauer der Einwirkung eines geotropischen Reizes.

Entsprechend kann auch durch Kombination verschieden langer
Reizungen mit verschiedenen Winkellagen innerhalb gewisser Grenzen
jede gewiinschte Erregung erzielt werden.
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Es zeigte sich nun bei Anwendung der Kompensationsmethode,
daB es moglich war, die Exposition in einer, weniger von der Ruhe-
lage abweichenden Winkelstellung, durch ihre groBere Dauer ebenso
wirksam zu machen wie eine kiirzere der Horizontalen geniherte.
Wurden am ,intermittierenden Klinostaten‘‘ die Reizzeiten in zwei
Stellungen ausgeprobt, die sich gerade die Wage hielten, so daB die
Kriimmung ausblieb, dann konnte auf gleiche Erregungshéhe ge-
schlossen werden. Fiir diesen Fall war nun das Verhéltnis der Ex-
positionszeiten konstant und unabhéngig von deren Dauer. Das be-
weist, daB jeder Winkellage eine wohl definierte Reizwirkung zu-
kommt. Aber noch mehr, es konnte fiir diese Reizwirkung ein ein-
facher mathematischer Ausdruck gefunden werden. Sie entspricht
in jeder Lage der senkrecht zur Pflanze wirkenden Komponente,
wahrend die in der Léngsrichtung des Organs gedachte unwirksam
bleibt. Oder mit anderen Worten: Die geotropische Reizstirke
ist proportional dem Sinus des Ablenkungswinkels. Das
entspricht genau dem mechanischen Parallelogramm der Krifte.?)

Das Sinusgesetz des Geotropismus, nachgewiesen mit
Hilfe der Kompensationsmethode.

Tabelle nach Fitting 1905.

Kombinierte Ablenkungs-
winkelaus der Ruhelage

90°,90°

. 1 %
60°,90° | 45°90° | 30°,90° | 15°,90° ‘ 0°.30°

Sinusverhaltnisse der Ab-
lenkungswinkel

1:1

0.866: 1
|

0,701:1 05:1 [0259:1/ 0:1

Verhiltnisse der Erregun-
gen, abgeleitet aus den em-
pirisch ermittelten Verhalt-
nissen d. Expositionszeiten

0,869:1‘0,714;1’ 05:1 02:1 |

Dasselbe Resultat, daB in der wagerechten Lage die intensivste
Reizung, sowohl positiv wie negativ geotropischer Organe statt-
findet, ergab sich auch aus Messungen der Prisentationszeiten
(Bach 1907 und Pekelharing 1910). Diese werden nimlich mit
der GroBe der Ablenkung aus der Ruhelage immer kleiner und
erreichen ein Minimum, wenn der Winkel 90° betrigt. Von da an
nehmen sie wieder mehr und mehr zu, bis schlieBlich, in der um-
gekehrten Lage, wenn die Ablenkung 180° betrigt, die Reaktion
ganz und gar ausbleibt.

Unterwirft man die gefundenen Werte fiir die Prisentations-
zeiten in verschiedenen Winkellagen einer mathematischen Behandlung,
so ergibt sich wieder das Sinusgesetz d. h., die Prisentationszeiten
sind umgekehrt proportional dem Sinus des Ablenkungswinkels.
Rechnet man auf dieser Grundlage das Produkt der Reizstiirke (oder
des Sinus des Ablenkungswinkels) und der Priisentationszeit bei ver-

1) Diese GesetzmiBigkeit wurde zuerst von Sachs (1873) vermutungsweise
ausgesprochen, aber erst von Fitting (1905) und Pekelharing (1910) bewiesen.
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schiedenen Winkelstellungen aus, so kommt man auf einen kon-
stanten Wert, die ,,Reizmenge*.

Das Sinusgesetz, nachgewiesen an den Présentationszeiten.

Tabelle nach Pekelharing 1910.

Ablenkungswinket Sinus desselben Prisentationszeit Produkt aus beiden

in Sekunden = Reizmenge
90° 1 269 269
60° 0,866 326 282
120 0,866 332 288
45 0,7071 366 259
135 0,7071 340 240
40 0,6428 441 284
30 0,5 540 270
150 0,5 538 269
25 0,4226 607 256
20 0,342 735 251
159 0,358 730 262

Man gewinnt hiermit auch ein objektives Maf fiir die geotropische
Empfindlichkeit eines Pflanzenteiles. Ein geotropisches Objekt ist
um so empfindlicher, je kleiner das erwidhnte Produkt, die Reiz-
menge, ist; denn ein um so kiirzerer und schwécherer Reiz bewirkt
noch eine Kriimmung. Allerdings ist die ,,Empfindlichkeit** in diesem
Sinne auch noch eine zusammengesetzte GroBe. In ihr steckt neben
der Reizempfinglichkeit des Aufnahmeapparates auch die Trégheit
des Bewegungsorganes sowie der Zwischenglieder der Reizkette.

Bei der Ausarbeitung der Kompensationsmethode hatte Fitting
gefunden, dall sehr geringe Winkelabweichungen von der Pflanze em-
pfunden und mit einer Kriimmung beantwortet werden. Schon wenn
bei gleicher Expositionszeit die kombinierten Stellungen um 1° und
selbst wenn sie nur um '/,° voneinander abwichen, trat unter Um-
stinden eine, dann freilich geringe, Reaktion im Sinne der wirk-
sameren Winkellage ein. Nur diese Kleinheit der Unterschiedsschwelle
fir verschiedene Winkellagen erlaubte die aus der Tabelle (S. 64)
ersichtliche Genauigkeit zu erreichen.

Die geotropische Unterschiedsempfindlichkeit erwies sich aber
nicht als gleichmiBig. Sie nahm vielmehr mit der Abweichung von
der Rubelage ab: Je wirksamer die Reizungen an sich waren, desto
groBer muBlte die Differenz der Winkellagen sein, um von der Pflanze
wahrgenommen zu werden. Schérfer konnte eine entsprechende
GesetzmaBigkeit fiir die zeitlichen Unterschiedsschwellen festgelegt
werden, d. h. fiir die gerade noch wirksame Differenz der Expo-
sitionszeiten bei Reizung eines Pflanzenteils auf entgegengesetzten
Seiten in ein- und demselben Ablenkungswinkel. Hier wurde also

Pringsheim, Reizbewegungen. 5
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die Wirksamkeit zweier Reize durch ihre Dauer varijert, und es
zeigte sich wiederum, dall bei groBerer absoluter Erregung auch
die Unterschiede grofer sein miissen, um eine Reaktion zu be-
wirken.

Durch genaue Messung der Expositionszeiten und der dazu ge-
horigen zeitlichen Unterschiedsschwellen wurde gefunden, daf das
Verhiltnis dieser beiden Werte fiir ein- und denselben Ablenkungswinkel
konstant ist. Wurde also z. B. in einer von zwei kombinierten ent-
gegengesetzten Lagen das eine mal doppelt so lange gereizt als das
andere Mal, so muBBte — um eine Reaktion zu bewirken — auch die
lingere Reizung die kiirzere um das doppelte der sonst ausreichenden
Zeitdifferenz iibertreffen. Auch die zeitliche Unterschiedsschwelle
steigt iibrigens mit der Wirksamkeit der Winkellage. Fiir die wirk-
samste Stellung, nédmlich Reizung in wagerechter Lage, fand Fitting
bei den Keimstengeln von Vicia Faba das konstante Verhiltnis der
zeitlichen Unterschiedsschwelle zur Expositionszeit wie 4 : 100.

Die XKonstanz dieses Verhdltnisses von Reizintensitit und
Minimum der wirksamen Differenz ist in der Physiologie des
Menschen als das Weber-Fechnersche Gesetz bekannt. Wéhrend
es sich dort auf die Empfindungen bezieht, ist es bei Pflanzen
nur mittelbar  aus den AuBlerungen der Sensibilitdt zu entnehmen.
Wie wir noch sehen werden, ist es durch Pfeffer schon friiher fiir
die chemische Reizbarkeit von Farnsamenfiden nachgewiesen. Fiir
Teile hoherer Pflanzen aber gelang die Auffindung Fitting zum
ersten Male in einwandfreier Weise.

Wie wir wissen, ist die Variation der Winkelstellung und der
Expositionszeit nicht die einzigen Wege, die geotropische Reizwirkung
quantitativ abzustufen. Es gelingt das vielmehr auch, wenn man
die Schwerkraft durch die Zentrifugalwirkung ersetzt, wobei aullerdem
eine viel hohere Reizintensitéit erreicht werden kann. Denn die wirk-
samste Winkellage ergibt bei Verwendung der Schwerkraft immer nur
die Massenbeschleunigung g = 981 cm. sec — 2 Die Fliehkraft da-
gegen kann durch VergréBerung der Entfernung von der Drehachse
und Erhohung der Geschwindigkeit beliebig gesteigert werden. Eine
Grenze ist nur durch die mechanischen Eigenschaften des zu priifenden
Pflanzenteils gegeben. Andrerseits kénnen durch Zentrifugalwirkung
auch sehr geringe Beschleunigungen erzielt werden. Man findet dann,
daB schon der 1000—2000. Teil der Erdschwere ausreichen kann,
geotropische Kriimmungen zu bewirken (Czapek 1895b, S. 306).

Stellt man die jeder einzelnen Zentrifugalwirkung entsprechende
Prisentationszeit fest, so findet man mit dem Anwachsen jener eine
Abnahme der zur Erzielung einer Kriimmung notwendigen Reizzeit.
Und zwar stellt sich hierbei wieder dasselbe bedeutungsvolle Reiz-
mengengesetz heraus. An der Reizschwelle ist nidmlich fiir ein-
und dasselbe Objekt das Produkt aus Massenbeschleunigung und
Prisentationszeit konstant (Maillefer 1909, Pekelharing 1910).
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Prisentationszeit von Avenakeimscheiden beiverschiedenen
Zentrifugalkréaften nach Pekelharing 1910.

Reizdauer in Kraft in = Produkt aus | Reizdauer in Kraft in Produkt aus.

Sekunden Dynen Zeitund Kraft Sekunden Dynen Zeitund Kraft
3900 0,08 312 95 3,04 289
3900 0,08 312 ’ 80 3,71 297
2230 0,14 312 75 3,93 295
1300 0,25 325 70 41 287

830 0,364 302 72 4,42 318
805 0,38 306 70 4,43 310
510 0,598 305 65 4,68 304
441 0,67 296 | 55 5,355 295
415 0,76 315 53 5,76 305
310 1,04 322 45 6,48 292
248 1,254 311 31 10,08 312
140 2,08 292 26 11,7 304
145 2,136 309 22 13,888 306
125 2,24 280 ! 18 17,28 311
135 2,304 311 | 13 23,86 310
110 2,888 318 ; 7 41,76 292
100 3,0 300 | 5 58,43 292

Soll also eine bestimmte Wirkung erzielt werden, so muB das,
was an Zeit erspart wird, an Intensitdt zugesetzt werden und um-
gekehrt. Dasselbe Gesetz werden wir beim Lichtreiz giiltig finden.
Es kommt ihm also offenbar eine groBe allgemeine Bedeutung zu.

Seine Wichtigkeit wird noch dadurch gesteigert, dal es neuer-
dings Trondle (1910) gelungen ist, eine erweiterte mathematische
Fassung zu finden, die auch die Reaktionszeiten in sich schlieBt.
Dabei war es n6tig, den Faktor der Kriimmungsfahigkeit auszuschlieBen,
resp. als konstant anzunehmen. Das gelingt, wenn die Differenz der
Reizintensitdten mit der Differenz der Reizmengen (Produkt aus Reiz-
intensitdt und Zeit) bis zum Beginn der Reaktion verglichen wird.
Das Verhéltnis ist konstant. Durch eine Umrechnung ergibt sich,
da die Reizwirkung proportional der Intensitit und proportional
der Reaktionszeit, vermindert um einen konstanten Wert ist.: Oder
anders ausgedriickt: Die Reaktionszeit verhdlt sich so wie wenn sie
aus zwei Teilen bestinde. Der eine davon ist das MaB fiir die
Kriimmungsfihigkeit und daher konstant. Der andere Teil bedeutet
die Zeit, die noétig ist, bis die zur Auslésung der Kriimmung nétige
Erregung erzielt ist. Bei hoher Reizenergie geschieht ‘das so- schnell,
daB dieser Teil gegen den anderen vollig zuriicktritt. Die Reaktions-
zeit sinkt daher nur bis zu einer gewissen Reizstirke und bleibt:
dann gleich. Bei abnehmender Reizinténsitit wird die Reaktionszeit
immer langer, weil um so mehr Zeit vergeht, bis die nétige Erregungs--
hohe erreicht ist. Fir diese. Zunahme gilt das: frither fiir- die-

5%
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Prisentationszeit wiedergegebene Reizmengengesetz, als: dessen Er-
weiterung sich somit das neue Gesetz fiir die Reaktionszeiten er-
weist. Dié von Trondle aus Bestimmungen anderer Autoren (Bach,
Pekelharing) berechneten Zahlen stimmen zufriedenstellend.

Geotropische Reaktionszeiten der Keimscheide von
Avena sativa.

I 1L IIL.
y T Reaktionszeit Iv.
Zelg‘ gflguﬁf 1- ian\?[?}l{hO:fsuzsgen in Min. berechnet Trondles
Dynen (nach I;eie]haring) nach der Trondle- Konstante
schen Formel
0,03 etwa 150 150 (150)
0,04 ,, 150 123,7 45
0,06 ,, 115 97,5 -(25)
0,08 ’» 70 84,3 38,8
0,10 ' 70 76,3 36,7
0,28 ' 50 56,2 45
0,45 ' 45 52,0 45
0,58 ’s 45 50,4 45
0,93 v 45 48,4 45
5,80 ' 45 46,9 45
9,00 ) 45 45,3 45
11,00 ’s 45 45,2 45
14,80 ' 45 45,2 45
36,80 ’s 45 45,0 - 45
56,60 v 45 450 45

Man sieht, daB3 die Reaktionszeiten (II) bei schwacher Zentrifugalkraft (I)
mit dem Steigen dieser rasch abnehmen, dann aber konstant werden. Die
Reihe IV zeigt die von Trondle berechnete Trigheitskonstante, die leidlich
stimmt (nur zwei Werte, die eingeklammert wurden, fallen stirker heraus) und
gleich der kiirzesten erreichbaren Reaktionszeit ist. Die Reihe III gibt die
nach Trondles Formel unter Zugrundelegung der Konstante 45 berechneten
Reaktionszeiten, die mit den beobachteten gut iibereinstimmen.

Wir entnehmen aus diesen Untersuchungen als Hauptresultat,
daB die oft hervorgehobene Tragheit der tropistischen Reaktions-
weise allein auf der Art der motorischen Prozesse beruht. Die Er-
regung dagegen vollzieht sich in sehr kurzer Zeit, falls nur die In-
tensitit des Reizes stark genug ist. So konnte, wie man sieht,
Pekelharing schon durch eine Reizung von 5 Sekunden eine geotro-
pische Kriimmung erzielen. Beim Lichtreiz ist man auf noch sehr
viel kiirzere Prisentationszeiten gekommen.

Damit hétten wir das Wichtigste von den bisher angestellten
quantitativen Untersuchungen berichtet und konnen uns nun dem
geotropischen Verhalten der einzelnen Pflanzenorgane und der Ver-
breitung der Schwerkraftsreizbarkeit in den verschiedenen Klassen
des Gewichsreiches zuwenden. Wir werden dabei sehen, daB neben
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dem fiir feinere Untersuchungen bisher allein herangezogenen posi-
tiven Geotropismus der Wurzeln und ‘dem negativen der” Stengel
noch allerlei andere Erscheinungsformen der Schwerkraftsreizbarkeit
existieren.

d) Verschiedenheiten im Verhalten der einzelnen Pflanzenteile.

Die Fiahigkeit, geotropische Bewegungen auszufithren, kommt,
wie man schon aus fritheren Erwéhnungen entnommen haben wird,
sehr verschiedenen Pflanzenorganen zu.!) Zwei Haupttypen sind
durch die negativ geotropischen Stengel und die positiv geotropischen
Hauptwurzeln am klarsten charakterisiert.

Negativ geotropisch sind auBerdem -aber noch v1ele andere
Pflanzenorgane, wenn deren Funktion es verlangt. Mit einer Ver-
dnderung der Aufgabe geht n#mlich oft eine Veranderung -der
Reizbarkeit Hand in Hand. Es miissen also nicht etwa alle
Stengel (von den Seitenorganen ist spiter die Rede) negativ, alle
Wurzeln positiv geotropisch sein. Besonders aufallende Ausnahmen
sind die sog. Atemwurzeln vieler in Siimpfen lebender Pflanzen.
Sie dienen zur Erleichterung des Gasaustausches der unter Wasser
wachsenden Teile. Diese, mit groBen Luftliicken versehenen, -aber
sonst typischen Wurzeln sind negativ geotropisch, wachsen also aus
dem Schlamm oder Wasser aufrecht empor, wihrend andere Wurzeln
derselben Pflanzen, die die normale Funktion haben, im Erdboden
bleiben.

Solche Atemwurzeln besitzen vor allem Pflanzen der Mangrovevegetation, wie
die asiatischen Arten Avicennia officinalis, Sonneratia acida u. alba, Cereops Can-
dolleana und die amerikanische Laguncularia racemosa, ferner die in seichtem
Wasser wachsenden Arten der Gattung Jussieua. Der Funktion nach analoge
Bildungen stellen die kniefé6rmig aufgerichteten Wurzeln mancher Pflanzen dar,
iiber deren geotropisches Verhalten aber nichts bekannt ist (Schimper 1898).

Aufrechtes Wachstum kommt ferner vielen in die Bliitenregion
fallenden SproSteilen zu. Auffallend wird das dann, wenn die sie
tragenden Zweige anndhernd horizontal gerichtet sind. Das ist z. B.
bei den Bliitenrispen der RoBkastanien, Paulovnien, Hollunderarten und
vielen anderen der Fall. In solchen Fillen steht der Bliitentriger
auf dem Zweig wie die Kerze auf dem Weihnachtsbaume. Er macht
dadurch einen vom sonstigen Zweigsystem verhdltnisméfig unabhén-
gigen Eindruck und rechtfertigt diesen auch durch seine besondere
Reaktionsweise. Solche Teile werden ndmlich, wie Baranetzky ge-
zeigt hat, durch ihre Stellung zur Tragachse auch am Klinostaten
in keiner Weise beeinfluBt, — wie das sonst meist an den zusammen-
hingenden Organen vermége des Autotropismus der Fall ist, — sondern
sie suchen sich nur vertikal einzustellen. Die Bedeutung dieser Ein-
richtung ist klar. Wiahrend an den ungefihr horizontal stehenden
Zweigen die Blatter zum Auffangen des Sonnenlichtes flach ausgebreitet

1) Auch festgewachsene Tiere konnen sie zeigen.
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sein miissen, ist es die Aufgabe ‘der Bliiten, den anfliegenden Insek-
ten von- allen Seiten und schon von fern in die Augen zu fallen.
Sie erreichen das durch ihre groBe Zahl und durch ihre Anordnung
rings um eine aufrechte Achse. In dieser Lage bieten sie auBerdem
den bestiubenden Tieren einen bequemen Anflug, der durch Blatter
nicht gestort ist.!) In wie hohem MaBe diese schone Einrichtung
jhren Zweck erfiillt, 1aB8t sich an jedem sonnigen Tage zur Bliitezeit
der besprochenen Holzgewichse beobachten. “

Geotropisch #dhnlich verhalten sich die jungen Triebe der Kiefern,
die anfangs gleichfalls kerzengerade stehen, spiter aber, — mit Aus-
nahme desjenigen, der die Verlingerung des Hauptstammes dar-
stellt, — ihre definitive, geneigte Lage zum Horizont einnehmen.
DaB bestimmte Glieder des Verzweigungssystemes im Gegensatze zu
den iibrigen aufrecht wachsen, ist eine sehr hiufige Erscheinung,
nur ist es nicht immer so auffillig wie bei den genannten Pflanzen.
Ein solcher Fall liegt z. B. vor, wenn sich aus unterirdischen,
kriechenden Wurzelstécken aufrechte Blatt- und Bliitensprosse ent-
wickeln, wie es bei den Stauden so hiufig vorkommt (Windrdschen,
[Anemone nemorosa], Muschelblimchen [Adoxa moschatellina], Salo-
monssiegel [Polygonatum multiflorum], Einbeere [Paris quadrifolia],
viele Griser usw.). Bei manchen Birlappgewichsen (Lycopodium
clavatum), dem Pfennigkraut [Lysimachia Nummularia], dem Giinsel
[Glechoma hederacea] u. a. kriecht der beblitterte HauptsproB iiber
der Erde hin, von ihm erheben sich kiirzere Aste, die die Bliiten
tragen. Ein &hnlicher Typus fiir eine groBe Reihe von Ge-
wichsen hat gleichfalls kriechende Aste, von denen sich dann aber
nicht Zweige, sondern nur Blitter und Bliiten negativ geotropisch
erheben (Haselwurz [Asarum europaeum], Kapuzinerkresse [Tropaeo-
lumarten], Kleefarn [Marsilia quadrifolia], Sauerklee [Oxalis aceto-
sella]. viele Farne usf.) (Abb. 21).

In allen diesen Fillen haben wir also kriechende, horizontale
Sprosse, von denen sich andere Teile senkrecht erheben. Letztere
tun das, wie wir gehort haben, vermodge ihres negativen Geotropis-
mus. Es fragt sich nun aber, wodurch die wagerechten SproBglieder
ihre Lage beibehalten? Die bisher betrachteten positiv und negativ
geotropischen Organe hatten das eine Gemeinsame, daB sie sich in
die Richtung des durch sie gelegten Erdradius einzustellen suchen.
Man nennt sie deshalb orthotrop (geradgerichtet). Im Gegensatz
dazu stehen die plagiotropen (schréggerichteten) Organe, die eine
andere Lage zur Schwerkraft einzunehmen suchen, also schief nach
oben, nach unten oder horizontal gerichtet sein konnen. Man nennt
sie transversalgeotropisch. Hierher gehoren jene kriechenden
Rhizome- und Stengel, daneben aber fast alle Seitenzweige und -Wur-
zeln, die meisten Blitter u. a.

1) Bei unseren Obstbiumen werden &hnliche Vorteile durch das Erscheinen
der Bliiten vor den Bldttern erreicht.
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Der einfachste Fall ist der oben erwihnte: horizontal und unter
der Erde wachsende, also dem Licht nicht ausgesetzte Wurzelstocke,
auf die allein die Schwerkraft einen richtenden EinfluB haben kann.
Solche liegen z. B. bei Heleocharis palustris (Sumpfriet) und anderen
Sumpfgewichsen vor, mit denen Elfving (1880) gearbeitet hat, ferner
bei Adoxa, Paris u. a. Derartige Organe kann man in jede beliebige
Lage bringen, immer richtet sich der neu zugewachsene Spitzenteil
horizontal. Es kann also sowohl die Ober- wie die Unterseite im
Wachstum geférdert werden, je nach dem Winkel, den das Rhizom
zur Schwerkraft einnimmt. Dabei ist es vollig gleichgiiltig, welche
Flanke nach oben zu liegen kommt. Wird im Versuch die vorher
untere Kante nach oben gerichtet, so wird sie nicht etwa durch
eine Drehung oder Umbiegung in die alte Lage gebracht, sondern

Abb. 21,

Kriechender SproB von Epitobium Hektori, von dem sich die Friichte
negativ geotropisch erheben. [Desgleichen hat sich bei einem Aufent-
halt in schwachem Lichte die Spitze des Stengels aufgerichtet.]

das Wachstum wird fortgesetzt als wire nichts geschehen. Nur die
Seitenorgane richten sich auf. Diese Wurzelstocke sind in ihrem
Bau und ihrem physiologischen Verhalten ringsgleich oder radiir,
jede Kante ist der anderen gleich. Wir sehen daraus, daf nicht
alle radiiren Organe orthotrop sein miissen; ebenso brauchen niclit
alle zweiseitig symmetrisch oder unsymmetrisch gebauten plagiotrop
zu sein. Meist ist das freilicli der Fall. ’

Doch ist die horizontale Lage auch nur ein Spezialfall von allen
moglichen. Zu den schief gerichteten Organen gehoren die Seiten-
wurzeln, die aus der Hauptwurzel unter einem bestimmten Winkel
entspringen und schrig abwirts weiterwachsen. Eine Analyse der
Tatsachen zeigt, daB fiir ihre Orientierung erst in zweiter Linie das
Verhiltnis zur Hauptwurzel, hauptséchlich aber ihre eigene Richtung
zur Schwerkraft in Betracht' kommt. Sachs (1873) hat als Erster
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gezeigt, dalB Seitenwurzeln geotropisch sind und ihre Winkellage zur
Erde wieder zu erreichen suchen, wenn man sie aus ihr heraus-
bringt. Er lieB Keimlinge von Pferdebohnen und anderen Pflanzen
hinter Glas in seinen mit Erde gefiillten Wurzelkésten (vgl. S. 36)
wachsen. KEin Teil der nach einiger Zeit hervorbrechenden Neben-
wurzeln schmiegte sich der Glasscheibe an, so dal der Winkel, den
sie einschlugen, beobachtet und gemessen werden konnte. Die Neben-
wurzeln wuchsen nun schrig abwérts. Nach einiger Zeit wurde
dann der Kasten ganz herumgedreht, so daB die Hauptwurzel senk-
recht und aufwirts

stand. Da sie in dem

Teile, der die Seiten-

wurzeln trug, nicht

mehr wachstumsfihig

war, blieb sie in der

verkehrten Lage. (Nur

ihre Spitze kriimmte

sich positiv geotro-

pisch.) Die jetzt schrag

aufwirts gerichteten

Nebenwurzeln aber

richteten sich bogen-

formig abwiérts, eben-

so wie positiv geotro-

pische Hauptwurzeln

es in derselben Lage

auch getan hatten.

Bald jedoch zeigte sich

ein charakteristischer

Unterschied gegen jene:

Die Kriimmung der

Seitenwurzeln ging

) o Abb. 22. ) ) nicht bis zur Vertikal-

Dic. Nevonwirstia. streichen Sohig abwirts und suchen bei  Stellung, sondern horte
zweimaligem Umkehren des Ganzen immer wieder ihre schrige eher auf’ und zwar

transversalgeotropische Lage zn erreichen. An vielen Wurzeln
ist die doppelte Biegung zu erkennen. Verkleinert. dann, wenn derselbe

Winkel gegen die Ver-
tikale erreicht war, den die Seitenwurzeln vor der Umkehrung ge-
zeigt hatten (Abb. 22).

Auch wenn die Hauptwurzel horizontal gelegt wurde, kriimmten
sich die Nebenwurzeln so lange, bis sie den alten Winkel erreicht
hatten. Das war sehr deutlich bei den nun schrig nach oben ge-
stellten Wurzeln, weniger aber bei den unteren. Schlossen diese
z. B. mit der Hauptwurzel einen Winkel von 45° ein, so brauchten
sie auch bei horizontaler Lage der letzteren keine Kriimmung aus-
zufithren, um auch mit der Senkrechten einen Winkel von 45° ein-
zuschlieBen. Sie behielten also ihre Richtung bei; aber auch wenn
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der Winkel etwas kleiner oder groBer ist, sind die Ausschlige zu
gering, um in die Augen zu fallen. Deshalb und weil in seinen Ver-
suchen immer nur Abwirts-, nie aber Aufwirtskriimmung der Neben-
wurzeln beobachtet wurde, lieB sich Sachs (1872) zu der Ansicht
verleiten, daB die Nebenwurzeln ,,weniger geotropisch* seien als die
Hauptwurzel, und. daB daher die richtende Kraft der Erde schon
vor Erreichung der Senkrechten aufhérte zu wirken. '

In Wirklichkeit aber ist die Sache nicht so; nicht dem Grade,
sondern der Art nach unterscheidet sich der Geotropismus der
Nebenwurzeln von dem der Hauptwurzeln, sie streben aus allen
Lagen ihre bestimmte Richtung zur Schwerkraft wieder einzunehmen,
auch wenn dabei eine Aufkrimmung ndtig wird. Dall das so ist,
hat Czapek (1895b) gezeigt, indem er den Nebenwurzeln eine tiefere
Lage gab als ihrem Grenzwinkel entsprach. Sje kriimmten sich dann
aufwirts. Auch hier war es iibrigens gleich, welche Flanke nach
oben gekehrt war. Es herrscht also vollkommene Analogie mit den
horizontalgeotropischen Rhizomen, auBler in bezug auf die angestrebte
Winkellage. Im ganzen kann man sagen, daB zwischen positiv,
transversal und negativ geotropischen Organen alle Uberginge exi-
stieren.

Neben dem Einflusse der Schwerkraft unterliegen die Seiten-
wurzeln in ihrer Wachstumsrichtung auch noch der Wirkung der in
organischem Zusammenhange mit ihnen stehenden Hauptwurzel. Be-
obachten wir das ganze Wurzelsystem hinter der Glasscheibe lingere
Zeit, so bemerken wir, daB die Seitenwurzeln zwar ein Stiick weit
in der anfangs eingeschlagenen Richtung fortwachsen, spiter aber
einen Bogen nach abwirts machen, der sie der Vertikalstellung nédhert.
Diese Erscheinung kénnte darauf beruhen, daB das geotropische Ver-
halten der Nebenwurzeln sich mit dem Alter &nderte. Es konnte
aber auch sein, da der mit der Entfernung sinkende Einfluf der
Hauptwurzel anfangs die Richtung der Nebenwurzeln mehr der Hori-
zontalen niherte, daB aber spater die mehr schrdge geotropische
Eigenrichtung iiberwdge. Fiir die zuletzt vorgetragene Anschauung
sprechen die folgenden experimentellen Erfahrungen, die dadurch zu-
gleich eine theoretische Beleuchtung erfahren. Entschieden mii3te
die Frage allerdings wohl durch neue Versuche werden.

Wollen wir den EinfluB der Hauptwurzel auf die Wachstums-
richtung der Nebenwurzeln fiir sich, ungestért durch geotropische
Einfliissse studieren, so bringen wir die Pflanze mit ihrem Wurzel-
system in Erde an den Klinostaten. Wir finden dann, daB die
Seitenwurzeln einen groferen Winkel mit der Hauptwurzel einschlieBen
als den normalen, also fast senkrecht von ihr abstehen. Wollen wir
dagegen den geotropischen EinfluB gegeniiber dem ,korrelativen® der
Hauptwurzel verstirken, so ersetzen wir die Schwerkraft durch eine
stirkere in der Léingsrichtung der Hauptwurzel wirkende Fliehkraft.
In diesem Falle wird dann der Winkel zwischen Haupt- und Neben-
wurzel mehr spitz (Sachs 1873). Beide Experimente sprechen dafiir,
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daB unter natiirlichen Umstéinden die von den Seitenwurzeln ein-
geschlagene Richtung einen Kompromill darstellt zwischen ihrer eigenen
stark geneigten geotropischen Ruhelage und der durch den EinfluB
der Hauptwurzel angestrebten Senkrechtstellung zu dieser.
SchlieBlich liegen noch von verschiedenen Autoren Experimente
vor, in denen der Einflu der Hauptwurzel mit Erfolg dadurch eli-
miniert .wurde, daB diese dicht unter der Ursprungsstelle einer jungen
Seitenwurzel entfernt ward. Es zeigte sich dann, daB die Spitze der
letzteren sich senkrecht abwirts richtete und in die Verlingerung der
Hauptwurzel einstellte. Unter Umstinden konnte diese Richtungs-
anderung auch an mehreren jungen Nebenwurzeln beobachtet werden.
Diese verhielten sich dann in ihrem spiteren Leben wie Hauptwurzeln,
so dal man vom Okologischen Stand-
punkte von. einer Ersatzreaktion
sprechen kann (Abb. 23).
Anstatt die Hauptwurzel ab-
zuschneiden, geniigt es auch, sie im
Wachstum zu hemmen. Auf mecha-
nische Weise gelingt das ohne Sché-
digung durch Einbetten ihrer Spitze
in erstarrenden Gips. Wiederum
richten sich dann eine oder mehrere
Seitenwurzeln senkrecht abwirts. Aus
diesem letzten Versuche ist zu er-
sehen, daf3 der von der Hauptwurzel
ausgehende Korrelationsreiz irgend-
wie an deren Wachstumstitigkeit ge-

bunden ist.
Fassen wir die Erfahrungen
Abb. 23. uber die Wachstumsrichtung der

Keimling der Feuerbohne. Nach Ver- Nebenwurzeln und ihre Veré’mderung
Nobonavnrzein Akt winsnd ale torigen #02  Klinostaten, am  Zentrifugal-
> s, gen
fast horizontal streichen. apparat und an gekdpften Haupt-
wurzeln zusammen, so gewinnt die
oben ausgesprochene Hypothese an Wahrscheinlichkeit. Kurz zu-
sammengefalt wiirde diese lauten: Die Nebenwurzeln unterliegen
gleichzeitig einer von der Hauptwurzel ausgehenden inneren Reiz-
wirkung und der geotropischen Beeinflussung. Die eine sucht sie
in die Richtung senkrecht zur Hauptwurzel zu stellen, die andere
sie schrig abwirts zu ziehen. Was man gewdhnlich sieht, ist die
Kombinationswirkung beider Richtkréifte. Ob die Verstirkung des
Wachstums und einige andere Verdnderungen, die an einer zur Haupt-
wurzel gewordenen Nebenwurzel beobachtet werden, nicht daneben noch
auf eine tiefergreifende Verénderung des physiologischen Zustandes
hindeuten, das 148t sich vorldufig nicht mit Bestimmtheit sagen.
Was wird nun fiir die Pflanze dadurch erreicht, daB die Haupt-
wurzeln positiv geotropisch sind, wahrend die Seitenwurzeln, die aus
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ihnen entspringen, sich transversal-geotropisch horizontal oder schréig
in die Erde bohren? Einmal ergénzen sich beide in der Ausnutzung
des verfiigharen Raumes. Daneben wird aber die Pflanze durch die
nach allen Seiten schrig abwirts streichenden Nebenwurzeln be-
deutend fester verankert, als das die Hauptwurzel allein vermochte.
Sie leisten einem in ihrer Richtung wirkenden Zuge kriftigen Wider-
stand, dhnlich wie die Taue, die einen Mast stiitzen.

Zu dieser Funktion werden die Wurzeln in vielen Fillen noch dadurch
besonders befihigt, daB sie sich nach einiger Zeit verkiirzen. Die erzielte
Spannung preft die Pflanze fester in den Boden. Auch bilden die Seiten-
wurzeln, von allen Seiten ziehend, eine mechanische Versteifung von gréfiter
Wirksamkeit. Man kann' diese Verkiirzung an der Runzelung der Oberfliche
in den &lteren Teilen der Wurzeln erkennen, so z. B. an den Wurzeln
von Hyazinthen, die in Gldsern gezogen werden. Unter diesen unnatiirlichen
Umsténden wird allerdings der eigentliche Zweck der Einrichtung nicht erfiillt.

Bei vielen Pflanzen entstehen aus den Seitenwurzeln ersten Grades
noch solche zweiten und héheren Grades, und es fragt sich, in welcher
Richtung diese wohl wachsen werden? Die Antwort lautet: Sie sind
geotropisch indifferent und wachsen beim Mangel anderer Richtkréifte
so fort, wie sie aus ihrer Mutterwurzel entspringen, den zufilligen
Winkel innehaltend, der ihnen auf diese Weise gegeben ist. Man
sieht sie also nach oben, unten und nach allen Seiten streichen. Ver-
dndert man die Lage des ganzen Wurzelsystems, so werden die Neben-
wurzeln zweiten Grades dadurch nicht beeinflult, sondern behalten
ihre Richtung bei. Vermoge ihres allseitigen Hervorbrechens nutzen
sie den zwischen den ilteren und gréBeren Wurzeln noch iibrig blei-
benden Raum im Boden aus und bilden eine weitere Verdichtung
und Vervollkommnung des Wurzelgeflechtes, das mit der Erde schlieBlich
zu einem kompakten Wurzelballen fast unldsbar vereinigt ist. An
Topfpflanzen ist diese Erscheinung jedem bekannt. Unterstiitzt werden
die feinen Wurzelenden in ihrer Funktion der Befestigung sowohl wie
der Ausnutzung jedes FErdeteilchens und des darin festgehaltenen
Wassers durch die einzelligen schlauchartigen Ausstiilpungen der
Oberhautzellen, die Wurzelhaare (vgl. S.24). Auch sie kommen
senkrecht aus der Wurzeloberfliche heraus. Aus dieser Richtung
lassen sie sich nur gewaltsam, durch Hindernisse ablenken. Irgend-
eine tropistische Beeinflussung ist an ihnen bisher nicht bekannt ge-
worden. Letzteres soll aber von den Nebenwurzeln héheren Grades
nicht gesagt sein. Diesen geht zwar die geotropische Reizbarkeit ab.
Sie werden aber, wie wir noch sehen werden, durch andere Reizbar-
keiten in der Ausiibung ihrer Pflichten sehr wirksam unterstiitzt.

Nachdem wir iiber die geotropischen Fihigkeiten der Wurzeln
einigermafen Bescheid wissen, wenden wir uns anderen Pflanzen-
organen zu, die dhnlich wie die Nebenwurzeln ersten Grades transversal-
geotropisch sind. Da wéren zunichst die Seitenzweige zu nennen,
die in bestimmten Winkeln schrig aufwirts. wachsen, wie das be-
sonders bei Nadelhélzern schon zu beobachten ist. Die Seitenzweige
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zweiter Ordnung treten bei ihnen wie bei den meisten Biumen aber
nicht wie die entsprechenden Nebenwurzeln nach allen Richtungen
hervor, sondern hauptsichlich ungefihr wagerecht. Das wird uns
begreiflich, wenn wir bedenken, daBl es hier nicht wie beim Wurzel-
system auf die Ausnutzung des Raumes im Boden ankommt, son-
dern auf die der Sonnenstrahlen, die auf die Fliche wirken. Blatter
an Seitenzweigen, die nach unten wiichsen, kimen in den Schatten.
Solche an nach oben wachsenden Trieben wiirden anderen das Licht
rauben. Deshalb finden wir meist einen etagenartigen Bau der
Biume mit Zwischenriumen, in die die Sonnenstrahlen eindringen
kénnen. In einer gewissen
Entfernung vom Stamme rich-
tet sich das Ende der Seitenéste
héufig bogenférmig auf. Uber
den Grund dieses Verhaltens ist
noch weniger bekannt, als iiber
die entsprechende Erscheinung

bei den Nebenwurzeln.
Ahnlich wie dort wird
ibrigens vielfach der Verlust
der Spitze des Verzweigungs-
systems durch Aufrichten der
benachbarten Seitenéste ausge-
glichen. Das geschieht beson-
ders bei den regelmiBig ge-
bauten Nadelbdumen, die nur
eine einzige aufrechte Haupt-
achse haben, Oft sieht man
noch alten Baumen an, daB sie
in der Jugend die Spitze ver-
loren haben. Richten sich zwei

Fichtenbiumeh f bl;'v241‘ ' dor Soitae bab Seiteniste auf, so kommen da-

lchtenbaumchen. INac. erlus er pl Ze naoen

sich zwei Seitendste aufgerichtet, wodurch eine durch sehr auffallende Gabe-
Gabelung entsteht. lungen zustande (Abb. 24).

(Eingehend berichtet hieriiber
Goebel 1908). Im Falle der Seitenzweige, wie in vielen andern, ist
das geotropische Verhalten nicht so einfach wie bei den Nebenwurzeln
und Rhizomen, denn die meisten transversalgeotropischen Organe sind
nicht radidr. Sie sind vielmehr so gebaut, daB sie sich nur durch
eine Ebene in zwei spiegelbildlich gleiche Hilften zerlegen lassen.
Solche Gebilde nennt man monosymmetrisch oder dorsiventral. Fiir
sie kommt nicht nur die Lage der Léngsachse, sondern auch die der
Symmetrieebene in Betracht (Abb. 25). Beide miissen entsprechend
eingestellt werden, wenn das Organ seine Aufgabe erfiillen soll.
Es gibt solche dorsiventrale Pflanzenteile, die ihre Ruhelage in
der Horizontalen haben. So z. B. die oben genannten Ausldufer und
kriechenden Stengel von Lysimachia, Glechoma, Zweige von Coniféeren
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usw. Werden diese ‘schrig auf- oder abwérts gestellt, so daB also nur
ihre Hauptachse, nicht aber ihre Symmetrieebene verschoben wird, so
verhalten sie sich genau wie die ringsgleichen Rhizome von Heleocharis,
d. h. sie kriimmen sich auf- oder abwirts, bis sie wieder horizontal
stehen. Selbst wenn ihre Oberseite nach

unten gekehrt wird, bleibt die Ebene,

die sie in zwei spiegelbildlich gleiche

Hilften teilt, senkrecht; auch dann ist

also eine Wiedergewinnung der Normal-

lage durch bloBe Kriimmung, die hier

180° betragen muf, méglich.

Sobald aber eine Schrigstellung 2

der Symmetrieebene eintritt, also z. B. Abb. 25
die Ob_erselte' seitlich ge.nchtet Ist, ge-  ioma eines ringsglei;hen (a), olnes
niigt eine Kriimmung nicht mehr, son-  doppelt symmetrischen oder bilateralen

. . . (b) und eines monosymmetrischen oder
dern es mufB eine Drehung in der Rich-  gorsiventralen Organes (c). a liBt sich

tung senkrecht zur Achse eintreten, durch beliebig vicle, b nur durch zwel
3 . . N . ge Ebene in zwei
damit das Organ in die richtige Lage gleiche Hiliten teilen.
gelangt!), Ahnliche Bedingungen sind

auch bei seitlich gestellten Blattern gegeben. Besonders deutlich
wird das bei zusammengesetzten Blattern, wie sie Robinia (die
,falsche Akazie), der Goldregen (Cytisus Laburnum), die Esche
(Fraxinus excelsior) u. a. besitzen (Schwendener und Krabbe [1892]
1898). Man betrachte nur die Blidtter an den herabhingenden
Zweigen der ,,Trauereschen.

Es handelt sich also nicht um seltene, fast nur im Experiment
verwirklichte Vorgénge, sondern um solche, die im Leben der Pflanzen
eine groBe Rolle spielen. Immer, wenn die Blatter durch schrige
Lage der Zweige schief gestellt werden, miissen Drehungen in den
Stielen Platz greifen. Das wird aber sehr hdufig der Fall sein. Nur
die Blédtter, deren Halbierungsebene senkrecht steht, konnen nach
dem obigen an Seitenzweigen durch einfache Kriimmung ihre Ober-
seite dem Himmel zukehren?).

Nicht immer geniigt es, wenn von den Blittern in der
Mittelrippe, dem Blattstiel oder Blattpolster Drehungen ausgefiihrt
werden. Es gibt auch solche Félle — und sie sind von besonderem
Interesse — wo die Blatter erst durch Torsionen des horizontal ge-
stellten Zweiges die richtige Orientierung erhalten. Gut beobachten
148t sich das z. B. an Philadelphus coronarius (Jasmin, Pfeifenstrauch),
Ligustrum europaeum (Liguster) u. a. (Abb. 26). Nach Vollendung
der geotropischen Bewegungen gleicht das ganze Gebilde, namlich der
Zweig mit den Blattern duBerlich jenen fiederformig geteilten Blidttern

(24

1) Epheusprosse dagegen bilden unter dhnlichen Bedingungen ihre Wurzeln
auf der nunmehrigen Unterseite aus. Sie verindern also ihre Symmetrieebene
je nach der Lage zur Schwerkraft.

2) Inwiefern hier noch andere richtende Einfliisse, z. B. von Seiten des
Lichtes hinzukommen, muf} spiter erdrtert werden.
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der Robinien. Das heilt, es besteht aus einem zylindrischen Organ
(der Tragachse), die in gewissen Abstinden Paare von in einer Ebene
liegenden Blittern trdgt. Das aber ist ein nachtréglich erreichter
Zustand, den nur diejenigen ausgewachsenen Zweige zeigen, die. an-
nahernd wagerecht stehen. Wie das Ganze in der Jugend. ange-
legt wird, sehen wir am besten an aufrechten Zweigen derselben Art.

Bei den obengenannten Strau-
chern stehen ndmlich die aufein-
anderfolgenden Blattpaare in der
Anlage gekreuzt, d. h. jedesfolgende
gegen das vorhergehende um 90°
verschoben. Und so bleibt es auch,
falls nicht der Zweig in eine ge-
neigte Lage kommt. Geschieht das
aber, so drehen sich die Zweigglieder
zwischen zwei Blattansatzstellen
einmal rechts, einmal links um 90°
und bringen dadurch alle Ansatz-
stellen der Blatter in eine hori-
zontale Ebene. Das kann man
leicht am Verlauf von natiirlichén
Rinnen und Kanten oder besser
an vorher angebrachten Farb-
strichen erkennen. Um uns die
dabei stattfindenden Bewegungen
klar zu machen, gehen wir von
dem &ltesten Paare der Blatter
eines horizontal gestellten Zweiges
aus. Denken wir uns diese Blatter
in seitlicher Lage, so richten sie,
ihrer Anlage entsprechend, die
Kanten aufwérts. Durch Torsion
im Blattstiele wird ihre Flidche
um 90° gedreht und so ihre

Abb. 26.

Ein aufrechter und ein seitlich gewachsener

Zweig von Philadelphus (sogen. Jasmin),

die verschiedene Blattstellung zeigend. Ver-
: kleinert.

Abb. 27,

Durch Torsionen zweizeilig beblitterter Zweig
mit Drehungen der Blattstiele und der Achse.

Oberseite dem Himmel zugekehrt.
Von dem nédchst jiingeren Paare
hat das eine Blatt die Ober-, das

andere die Unterseite nach oben ge-
kehrt. Dabei wird das an sich richtig gestellte von den anderen verdeckt.
Sollen beide in die geeignete.Stellung kommen, so miissen der
Stengel zwischen den beiden Blattpaaren und die Blattstiele sich um
90° tordieren. Dadurch aber kommt wieder das né#chstjiingere Paar
in falsche Lage, was durch Drehung in entgegengesetzter Richtung
ausgeglichen wird usf. (Abb. 27).
~ Bs sind also Torsionen der Stengel und der Blattstiele nétig,.
um das Ziel zu erreichen. Aber es ist auch eine schwierige Aufgabe,
die hier bewiltigt werden soll. Nicht alle Pflanzen 16sen sie in dieser
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Weise. Bei manchen (z. B. Vinca [Sinngriin]}, Acer [Ahorn], Gle-
choma [Giinsel] usw.) wird der Stengel nicht gedreht, sondern nur
die seitlichen Blidtter. Die oberen werden zuriickgeschlagen, so daB.
ihre Oberseite gleichfalls dem Zenith zuriielkgekehrt ist und die unteren
kénnen bleiben, wie sie sind. Hat die Pflanze auch aufrechte Zweige,
so bleiben an diesen die Blatter allseitig abstehend (Abb. 28).

. Fir die Bldtter selbst spielen im allgemeinen wohl geotropische
Kriimmungen keine sehr groSe Rolle. Sie werden meist durch die
Tragachsen in die ungefdhr richtige Lage gebracht und orientieren
sich im iibrigen mehr nach dem Lichte. Doch gibt es auch genug
negativ geotropische Blattstiele, an denen dann die Spreiten mehr oder
weniger horizontal gerichtet sind. So bei den schon genannten Ge--

Abb. 28.

Zweige vom Sinngriin (Vinca). Links ein aufrechter Trieb,

die Blitter gekreuzt und ausgebreitet; rechts ein wagerechter

Trieb, die Blitter durch Drehungen und Biegungen in einer Fliche
angeordnet.

wachsen mit kriechendem Stengel, wie Tropaeolum (Kapuzinerkresse),
Cucurbita (Kiirbis) usw., iiberhaupt iiberall da, wo die Lage der-
Blatter durch die Wachstumsrichtung der Achsen nicht sicher genug
gestellt ist. Auch konnen stiellose Blattspreiten selbst negativ geo-
tropisch aufgerichtet sein, wie die von Scirpus (Binse), Iris (Schwert-
lilie), Acorus (Kalmus).

Bei Blattern kommt neben den Wachstumskrummungen noch ein
anderer Bewegungungsmodus in Betracht, némlich der durch Tur-
gorverdnderungen in Gelenken. Auf beide Weisen kommen
geotropische Bewegungen zustande, mit deren Hilfe sich die Stiele
der meisten Blitter im Dunkeln aufrecht stellen und bei einer Um-
kehrung des ganzen Verzweigungssystems auch am  Licht an der
Wledergewmnung der Normallage mitarbeiten. Diese aber verdanken -
die Blitter in der Natur der Kombination verschiedener Reizwir-
kungen, auf die wir an anderer Stelle noch einziigehen haben werden..
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Die Tréger der Bliiten zeigen im grofen Ganzen dasselbe Ver-
halten wie die der Blatter. Der negative Geotropismus vieler Bliiten-
standsachsen ist so auffillig, daB hier darauf nur hingewiesen zu
werden braucht. Gute Objekte sind z. B, die oben erwihnten RoB-
kastanienrispen, dann die Trauben der Cruciferen, z. B. Draba verna
{Hungerbliimchen), Capsella bursa pastoris (Hirtentéschelkraut, Carda-
mine pratensis (Schaumkraut). um nur einige der gemeinsten zu erwéhnen,
ferner die der Knabenkriuter, die Schéfte der Liliengew#chse, Primeln usf.

Die an der Hauptachse entspringenden Bliitenstiele oder Seiten-
zweige der Bliitenstinde sind manchmal negativ, meist aber trans-
versalgeotropisch wie die Seitenwurzeln, nur daB sie nicht schrig
abwarts, sondern aufwirts wachsen, KEingehendere Untersuchungen
hieriiber scheinen nicht angestellt worden zu sein, gewisse Differenzen
gegeniiber den Wurzeln sind aber zweifellos vorhanden. So sind die
Seitenzweige zweiter Ordnung nicht wie die entsprechenden Wurzeln
in jhrer Richtung von der Schwerkraft unabhingig, sondern verhalten
sich dhnlich wie die erster Ordnung; d. h. sie wachsen gleichfalls
transversalgeotropisch schrig aufwirts, allerdings in anderen Winkeln,
die groBer und kleiner sein konnen, als die der sie tragenden Seitenachsen.

An den mehrfach zusammengesetzten Bliitenstinden der Um-
belliferen oder Doldentriger z. B. hat jeder Teil seine ganz bestimmte
Richtung zur Schwerkraft. Schone und groBe Schirmsysteme zeigen
z. B. Heracleum (Bérenklau) oder Coriandrum (Coriander). Legt
man ein solches im Ganzen um, so richtet sich der Haupttriger
auf und bringt dadurch die anderen Teile in die richtige Stellung.
Wird aber der Haupttrager festgehalten, dann reagieren die Seiten-
achsen erster Ordnung, usf. bis zu den Bliitenstielen. Die geo-
tropische Beféhigung der Zweige hoherer Ordnung zeigt sich also nur
dann, wenn die sie tragenden Achsen an der Aufrichtung verhindert
werden. Dadurch wird unniitze Kraftverschwendung vermieden.
Die richtige Reihenfolge in den Kriimmungen aber ist dadurch ge-
wihrleistet, dafl die Reaktionszeit vom Haupttriager bis zu den
Bliitenstielen stetig zunimmt. So wird erreicht, da8 ein Organ schon
durch den Tridger néchsthoherer Ordnung in die Normallage gebracht
wird, bevor es selbst anfingt zu reagieren (Noll 1885)1).

Manche Bliiten findet man an ihren Stielen nicht aufgerichtet,
sondern mit der Offnung nach der Seite gekehrt. Sie sind horizontal-
transversalgeotropisch. Diesen Fall hat zuerst Véchting (1882) fiir
Narcissusarten, fiir Agapanthus, Amaryllis u. a. festgestellt. Sie
kriimmen sich auf- oder abwiirts, je nachdem man sie unter oder
iiber die wagrechte Lage gebracht hat. Bei dorsiventralen trans-
versalgeotropischen Bliiten, wie sie der Rittersporn (Delphinium),
Eisenhut (Aconitum) und viele andere Pflanzen haben, geniigen
Kriimmungen nicht zur FErzielung der normalen Stellung. Kehrt

1) Die Nollschen Angaben habe ich nachgepriift und bestitigt gefunden.
Sie schienen mir wichtig, weil sie die alte Auffassung widerlegen, als miiBten
dicke Objekte langsamer reagieren als diinne.
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man einen Bliitenstand der genannten Pflanzen um und verhindert
die Aufrichtung seiner Hauptachse, so sind die Einzelbliiten ge-
zwungen, sich geotropisch zu orientieren. Durch eine bloBe Auf-
richtung der Stiele wiirden die sonst nach auBen gerichteten Offnungen
der Bliiten der Achse zugekehrt (Abb. 29 II). Das wiirde ihre Sichtbar-
keit vermindern und den Anflug der Insekten stark hindern. Deshalb
dreht sich der Bliitenstiel, bis der Eingang zur Bliite wieder nach auflen
gekehrt ist (Abb. 29 IIT). (Noll 1885 und 1887, Schwendener und
Krabbe [1892] 1898.) Eine solche Torsion findet in den stielartigen
Fruchtknoten der meisten Orchideen, deren Bliiten sonderbarerweise
verkehrt angelegt werden, auch normalerweise stets statt. Ebenso
an den gleich zu nennenden hingenden Bliitenrispen.

Im Anschlusse an die Besprechung der verschiedenen Formen des
Geotropismus mag erwdhnt werden, da die abwirts geneigte Lage

Abb. 29.
Geotropische Reaktion einer umgekehrten Bliite
von Aconitum.
Nach Noll. (Aus Strasburgers Lehrbuch.)

vieler Pflanzenteile einfach durch deren Gewicht zustande kommt.
Rein physikalisch muB ja die Schwerewirkung sich geltend machen,
wenn die Stengel oder Stiele nicht biegungsfest genug gebaut sind,
um ihre Last aufrecht zu tragen. So verhalten sich die Zweige der
,,Trauerformen* mancher Biume, wie z. B. der Esche, Weide u.s.f.
Ferner die Achsen vieler Bliitenstéinde, z. B. die des Flieders (Syringa),
Goldregens (Cytisus Laburnum), der Robinie (Robinia pseudacacia)
u. a. Auch viele Bliitenstiele, wie die des Schneeglockchens (Galan-
thus und Leucoium) und der Fuchsien gehdren hierher. In anderen
Fillen aber beruhen #uBerlich dhnliche, scheinbar hidngende Lagen
von Pflanzenteilen doch auf positivem Geotropismus, so z. B. bei den
nickenden Knospen des Mohns (Papaver), den eingebogenen Zweig-
enden der Weinarten (Vitis und Ampelopsis) und manchen anderen.

DaB der betonte Unterschied zwischen positivem Geotropismus und Last-
kriimmung wirklich gemacht werden muB, zeigt sich, wenn man die Pflanzen
umgekehrt hilt. Die biegsamen Achsen der zweiten Gruppe hingen sofort wieder

schlaff abwiarts, wihrend die der ersten steif sind und erst nach lingerer Zeit
durch eine aktive Reaktion die alte Lage wiedergewinnen. Man konnte ein-

Pringsheim, Reizbéwegungen. 6
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wenden, daf hier doch kein Geotropismus, sondern nur ein langsames, aber
doch rein mechanisches Hinuntersinken vorliege. Es wire dabei z. B. an eine
Siegellackstange zu denken, die, an einem Ende festgehalten, sich sehr langsam
herabbiegt. Auch dieser Zweifel 148t sich beheben. Kehrt man nimlich solche
positiv geotropischen Organe nur eben bis zum Beginn der Kriimmung um, so
findet nachher in der Normallage eine betrichtliche Nachwirkung statt. Das
wire bei rein mechanischer Senkung unmdéglich. Im Grunde sind das dieselben
Einwinde, die auch bei der Entscheidung gegen die mechanische Auffassung
des Wurzelgeotropismus zu entkréften waren (vergl. S. 45).

Bisher haben wir von dem geotropischen Verhalten der einzelnen
Pflanzenteile so gesprochen, als wire es ein fiir allemal festgelegt
und unverénderlich. Das gilt nun nicht unter allen Umstinden. Es
kann sich vielmehr die geotropische Ruhelage eines Organes aus
inneren oder &dulleren Griinden verschieben. Besonders hiufig sind
die Falle, in denen ein und dasselbe Objekt in seiner Jugend anders
reagiert als spéater, in denen sich also mit der Zeit aus unbekannten
yinneren“ Ursachen die Art der Reizbarkeit #ndert.

So sind die schon erwahnten Achsenorgane von Adoxa und
ahnlich sich verhaltenden Pflanzen eine Zeit lang transversalgeo-
tropisch und kriechen als Wurzelstocke im Boden, werden aber
spiter negativ geotropisch, so daf sie sich {iber den Boden erheben.
Sie treiben dann Blitter und Bliiten. Beide Wachstumsweisen
wechseln jahrlich miteinder ab. In anderen Fillen, so bei Anemone,
kommt ein &uBerlich &hnliches Verhalten dadurch zustande, daB
die Hauptachse im Boden bleibt und nur ihre Seitenorgane negativ
geotropisch sind. Das morphologische Verhdltnis von Rhizomen und
Laubsprossen hat jedoch fiir uns kein groBes Interesse. Die Verinderlich-
keit des Geotropismus ist bei den genannten Pflanzen nicht besonders
deutlich, weil die fortwachsende Spitze zugleich eine morphologische Um-
gestaltung erfahrt. Das Gleiche gilt fiir die Bliitenstandsachsen, die
sich negativ geotropisch von den plagiotropen Tragzweigen erheben.

Auffallender sind die Fille, in denen ein und derselbe Stengel-
teil, ohne dafl man ihm &uBerlich etwas davon ansieht, in einen
neuen Reizzustand iibergeht. Solches findet man bei denjenigen
nickenden Pflanzenteilen, die ihre gesenkte Lage einem positiven
Geotropismus verdanken. Schon darin, daf trotz dem andauernden
Langenwachstum der herabhingende Stiel- oder Stengelteil nicht
linger wird, die Kriimmungsstelle also fortdauernd nach oben wandert,
zeigt sich, daBl bestimmte Zonen, die erst positiv geotropisch waren,
spater negativ reagieren. Ahnlich verhalten sich z. B. auch die
rotierenden Enden der Schlingpflanzen (vergl. S. 87).

In anderen Fillen aber bleibt die Kriimmung iiberhaupt nicht
dauernd bestehen, so daB also nicht nur das Verhalten bestimmter Quer-
zonen, sondern das des ganzen Pflanzenteils sich #ndert. Besonders
gut untersucht ist das Beispiel der Bliitenknospen von Papaver
(Mohn), mit dem sich Véchting (1882) eingehend beschiftigt hat.

Die Knospen der Mohnarten werden in aufrechter Stellung an-
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gelegt. Ihre Stiele kriimmen sich aber bald senkrecht abwérts, weil
sie nun positiv geotropisch geworden sind. Vor dem Aufblithen
richten sie sich wieder auf und verharren so bis zur Fruchtreife.

Véchting suchte nun festzustellen, ob das Abwértshdngen der
Knospen vielleicht durch ihr Gewicht bedingt sei. Zu dem Zwecke
schnitt er sie von den Stielen ab. Und wirklich fand nun deren Auf-
richtung sehr bald statt, viel frither als unter normalen Umsténden.
Als aber in einem Gegenversuche die abgeschnittenen Knospen, um
dasselbe Gewicht herzustellen, wieder an die Stiele gebunden wurden,
so verhielten sich diese genau so wie ohne die Last. Damit war
bewiesen, daB nicht die Entfernung des Gewichtes, sondern das Ab-
schneiden selbst die Anderung im Verhalten bewirkte. D. h. fir das
Nicken ist der organische Zusammenhang zwischen Stiel und Knospe
erforderlich. Durch weitere Versuche konnte sogar der Teil der
jungen Bliite festgestellt werden, der diese eigentiimliche Wirkung
hat; es sind die Samenknospen. War nur ein kleines Stiick des
Fruchtknotens mit jungem Samen vorhanden, so verhielt sich der
Stiel normal und behielt die gesenkte Lage. Wurde der Rest aber
auch noch entfernt, so richtete er sich auf.

Man hat fiir solche Fille der Wechselwirkung verschiedener Teile
den Ausdruck ,,Korrelation‘‘ geprédgt. Er sagt aber nicht viel. Fir
den vorliegenden Fall von Papaver ist es wohl das wahrscheinlichste,
daB die Samenknospen in einer bestimmten Periode ihrer Entwicklung
einen Stoff absondern, der sich im Pflanzengewebe verbreitet und die
Umwandlung des negativen Geotropismus in positiven bewirkt. Rétsel
blieben freilich auch dann noch genug, wenn sich diese Vermutung
einer ,,inneren Sekretion‘* bei Pflanzen experimentell bestitigen lieBe.

Ahnlich wie die Knospen von Papaver verhalten sich die vom
Huflattich (Tussilago) und einigen anderen Pflanzen. Auch die Bliiten-
stiele vom Alpenveilchen (Cyclamen persicum) und die Bliitenstand-
achsen von Bryophyllum cruentum sind in ihrem oberen Teile voriiber-
gehend positiv geotropisch und richten sich spéter wieder auf.

Wie wir bei Adoxa sahen, ist die Verdnderung der geotropischen
Reizbarkeit mit einer morphologischen Umwandlung verbunden. Kénnte
man die letztere verhindern, so wiirde voraussichtlich auch die Wuchs-
richtung sich nicht &ndern. Bei Ajuga reptans (Giinsel) kann man
etwas derartiges beobachten. Hier werden kriechende Ausldufer und
aufrechte Bliitentriebe gebildet. Die Entstehung der letzteren ist an
hoéhere Lichtintensitdt gebunden und kann durch Kultur in geringer
Helligkeit unterdriickt werden. Unter solchen Umstédnden wird also
auch die Ausbildung des negativen Geotropismus verhindert.

Deutlicher ist die Abhéngigkeit der geotropischen Ruhelage von
Auflenumstdnden in einigen anderen Fillen. So gibt es unter
den Bldttern mit Schlafbewegung solche, bei denen die Bewegungen
dadurch zustande kommen, daB durch einen Wechsel der Belichtung
der Sinn des Geotropismus verdndert wird. Auch kann man hierher
die Rhizome und Nebenwurzeln rechnen, die auf Belichtung schief

6*
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abwirts wachsen. All’ das kann mit demselben Rechte als Photo-
nastie, d. h. als Reaktion auf Lichtwechsel oder als Veréinderung
des geotropischen Verhaltens aufgefaBt werden, je nachdem man
die Reizwirkung des Lichtes oder der Schwerkraft ins Auge faft.
Anderes wird unter Chemo- und Thermonastie besprochen werden.

Schliellich kann auch die Tatsache, daB bei Verlust der Spitze
des Verzweigungssystems Nebenwurzeln oder Seitenzweige sich in die
Richtung der Schwerkraft einstellen, als Anderung des geotropischen
Verhaltens angesehen werden, das durch die Wechselwirkung von
Haupt- und Seitenorgan reguliert wird. Hier spielt die fortwachsende
Spitze eine #hnliche Rolle wie die sich entwickelnden Samenknospen
bei Papaver, indem ihr Vorhandensein die Reizbarkeit ortlich ab-
liegender Teile beeinflut. Vielleicht liegt auch hier der €orrelation
eine stoffliche Wechselwirkung zugrunde, die durch Hemmung des
Wachstums gestort wird.

Man faBt gewohnlich die genannten Falle als geotropische Um-
stimmungen zusammen. KEs scheint mir aber besser, den Ausdruck
Reizstimmung fiir eine andere Sache aufzusparen. Man konnte den
Ausdruck ,,Sinnesdnderung‘‘ einfithren, der bedeuten soll, daB irgend-
eine Verdnderung in einer tropistischen Ruhelage eintritt, daB also
gewissermafen die Pflanze anderen Sinnes wird oder die Bewegung
in veréindertem Sinne ausfiihrt.

Die Sinnesinderungen sind allgemein als Verschiebungen des
inneren physiologischen Zustandes aufzufassen, die sich nach auflen
in dem verdinderten Verhalten gegeniiber den Orientierungsreizen
zu erkennen geben. Hervorgerufen werden sie entweder durch
duBere Umstdnde und stellen dann selbst Reizbeantwortungen vor,
d. h. es greift ein Reiz in die Reizkette eines anderen ein. Oder
sie treten ohne erkennbaren Anlafl mit einem gewissen Entwicklungs-
zustande auf.

e) Schlingpflanzen.

Eine besondere Form von Reizbarkeit durch die Schwerkraft
findet sich bei den Schlingpflanzen. Es sind das Gewéchse, die
wegen des schwachen Baues ihrer langen Stengel eine Stiitze brau-
chen, um sich aufrecht zu halten. Durch Umwinden klammern
sie sich an Stengeln anderer Pflanzen u. dergl. fest, klettern an
ihnen in die Hohe und gelangen so in giinstige Lichtverhaltnisse.)

Die Keimpflanzen oder die aus unterirdischen Teilen entspringen-
den jungen Sprosse der Schlingpflanzen sind zunichst negativ geo-
tropisch und wachsen schén aufrecht.?) Haben sie aber ein gewisses

1) Threr Lebensweise nach verwandt mit ihnen sind solche Pflanzen, die
sich durch Widerhaken an rauhen Gegenstdnden festhalten oder durch besondere
Organe, die Ranken, eine Stiitze umfassen. Mit letzteren werden wir uns
noch zu beschéftigen haben.

?) Keimpflanzen von Phaseolus und Ipomoea z. B. erweisen sich als gut
brauchbar fiir geotropische Versuche.
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Alter erreicht, so nimmt das Sprossende aktiv eine bogenformige Ge-
stalt an, es wird transversalgeotropisch. Hierauf beginnt die Spitze
eine kreisende Bewegung, indem das anndhernd horizontale Stengel-
stiick sich wie ein Zeiger um den aufrechten unteren Teil dreht.
Dies kommt durch ungleiches Wachstum der Flanken des Stengels
an der Biegungsstelle zustande, und zwar ist es entweder die rechte
oder die linke Seite, die stirker wichst. Die Wachstumsbeschleunigung
wandert um den Umfang des Stengels in der Weise herum, daB
immer wieder eine andere Kante die sich am schnellsten streckende
ist und dadurch auf die Konvexzseite des vom horizontalen Ende
des Stengels mit dem aufrechten unteren Teile gebildeten Winkels
gelangt. Inzwischen ist dieser Teil dann aus der durch schnelle
Streckung aktiven Partie herausgeriickt und hat einem anderen Platz
gemacht. Ferner wird dadurch erzielt, daf3
der iiberhdngende SproBteil um seine Achse
rotiert. Wiirde der Wechsel in der Lage
der Kanten nicht vor sich gehen, so miif3te
der ganze Stengel zusammengedreht werden
wie ein Strick.

Man kann sich das an einem Stiick
Gummischlauch als Modell klar machen.
Eine Flanke wird durch einen Tintenstrich
markiert. Dann wird der Schlauch an
einem Ende vertikal aufrecht gehalten und

das andere Ende irgendwie beschwert im Abb. 30.

Bogen seitlich hé'ngen gelassen (Abb 30) Modell fiir die rotierende Bewegung
3 3 it des horizontalen Endes einer

Schiebt man nun die Spitze des Schlauches Schlingpfianye. . Die Spitze dreht

mit dem lose angedriickten Finger im Kreise sich entsprechend dem kleinen
herum, so sieht man, wie der Tintenstrich P’g‘;‘é%u;‘;?‘g;; %}2,&3232‘;;,\?3{;‘“
um das horizontale Ende wandert und (Nach Jost 1908.)

sich bald oben, bald unten, auf der ver-

lingerten oder verkiirzten Flanke befindet. Entsprechend, nur mit
Vertauschung von Ursache und Wirkung, ist der Vorgang bei den
kreisenden Bewegungen des iiberhdngenden Endes der Schlingpflanzen,
wie es sich besonders schdén an Hopfenpflanzen (Humulus Lupulus),
Bohnenarten (Phaseolus spec.) usw. beobachten 1aBt.

Durch das Umbherschwingen ist die Wahrscheinlichkeit, eine
vertikale Stiitze zu beriihren, naturgem&B sehr erhoht. Geschieht
das, so wird die Bewegung durchaus nicht ganz aufgehalten, viel-
mehr wird nun der horizontale Stengelteil dem Hindernis mit
wachsender Kraft angedriickt und die freie Spitze setzt ihre Rotation
fort, so daB sie sich in zunichst lockeren Windungen um die Stiitze
wickelt.

Wird eine um einen Stab gewundene Schlingpflanze, z. B. eine
Bohne im Topf, mit der Spitze nach unten gekehrt, so lockern sich
die letzten Windungen des Stengels, soweit dieser noch wachstums-
fahig ist, wihrend die &lteren, ausgewachsenen Teile in ihrer Lage
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verharren. Dem Lockern folgt ein Auflésen der Schraubenkriimmung,
diesem ein Kreisen in entgegengesetzter Richtung zum Stabe, wobei
das Ende sich geotropisch aufrichtet und dann die Stiitze in derselben
Richtung zum Horizonte umschlingt wie vorher. So kann auch die
Spitze einer Schlingpflanze, die keine Stiitze gefunden hat und deshalb
lang iiberhiingt, an ihrem eigenen Stengel wieder in die Hohe klettern.

Das Schlingen und Kreisen erfolgt bei derselben Pflanze immer
in derselben Richtung, entweder mit dem Uhrzeiger (rechts) oder ent-
gegengesetzt (links). Die Bohne (Phase-
olus), die Winde (Ipomoea und Con-
volvulus), sowie der Pfeifenstrauch
(Aristolochia Sipho) und die meisten
anderen Windepflanzen schlingen in
der letzteren Weise, wihrend sich von
bekannteren das Geisblatt (Lonicera
caprifolium) und der Hopfen (Humu-
lus Lupulus) umgekehrt verhalten
5 (Abb. 31). Aus der Konstanz der
v Winderichtung erklirt es sich, da8
beim Umkehren der ganzen Pflanze
auch die Richtung der Bewegung im
Verhiltnis zu den dlteren Teilen und
der Stiitze sich umkehrt.

Das stets gleiche Verhaltnis der
Richtung des Schlingens zu der Situ-
ation im Raume ergibt schon die
Wahrscheinlichkeit einer Abhéngig-
keit von der Schwerkraft. Noch
deutlicher wird das durch Klinostaten-
versuche. Wird ndmlich eine um
eine Stiitze gewundene Schlingpflanze
um eine horizontale Achse gedreht,
so 10sen sich die jungen, noch wachs-
tumsfahigen Windungen. Es findet

Abb. 31 aber nicht wie an einer abwirts ge-

Rechts- und linkswindender Sprofl. steliten Pflanze eine Umkehr der

(Aus Strasburgers Lehrbuch.) Richtung statt, sondern die Pflanze

ist durchaus unféhig zu schlingen.

Sie wichst, soweit das ihre mangelnde Steifheit erlaubt, nahezu
geradeaus (Baranetzky 1883).

Somit ist die Abhéngigkeit der Windebewegung von der Schwer-
kraftreizung erwiesen. Es ist das aber eine ganz eigentiimliche Art
von Geotropismus, verschieden von allem bisher Besprochenen.
Denn hier streckt sich nicht, die Ober- oder Unterseite auf den
Reiz hin stdrker als ihre Gegenseite, sondern die rechte oder linke
Flanke. Und zwar auch nur in einer beschrinkten Region, nédmlich
dem hogig gekriimmten Stengelstiick, wihrend die &lteren Teile negativ,

ST = m—

[
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die jiingeren transversal-geotropisch sind. Die Grenzen zwischen diesen
drei sich verschieden verhaltenden Regionen des Stengels haben keine
konstante Lage, sondern wandern allméhlich spitzenwirts, indem die
vorher gekriimmten Teile mit dem Alterwerden sich aufzurichten
suchen. Die Kriimmungszone bleibt dadurch immer in ungefihr der
gleichen Entfernung von der fortwachsenden Spitze. Welches Verhalten
ein bestimmtes Stengelstiick zeigt, das wird also offenbar durch sein
Alter bestimmt.

Einige Zeit, nachdem die Windungen angelegt sind, werden sie
steiler, weil der wihrend des Kreisens und Schlingens transversal
geotropische Stengelteil nun mit hoherem Alter in die negativ geo-
tropische Periode kommt. Ein wirkliches Aufrichten kann allerdings
nur stattfinden, wenn keine Stiitze umfaBt ist oder diese bald nach
Bildung der Windungen aus ihnen herausgezogen wird. Es er-
folgt in dieser Periode ein Ausziehen der Spirale, das notwendig mit
einer Torsion des Stengels verkniipft sein muf}, weil dabei die Drehung
um seine Achse, die wir bei der Entstehung der Windungen eintreten
sahen, unterbleibt. Es handelt sich in diesem Falle um eine einfache
negativ geotropische Aufrichtung der einzelnen Windungen. (Bara-
netzky 1883.)

Normalerweise wird aber diese Aufrichtung durch die Stiitze
gehemmt, und zwar um so mehr, je dicker diese ist. Ist sie aber
so diinn, daB sie die zunichst lockeren Windungen nicht ausfiillt,
so werden diese schliefllich durch ihre geotropische Aufrichtung doch
der Stiitze angepreBt. Dabei entstehen — allerdings in geringerem
MaBe als beim Fehlen einer Stiitze — jene Torsionen, von denen
wir eben sprachen. Sie bleiben dauernd erhalten, soweit sie nicht
durch Nachgeben des Spitzenteils ausgeglichen werden. Danach
diirfte die Zahl der Drehungen hochstens der der Windungen ent-
sprechen. Da ihrer aber oft mehr sind, mul man wohl noch ein
Torsionsbestreben aus inneren Griinden annehmen (Noll 1904,
S. 231, Pfeffer 1904, S. 410). Die Torsionen sind z. B. an
windenden Hopfensprossen sehr schén zu sehen und werden im
Verein mit der Ausbildung besonderer Haken (in anderen Féllen
Borsten, Riefen usw.), die die Rauheit der Oberfliche vergroBern,
zum besseren Halt des Stengels an der Stiitze beitragen konnen.
Unsere Kenntnis der Vorginge beim Winden ist trotz der vielen
darauf verwendeten Miihe noch recht beschrinkt. So sind sich auch
die verschiedenen Autoren durchaus noch nicht einig {iber wesent-
liche Punkte. Soviel sich aber ersehen 1aBt, ist das Zusammen-
wirken der verschiedenartigen geotropischen Reizreaktionen, wie sie
im windenden Stengel einander ablésen, fiir die Erklarung ausreichend.
Der transversale Geotropismus des kreisenden Endes und sein all-
méhliches Ubergehen in die negativ-geotropische Reaktionsweise wird
kaum noch als Schwierigkeit empfunden. Rétselhaft dagegen ist der
Zusammenhang zwischen der kreisenden Bewegung und der Reizung
durch die Schwerkraft. Ein solcher Zusammenhang mufl wohl an-
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genommen werden; denn wire das Umlaufen des verstirkten Wachs-
tums um den Stengel durch innere Griinde festgelegt (,,autonom®),
so miilte es nach Beriihrung der Stiitze in derselben Weise weiter
gehen. Dadurch wiirde aber das Sprofende nicht der Stiitze an-
geprelt, sondern von ihr fortgekehrt. Nur dadurch, daf die Be-
stimmung der Kriimmung durch &dullere Krafte, ndmlich die Schwer-
kraft, geschieht, daB3 sie also nach rechts oder links zum Horizonte
erfolgt und nicht einfach um den Stengel herumlduft, ist ein be-
stindiges Andriicken an die Stiitze mdglich. Wie aber durch die
Schwerkraft die Forderung des Wachstums der rechten oder linken
Flanke geschieht, ist noch bedeutend ritselhafter als z. B. die ein-
fache geotropische Kriimmung.

Nimmt man das aber einmal als gegeben an, so geniigt das Zu-
sammenwirken der im iiberhdngenden Teile vor sich gehenden Drehung
mit der allmdhlichen Aufrichtung wohl zur Erklarung des Windens.
Dementsprechend werden schraubige Kriimmungen, sogen. freie Win-
dungen, auch ohne Stiitze erzielt. Diese stellt demnach im Grunde
nur ein Hindernis fiir die voéllige Geradestreckung in spéteren Stadien
dar (Wortmann 1886).

Doch hélt Schwendener (1881) noch eine Erscheinung fiir wichtig,
die er als Greifbewegung bezeichnet. Sie besteht darin, dafl die
bogig gekriimmte Sprofspitze durch Beriihrung der Stiitze an zwei
entgegengesetzten Punkten und durch periodische Ablésung an dem
einen und dem anderen sich gewissermallen weitertastet und daher
immer wieder festhdlt. An dicken Stiitzen findet dagegen eine
dauernde Beriihrung statt, sodall die Spitze stetig angedriickt
schraubig an der Unterlage emporkriecht.

Da das Verhalten der Schlingpflanzen durchaus an ihre geo-
tropische Reizbarkeit gebunden ist, wird es verstindlich, daB nur
annéhernd aufrechte Stiitzen umwunden werden konnen. Schriger
gestellte wird das kreisende Ende schliefllich nicht mehr erreichen
konnen oder die Pflanze wird sie nach Ausfiihrung einer Windung
wieder verlassen und weiter ,,suchen‘. Der Winkel, den eine Stiitze
haben darf, wird von der Weite des Ausgreifens abhéngen, dessen
die Spitze der Pflanze fahig ist (Noll 1904).

Je linger das horizontale Ende einer Schlingpflanze ist, einen
desto groBeren Kreis wird sie durchmessen konnen, um so dickere
und schrigere Stiitzen vermag sie zu umschlingen und umso mehr
wird auch die Wahrscheinlichkeit erhSht, iiberhaupt eine Stiitze zu
finden. Die Fahigkeit, dicke Stimme zu umfassen, ist besonders
bei tropischen Schlinglianen in hohem Mafle ausgebildet.

Die maximale Linge des horizontalen Teiles ist durch dessen Gewicht be-
grenzt, denn herabhingen darf das Ende natiirlich nicht. Deshalb wird es
zweckmiBig sein, das Gewicht mdoglichst herabzusetzen und jede unnétige Be-
lastung zu vermeiden. So erklirt sich das bei allen Schlingpflanzen in mehr
oder weniger hohem Grade anzutreffende Kleinbleiben der Blatter gegeniiber den

sich friihzeitig stark verlingernden Stengelgliedern. Erst wenn die Pflanze eine
Stiitze gefunden bhat, werden die Blitter im Wachstum gefordert und nehmen
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dann relativ schnell ihre definitive GréBe und Gestalt an. Um aber wieder
diesen letzteren ProzeB nicht zu verzigern, eilen diejenigen Teile des Blattes,
die die meiste Zeit zur Ausbildung brauchen, némlich die Rippen, dem griinen
Assimilationsgewebe voraus.

Trotz dieser Entlastung der jiingeren Teile und trotzdem das
,, Uberhdngen‘ der Spitze nicht etwa eine einfache Lastkriimmung
darstellt, werden die Schlingpflanzen, falls sie keine Stiitze finden,
schlieflich umfallen miissen. Sie schieben sich dann wie ein Aus-
laufer am Boden entlang, wobei aber das Ende nicht aufhért, empor-
zustreben und durch kreisende Bewegungen einen festen Korper zu
suchen, an dem es sich aufrichten konnte. Bei manchen Gewéchsen
findet in der Natur ein Wechsel zwischen kriechendem und kletterndem
Wachstum héufig statt. Da ein Aufrichten erst in einem dich-
teren Bestande notig wird,. also z. B. in einem Gebiisch, das die
Pflanze dem Lichteinflusse entziehen wiirde, das aber andererseits ge-
eignete Stiitzen abgibt, so entsprechen die den Schlingpflanzen mit-
gegebenen Eigenschaften durchaus ihren Bediirfnissen.

Das Abwechseln zwischen Kriechen und Winden 1afit sich sehr
schon an der Ackerwinde (Convolvus arvensis) beobachten, die in
beiden Situationen, je nach der sonstigen Vegetation des Bodens,
gut zu gedeihen vermag: Auf nacktem Boden kriecht sie, an Gras-
halmen oder dergl. angelangt aber windet sie sich empor und
kommt so in bessere Lichtverhédltnisse.

Die erwédhnten Pflanzen finden also zugleich mit der Not-
wendigkeit, sich zu erheben, um ans Licht zu gelangen, die Mog-
lichkeit, es zu tun. Es gibt aber auch Pflanzen, die tiberhaupt
nur dann winden, wenn sie beschattet werden. Durch den Mangel
an Licht (siehe unten S. 94) werden bei diesen ,,fakultativen Schling-
pflanzen‘ einige Eigenschaften hervorgerufen, die bei typischen Winde-
pflanzen sich auch am Lichte ausbilden, nimlich eine groBere Streckung
der Stengelglieder und das Kleinbleiben der Blatter. Zu dieser Gruppe
gehort nach Ch. Darwin ([1881] 1899 S. 32 ff.) der Windekndterich
(Polygonum Convolvulus) die Schwalbenwurz (Asclepias vincetoxicum)
und der BittersiB (Solanum dulcamara), die im hellen Licht kraftig
aufwirts wachsen, im Schatten aber winden.

Haben die Schlingpflanzen vermdge ihrer Kletterbewegungen
geeignete Stiitzen umwunden, die in der Natur meist andere Gewichse
sein werden, so ist ihre Lebensweise nicht viel anders als die anderer
Pflanzen. Ihre Seitenéste verhalten sich entweder wie die Hauptachse
oder sie gelangen durch andere Orientierungsbewegungen in geeignete
Bedingungen. Die Blatter suchen eine giinstige Lichtlage auf.

Tropische Lianen werden teilweise zum Verhdngnis ihrer Stiitz-
bdume, die sie durch die Fiille ihrer Blitter ersticken und vom
Lichte ausschlieBen. Manche unter ihnen koénnen so weit erstarken,
daB sie dann selbstindig weiter leben ohne weiter einer Stiitze zu
bediirfen. Sie sind also nur in ihrer Jugend Schlingpflanzen. Durch
die Ersparnisse am Aufbau der Achsen bleibt den Schlingpflanzen
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Kraft fiir das Léngenwachstum, so daB sie haufig zu den lingsten
Gewichsen der betreffenden Flora gehdren. Bei uns ist es besonders
der Hopfen, und an manchen Orten eine Gaisblattart (Lonicera
Periclymenum), die lianenartig hoch in die Baumkronen emporsteigen.

Einen besonderen Fall stellen die parasitischen Cuscuta-Arten
(Flachs- und Kleeseide) dar, deren chlorophyllfreie Keimlinge absterben,
falls sie nicht eine geeignete Wirtspflanze finden, die ihnen gleichzeitig
als Stiitze und als nahrungslieferndes Opfer dienen mufl. Der faden-
formige Stengel wickelt sich um eine Pflanze wie eine Ranke und
sendet Sangorgaue in deren Gewebe. Hierauf beginnt er dann wie
eine Schlingpflanze zu winden und an ihr emporzuklettern, aber nur
voriibergehend, denn bald wird diese Bewegung wieder durch eine
Periode unterbrochen, in der Saugfortsitze gebildet werden. Beide
Wachstumsweisen wechseln miteinander ab. (Vergl. S. 221.)

Ein Winden wie bei den Stengeln der Schlingpflanzen findet
sich auch bei manchen Farnbléttern. Die Mittelrippe der sehr lange
an der Spitze fortwachsenden Wedel von Lygodium scandens und
Blechnum volubile windet, wie es scheint, ganz in der frither fiir
Stengel besprochenen Weise. Die Seitenfiedern verhalten sich hier
dhnlich den Bldttern der anderen Schlingpflanzen. Sonst kennen wir
ein Windevermégen nur bei Samenpflanzen, unter ihnen aber in
den verschiedensten Familien.

f) Niedere Organismen.

Bei unseren bisherigen Betrachtungen iiber die Reizwirkung der
Schwerkraft haben wir iiberall nur die héheren Pflanzen beriick-
sichtigt. Geotropische Reizbarkeit ist aber auch bei Algen und
Pilzen vielfach nachgewiesen. So sind die Triger des Fruchtkorpers,
die sog. Striinke der Hutpilze meist negativ geotropisch und zwar
in bemerkenswertem Grade (Knoll 1909, Streeter 1909). Das ein-
heitliche und rasche Reagieren des ganzen kompakten Stieles ist darum
interessant, weil der Pilzkdrper aus einem Geflecht einzelner Fdden
besteht, deren Zusammenarbeiten nicht ganz leicht zu durchschauen
ist (vgl. 8. 29). Durch die Bewegungen des Stieles wird der Hut in
eine giinstige Lage zum Austrocknen und Ausstreuen der Sporen ge-
bracht, die Perzeption findet aber nicht in ihm, sondern in der
Wachstumszone statt (Streeter 1909). Prisentstions- und Reaktions-
zeit konnen sehr kurz sein. Manche stiellose Fruchtkorper von Hut-
pilzen haben gleichfalls die Fahigkeit zur Einnahme einer bestimmten
Lage, ebenso die an jenen sitzenden Fortsitze, Leisten und Stacheln,
an denen die eigentlichen Sporentriger entstehen.

Auch bei den kleinen schimmelbildenden Mucorineen, von denen
nur Phycomyces trotz seiner gegeniiber den Hutpilzen groBen Zart-
heit eine betrichtliche Linge (bis zu 30 cm) erlangt, sind die Frucht-
triger meist negativ geotropisch. Es wird dadurch ebenfalls eine
bessere Verbreitung der Sporen ,angestrebt. Jedenfalls ist es von
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Bedeutung, die Sporen aus der Néhe des verbrauchten Substrates,
aus dem die Triger hervorkommen, zu entfernen.

Manche ,,Schimmelpilze vertrauen die leichten trockenen Sporen dem
Winde. Bei anderen zerflieBt das Sporangium zu einer klebrigen Masse, die
voriiberstreichenden Tieren oder Grashalmen angeheftet wird. So kommen die
Sporen schlieBlich wieder in den Darm der Tiere, und werden mit entleert.
Auf dem Mist, der gerade die groBte Anzahl dieser Formen beherbergt, gibt
es charakteristischerweise auch Hutpilze, die zu einer klebrigen Masse zerflieBen
(Coprinus), eine Einrichtung, deren ZweckméBigkeit gerade unter den hetreffen-
den Verhéltnissen einleuchtet und die ganze Gruppe zu einer biologischen Ein-
heit verkniipft. Hinzu kommen als gemeinsame Merkmale die Fahigkeit sich
dem Lichte zu-, vom feuchten Substrate aber abzukehren, sowie die Widerstands-
fahigkeit der Sporen gegen die Verdauungssifte.

Das die Fruchtirdger hervorbringende, wurzeldhnlich den Nihr-
boden durchziehende und aussaugende Fadengeflecht hat seiner Auf-
gabe entsprechend auch andere Reizbarkeiten. Es ist weder fiir
Schwerkraft noch fiir Licht merklich empfindlich, kann -dafiir aber
die zur Erndhrung geeigneten Stellen mit Hilfe seines chemischen
Sinnes aufsuchen. Dariiber werden wir noch zu berichten haben.
Hier interessiert uns vor allem das verschiedene Verhalten der Teile
je nach ihrer Aufgabe. Die der Arbeitsteilung entsprechende Differen-
zierung der Sensibilitdt entspricht in weitem Malle den entsprechenden
Verhéltnissen bei den hoheren Pflanzen. Eine ihrer Stellung im
System entsprechende Einteilung der Organismen nach der Aus-
bildung der Reizbarkeit ist unmoglich. Die niedersten Lebewesen
sind in der Beziehung genau so gut ausgestattet wie die hdchsten!

Der Geotropismus der Algen, wie er z. B. bei den Armleuchter-
gewdchsen, (Chara, Nitella) und Meeressiphoneen (Caulerpa) nach-
gewiesen ist, bietet uns nichts neues, mag daher nur erwéhnt sein.
Ihre griinen Teile sind negativ, die wurzeldhnlichen Organe positiv
geotropisch. An sie mag ein Fall angereiht werden wie der der
Fadenalgen (Spirogyra, auch Oscillaria), die sich nur an festen Kor-
pern aufzurichten vermdégen, weil sie viel zu wenig Steifheit, besitzen,
um, selbst im Wasser, sich in einer bestimmten Lage halten zu
kénnen. Man sieht sie in Glasgeféillen sich an den Wandungen hoch
hinaufschieben, wobei sie auch iiber die Wasserfliche emporkriechen
konnen, da sie sich durch kapillar festgehaltenes Wasser feucht halten.
Durch solche Bewegungen konnen die genannten Algen sich aus Hinder-
nissen, wie Schlamm und Sand befreien, sowie (unterstiitzt durch ibre
Lichtreizbarkeit) eine giinstige Stellung zur Ausnutzung der Sonnen-
energie gewinnen. Da die Faden nicht festgeheftet sind, vermégen sie
sich durch ihre Wachstumskriimmungen auch vom Orte zu bewegen,
indem sie sich durch ihre Schleimhiille festkleben oder sich gegen
feste Korper stemmen. Sie leiten uns somit zu den Bewegungen
durch Kriechen und Schwimmen hiniiber.

Nur in wenigen Fillen ist allerdings fiir frei bewegliche Orga-
nismen eine Schwerkraftreizbarkeit, die man dann als Geotaxis be-
zeichnet, bekannt. Am besten untersucht ist sie fiir Wimperinfusorien
(Paramaecien) (Jensen 1893). Hier soll allerdings von Pflanzen die
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Rede sein, und die genannten Lebewesen sind Tiere. Aber auch fir
griine, also pflanzliche Organismen (z. B. Euglena, Chlamydomonas)
(Schwarz 1884, Aderhold 1888) und Bakterien (Massart 1889)
ist ein entsprechendes Verhalten bekannt. Es handelt sich um
freischwimmende Organismen, die sich im Wasser entweder an
der Oberfliche oder am Boden sammeln. Der erste Fall, nega-
tive Geotaxis, scheint der hdufigere zu sein; doch gibt es auch
Organismen wie z. B. Bakterien, die immer positiv geotaktisch sind.
Da auch die negativ geotaktischen Organismen ein groBeres spe-
zifisches Gewicht haben als das Wasser, so miissen sie sich aktiv,
durch Wimperbewegungen, heben. Zentrifugiert man sie, so suchen
sie nach dem Drehungsmittelpunkt zu gelangen. Wird die Flieh-
kraft aber zu groB, so konnen sie sie nicht mehr iiberwinden und
werden nach auBlen geschleudert. Man bekommt so ein MaB fiir
die Aktionskraft dieser kleinen Lebewesen.

Jensen (1893) ist der Meinung, dafl die hydrostatischen Druckdifferenzen
es sind, die die Organismen zu ihren Bewegungen veranlassen, dall sie also
den Reiz darstellen. Sie wiirden demnach nicht eine bestimmte Richtung zur
Schwerkraft bei ihren Bewegungen innehalten, keine schwerkraftempfindlichen
Organe haben, sondern Orte hochsten resp. niedrigsten Druckes aufsuchen.
Diese Hypothese ist durch Versuche nicht gestiitzt. Das diirfte auch schwer
sein, da wir kein Mittel haben im Wasser die Druckdifferenzen auszuschalten.
Es scheint vorldufig ebenso wahrscheinlich, daBl die geotaktische Reizung in
dhnlicher Weise zustande kommt wie die geotropische, also durch Druck-
wirkungen im Innern der Zellen.

Die geotaktische Reizbarkeit spielt fiir die betreffenden Orga-
nismen insofern eine Rolle, als sie sie in den fiir ihr Gedeihen ge-
eigneten Wasserschichten hélt. Das ist allerdings fiir die hierher-
gehorigen griinen Flagellaten weniger deutlich ausgeprigt, als fiir die
tierischen Infusorien, da bei ihnen eine ausgesprochene Lichtreizbarkeit
am Tage den Einflu der Schwerkraftempfindlichkeit verdeckt. In der
Nacht dagegen wird sie sie in der zweckméBigsten Weise verhindern
kénnen, sich in den Tiefen der Gewdsser zu verlieren.

Wie man sieht, ist die Schwerkraftreizbarkeit aulBerordentlich
verbreitet in der Pflanzenwelt. Thre Erscheinungsformen und ihr
Nutzen sind &duBerst mannigfaltig. Immer aber ist nicht eigentlich
die Lage gegeniiber der Erde das erstrebte Ziel, sondern die Ge-
winnung anderer Vorteile. Trotz dem nur mittelbaren Zusammen-
hange zwischen den Lebensvorgingen und der Wirkung der Schwer-
kraft ist gerade die geotropische Reizbarkeit fiir die ganze Gestaltung
der festgewurzelten Pflanze von besonderer Bedeutung. Das liegt offen-
bar daran, daB die Gravitation wegen ihrer Unverdnderlichkeit geeignet
ist, das Hauptorientierungsmittel abzugeben. Die anderen Krifte
greifen trotz ihrer vielfach gréBeren Wichtigkeit fiir das Lebensgetriebe
nur modifizierend ein und beeinflussen gewdhnlich allein die Lage der
Seitenorgane in auffélligerer Weise, wiahrend die Lage und Gestalt
des Ganzen hauptsichlich durch den Geotropismus bestimmt wird.



IV. Helligkeit und Temperatur als Reizmittel.
a) EinfluB des Lichtes auf die Zuwachsbewegung.

Wenn wir an die Spitze der als Reize ins Pflanzenleben ein-
greifenden Krifte die Gravitation gestellt haben, so findet das seine
Begriindung in den verh#ltnisméBig einfachen Verhiltnissen, die sie
bietet. Da namlich die Schwerkraft der Stiarke und Art nach un-
verinderlich und dauernd auf die Pflanzen einwirkt, so hat sie auch
keine besonderen Anpassungen an einen Wechsel der Reizintensitit
hervorgerufen, wie sie den chemischen und Lichtreizen gegeniiber
notig waren. Es kommt noch hinzu, daB die Orientierung an der
Schwerkraft der Pflanze ausschlieflich als Mittel zum Zweck dient:
der Wurzel hilft sie in den Boden einzudringen, dem Stengel sich in
die Luft zu erheben usf. Chemische und Lichtenergie dagegen greifen
neben ihrer Reizwirkung auch unmittelbar in das physiologische Ge-
triebe der Pflanze ein. Das macht wiederum eine gréfere Mannig-
faltigkeit der Abhéngigkeitsverhéltnisse begreiflich.

Zunichst . aber wollen wir von den verwickelteren Fillen ab-
sehen und moglichst bekannte Erscheinungen ins Auge fassen. Ein
deutlicher EinfluB des Lichtes kommt dem Laien gewdhnlich nur
dann zu BewufBtsein, wenn oft betrachtete Pflanzen in ihrer Gestalt
durch das Fehlen oder unnatiirliche Einfallen des Lichtes verdindert
sind. So kennt jeder die iiberm#fBig verlingerten, bleichen Triebe
der Kartoffeln und Zwiebeln im Keller. Auch hat man wohl &hn-
liches an Pflanzen beobachtet, die an ihrem natiirlichen Stand-
orte durch ein dariiber liegendes Brett, einen Stein, welkes Laub
oder dgl. ins Dunkle geraten sind. Weiterhin ist jedem, der Pflanzen
im Zimmer gezogen hat, schon ihr schiefes, einseitiges Wachstum
aufgefallen. Wéahrend sie sich im Freien anndhernd nach allen
Richtungen gleichmaBig entwickeln, streben sie im Zimmer vor-
wiegend dem Fenster, d. h. dem Lichte entgegen und biegen ihre
Zweige solange bis sie sich nicht mehr gegenseitig beschatten. (Vgl.
die Abb. 56 von Euphorbia splendens auf S. 171.)

Bei mangelnder Beleuchtung finden wir also (neben der blassen
Farbe) Gestaltsveranderungen. Sie werden als Vergeilung oder Etiole-
ment zusammengefalBt. Auf einseitiges Licht reagiert die Pflanze durch
Beugungen oder Kriimmungen. Man nennt das Phototropismus (Licht-
wendigkeit) oder auch Heliotropismus (Sonnenwendigkeit). Beides sind
in der Pflanzenwelt allgemein verbreitete Erscheinungen von grofer
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Bedeutung. Ein eingehenderes Studium des Einflusses, den das Licht
auf die Pflanzenwelt ausiibt, fordert neben den erwidhnten, leicht
zu beobachtenden Zusammenhdngen einige weitere, nicht weniger
wichtige, zutage.

Wir beginnen unsere Besprechung mit den Wirkungen, die das
Licht durch seine wechselnde Stédrke, ohne Riicksicht auf seine
Richtung, ausiibt. Das einfachste Experiment, das uns einen Ein-
blick in” diese Wirkungen gewédhrt, ist die vollige Ausschaltung des
Lichtes durch Verdunkelung einer Pflanze'). Wir wiirden dann
nach einiger Zeit finden, dal sie ihre dlteren griinen Blatter abgeworfen
hatte, wihrend an der Spitze jedes Zweiges, und vielleicht auch in
den Blattachseln, hellgelbliche Stenglein ausgetrieben wéren, deren Aus-
sehen von dem der gewohnlichen Triebe in mehr als einem Punkte
abwiche. Das auffallendste an einer etiolierten Pflanze ist der Mangel
des Blattgriins. Mehr interessieren uns hier aber die eingetretenen
Forménderungen. Haben wir eine dikotyle Pflanze mit Netznervatur
in den Blattern verwandt, z. B. eine Fuchsie, Flieder, Kapuzinerkresse
oder dgl., so finden wir, dal an den im Dunkeln ausgetriebenen
Zweigen die Blatter auffallend klein geblieben sind (vergl. auch Abb. 61,
S. 179), wihrend die Stengelglieder zwischen zwei Blattansitzen sich
mehr gestreckt haben als das am Lichte geschehen wiére.

Was ist nun die Ursache dieser Erscheinung? Man konnte
glauben, da@3 die Bldtter, die sich am Lichte mit Hilfe der Kohlen-
séiureassimilation selbst ernéhren, deshalb klein geblieben wiren, weil
sie aus Mangel an Baumaterial ihr Wachstum hétten frither einstellen
miissen. Dann miillte aber dasselbe fiir die Stengel gelten; und doch
werden diese im Dunkeln gerade linger als am Lichte. Noch besser
gelingt der Nachweis, daf der Grund fiir das Kleinbleiben der Blatter
nicht so einfach zu iibersehen ist, auf Grund der Tatsache, daB die
assimilatorisch wirksamsten Lichtfarben nicht mit denen zusammen-
fallen, die das Wachstum am meisten beeinflussen. In dem Lichte, das
eine Losung von Kupfervitriol in Ammoniak passiert hat, und das
deshalb nur blaue und violette Strahlen enthilt, wird die Assimilation
betrichtlich vermindert, ohne dafll eine merkliche Formverédnderung
gegeniiber weilem Lichte eintrite. Umgekehrt wichst die Pflanze
im rotgelben Lichte, also etwa hinter einer Losung von rotem chrom-
saurem Kali, ihrer Form nach wie im Dunkeln, obgleich die Assi-
milation kraftig vonstatten geht.

Die Fahigkeit, im Finstern eine Zeit lang zu wachsen, verdankt
die Pflanze den Reservestoffen, die sie in gesundem Zustande stets
in sich aufgespeichert hilt. Benutzen wir fiir unseren Verdunkelungs-
versuch Objekte mit reichlichem Reservematerial, also keimende
Samen, austreibende Knollen und Zwiebeln, so 148t sich der Hunger

1) Eine entsprechende Ausschaltung der Schwerkraft ist nicht moglich.
Wir konnen also auch nicht wissen, wie die Pflanze sich unter solchen Um-
standen verhalten wiirde.



EinfluB des Lichtes auf die Zuwachsbewegung. 95

als gestaltender Faktor ziemlich lange ausschalten, ohne daf} dadurch
die Blatter befahigt wiirden die normale GréBe anzunehmen. An-
dererseits gelingt es zuweilen, dadurch daBl man die konkurrierenden
Stengelorgane am Wachsen verhindert, gréflere Blitter im Finstern
zu erzielen (Jost 1895). Es muB also doch wohl eine gegenseitige
Beeinflussung in die Verteilung der Baustoffe eingreifen. Unsere
Kenntnisse in der Richtung sind noch sehr gering. Keinesfalls aber
geniigen, wie man sieht, die Erndhrungsverhiltnisse allein zur Er-
klarung aller Tatsachen des Etiolements.

Daher erklirte Pfeffer, gestiitzt auf Erwidgungen biologischer
wie physiologischer Natur, daB die Verschiedenheit des Wachstums
am Lichte und im Dunkeln eine Reizbeantwortung darstelle. Es
handle sich also nicht um direkte chemische oder physikalische Wir-
kungen des Lichtes, sondern um eine Reaktion der Pflanze auf die
AuBenumstdnde, die auch in ihrem normalen Leben eine groBe
Rolle spielt.

Im ganzen kann man sagen, dal die Hemmung des Pflanzen-
wachstums durch das Licht das Gewdhnliche und daher wohl auch das
Urspriingliche ist. Dementsprechend stellen Abweichungen von dieser
Regel Einrichtungen zu besonderen Zwecken dar. Durch das Licht
gehemmt wird das Liéngenwachstum nicht nur bei Stengeln, sondern
auch bei den meisten Monokotylenblidttern, bei Wurzeln, Pilzen,
Wurzelhaaren von Lebermoosen und dgl. Auch diejenigen Blitter,
die im Dunkeln klein bleiben, stellen nur scheinbar eine Ausnahme dar.
Denn einmal wird durch intensives Licht ihr Wachstum gleichfalls
gehemmt. Weiter gilt der Gegensatz zu den Stengeln nur fiir etio-
lierte, also von Anfang an oder lange im Finstern gehaltene Pflanzen.
Das Wachstum griiner, am Lichte ausgebildeter Blidtter wird durch
kurze Verdunkelung geférdert, durch darauffolgende Beleuchtung
wieder vermindert. Xrst bei ldngerer Verdunkelung tritt der Zu-
stand ein, in dem die Entwickelung der Blatter gehemmt ist. Nun
ist eine lingere Belichtung notwendig, um den Ansto zum
Wachstum zu geben. Diese verwickelten Verhéltnisse werden klarer,
wenn wir bei den Blattern zweierlei Reaktionen auf Lichtreize unter-
scheiden. Wir nehmen n&mlich an, daBl erstens durch lingere Be-
lichtung oder Verdunkelung ein physiologischer Zustand oder ,,Photo-
tonus‘‘ geschaffen wird, der seinerseits charakterisiert ist durch die
Verschiedenheiten der zweiten Reaktionsweise, ndmlich durch die Art,
wie die Pflanze, resp. das Blatt in diesem Zustande auf Verinderung in
der Beleuchtungsstérke durch seine Wachstumsgeschwindigkeit reagiert.

So sehen wir, wie die meisten Bldtter nur durch ihr kompli-
ziertes Verhalten Ausnahmen von der Regel zu sein scheinen, daf
das Licht das Wachstum hemmt. Wir missen hier, wie oft, das
physiologische Grundgesetz von speziellen biologischen Anpassungen
unterscheiden. Als eine solche ist namlich, wie wir gleich sehen
werden, das Kleinbleiben der Blitter im Dunkeln offenbar auf-
zufassen.



96 IV. Helligkeit und Temperatur als Reizmittel.

Bei kiinstlicher Verdunkelung wird der Pflanze kein in ihrer
Macht stehender Ausweg niitzen konnen. Unter natirlichen Be-
dingungen aber wird es fiir sie das Wichtigste sein, ihre Stengel zu
verlingern, um womdéglich aus dem dunkeln Orte, also etwa aus be-
deckender Erde oder Massen abgefallener Blitter herauszukommen.
Sie wird also am besten alles verfiighare Baumaterial diesem Zwecke
opfern und schon deshalb die Ausbildung von Seitenorganen auf bessere
Zeiten verschieben. Aber mehr als das, ausgebreitete Blidtter wiirden

ibr beim Hervorarbeiten zu einem Hinder-

nisse werden.
So ist das Kleinbleiben der Blétter
und die Verlingerung der Stengel im
Dunkeln jedenfalls als Anpassungserschei-
nung zu deuten, ohne dafl damit aller-
dings eine kausale Erkldarung gegeben wire.
Wir wissen nicht, warum die Zellen im
Blatte auf Verdunkelung anders reagieren
als die im Stengel. Die biologische Deu-
tung wird jedoch noch wahrscheinlicher,
wenn wir sehen, daf die langgestreckten
Grundblétter vieler Monokotylen, wie auch
die Stiele bei solchen Dikotylenblédttern,
die unmittelbar aus unterirdischen Wurzel-
stécken u. dergl. entspringen, im Dunkeln
langer werden als am Lichte. So werden
nach Sachs (1863) die Blatter von Crocus
vernus im Dunkeln 30, am Fenster nur
10 em lang. - Ebenso verhielten sich die
Blédtter von Zwiebeln, Tulpen, Hyazinthen.
Sie miissen sich eben, falls sie verschiittet
werden, selbstindig hervorarbeiten, ohne
von einem Stengel unterstiitzt zu werden.
Derartiger Ausnahmen, die unter den be-
Abb. 32 sonderen Umstédnden hochst zweckméBig
Erbsenkeimlinge. Der erste im erscheinen, sind eine ziemliche Anzahl
D e e oot nomeme.  bekannt geworden. Bei Keimlingen z. B.,
den alt. Verkleinert. deren Keimblidtter (Cotyledonen) unter
natiirlichen Umstédnden unter der Erde
bleiben, streckt sich das unterste Stengelstiick auch nicht im
Finstern. Ein Beispiel hierfiir ist die Feuerbohne (Phaseolus multi-
florus); wihrend bei ihrer Verwandten, der Buschbohne (Ph. vulgaris),
~die ihre Cotyledonen iiber die Erde erhebt, das entsprechende Organ
das normale Verhalten der Stengel zeigt. Auch die Keimlinge der
Eiche, der WallnuB3, der Erbse verhalten sich so. Dafiir streckt sich
dann der Stengel iiber den Cotyledonen im Dunkeln sehr stark (Abb. 32).
Interessant sind auch viele Schlingpflanzen, z. B. der Hopfen (Humulus
Lupulus), die gleichfalls die Verlingerung der Internodien im Dunkeln
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vermissen lassen. Sehen wir uns aber die jungen Triebe nédher an,
so finden wir, daBl sie auch normalerweise bis auf die Farbe an-
nidhernd das Aussehen zeigen, das sonst vergeilten Pflanzen zukommt.
Warum fiir ihre kletternde Lebensweise ein Zuriickbleiben der Blatter
zugunsten der stark verlingerten Stengel zweckméiBig erscheint, haben
wir schon frither besprochen (vgl. S. 88). Noch weiter in der Rich-
tung kann die Pflanze offenbar gar nicht gehen. Sachs (1863) be-
tonte, daB3 besonders solche Stengelorgane zur Uberverlingerung im
Dunkeln und Hemmung im Licht geneigt sind, die ihre erste Anlage
normalerweise im Dunkeln erfahren. FEin schones Beispiel bildet die
Kartoffel, deren Triebe im Dunkeln sehr lang werden, wdhrend am
Licht die Knospen kaum auszuwachsen vermdgen. Es entstchen
dann nur kurze, knéllchenartige Ge-
bilde. Haben die ,,Augen‘ im Dunkeln
zu keimen begonnen, dann wirkt nach-
her das Licht viel weniger hemmend.

Vielleicht am hiibschesten ist der-
selben Regel entsprechend bei vielen
Keimpflanzen die Einwirkung der Be-
lichtung zu zeigen. Eine Unterfamilie
der Gréaser, die Paniceen, zu der z. B.
Panicum miliaceum, die Hirse und die
Arten von Setaria gehéren, zeichnet
sich dadurch aus, daB sie im Dunkeln
ein erstes Stengelorgan zu ziemlicher
Entwickelung bringt, das bei ihr im
Hellen und bei den anderen Grisern
unter allen Umstédnden ganz kurz bleibt.
(Vgl. auch Abb. 50, S. 143.) Doch
kann es bei manchen Hafer- und
Maissorten im Dunkeln auch merklich
wachsen. Dieser Keimstengel, der das Abb. 33.
erste scheidenartige Blatt, und darin Maiskeimlinge, links am Lichte, rechts
eingesohlossen die junge Knospe tlﬁgt, im Dunkeln gewachsen. Verkleinert.
besitzt eine besonders groBe Licht-
empfindlichkeit und wird schon durch kurze oder schwache Beleuch-
tung merklich im Wachstum gehemmt (Abb. 33). Es-darf sich auch
nicht {iber den Boden erheben, denn es. ist nicht geeignet, die er-
wachsene Pflanze zu tragen. Diese wird vielmehr durch (Adventiv-)
Wurzeln gestiitzt, die am ersten Knoten, also am oberen Ende des
erwdhnten Stengelstiickes entstehen, was beim Mais besonders gut
zu sehen ist. Nach allem was wir wissen, vermégen solche Wurzeln
sich aber nur im Feuchten zu entwickeln, also innerhalb oder in- der
Nihe des Bodens, in den sie sogleich eindringen. Auch bei anderen
Pflanzen, z. B. beim. Kiirbis entstehen solche Wurzeln an der ent-
sprechenden Stelle, sobald der Knoten auf die Erde kommt.

Das erwihnte erste Stengelorgan der hirseartigen Gréaser hat

Pringsheim, Reizbewegungen. 7
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also die Aufgabe, die Spitze des Keimlings an die Oberfliche zu
bringen, soll aber selbst nicht die Erde verlassen. Entsprechend
dieser Funktion hort -es nicht erst zu wachsen auf, wenn es selbst
beleuchtet wird, sondern auch schon dann, wenn die von ihm ge-
tragene Knospe ans Tageslicht kommt. Der Lichtreiz wird also in
die Tiefe geleitet. Wie Fitting (1907a) in eingehenden Versuchen
nachgewiesen hat, wird das Wachstum des Keimstengels etwa ebenso
stark gehemmt, wenn er selbst, wie wenn das daran sitzende Schei-
denblatt allein vom Lichte getroffen wird. In der Natur wird zu-
erst die Spitze ans Licht kommen, wenn der Same unterirdisch
keimt. Liegt er aber oberflichlich, so unterbleibt die Ausbildung
des Keimstengels tiberhaupt fast ganz.

Diese Eigentiimlichkeit mancher Graskeimlinge, im Dunkeln ein
besonderes Organ zu entwickeln, das dazu dient, die junge Knospe
ans Licht empor zu tragen, ist aber noch lange nicht alles, was uns
hier an ihnen interessiert. Eine &hnliche Lichtempfindlichkeit zeigt
ndmlich bei allen Grisern das erste Blatt, das zu einer geschlossenen
Scheide ausgebildet ist, die sog. Coleoptile. (Vgl. Abb. 33.) Dieses
rohrenformige Organ schlieBt im Innern die jungen Blatter ein, die
noch zart und weich sind und fiir sich nicht imstande wéren, die
Erde zu durchbrechen. Es schiitzt sie aufs beste, denn vermdge
seiner inneren Spannung, die sich in einer starken Dehnung der Zell-
wande dokumentiert, hat es eine betriachtliche Steifheit. Die geschlossene,
kegelférmige Spitze ist besonders geeignet, Hindernisse beiseite zu
schieben (Weinzierl 1908). Es ist klar, daB dieses Organ die
jungen Blatter. nur so lange umhiillen muB, wie sie sich unter der
Erde befinden. Nachher wird es an einer vorgebildeten Stelle nahe
der Spitze durch den inneren Druck der fortwachsenden Blatter mit
einem Rifl gesprengt und kann zugrunde gehen, denn es hat seine
Schuldigkeit getan. Woher aber weiB die Pflanze, daf3 die Coleoptile
gesprengt werden darf? Nun, als Zeichen dafiir, da das Freie er-
reicht ist, gilt ihr die Belichtung. Im Dunkeln wichst die Scheide
schneller oder mindestens ebenso rasch wie die Blitter, so daf3 oft
(z. B. beim Roggen) ihr oberes Ende leer bleibt. Am Licht aber
wird sie stark im Wachstum gehemmt, die Bldtter aber geférdert,
so daB sie bald den Hohlraum ausfiillen und von innen einen Druck
ausiiben, der sie befreit. Also reguliert das Licht durch die verschieden
starke Beeinflussung des Wachstums der verschiedenen Teile den so
bedeutungsvollen Vorgang der Beendigung deés Keimlingsstadiums, der
nicht zu friilh vor sich gehen darf, weil sonst die junge Pflanze im
Boden stecken bleibt (Abb. 34). Die Richtungsbewegungen, die noch
hinzukommen, um das junge Pflinzchen ans Licht empor zu leiten,
werden wir an anderer Stelle besprechen (vgl. S. 175). Hier soll nur
noch hervorgehoben werden, daf3 alle diese schoénen Einrichtungen
eine Grenze ihrer Wirksamkeit finden, da3 also z. B. auch im Dunkeln
-schlieBlich die Scheide durchbrochen wird, wenn ihre Wachstums-
fahigkeit kurz vor dem Erloschen stark herabgesetzt ist. Das Heraus-
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treten der Blatter fallt mit dem Aufh6ren des Wachstums der Coleoptile
zeitlich sehr nahe zusammen. Nach ihrer Durchbrechung hat ja auch
die Scheide weiter keinen Nutzen mehr, und ein weiteres Wachstum
ware Kraftverschwendung. Aber die vier- bis fiinffache Linge
von der, die sie am Licht zeigt, kann die Coleoptile im Dunkeln
bei vielen Gréasern, z. B. bei den Getreidearten immerhin er-
reichen.

Wenn hier das besonders interessante Verhalten der Graskeim-
linge etwas ausfiihrlicher geschildert wurde, so soll damit nicht ge-
sagt sein, daf nicht &hnliche Verhdltnisse in der Beeinflussung der
Wachstumserscheinungen durch das Licht auch anderswo vorkdmen.

Abb. 34.

Haferkeimlinge in Erde hinter Glas gewachsen. Rechts im Dunkeln kultiviert. Die Pflanzen
brechen ohne Schwierigkeit durch die Erde, die Bldtter bleiben zusammengerollt in der Scheide.
Links durch Beleuchtung am Hervorkommen gehindert. Die hervorbrechenden Blitter bieten
groBen Widerstand und werden bei der Streckung zickzackférmig zusammengedriickt. Verkleinert.

Wohl bei allen Keimpflanzen wird die Entwickelung der ersten
Stengelglieder im Dunkeln sehr viel weiter getrieben, als am Lichte.
Ebenso aber auch bei den Trieben, die aus unterirdischen Organen
hervorkommen und die sich in mancher Beziehung wie Keimpflanzen
verhalten. Die geringere Wasserverdunstung im Dunkeln und be-
sonders im feuchten Boden kommt dann noch hinzu, der Pflanze ein Lin-
genwachstum zu erlauben, wie es iiber der Erde nicht stattfindet.
Denn die Transpiration hemmt das Wachstum. Die Volumzunahme
der Zellen wird hauptséichlich durch Wasseraufnahme bewirkt und
daher durch geringes Welken schon aufgehoben. Auch ‘setzt die
Wasserverdunstung die Temperatur herab, was gleichfalls zur Ver-
zogerung des Wachstums fithren kann.

Nur kurz soll erwdhnt werden, dal3 Stengelorgane die d1e Auf-

7*
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gabe von Blédttern iibernommen haben, also z. B. die blattdhnlichen
Flachsprosse vom Msusedorn (Ruscus), die nadelartigen Assimilations-
organe vom Spargel, aber auch die abgeflachten Stengelteile der
Kakteen, z. B. Phyllocactus und Opuntia, sich im Dunkeln nicht
verlingern. Bei den letzteren ist es bemerkenswert, daB sie dann
vielfach auch nicht flach werden, sondern stielrund (vgl. z. B. Goebel
1898—1901). Es wird also hier nicht nur die Stirke des Wachstums,
sondern auch seine Art beeinfluit. Dergleichen finden wir héufig,
und wir wollen spéter noch davon sprechen.

Bisher haben wir immer den Fall im Auge gehabt, daBl ein
Pflanzenorgan vollig vom Lichte abgeschlossen wurde. Wir haben
sein Wachstum, wie es in volliger Finsternis vor sich geht, mit dem
unter normalen Verhédltnissen verglichen. Diese Angaben miissen
wir nun nach mehreren Richtungen ergénzen. Zunédchst ist zu be-
merken, dafl nicht nur vollige Dunkelheit das Wachstum beeinfluB3t,
sondern jede Verdnderung im LichtgenuB3. Wir diirfen also entspre-
chend den Beleuchtungsverhdltnissen alle Ubergénge zwischen vollig
verfinsterten und reichlich beleuchteten Pflanzen erwarten. Es wird
demnach schon eine im Schatten gewachsene Pflanze anders aus-
sehen, als eine andere derselben Art, die voller Sonne ausgesetzt
war. Natiirlich werden dabei auch die Lichtbediirfnisse der ver-
schiedenen Arten eine Rolle spielen. Bei einer Beleuchtung, die fiir
eine Schattenpflanze gerade glinstig wirkt, wird eine an mehr Sonne
gewOhnte schon ein unnormales, vergeiltes Ansehen haben. Die
Schidigungen durch Beschattung, die auf ungeniigender Assimilation
beruhen, kénnen wir hier nicht besprechen.

Wenn wir in den fritheren Betraclhitungen iiber die Unterschiede
zwischen im Dunkeln und am Lichte gewachsenen Pflanzen bei den
ersteren das Extrem gewidhlt haben, so war das im Gegensatz dazu
bei den am Tageslicht gehaltenen nicht der Fall, da diese in der
Nacht gleichfalls verdunkelt waren. Es mufl daher mdglich sein,
durch kiinstliche Dauerbelichtung die Lichtform noch ausgeprigter
zu bekommen. Solche Versuche sind von Bonnier (1895) angestellt
worden und entsprechen ungefihr der hier ausgesprochenen Erwar-
tung. Doch wiren neue Untersuchungen mit stirkerem Licht sehr
erwiinscht. Auch wissen wir nicht, ob eine starke, kurze Belichtung
dasselbe bewirkt wic eine schwache, lingere. Es ware moglich, daB
fiir manche, aber sicher nicht fiir alle Wirkungen. die von der Pflanze
aufgefangene Gesamtlichtmenge allein von Bedeutung ist. Ferner
ergibt sich im Anschluf an den Tageslichtwechsel die Frage, ob
Organe existieren, die durch Beleuchtung so stark gehemmt werden,
daB sie iiberhaupt nur in der Nacht zu wachsen vermdgen, und die
deshalb im Dauerlichte gar nicht zur Entwickelung kémen? Es ist
die Frage, ob z. B. die Keimstengel der Paniceen hierher gerechnet
werden kénnen? Bei ihnen ist die Nachwirkung der Tagesbelichtung
so stark, da8 nachher auch in der Nacht das Wachstum noch ge-
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hemmt ist. Es bedarf also hier keiner dauernden Belichtung, um
das Wachstum fast vollig zu unterdriicken.

Damit kommen wir zu dem EinfluB, den der Wechsel von Tag
und Nacht auf das Wachstum der Pflanzen ausiibt. Dieses Problem
hat eine eingehende Bearbeitung erfahren. Oben haben wir gesagt,
daB die Verdnderung der Wachstumsgeschwindigkeit mit der Belich-
tung eine Reizbeantwortung darstellt, die auch im normalen Leben
der Pflanze eine groBe Rolle spiele. Ein Wechsel der Beleuchtung
ist aber vor allem durch die mit der Drehung der Erde um ihre
Achse verkniipfte periodische Verdunkelung und Belichtung gegeben.
AuBer in den Polarlindern ist die Pflanze diesem Wechsel stiindig
ausgesetzt. Thm entspricht in der Tat eine Periodizitdt im Léngen-
wachstum der beleuchteten Organe.

Die Zuwachsbewegung verlauft nun aber auch unter moglichst
gleichartigen Bedingungen, also Ausschaltung aller Beleuchtungs- und
Temperaturschwankungen, durchaus nicht gleichméBig. Vielmehr
findet man allgemein, daB das Wachstum bei einem neu angelegten
Organe erst ansteigt und nach einem frither oder spéter erreichten
Maximum wieder abfillt, bis Stillstand eintritt. Man nennt das
mit J. Sachs (1872) die groBe Wachstumsperiode. Dieser Regel ent-
sprechend verhalten sich die verschiedensten Pflanzenorgane, Blatter
sowohl wie Stengelglieder, Wurzeln, Friichte usw. Die die grofle
Periode wiederspiegelnde Wachstumskurve wird nun unter normalen
Bedingungen durch kleinere Schwankungen modifiziert. Die auf-
falligsten fallen mit dem Wechsel von Tag und Nacht zusammen,
und zwar findet bei sonst gleichm#Bigen Bedingungen meist das
stirkste Wachstum am Ende der Dunkelperiode, also bei Sonnen-
aufgang, das schwichste am Ende der Hellperiode, bei Sonnenunter-
gang statt. Dies erklart sich daraus, daB der Wechsel nicht sofort
die Veréinderung der Wachstumsgeschwindigkeit im Gefolge hat,
sondern die neue Bedingung eine Zeit wirken muB, ehe die ihr ent-
sprechende Zuwachsgeschwindigkeit sich eingestellt hat. So addieren
sich Wirkung und Nachwirkung mit steter Steigerung des Erfolges,
bis durch den Wechsel der Beleuchtung wiederum der Umschlag
stattfindet.

Messungen zur Feststellung obiger Tatsachen hat zuerst Sachs
mit Hilfe eines selbstregistrierenden Apparates, des Auxanometers,
ausgefiihrt (vgl. 8. 25). Mit Hilfe &hnlicher Instrumente wurden von
verschiedenen Forschern eine grofle Anzahl von Wachstumskurven
aufgezeichnet, die zwar in Einzelheiten, so in der zeitlichen Lage
der schnellsten und langsamsten L&ngsstreckung usw. voneinander
abweichen, in der Hauptsache aber ibereinstimmen. Uberall wurde
durch das Licht das Wachstum der beobachteten Sprosse gehemmt,
durch Dunkelheit gefordert. Und immer brauchte diese Reizwirkung
eine gewisse Zeit, bis sie einsetzte und den Hohepunkt erreichte.
In gewissen Fiéllen ging das soweit, daB das Maximum erst nach-
mittags, das Minimum spédt in der Nacht auftrat.
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Ferner wurde von Sachs (1872) und Baranetzky (1879, zitiert

nach Pfeffer 1904) gezeigt, daB nach Verdunkelung einer vorher dem
‘Tageslichtwechsel ausgesetzten Pflanze eine Nachwirkung der Perio-
dizitat des Wachstums zu beobachten ist, die erst allmahlich aus-
klingt. Sie kann bei Helianthus tuberosus (Tobinambur) ldnger
als zwei Wochen anhalten, wihrend sie bei anderen Objekten viel
eher erlischt. Bei Pflanzen, die von vornherein im Dunkeln erzogen
waren, konnte eine den Tageszeiten entsprechende Periodizitdt nicht
‘gefunden werden.
) Bei allen diesen Versuchen mubB natiirlich auf moglichste Gleichformigkeit
der sonstigen Bedingungen gehalten werden. So konnen Temperatur- und
Feuchtigkeitsschwankungen das Resultat merklich beeinflussen und sogar um-
kehren, wie man das bei Messungen in freier Natur in der Tat beobachtete.
Da ist am Tage durch die groBlere Wéarme das Wachstum beschleunigt, kann
aber durch Trockenheit auch wieder gehemmt sein. Von den jeweiligen Um-
stinden hingt es dann ab, welcher EinfluB iiberwiegt. Ist die Nacht kalt,
dann hilft das Fortfallen der Lichthemmung nichts. In warmen Néchten aber
iiberwiegt der Einflu} der Verdunkelung, unterstiitzt durch die gréfere Wasser-
fiillle in der Pflanze, die durch die hohere relative Luftfeuchtigkeit und den
Fortfall der transpirationsférdernden Bestrahlung zustande kommt.

Eine besondere Bedeutung diirfte diese Periodizitdt des Lidngen-
wachstums fiir die Pflanze nicht haben. Wir wollen uns deshalb
nicht lange bei ihr aufhalten.

b) EinfluB des Lichtes auf die Gestaltung.

Bisher haben wir hauptsidchlich die Wirkung des Lichtes auf
die GroBe des Wachstums, also den quantitativen Einflul der Be-
leuchtungsstdrke im Auge gehabt. Es ist aber offensichtlich, daB
durch das verschiedene Verhalten der Teile zum Licht auch Ge-
staltsverdinderungen zustande kommen koénnen. Die Wissenschaft
nennt sie Photomorphosen. Sie werden erzeugt, indem das Wachs-
tum je nach den Lichtverhdltnissen in verschiedene Bahnen gelenkt
wird: Teile z. B., die am Licht nicht zur Entwicklung kommen,
werden im Dunkeln ausgebildet.!) Andere sind umgekehrt in ihrer
Entstehung an das Vorhandensein von Licht gebunden. Ein solcher
Fall liegt schon bei den oben besprochenen Keimstengeln der pani-
cumartigen Griser und des Mais vor. Man sieht, daB scharfe
Grenzen zwischen dem Einflul auf das Wachstum und dem auf die
Gestalt sich nicht ziehen lassen.

Durch die besprochenen und einige noch hinzukommende Ein-
fliisse, die das Licht auf die Wachstumsvorgdnge ausiibt, kann die
ganze Gestalt und Beschaffenheit von Pflanzen und Pflanzenteilen
merklich verdndert werden. Bei den Bldttern haben wir schon er-
wahnt, daBl ihr Wachstum durch starke Besonnung gehemmt wird.

1) Gestaltsbeeinflussungen wird man kaum zu den Bewegungen rechnen
diirfen. Doch schien mir die Aufnahme auch dieser Art von Reizreaktionen
in den Plan des Ganzen der Abrundung wegen wiinschenswert.
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Sie weisen unter solchen Umsténden also eine kleinere Flachenent-
wicklung als im Schatten auf. Das kann schon an den verschiedenen
Zweigen eines und desselben Baumes recht merklich werden.

Sehen wir genauer zu, so finden wir noch weitere Unterschiede
zwischen Sonnen- und Schattenblattern (Stahl11883, Haberlandt1896);
die ersteren sind nicht nur kleiner, sondern auch derber und tiefer
griim. Das beruht auf anatomischen Unterschieden. Vor allem ist
das Sonnenblatt dicker, die Oberhaut hat groBere Zellen mit stirkeren
AuBenwinden und statt einer Lage von Assimilationszellen sind zwei
und selbst drei ausgebildet. Die Zellen dieser Art, die besonders
viel Chlorophyll enthalten, sind senkrecht zur Blattfliche gestreckt
und, mit nur kleinen Luftrdumen dazwischen, dicht aneinandergereiht.
Sie setzen das sog. Palissadenparenchym zusammen. Es ist klar,
daB im schwachen Lichte schon eine diinne Schicht von chlorophyll-
haltigen Zellen alles zur Assimilation brauchbare Licht verschlucken
wird, wihrend an heller Sonne bei diinner Absorptionsschicht eine
Menge wertvoller Energie verloren ginge. Deshalb .ist die doppelte
Lage von Assimilationszellen beim Sonnenblatt sehr zweckmiBig,
wahrend sie im Schatten iiberfliissig ware. Die dickere Epidermis
der Sonnenblatter verhindert offenbar eine zu starke Verdunstung
bei intensiver Bestrahlung. Das lockere, der Unterseite anliegende
,sSchwammparenchym®, das dem Gas- und Wasserdampfaustausch
dient, ist bei Schattenblidttern stirker entwickelt. Dadurch wird
die Transpiration gesteigert, die sonst bei der schwachen Bestrahlung
zu gering wiirde. Es werden also die verschiedenen Gewebe des
Blattes in verschiedener und zweckentsprechender Weise vom Lichte
beeinflullt.

Die hier geschilderten Verhaltnisse sind z. B. am Holunder (Sam-
bucus), an Buchen (Fagus), Eichen (Quercus), Efeu (Hedera) leicht
zu bemerken. Bei letzterem sind auch die Abstufungen in der
GroBe der Bliatter besonders gut zu beobachten (Pfeffer, 1904).
Bei einer mittleren Helligkeit werden die Blatter am gréften, im
tiefen Schatten und an heller Sonne kleiner. Wihrend also die
Flachengrofle bei schwacher und starker Beleuchtung dieselbe sein
kann, wird die innere Differenzierung unter beiden Umsténden sehr
verschieden, was sich dulerlich an der Farbe und Steifheit der Blatter
bemerkbar macht. Nur die Flachengrofie zeigt ein ,,Maximum‘ bei
einer mittleren Lichtintensitat, das, wie erwdhnt, dem Gegeneinander-
arbeiten zweier verschiedener Reizwirkungen des Lichtes zuzuschreiben ist.

Entsprechende Unterschiede wie zwischen den Blattern ein und
derselben Pflanze finden wir bei typischen Sonnen- und Schatten-
pflanzen, nur dafl sie dort erblich geworden sind, von einer Reiz-
wirkung also nicht gesprochen werden kann. Innerhalb der Grenzen
aber, die in der erblichen Organisation festgelegt sind, kdnnen noch
weitgehende Unterschiede vorkommen. Natiirlich sind sie am gréBten
bei solchen Pflanzen, die in der Natur stark abweichenden Be-
leuchtungsbedingungen ausgesetzt sein konnen. Maianthemum bi-



104 IV. Helligkeit und Temperatur als Reizmittel.

folium z. B., die ,,Schattenblume*, kann aunch an recht sennigen
Standorten vorkommen. Ihre Blatter werden dann kaum ein Drittel
so grofl als im dichten Walde.

Fast ebenso wichtig wie fiir die Funktion der Blitter ist das
Licht fiir die Aufgabe, die die farbigen Bliiten zu erfiillen haben.
Sie sollen die Bliitenstaub iibertragenden Insekten anlocken. Dazu
miissen 'sie sichtbar sein, aus dem griinen Untergrund hervor-
leuchten und sich an der Sonne ausbreiten. Denn die meisten
Insekten lieben die warmen Sonnenstrahlen. Abweichende Fille
treten an Zahl zuriick. Die die Abendschmetterlinge anlockenden
Bliiten besitzen meist Farben, die auch in der Dammerung sichtbar
bleiben, oder sie stromen einen intensiven Duft aus.

So ist es begreiflich, daB Ausbildung und Entfaltung von
Bliiten vielfach an einen gewissen Helligkeitsgrad gebunden sind.
Vochting (1898) konnte die Gauklerblume (Mimulus luteus) bei
schwachem Lichte sieben Jahre lang kultivieren, ohne dafBl Bliiten
gebildet wurden. Goebel (1898—1901, S. 209) sagt: ,,Setzt man mit
Bliitenknospen versehene Pflanzen von Brassica (Raps), Tropaeolum
(Kapuzinerkresse), Papaver (Mohn), Cucurbita (Kiirbis) usw. in das
Finstere, so gelangen die Bliitenknospen nicht zur Entfaltung, wenn
sie in zu frither Jugend dem Lichte entzogen werden, &ltere Knospen
entfalten sich, aber oft weniger vollkommen, und bei Tropaeolum
trat an einigen sich nicht entfaltenden Bliiten Samenansatz ein.”
Der letzte Umstand zeigt schon, daB der Nahrungsmangel nicht
allein fiir die schlechte Ausbildung der Bliiten im Dunkeln verant-
wortlich ist. Er wird freilich auch eine Rolle spielen; aber Reiz-
wirkungen kommen hinzu.

Bliiten, die sich iiberhaupt nicht &ffnen und durch Selbstbestiubung
Samen erzeugen, kennen wir vielfach. Man nennt diese Erscheinung Kleistogamie.
Beim Veilchen sind z. B. die unscheinbaren kleistogamen Bliiten fruchtbarer als
die bekannten sich 6ffnenden. Manchmal ist das Offnen oder Nichtéffnen, wie
oben fiir Tropaeolum erwéihnt, von der Beleuchtung abhingig. Der Einflufi
des Lichtes zeigt sich vor allem an den farbigen Kronblittern, die oft in
schwacher Beleuchtung kaum ausgebildet werden. Dasselbe beobachtet man
freilich auch bei der nicht vom Lichte abhiéngigen Kleistogamie z. B. des
Veilchens. Manche in schwachem Lichte verkiimmerte Bliiten 6ffnen sich doch.
Andere, vor allem die zur Kleistogamie neigenden, bleiben geschlossen und
befruchten sich selbst. Das gilt z. B. fiir Stellaria media (Madusedarm), Linaria
spuria (eine Leinkraut-Art) und fiir Oxalisarten (Sauerklee).

Bei diesen Arten treten also je nach der Intensitit der Beleuchtung sich
6ffnende, auf Fremdbestdubung eingerichtete oder kleistogame Bliiten auf.

Im iibrigen kann man (Véchting 1893) vielfach alle Ubergénge
beobachten von grofen und schénen Bliiten am hellen Lichte, durch
immer Kkleiner werdende bis zum volligen Verkiimmern der jungen
Knospen oder sogar dem Ausbleiben jeglicher Bliitenanlage.

In anderen Fillen ist freilich die Bliitenbildung oder doch Ent-
wicklung vom Lichte durchaus unabhéngig. Selbst an génzlich im
Dunkeln erwachsenen XKeimpflanzen von Phaseolus vulgaris, Vicia
Faba und Cucurbita Pepo beobachtete Sachs (1863, S. 16) die ersten
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Anfinge der Bliitenbildung. Aus Zwiebeln sich entwickelnde Pflanzen
von Tulipa, Iris, Hyacinthus und Crocus brachten es im Finstern zur
Ausbildung vollig normaler Bliiten, offenbar wegen des reichen Vor-
rates an Reservestoffen. Blitter und Stengel vergeilten dabei natiir-
lich stark. (Ebenda.)

Wie man sieht, verhalten sich die Bliiten dem Lichte gegeniiber
sehr verschieden, und Erndhrungsfragen machen die Sache so ver-
wickelt, dafl die sicher auch noch vorhandenen Reizwirkungen des
Lichtes nach den vorliegenden Untersuchungen vielfach noch nicht
klar hervortreten.

Einen starken Einfluf hat das Licht neben anderen Faktoren
auch auf die eigenartige Gestalt der Alpenpflanzen. Es ist vor
allem der gedrungene Bau, die dichtgedrangten, dicken, kleinen, tief-
griinen Blétter, die im Hochgebirge so charakteristisch sind, — ferner
das hdufige Auftreten dichter filziger oder seidiger Behaarung und
die groBen, farbenprichtigen Bliiten, an die hier zu denken ist. Bei
der Entstehung aller dieser Merkmale spielt das intensive Licht im
Hochgebirge und wahrscheinlich auch sein betréchtlicher Gehalt an
stark wirksamen ultravioletten Strahlen eine grofie Rolle. Es hemmt
wihrend des Tages das Léngenwachstum der Stengel, das nachts
wegen der Kilte gleichfalls gering ist. Die Blatter nehmen aus ent-
sprechenden Griinden die extreme Sonnenform an. Immer wenn es
warm genug ist und das Wachstum dadurch ermoglicht wird, wirkt
die intensive Belichtung dem entgegen. Die Behaarung ist als Schutz
gegen zu starke Bestrahlung aufzufassen, die Bliiten sind allgemein bei
den Pflanzen an hohere Lichtintensitit angepalBt als die vegetativen
Teile (vgl. S. 104). Allerdings mag dabei auch der Umstand eine
Rolle gespielt haben, daB die im Gebirge spérlich fliegenden Insekten
nur die auffallendsten Bliiten besuchten und so eine Auslese bewirkten.

Durch alle diese Umstédnde kommen die zahlreichen rosetten- und
rasenartig gewachsenen Pflanzen mit den groflen Bliiten zustande,
die beim Versetzen in die Ebene ihre Gestalt sehr verindern und
den entsprechenden Talformen &hnlich werden. Dagegen nehmen
alpine Pflanzen auch in der Ebene eine &hnliche Form an wie im
Hochgebirge, wenn durch dauernde Beleuchtung oder néchtliche Ab-
kiithlung dafiir gesorgt wird, daB ihre Stengel nie Gelegenheit finden,
sich zu strecken. ,,Es geniigt schon, die Pflanze jeden Abend in den
Eisschrank und des Morgens wieder in gute Beleuchtung zu bringen,
um z. B. Edelweil in &hnlicher Wuchsform wie an den alpinen
Standorten zu erhalten (Pfeffer 1904).“!) Was im Hochgebirge
die ndchtliche Abkiihlung neben dem starken Licht am Tage be-
wirkt, kommt in dhnlicher Weise in der Nihe der Pole durch die
Linge der Tage im Sommer zustande. Dadurch erklirt sich zum
Teil die von vielen Beobachtern hervorgehobene Ahnlichkeit der
Flora in hohen Breiten und grofen Meereshéhen.

1) Nicht zu iippiger Boden diirfte dabei auch eine Rolle spielen.
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Beeinflussungen der Pflanzengestalt durch Licht kommen auch
sonst vielfach vor. Schone Beispiele liefern gewisse Meeresalgen.
Bei Stypocaulon scoparium unterschied Berthold (1882) Sommer-
und Winterformen. ,Im Winter bei schwacher Beleuchtung er-
scheinen die Biische pyramidal, weil die Seitendste der Hauptsprosse
relativ. wenig- wachsen im Vergleich zu letzteren; im Sommer aber
wird die Pflanze besenartig, weil die Hauptachsen im Wachstum
zuriickbleiben, wahrend die Seitenachsen geférdert erscheinen und
erstere fast iberragen (Oltmanns 1905.“) Derartige und noch
verwickeltere Erscheinungen werden eine ganze Anzahl aufgezihlt.
(Vergl. auch Tobler 1904).

Manche von den Veréinderungen, die Meeresalgen in hellem
Lichte zeigen, sind deutlich als Schutz gegen zu starke Bestrahlung
zu erkennen (Berthold 1882). Fucusarten, Codium usw. bedecken
sich mit einem dichten Pelz farbloser Haare. Andere, wie z. B.
Arten von Chylocladia, Chondriopsis, Cystosira, Dictyota schiitzen
sich dadurch, daBl sie gewisse Lichtstrahlen zuriickwerfen. In
diesem Falle konnen die betreffenden Algen wundervoll blau,
griinlich oder weilllich schimmern. Bei Besonnung entstehen diese
Schutzmittel in kurzer Zeit. Im Schatten verschwinden sie schnell
wieder. Es handelt sich also offenbar um eine Reizwirkung des
Lichtes. - Auch ist es bei den im Wasser lebenden Algen deutlicher
als bei Landpflanzen, da nicht die zu starke Transpiration, sondern
die Schidigung durch die Bestrahlung selbst es ist, welcher die
Schutzanpassungen gelten.

Merkwiirdig ist .das Verhéltnis zum Lichte auch bei manchen
Pilzen. Diese Gewichse brauchen die Sonnenstrahlen nicht wie die
griinen Pflanzen zur Bereitung ihrer Nabrung. Demgemil kénnen
die meisten Pilze ihre Entwicklung in vdlliger Finsternis ebensogut
oder- sogar besser durchmachen als am Tageslichte. Die kiinstlichen
Kulturen des Champignons z. B. werden immer im Dunkeln ge-
halten. Wenn wir daher sehen, dafl sich einige Pilze, wenigstens in
ihrer Fortpflanzung, in ein Abhéngigkeitsverhdltnis zum Lichte be-
geben haben, so koénnen wir in diesen Féllen von vornherein auf
-einen besonderen Zweck schliefen.

Die Pilze, an denen der Lichteinflul am besten studiert ist,
sind Mistbewohner. Diese zeigen die Abhingigkeit von der Be-
leuchtung am schonsten, doch kommt die Erscheinung auch bei
anderen Pilzen vor.

Das Fadengeflecht, das das feuchte Substrat durchzieht, und
-die Nahrungsstoffe daraus an sich reit, wéchst im Finstern.
Sollen aber Sporen gebildet werden, so hétte es keinen Zweck,
sie im Innern des schon ausgesaugten Mistes niederzulegen. Sie
sollen vielmehr ins Freie gelangen, um durch den Wind oder
durch Tiere verbreitet zu werden. Hierbei ist die Lichtempfindlichkeit
der Fruchttriger von Nutzen. Das Licht ist fiir sie, dhnlich wie fiir
Keimlinge, das Signal, daB das Freie erreicht ist. Brefeld (1881 und
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1889) zeigte, daB bei der Gestaltverinderung der Pilze im Finstern
eine Art von Etiolement vorliegt, &hnlich wie bei hoheren Pflanzen. Im
Dunkeln verldngern sich die Fruchttriager sehr stark, am Lichte werden

sie im Wachstum gehemmt. Die Sporangien und
die Fruchtkorper selbst dagegen kommen vielfach
tiberhaupt nur am Lichte zur Entwicklung.

Die Pilze, um die es sich handelt, gehdren
sehr verschiedenen Verwandtschaftskreisen an.
Die Arten von Pilobolus gehéren zu den Mu-
corineen. Bei dem kleinen P. microsporus z. B.
werden die schlauchférmigen Fruchttriger im
Lichte, z. B. am Fenster, etwa 5—8 mm lang,
im Finstern aber bis 200 mm! (Grantz 1898)
(Abb. 35.) Sie tragen oben eine Blase, auf der
ein schwarzes Képpchen aufsitzt: das Sporangium
mit seinen klebrigen Sporen. Ist die Reife ein-
getreten, so Offnet sich die Blase an der Spitze,
und das Sporangium wird durch ihren Saft, der
unter Druck stand und nun herausspritzt, fort-
geschleudert. Es kann dabei an einem entfern-
teren Ort am Grase héngen bleiben und vom
Vieh mit gefressen werden. Da die Sporen der
Verdauung widerstehen, kénnen sie dann nach
der Entleerung gleich wieder keimen. Tatsich-
lich findet man auf Pferde- und besonders Kuh-
mist, der unter einer Glocke ausgelegi wird,
regelméfBig nach einiger Zeit Pilobolus.

Um diesen wunderbaren Mechanismus wirk-
sam zu machen, ist es aber nétig, daB das
Sporangium ins Freie schieft. Deshalb wichst
sein Stiel so lange, bis er ans Licht tritt. Im
Dunkeln wird das Sporangium gar nicht aus-
gebildet. Eine Belichtung von kurzer Dauer —
bei hellem Lichte schon eine Viertelstunde —
geniigt, um die Anlage und Fortbildung des
Sporangiums anzuregen Das Lingenwachstum
des Stieles wird dann sogleich gehemmt. Zur
Funktion des AbschieBens muB3 noch erwihnt
werden, dalBl sich die Spitze des Fruchttrigers
in die Richtung des Lichtes stellt und diesem
das Sporangium entgegenschleudert. Dadurch
wird bewirkt, daB die Sporen auch dann ins
Freie gelangen, wenn der kurze Fruchttriger sich
in einer Vertiefung entwickelt hat.

Entsprechende Verhéltnisse finden sich bei
gewissen, gleichfalls auf Mist wachsenden Hut-
pilzen, den Coprinusarten, die mit Pilobolus

AT b

Abb. 35.
Pilobolus mikro-
sporus (nach Brefeld).

a) Am Lichte gewachsene
normale Sporangientriger
mit Wasserblase und dem

schwarzen Sporenbehélter.
b) Im Halbdunkel vergeil-
ter Fruchttriger mit ganz
verkiimmertem Sporan-
gium. Durch wiederholte
Anderung der Lichtrich-
tung phototropisch hin-
und hergebogen. e¢) Ein
ebensolcher, der nachtréag-
lich am Lichte ein kleines
Sporangium gebildet hat.
Natiirliche GroGe.
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nicht verwandt sind. Sie gehoren vielmehr zu den Agaricineen, den
Champignonpilzen. Hier finden wir alle Abstufungen der Abhéngigkeit
vom Lichte. Bei Coprinus ephemerus bleiben Hiite und Stiele im
Dunkeln klein und schlaff, bei C. stercorarius und plicatilis vergeilen
die Triger und der Hut kommt nicht {iber die erste Anlage hinaus,
bei C. niveus und nycthemerus werden ohne Licht tiberhaupt keine
Fruchtkorper gebildet. Ihre Zahl bleibt auch bei den anderen Arten im
Finstern gering (Brefeld 1881 u. 89). Am besten untersucht ist der auf
Pferde- und Kuhmist hdufig vorkommende Coprinus stercorarius, ein
zierlicher schirmférmiger Pilz, der am Lichte etwa 6 cm hoch wird.
Im Dunkeln kann der Tridger des Hutes 20—30 und bei giinstiger
Erndhrung selbst iiber 70 cm lang werden! Er erreicht wie bei Pilo-
bolus das Freie, indem er dem Lichte entgegenwichst. Natiirlich
kann er sich bei so groBer Lénge nicht mehr aufrecht halten, son-
dern kriecht am Boden hin und erinnert dann lebhaft an vergeilte
Kartoffelsprosse. Ist es dem verlingerten Hutstiele nicht moglich
ans Licht zu kommen, dann bildet er im Welken neue seitliche
Tréger, so dafl selbst nach Monaten noch eine Sporenbildung er-
folgen kann, sobald giinstigere Beleuchtungsbedingungen eintreten.
Am Lichte entstehen so nachtraglich aufrechte, allerdings Kkleine
Hiite, die in normaler Weise ihre Sporen verbreiten kénnen. Auch
hier geniigt iibrigens eine kurze kriftige Belichtung, um die Hut-
bildung anzuregen und das Stielwachstum zu hemmen. Daraus geht
deutlich hervor, dafl es sich um eine echte Reizwirkung handelt.
Noch manche andere Pilze zeigen eine Abhiéngigkeit vom Lichte,
so Lentinus lepideus, Sphaerobolus stellatus, Xylaria Hypoxylon (Free-
man 1910), die im Dunkeln keine Fruchtkorper bilden, sowie Mucor
flavidus und M. racemosus, die verfinstert unter bestimmten Er-
nahrungsbedingungen keine Sporangien oder doch keine Sporen ent-
wickeln. Auf alle diese Fille kénnen wir hier nicht eingehen. Fiir
uns war es nur von Wichtigkeit zu zeigen, dall auch bei nicht
griinen Gewédchsen Erscheinungen auftreten, die dem Etiolement der
héheren Pflanzen ahnlich sind oder in ihrem verbildenden formativen
Einfluf selbst {iber das dort Beobachtete hinausgehen. Es soll nur
noch erwahnt werden, dafl fiir viele Bakterien und Pilze, wie auch
fiir manche Protozoen das Licht einen entwickelungshemmenden oder
bei hoher Intensitét selbst tédlichen Reiz bedeutet. Dabei wirken
ganz allgemein die blauen bis ultravioletten Strahlen stirker als die
roten und gelben, wie das ja auch bei hoheren Pflanzen der Fall ist.

¢) Photonastie.

Bei den Alpenpflanzen und den lichtempfindlichen Pilzen, wie
auch bei dem — in gewisser Hinsicht zueinander gegensitzlichen —
Verhalten der Bliatter und Stengel war es deutlich zu sehen, dal3
verschiedene Organe und Organteile vom Lichte recht verschieden
beeinfluBt werden kénnen. Ja, in den Blattern reagiert, wie erwihnt,
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sogar das Palissadenparenchym anders als das Schwammparenchym.
Es verhalten sich demnach dicht nebeneinander  gelagerte Gewebs-
schichten verschieden. Man kann sich also nicht wundern, wenn
auch Zellkomplexe, die nicht sichtbar verschieden voneinander, son-
dern nur durch ihre Lage charakterisiert sind, also z. B. die Flanken
ein und desselben Organes, durch das Licht in ihrem Léngenwachs-
tum verschieden beeinfluBt werden.!) Die Folge ist dann eine Kriim-
mung des betreffenden Stengels, Blattstiels usw., #dhnlich, wie wir
das beim Geotropismus gesehen haben. Nur daB hier die Richtung
der Krimmung in keiner Beziehung zum bewirkenden Reiz steht.
Vielmehr ist sie durch innere Beziehungen, wie Ansatz am Stengel
u. dgl. oder auch durch die Schwerkraft gegeben. Das bleibt in
jedem einzelnen Falle zu untersuchen. Auferlich sieht man nur
einen Lagewechsel des Pflanzenteils nach Verdunkelung oder Be-
lichtung, meist ein Heben oder Senken. Man nennt das Photo-
nastie. Eine solche ist gekennzeichnet durch eine Veréinderung in
der Lichtstdrke als bewirkenden Reiz und eine Bewegung, die keine
Beziehung zur Lichtrichtung hat, als Reizerfolg.

Die Blatter z. B. bleiben beim Etiolement nicht nur klein und
innerlich weniger differenziert als am Lichte, sondern sie behalten
auch die Lage langer bei, die sie in der Knospe
innehatten, bleiben dem Stengel angelegt, ge-
faltet oder gerollt usf. Erst auf den Zutritt
des Lichtes geht parallel mit ihrer sonstigen
normalen Ausbildung auch die Euntfaltung vor
sich. Besonders auffallend und leicht zu be-
obachten ist das wiederum bei Keimpflanzen.
Die Keimblétter haben im Samen eine bestimmte
Lage, die es ermdglicht, sie auf moglichst
kleinem Raume unterzubringen. Denn der Same
ist ein rundliches Gebilde mit einem im Verhalt-
nis zur Oberfliche groBen Inhalt, der zur Auf-
speicherung von Vorratsstoffen dient. Die Coty-
ledonen dagegen sind flichige Organe oder sie
werden es doch, falls sie spiter die Funktion
von Blittern iibernehmen sollen. Sie miissen
sich also am Licht ausbreiten. Das sieht man
sehr schon bei dem Samen von Ricinus, wo die
ziemlich groBen, eng gefalteten, weiBlichen Keim- Abb. 36
blitter im Samen dem Nihrgewebe dicht an- Keimiin e):('m Sinapi
. " a Sinapis
liegen und spiter nach Sprengung der Hillen  alba, links am Lichte,

. . . . rechts im Dunkeln ge-
sich ausbreiten. Auch die Samen vieler Kreuz- Sachsen.  Verklotnert.

1) Bei diesem Vergleich darf freilich nicht vergessen werden, daB die Ge-
staltung der Sonnenblitter nicht durch den direkten EinfluB des Lichtes auf
die Ausbildung der Gewebe zustande kommt, sondern daf die Form schon im
Vorjahre durch den Lichtreiz, der die Anlage trifft, als Ganzes becinflult wird.
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bliitler, z. B. Raps (Brassica Napus) und Senf (Sinapis alba) zeigen
dasselbe und mit ihnen viele andere (Abb.36). An vergeilten jungen
Pflinzchen findet man die Cotyledonen lange noch in der Knospen-
lage, eng zusammengelegt. Manche entfalten sich im Dunkeln nie,
z. B. die vom Buchweizen (Fagopyrum esculentum) (Sachs 1863),
die meisten nur sehr verspdtet. Kommen sie aber nicht zu spét
ans Licht, so breiten sie sich bald aus.

Bei den Bohnenkeimlingen (Phaseolus multiflorus) kann man
einige besonders hiibsche Erscheinungen beobachten, die die Dunkel-

keimlinge von den am Licht ent-

wickelten unterscheiden, und die

offenbar das Durchbrechen irgend-

welcher verdunkelnder Decken er-

leichtern. So wird bei ihnen nicht

nur der Stengelteil, der die ersten

Blatter tragt, im Dunkeln 3—4 mal

so lang als am Lichte, sondern es

wichst auch der Stengelteil iiber den

Primirblattern ganz betréchtlich, so

dafB nach 14 Tagen eine Gesamtlinge

von 40—50 cm erreicht wird, wéh-

rend gleichalte Lichtkeimlinge nur

10—15 cm lang sind. Die Stiele der

Primérblatter wachsen gleichfalls im

Dunkeln sehr viel linger. Auch

bleiben sie fast vertikal aufgerichtet,

wihrend sie am Lichte nahezu hori-

zontal stehen. Dadurch wird gleich-

falls der Widerstand in Erde, ab-

gefallenem Laub u. dgl. vermindert.

Ferner ist nicht nur die Spitze des

Sitae cines K .A:_)b' 37. ) Stengels mit der Endknospe, sondern
Spite ihes Keimitogs der Pouerbohne.  auch jedes Blatt an seinem Stiele
und Stengel lappig eingekriimmt. abwirts gebogen, wéhrend sie sich
am Lichte aufrichten (Abb. 37 u. 38).

Bei der Entwickelung vieler Samlinge ist zu beobachten, da8
der Keimstengel nicht geradeaus wéchst, sondern einen scharfen
Bogen macht. Die Kriimmung entsteht dadurch, da8 die eine
Flanke der anderen im Wachstum vorauseilt.

Man findet in den ersten Keimlingsstadien die Wurzel hervor-
treten und sich mit Hilfe der Haargebilde auf ihrer Oberfliche im
Boden verankern. Auch die Samenschale liegt oft fest, was durch
schleimige (Kresse, Senf) oder klebrige Stoffe (Kiirbis) erreicht werden
kann (Abb. 39). Der zwischen Wurzel und Samenschale befindliche
Stengelteil streckt sich nun und macht dabei einen Bogen nach oben,
so daB er gewissermaBen mit dem Ellbogen die Erdteile beiseite
schiebt. Die Keimblitter werden dann bei weiterem Wachstum des
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Stengels aus -dem Boden und aus der Samenschale gezogen und
nicht geschoben, wie es der Fall wire, wenn der Stengel geradeaus
aufwérts wiichse. Der Nutzen der Einrichtung ist klar, Mit den
Blittern voraus Hindernisse zu iiberwinden wire kaum méglich. So
finden wir es sehr begreiflich, daB selbst gerade angelegte Keim-
linge nachtraglich noch eine aktive Einkriimmung erfahren, die die

Abb. 38.

Spitze desselben Keimlings der Feuerbohne, einige Tage im Hellen.
Blitter und Stengel aufgerichtet. Verkleinert.

Cotyledonen resp. die Endknospe in abwérts geneigte Lage bringt.
Gute Beispiele sind die Sonnenrose (Helianthus annuus) oder der
Flachs (Linum usitatissimum).

Die Einkriimmung oder Nutation des SproBendes ist bei den
meisten dikotylen Keimlingen und bei vielen der aus unterirdischen
Wurzelstécken u. dgl. hervorkommenden Trieben zu beobachten. Sie
kann in einem kausalen Verhéltnis zur Schwerkraft stehen (positiver
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Geotropismus des Spitzenteils) oder allein eine Beziehung zur Rich-
tung des #lteren Stengelteils haben (autonome Nutation). Das Nicken
der Knospe bei steter Verlingerung des Triebes kommt dadurch
zustande, dafl in einer bestimmten Zone, von der Spitze aus ge-
rechnet, eine Kriimmung auftritt. Das Verhalten der einzelnen
Stengelteile bei solchen Nutationen haben wir oben
(S. 82) besprochen. Hier interessiert uns nur ihr
Verhdltnis zum Lichte.

Wie betont, dient die Nutation in den Fillen,
die wir hier im Auge haben, nur der Befreiung aus
der Erde. Ist diese erreicht, so mufl die Kriim-
mung wieder ausgeglichen werden, damit das Spro@3-
ende und damit die Blidtter in die normale Lage
kommen. Das Signal dazu gibt das Licht, das den
aus dem Boden hervorbrechenden Spitzenteil trifft.

Ein vorzeitiges Geradestrecken des gekriimmten
Stengels und Ausbreitung der Blattorgane wiirde
den Widerstand so sehr vergroBern, dall der Keim-
ling oder junge Trieb in der Erde stecken bleiben
miiBte. DaB das so ist, und daB wirklich das Licht
die bewirkende Ursache bei der Auflgsung der Keim-
lingslage ist, zeigte mir ein einfacher Versuch. Ich
lieB Samen in Erde hinter einer Glasscheibe keimen,
die dabei ein klein wenig geneigt war, damit die
hervortretenden Keimstengel sich ihr durch ihren
positiven Geotropismus anpreBten und sichtbar
blieben. (Ahnlich wie bei dem Sachsschen Wurzel-
kasten, vgl. S. 36 u. 99.) Wurde dann ein Teil der
Keimlinge durch die Glasscheibe hindurch dem
Tageslichte " ausgesetzt, ein anderer Teil aber durch
schwarzes Papier verdunkelt, so resultierte nach
einiger Zeit folgendes (vgl. Abb. 39): die ver-
dunkelten Pflinzchen zeigten schéne Nutation und
durchbrachen die lockere Erde ganz leicht. Die
belichteten aber suchten die Cotyledonen auszu-
breiten und den Stengel aufzurichten. Beides ge-
lang ihnen nicht, Der vergroferte Widerstand be-
Rapskeimling, auf wirkte, daB der wachsende Keimstengel sich viel-
schwarzem Loschpa-  fach gewunden hin- und herbog, anstatt senkrecht
Egﬁp’i‘i&“ﬁ}éfé?o&‘i? aufwirts zu stoBen. Natiirlich hétte bei einer ge-

wissen Tiefenlage schon die Hemmung des Wachs-
tums bewirkt, dal der Stengel die Spitze nicht mehr ins Freie ge-
bracht hédtte. Die geschilderten Hemmungen verhinderten aber auch
bei flacher Saat schon das Hervortreten. Zu solchen Versuchen eignen
sich Keimlinge von Senf, Sonnenrosen, Ipomoea u. a. Auch kann
man dieselbe Versuchsanstellung fiir Graskeimlinge benutzen, bei denen
durch die Belichtung die Keimscheide vorzeitig durchbrochen wird, so

Abb. 39.



Photonastie. 113

daB dann die zarten und flichigen Blatter hervortreten (vgl. 8. 99). An
diesen kann man auch beobachten, daB sie im Dunkeln linger und
schmiler werden und niemals die zusammengerollte Knospenlage
verlassen, am Lichte aber sich ausbreiten. Es treten also auch hier
wieder am Lichte allerlei Verénderungen auf, die, falls sie in der
Erde vor sich gehen, das Hervortreten aus dem Boden unmdglich
machen. Wahrscheinlich wird es keinen Simling geben, dem unter
solchen Umsténden das Durchbrechen

einer Bodenschicht moglich wire, die

unter natiirlichen Verhéltnissen kein

grof3es Hindernis ist.

Eine sehr ausgesprochene Photo-
nastie zeigen vielfach auch die Blatter
der Rosettenpflanzen. Die Abb. 41
zeigt 4 Exemplare von Sempervivum
(Dachwurz). a und ¢ wurden einige
Zeit im Dunkeln. b und d wéhrend-
dem im Licht gehalten. Man sieht,
daB im Dunkeln die vorher mehr oder
weniger aufrechten, dicht gedringten
Blatter sich herabschlagen und gerade-
zu rickwérts zusammenpressen. Es
geschieht das durch ein an der Basis
einsetzendes Wachstum, das durch
die helle Farbe des Zuwachses in
der Photographie kenntlich wird.
Um dem Einwande zu begegnen,
dal die im Dunkeln herabgesetzte
Transpiration die geschilderte Wir-
kung bedinge, wurden die Exemplare
a und b mdglichst trocken, ¢ und d a b
sehr feucht gehalten. Man sieht an Abb. 40.
der hell und feucht gehaltenen IKeniigge von 1omocs iy Eric e
Pflanze b, dal3 allerdings dieser Faktor durch_bric)lﬂ; die ]‘jrdg in norn{aler Weise.
ein klein wenig mitspielen kann, ohne  platiit o G SR steh
aber das Resultat unklar zu machen. befreien. Natiirliche GroGe.
In allen diesen Fillen kann man
einen besonderen Einflul des Lichtes, abgesehen von seiner unmittel-
baren Wirkung auf das Léngenwachstum, beobachten. Die im Dunkeln
erwachsene und dann beleuchtete oder umgekehrt behandelte Pflanze
dndert ihr Verhalten anderen &ulleren oder inneren Richtkriften gegen-
tiber.') Sie breitet ihre Blatter aus, richtet ihren Stengel gerade usf.

1) DaB vielfach nur eine Beschleunigung von Verdnderungen vorliegt, die
schlieBlich auch im Dunkeln, allerdings nicht in vollem Umfange, vor sich
gehen, tut hier nichts zur Sache. Ob nach der Ausbreitung die alte Stellung
wieder eingenommen werden kann, scheint nicht untersucht zu sein.

Pringsheim, Reizbewegungen. 8
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Kurz, sie ist in einen neuen inneren oder physiologischen Zustand
iibergegangen, der durch das Licht hervorgerufen wurde (Vines 1889/90).
Man kann das auch so ausdriicken: Die Reizung der Pflanze
durch das Licht zeigt sich hier nicht unmittelbar, sondern erst in
ihrem Verhalten anderen Reizen gegeniiber. Die eigentliche, riick-
regulierbare Photonastie, bei der ein Organ auf einen wiederholten
Wechsel der Beleuchtung hin seine Stellung jedesmal éndert, scheint
mir von den geschilderten Fillen nicht wesentlich verschieden (so
auch Detmer 1882; Vines 1889/90 ist aber anderer Meinung).
Sie ist besonders bei den sog. Schlafbewegungen jener Blatter und
Bliiten zu beobachten, die solche Bewegungen téglich wiederholen.
Davon soll in einem besonderen Kapitel die Rede sein, zusammen
mit entsprechenden Reizwirkungen der Wirme.

Man kennt aber noch weitere Félle, in denen das Eingreifen des
Lichtreizes in eine andere Reizkette besonders deutlich wird. Dieses

a b [ d
Abb. 41.

PDachwurzrosetten. a und c einige Zeit ins Dunkle gestellt, b und d am Lichte gehalten.
Dabei a und b feucht, ¢ und d trocken kultiviert. Verkleinert.

merkwiirdige Verhalten machte bei seiner Entdeckung durch Stahl
(1884) berechtigtes Aufsehen. Dieser Forscher fand, daBl die im
Boden kriechenden Sprofiteile oder Wurzelstocke vieler Pflanzen,
z. B. die von Adoxa (Bisamkraut) und Circaea (Hexenkraut) im
Dunkeln horizontal wachsen, also transversal geotropisch sind. So-
bald sie aber vom Lichte getroffen werden, richten sie sich schrig
abwirts und gelangen so unter natiirlichen Umstdnden wieder in die
Erde. Es beruht das nicht etwa darauf, daB diese Wurzelstocke
das Licht fliechen. Vielmehr wird durch die Beleuchtung ihr Ver-
halten gegeniiber dem Schwerkraftreize verindert. Wihrend sie
vorher ihre geotropische Ruhelage in horizontaler Stellung fanden,
stellen sie sich jetzt schrig abwirts, bis sie wieder im Dunkel der
Erde sind. Bei Circaea ist noch ein anderer Punkt beachtenswert.
Es ist nidmlich (Goebel 1898/1901), nicht nur die Lage, son-
dern- auch die Ausbildung der Rhizome vom Lichte abhingig. Wer-
den sie verhindert in den Boden zu treten, so werden aus den Blatt-
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schuppen, die sie als umgebildete Stengelorgane tragen, richtige
Laubblitter; aber, wie das Experiment zeigt, nur am Lichte.

Eine Verinderung der geotropischen Ruhelage durch das Licht
findet sich, auBer bei Wurzelstocken, auch bei Nebenwurzeln, z. B.
denen der Pferdebohne (Vicia Faba). Im Dunkeln wachsen sie nahezu
horizontal oder ganz schwach abwirts. Werden sie aber belichtet,
z. B. hinter der Glaswand des Sachsschen Wurzelkastens (vgl. S. 36),
so verstidrken sie ihre Neigung abwirts ganz betridchtlich. Es wird
dadurch gleichfalls die Gefahr, aus dem Boden herauszuwachsen,
etwa da, wo er nicht eben ist, wesentlich verringert. Ahnliche Fille
lieBen sich wohl noch mehr finden.

Auch Anderungen der Funktion und damit des in der Wachs-
tumsrichtung sich aussprechenden physiologischen Verhaltens durch
das Licht, wie wir sie fiir die Ausldufer von Circaea erwéhnten,
kennt man noch mehr. Bei den hoéheren Pflanzen freilich ist meist
die Funktion zu fest eingeprigt, als daB sie durch Reizwirkungen
noch gedndert werden konnte. Aber bei Algen sind solche Um-
dnderungen haufiger. So werden aus den Wurzelschlduchen der
Fadenalge Oedocladium protonema am Lichte griine Assimilations-
triebe (Stahl, 1892). Umgekehrt konnen bei schwacher Beleuchtung
aus oberirdischen Teilen vieler Meeresalgen (Callithamnion, Bryopsis,
Ectocarpus) (Berthold 1882) Wurzelschlduche hervorgehen, die sich
positiv geotropisch abwérts richten.

Wenn wir als Photonastie definitionsgema solche durch Licht
veranlaBBte Reizbewegungen zusammenfassen, bei denen die Richtung
der Strahlen gleichgiiltig ist, der ReizanlaB vielmehr in einem Hellig-
keitswechsel besteht, so miissen wir hierher auch die Offnungs- und
SchlieBbewegungen der Spaltéfinungen rechnen. Es sind das die
Ausginge der Durchliftungskanile der Pflanze, des sogenannten
Interzellularsystems. Man findet sie hauptséchlich an den Blittern,
aber auch sonst vielfach auf der Oberfliche der Pflanze verteilt.
Die Luftwege dienen dem Austausch der Kohlensdure und des Sauer-
stoffes bei der Atmung und der Assimilation, sowie des Wasser-
dampfes bei der Transpiration. Sie stehen durch Poren in der Ober-
haut, eben die Spaltéfinungen, mit der AuBenwelt in Verbindung.

Diese Kommunikation wird aber geregelt und im Notfalle auch
ganz unterbrochen durch einen besonderen Apparat, der von den
benachbarten Epidermiszellen geliefert wird. Letztere bilden sich
bei der anatomischcn Ausgestaltung des Blattes zu den SchlieBzellen
um, die die Offnung umgeben und vermdége ihres eigentiimlichen
Baues einen Verschlul der Spalte herbeifithren konnen.

Die Spaltofinungen schlieBen sich besonders dann, wenn die
Pflanze aus Mangel an Wasser zu welken beginnt und bei unge-
hemmter Transpiration dem Vertrocknen ausgesetzt wére. Man fafit
diesen Vorgang als rein physikalisch auf, indem man annimmt, da@
infolge des beim Welken verminderten Turgerdruckes die SchlieB3-

8*
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zellen ihre Gestalt so veriindern, daB sie die zwischen ihnen befind-
liche Offnung zum Verschwinden bringen (Abb. 42).

Die Abbildung zeigt einen Schnitt durch die SchlieBzellen von Helleborus.
In dem diinn gezeichneten UmriB sieht man die Spalten unter Volumvermin-
derung des Innenraumecs der Schliefzellen geschlossen. Das stark gezeichnete
Schema zeigt, wie durch Wasseraufnahme das Volumen sich vergroBert und
wie dadurch die Offnung frei wird.

Der Mechanik der Spaltdffnungsbewegungen entsprechend wirken
alle Ursachen, die den Turgor herabsetzen, auf SpaltenschluB hin.
Zu diesen Ursachen kann auch das Licht, vermége seiner die Tran-
spiration steigernden Warmewirkung, gerechnet werden. Man sollte
also glauben, dafl Belichtung stets die Weite der Offnungen ver-
minderte. Vielfach oder sogar meist findet aber gerade das Gegen-
teil statt, im Lichte o6ffnen sich die Spalten. Man muB3 demnach
annehmen, dafl die physikalische Wirkung der Bestrahlung durch
eine Reizwirkung des Lichtes verdeckt und umgekehrt wird. Ob
eine solche auch bei den selteneren
im Dunkeln sich &6ffnenden Spalten
vorliegt, ist nicht entschieden, da
hier die Turgorerhéhung als Ur-
sache ausreichen konnte.

Wie dem auch sei, jedenfalls
kann das Licht als Reiz auf die

Abb. 42, Spaltenbewegung wirken. Der 6ko-
Spaltéfinung von Helleborus (NieBwurz) 10gi80he Nutzen der Einriehtung
“quimienen wnd geschlogenen Zistande, - liegt offenbar in dem reichlichen
aus Pfeffers Physiologie.) Gasaustausch, der nur bei guter
Beleuchtung zur Ermdéglichung einer
ausgiebigen Kohlensiureassimilation erwiinscht ist. Freilich kann die
Offnung im Lichte auch gefihrlich werden, wenn trotz reichlicher
Wasserdampfabgabe kein  SpaltenschluB auftritt. Assimilation und
Transpiration sind okologisch vielfach Antagonisten. Denn da die
Pflanze nur ein Durchliiftungssystem besitzt, so hat sie keine Mog-
lichkeit, die Diffusion eines Gases, etwa der Kohlensiure, zu fordern,
ohne gleichzeitig die aller anderen, z. B.. des Wasserdampfes, gleich-
falls zu steigern.

Im einzelnen scheinen die Verhiltnisse bei verschiedenen Pflanzen
recht verwickelt zu sein und sind noch nicht geniigend geklért. Es ist
auch nicht leicht, den EinfluB eines bestimmten Faktors, wie des Lichtes
zu studieren, ohne dabei die anderen gleichfalls unfreiwillig zu variieren.

Soviel ist aber sicher, daB es der Wechsel in der Helligkeit ist,
der die Reaktion auslost. Auf eine Erhéhung der Beleuchtungs-
intensitdt erfolgt also Offnung, auf eine Verminderung SchlieBung.
So sehen wir unter natiirlichen Umstéinden vielfach den ersten Vor-
gang am frithen Morgen, den zweiten am Abend vor sich gehen,
was nicht ausschlieBt, daB dazwischen aus anderen Griinden ent-
gegengesetzte Bewegungen ausgefithrt werden, daB also z. B. in der
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Nacht wegen der geringen Transpiration die Spalten sich wieder
6ffnen. Eine Nachwirkung der durch den Lichtwechsel direkt her-
vorgerufenen Periodizitit konnte Fr. Darwin (1904) nur insofern
finden, als die Offnung in der Zeit, wo sonst die SchlieBung statt-
findet, schwerer zu erzielen ist.

Wie wir gehort haben, beeinfluBt das Licht nicht nur die
Schnelligkeit des Wachstums und die Bahnen, in die es gelenkt wird
sowie manche Turgorbewegungen, sondern auch die Bildung und Ent-
wicklung von Pflanzenteilen und den Stoffwechsel in ihnen. In allen
diesen Féllen ist nur die Stérke und die Farbe der Belichtung von
Bedeutung. Noch nicht besprochen wurden aber die Reizwirkungen
des Lichtes, bei denen seine Richtung ausschlaggebend fiir den
Erfolg ist. Diesen gebiihrt wegen ihrer biologischen Bedeutung und
der sorgfaltigen Durcharbeitung, die ihnen zuteil geworden ist, eine
eingehende Besprechung, die ihnen in Abschnitt V zuteil werden soll.

d) Thermonastie.

Ahnlich wie die Schwankungen der Helligkeit kénnen auch die
der Temperatur Bewegungen veranlassen. Man nennt diese Erscheinung
Thermonastie. Wie Voéchting (1890) fand und Lidforss (1903)
bestitigte, fiihren die Bliitenstiele von Anemonearten auf Temperatur-
verdnderungen Bewegungen aus, und zwar hat eine Erwédrmung die
Aufrichtung, eine Abkiihlung eine Senkung des Stieles zur Folge.
Dadurch werden die Bliiten bald in eine aufrechte, bald in eine
nickende Lage gebracht. Inwieweit neben Helligkeitsschwankungen
derlei Temperatureinfliisse auch sonst bei den mit der Tageszeit
wechselnden Stellungen der Bliiten- und Bliitenstinde beteiligt sind,
wie sie etwa Kerner (1898, S.107ff.) beschreibt, entzieht sich aus Mangel
an Versuchen unserer Kenntnis. An der angefiihrten Stelle werden
solche Bewegungen als Schutzmittel des Pollens gegen Bendssung
aufgefaflt. Sie finden sich z. B. beim Storchschnabel (Geranium
Robertianum), bei der Scabiose (Scabiosa lucida), bei Glockenblumen
(Campanula patula) und vielen anderen Pflanzen.

Bei Anemone und wohl auch den anderen werden diesc Reak-
tionen durch Wachstum ausgefithrt. Ebenso verhalten sich manche
Blatter, z. B. die vom Génseblimchen (Bellis perennis), die sich bei
tiefer Temperatur dem Boden anschmiegen, bei hoherer sich erheben
(Lidforss 1903). Der Zusammenhang mit dem Wechsel der Tempe-
ratur scheint hier freilich wegen der Langsamkeit der Reaktion
nicht sehr deutlich zu sein. Es kénnte ja auch sein, daf die Hohe
der Temperatur an sich fiir die Wachstumsrichtung mafigebend wire.
Dieser Zweifel bleibt auch bei anderen von Véchting und Lidforss
beschriebenen Fillen. '

So wichst der Stengel von Holosteum umbellatum und Lamiom
purpureum bei niederer Temperatur dem Boden angeschmiegt, um
sich bei hoherer aufzurichten. Wihrend aber bei Anemone diese
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Bewegungen auch am Klinostaten stattfinden, sind sie bei den zu-
letzt genannten Pflanzen als Verinderungen des geotropischen Ver-
haltens aufzufassen.

Solche Temperaturreaktionen finden sich vorzugsweise bei Friih-
lingsblumen, die schon im Herbst keimen. Sie werden ihnen helfen,
sich unter dem Schnee zu bergen, um nicht von ihm zerdriickt zu
werden. Auch gegen Vertrocknen konnen sie Schutz gewihren, denn
am Boden ist es feuchter als in hoheren Schichten der Luft, und
die Wasseraufnahme ist bei tiefer Temperatur erschwert.

Thermonastische Bewegungen werden auch sonst noch gefunden,
so bei Drosera und Aldrovanda, bei Ranken usw. Sie haben da
aber wohl keine besondere Bedeutung, sondern sind mehr eine Be-
gleiterscheinung der sonstigen Reizbarkeit dieser Objekte.

Inwieweit das Offnen von Winterknospen einer Reizwirkung der
Temperaturerhhung zuzuschreiben ist, 148t sich nicht sagen. Es ist
moglich, aber nicht notig, daB dabei thermonastische Reaktionen
mitspielen. Es konnte ja auch die Erweckung der Lebenstitigkeit
durch die Wirme allein hervorgerufen werden, und das Auseinander-
spreizen der Blitter einfache Folge des angeregten Wachstums sein.
Genaueres wissen wir dariiber bei den Bliiten, iiber die im n#chsten
Kapitel berichtet werden soll.

e) Periodische Bewegungen.

An vielen Pflanzenteilen kennt man Bewegungen, die sich tég-
lich wiederholen.. Da sie vermoge ihrer Periodizitdit mancherlei Be-
sonderheiten bieten, wollen wir sie im folgenden im Zusammenhang
und getrennt von den iibrigen Nastieen besprechen, obgleich sie, wie
wir sehen werden, direkt von den mit dem Tageswechsel verbundenen
Verdnderungen als Reizen abhéngen. Als solche kommen die
Differenzen in der Beleuchtung und Temperatur, die zwischen Tages-
und Nachtzeit bestehen, in Betracht. Wir haben also hier nach
der wissenschaftlichen Benennung photo- und thermonastische Reiz-
bewegungen vor uns.

Solche Lageverinderungen, hauptséchlich an Laub- und Bliiten-
blittern, kennt man seit langer Zeit. Linné schon hat eine groBe
Anzahl derartiger Falle als ,,Pflanzenschlaf* beschrieben, und unter
diesem Namen fat man sie vielfach noch heute zusammen. Sonst
nennt man die Erscheinung auch Nyctinastie.

Es ist klar, daB Lageverdnderungen nach Verdunkelung auf sehr
verschiedene Weise zustande kommen konnen. So kann am Tage
eine bestimmte Richtung zum einfallenden Lichte innegehalten werden,
wahrend in der Nacht andere Richtkréfte iiberwiegen, entweder
Geotropismus oder solche, die in der Lage der Teile einer Pflanze
zu einander begriindet sind. Auch kann die Reaktion eines Organes
gegeniiber der Schwerkraft durch das Licht und die Warme beein-
fluBt werden, wie wir schon frither gesehen haben. Wéren solche
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Pflanzen dem Tageslichtwechsel ausgesetzt, so wiirden sie, bei ge-
niigend schneller Reaktionsfahigkeit, gleichfalls periodische Bewegungen
ausfiihren miissen. Ferner kann, ganz abgesehen von dufleren Richt-
kriften, nur die von den verschiedenen Teilen angestrebte gegen-
seitige Lage mit der Belichtung und Verdunkelung wechseln. Es
kann z. B. im Dunkeln die Oberseite, am Lichte die Unterseite eines
Organes, Blattes oder Stengels, stirker wachsen. Welcher von allen
diesen Fillen im einzelnen vorliegt, kann nur durch besondere Unter-
suchungen festgestellt werden. Was man dariiber weil, will ich
spater erzéhlen.

Trotz aller dieser und noch vieler anderer Verschiedenheiten
in den ReizanstéBen und dem &uBeren Verlauf ist es doch zweck-
miBig, die periodischen Bewegungen zusammen zu besprechen, da
gewisse gemeinsame Ziige sie zusammenhalten.

Beginnen wir mit den Bliiten, die in mancher Beziehung ein-
‘fachere Verhiltnisse bieten! AuBerlich gewinnt man folgendes Bild
von den ,,Schlafbewegungen‘‘ der Bliiten:

Im allgemeinen offnen sie sich am Morgen und schliefen sich
am Abend, bei Nachtblithern auch umgekehrt. Damit verbunden ist
hiufig eine Kriimmung des Bliitenstiels, die die Bliite fiir die Nacht
in eine geneigte Lage bringt. Auch kdnnen sich ganze Bliitensténde,
wie z. B. die der Compositen und Umbelliferen (K&épfchen- und
Doldenbliitler) wie Einzelbliiten verhalten. Sehr empfindlich ist z. B.
Oxalis Acetosella, der Sauerklee, bei dem die Bliiten sich in der
Nacht, aber auch auf voriibergehende Beschattung, etwa durch
Wolken, schlieBen und gleichzeitig sich so senken, daB der Bliiten-
stiel abwirts gekriimmt ist. Wie wir weiter sehen werden, fiihren
auch die Bldtter dieser Pflanze periodische Bewegungen aus.

.Zunichst wollen wir das Offnen und SchlieBen der Bliiten be-
trachten, soweit es hierher gehort. Als bewirkende Ursache solcher
Schlafbewegungen kommen die Verdnderungen in der Belichtung und
Temperatur in Betracht, die mit dem Wechsel von Tag und Nacht
verbunden sind.!) Am besten untersucht ist der EinfluB des Lichtes
und der Temperatur bei Bliten, die tags gedffnet, nachts geschlos-
sen sind.

Die Erscheinung des wiederholten Offnens und Schlieens ist
sehr verbreitet, aber nicht allgemein. Man kann danach Bliiten resp.
Bliitenstinde unterscheiden, die sich nur einmal, beim Aufbliihen,
offnen und spiater schlieBen und solche, die es im Tageswechsel
wiederholt tun. Im ersteren Falle kann die Bliitezeit kurz sein und
nur wenige Stunden dauern, wie bei Hibiscus Trionum, wo sie nur
3 und Portulaca oleracea und Spergula arvensis, wo sie 5 Stunden
dauert, bis zu Bliiten wie denen des Schneeglockchen (Galanthus nivalis)

1) Bei besonders empfindlichen Pflanzen kann schon ein Gewitterregen,
wie erwihnt, entsprechende Reaktionen auslosen.
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wo. sie bei ausbleibender Bestdubung tiber einen Monat oder von
tropischen Orchideen, wo sie fast ein Vierteljahr betragen kann.
Auch bei den sich periodisch Offnenden und schlieBenden Bliiten
kommen alle Abstufungen vor, von den Bliiten der gréften Seerose,
der Victoria regia, die sich nur an zwei aufeinander folgenden Tagen
Offnen und dann versinken, bis zu den Kopfchen von Bellis perennis,
die 8 bis 14 Tage lang das Spiel wiederholen.

Wie Pfeffers Untersuchungen (1873b) gelehrt haben, findet das
Offnen und SchlieBen  der Bliiten durch ungleiches Wachstum der
Innen- und AuBenseite am Grunde der Bliitenbldtter oder Kronblatt-
zipfel statt. Besonders genau hat Pfeffer Herbstzeitlosen-, Crocus-

und Tulpenbliiten untersucht
(Abb. 43 u. 44). Entsprechen-
des gilt aber auch von den
Strahlbliiten der Kompositen,
soweitsie sich periodisch 6ffnen
und schlieBen. So findet beim
Gansebliitmchen (Bellis peren-
nis), der Ringelblume (Calen-
dula officinalis) und dem
Lowenzahn (Leontodonarten)
die Bewegung durch un-
gleiches Wachstum einer Zone
am Grunde der Zunge oder

in der Rohre statt.
Pfeffer stellte die Mes-
sungen so an, dafl er auf der
Innen- und AuBenseite der
Bewegungszone am Grunde
der Bliitenzipfel Punkte mit
schwarzem Lack auftrug und
Abb. 43. deren Abstand mit Hilfe des
Herbstzeitlose. Mittags in der Sonne gedffnet. Mikroskopes maB. Dabei bil-
dete irgend eine leicht kennt-
liche Ecke, wie sie bei derartigen Klexen stets vorkommen, die MeB-
marke. Nachdem eine Kriimmung stattgefunden hatte, die im Versuche
durch Erwidrmung oder Abkiihlung hervorgerufen wurde, fand eine neue
Messung statt. Auf diese Weise ergab sich bei seinen und spéteren
Messungen [z. B. Wiedersheim 1904], daB immer die bei der Kriim-
mung konvex werdende Seite sich verlingerte, die andere aber
kaum an Linge zu-, manchmal auch abnahm. Aktiv ist also die
Flanke, von der die Bewegung wegfithrt. Das ist sowohl beim
Offnen wie beim SchlieBen so. Daf wirklich aktives Wachstum
stattfand, und nicht etwa eine Dehnung von Zellen durch Erhéhung
des Innendrucks oder dergleichen, ergab sich daraus, daB die Ver-
langerung nie wieder riickgingig gemacht wurde, auch nicht bei der
Ausfithrung der entgegengesetzten Bewegung. Eine sich wiederholt
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Sffnende und schlieBende Bliite erleidet also eine stetige Verlingerung
der Bewegungszone, die aber schlieflich ein Ende haben muf. Der
wirksame Teil ist dabei das unter der Oberhaut liegende Gewebe
aus kugeligen Zellen. Das wurde dadurch bewiesen, daB die Kriim-
mungen noch ausgefiihrt wurden, als die Haut vorsichtig abgezogen
worden war. Die Bewegung verlduft sowohl beim Offnen wie beim
SchlieBen unter . Wachstumsbeschleunigung der Mittelzone, was be-
sonders dann deutlich wird, wenn man die. Krimmung mechanisch
verhindert (Wiedersheim 1804).

Diese Messungen wurden an Bliiten gemacht, die vorzugsweise
durch Temperaturschwankungen beeinfluBt werden. Genau ebenso
aber verhalten sich diejenigen, bei denen das Licht stirker wirkt. Solche
sind z. B. die genannten Kopfchenblitler, der Sauerklee (Oxalis),

Abb. 44.

Herbstzeitlose. Bei Sonnenuntergang, als es kiihler wurde, geschlossen.

Mesembryanthemum, Seerose (Nymphaea) u. a. Bei diesen ist zwar
auch eine Temperaturverinderung wirksam, ebenso wie bei den erst
genannten das Licht, aber in geringerem Mafle, so daB in dem einen
Fall eine geringe Verdnderung der Lichtstéirke eine verhdltnismifBig
ansehnliche der Temperatur, die an sich entgegengesetzt wirken wiirde,
iiberwindet und umgekehrt.

Der Grad des Offnens und SchlieBens wurde von Pfeffer in der
Weise bestimmt, daB er an den Blitenblattern leichte Zeiger be-
festigte, die an einem Gradbogen spielten. Auf die Weise wurde
der Winkel durch VergroSerung des Ausschlages genauer mefbar. Es
lieB sich dann zeigen, daB bei Crocus schon eine Temperaturverdnde-
rung von !/,° C eine Bewegung ausloste.

Will man nun solche Versuche austellen, so findet man, dal
sie micht zu jeder Tageszeit gleich gut gelingen. Die periodischen
Bewegungen nidmlich sind nicht nur von den augenblicklichen Um-
stinden abhingig, sondern in weitem Mafle auch von den vorausgegan-
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genen. Am deutlichsten wird das ersichtlich, wenn die Objekte in
konstante Bedingungen, also in dauerndes Licht oder Dunkelheit und
gleichbleibende Temperatur gebracht werden. Man findet dann nam-
lich in vielen Féllen, daB die Offnungs- und SchlieBbewegungen
einige Zeit, wenn auch mit abnehmender Stérke, weiter verlaufen.
Es ist dies etwas #hnliches, wie wir es bei der Periodizitit des
Wachstums gesehen haben, die ja auch unter konstanten Bedingun-
gen mehr oder weniger lange andauert. Dafl es sich nicht um eine
der Pflanze immer innewohnende, erbliche Erscheinung handelt, schlieBt
Pfeffer aus dem Unterbleiben derartiger Bewegungen an Bliiten, die
er im Dunkeln und in gleichméaBiger Temperatur hat aufbliihen lassen.
Das gelang Pfeffer vorziiglich beim Génsebliimchen und beim Crocus,
die sich im Dunkeln nur unvollkommen &ffneten und in dieser Lage
bis zum Verblithen blieben.

Demnach hétte man in den Bewegungen solcher Bliiten, die nach
einem Aufenthalt in dem wechselnden Licht der Sonne ins Dunkle
gebracht worden sind, eine Nachwirkung zu sehen, die periodisch
wiederkehrt. Unter natiirlichen Umstdnden verlaufen die Nachwir-
kungen in gleichem Sinne wie die direkt durch das Licht hervor-
gerufenen, .sie werden sie also verstirken. Versucht man aber zu einer
Zeit, wo sonst die Blite noch im Offnen begriffen ist oder sich erst
vor einer kurzen Zeit ge6ffnet hat, eine SchlieBbewegung durch Ver-
dunkeln hervorzurufen, so wirken die Nachwirkungen dem entgegen,
und es kann vorkommen, daB man nichts erzielt. Pfeffer fait seine
Erfahrungen in folgende Worte zusammen: Nach einer Bewegung
mufl eine gewisse Ruheperiode innegehalten werden, ehe eine ent-
gegengesetzte stattfindet.

Diese Abhingigkeit der Reaktion von der Tageszeit, d. h. von
den Nachwirkungen fritherer periodischer Reize, scheint besonders bei
den vorzugsweise auf Beleuchtungswechsel reagierenden Pflanzen vor-
zuliegen, wihrend bei den thermonastischen Bliiten von Crocus, Tulpe
usw. durch Veranderung der Temperatur jederzeit eine Reaktion hervor-
gerufen werden kann, die allerdings je nach der Tageszeit verschieden
stark ausfallen wird. So konnen diese letzteren Bliiten sich zu unge-
wohnter Zeit schlieen, wenn durch einen Regen Abkiihlung erfolgt oder
sich nach einem kalten Tage abends Offnen, wenn die Temperatur
dann steigt. KEs steht diese Tatsache offenbar in Zusammenhang
damit, dafl die Verdnderungen der Temperatur weniger regelmafBig
vor sich gehen als die der Beleuchtung. Néhert sich die Tageszeit,
zu der gewOhnlich Offnen oder Schliefen stattfindet, so wird ein gleich-
sinnig wirkender Reiz auch bei den vorzugsweise lichtempfindlichen
Bliiten eine Beschleunigung der Bewegung herbeifithren, wihrend ein
ungleichsinniger hier keinen Erfolg hat. So ist es begreiflich, daB
photonastische Bewegungen nicht immer demonstriert werden kénnen,
z. B. nicht vormittags. Denn dann sind die Bliiten offen, schlieBen
sich auf Verdunkelung nicht und konnen auch nicht durch vorher-
gehendes Dunkelstellen geschlossen gehalten werden.
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Durch kiinstlich hervorgerufenen Beleuchtungswechsel gelang es
R. Stoppel (1910), den Rythmus innerhalb gewisser Grenzen zu ver-
schieben, wenn die Perioden z. B. 18 oder 6 Stunden lang waren.
Es verhielten sich dann die Bliiten so als ob die Tage kiirzer oder
langer geworden wiren. Ahnliches hat, wie wir noch sehen werden,
Pfeffer schon frither bei Blattern erreicht. Der Stoppelschen Arbeit
ist noch zu entnehmen, daB verschiedene Pflanzen sich recht ver-
schieden verhalten konnen. So bliiht Calendula nicht im Dauerlicht,
Bellis aber nicht im Dunkeln auf.

Die unter gleichméaBigen Bedingungen aufgeblithten Kopfchen
von Calendula und Bellis vollfiihren nach Stoppel rhythmische
Bewegungen, die ungefihr dem Wechsel von Tag und Nacht ent-
sprechen, aber hier offenbar nicht von duBeren Bedingungen abhéngig
sind. DaB solche selbstindigen oder autonomen Bewegungen vor-
kommen, kompliziert die Sachlage natiirlich wesentlich, die iiberhaupt
trotz der vielen darauf verwandten Mihe noch schwer zu iibersehen
ist. Die Unklarheit hat ihren Grund zum Teil in der Schwierigkeit,
wirklich konstante Bedingungen herzustellen, z. B. bei Beleuchtungs-
wechsel die Verdnderungen in der Temperatur auszuschalten oder
doch unwirksam zu machen. Pfeffer half sich in diesem Falle da-
durch, daB er eine geringe Verschiebung der Temperatur im um-
gekehrten Sinne kiinstlich erzeugte, deren Wirkung dann durch den
entgegengesetzt wirkenden Einflu des Beleuchtungswechsels iiber-
wunden werden muBte. Gelang das, dann war er seiner Sache um
so sicherer. Nicht immer lieBen sich diese Schwierigkeiten ganz aus-
schalten. Wir kommen darauf noch bei Besprechung der Schlafbe-
wegungen bei den Bldttern zuriick.

Kombiniert mit den Bewegungen der Bliitenblitter oder unab-
héngig von ihnen sind hdufig solche des Bliitenstiels. - So steht die
Bliite von Oxalis acetosella am Tage aufrecht, nickt aber in der
Nacht. Ahnlich verhalten sich Fingerkrautarten (Potentilla), Erd-
beeren (Fragaria), Flachs (Linum), Bachwurz (Geum), Storchschnabel
(Geranium) u. a. Das gleiche findet man an vielen Kompositenk&pf-
chen, so beim Ginsebliimchen (Bellis), Huflattich (Tussilago), Sonchus,
Lactuca u. a. Bei Umbelliferen kommt der Fall vor, daB sich die
Schirme nachts schlieBen und gleichzeitig durch Kriimmung des
Stengels, der sie trigt, senken. So ist es bei der Mohrriibe (Daucus
Carota), beim Kiimmel (Carum Carvi) usf.

Ob diese Bewegungen, die oft auch am Tage bei schlechtem
Wetter eintreten, von der Temperatur oder dem Lichte abhingen,
ist meist nicht bekannt. Fiir die Bliitenstiele von Anemone stellata
hat Voechting (1890) nachgewiesen, daf} sie thermonastisch sind, und
so wird es wohl meist sein. Was schlieBlich den Nutzen dieser Bliiten-
bewegungen betrifft, so ist wohl anzunehmen, dafl es sich haupt-
sichlich um einen Schutz handelt, der fiir die empfindlichen Teile,
vor allem den Pollen angestrebt wird. Dieser wird z. B. bei sich
nachts schlieBenden oder senkenden Bliten vor dem Tau geschiitzt
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sein, vielleicht aber auch vor unliebsamen Bliitenbesuchern. Ob die
sich nachts 6ffnenden Bliiten zur Zeit der morgendlichen Tauperiode
schon wieder geschlossen sind, diirfte wohl nicht eingehend be-
obachtet sein. Jedenfalls zeigt die Zeit, zu der die Bliiten getfinet
sind, Ubereinstimmung mit dem Flug der bestdubenden Insekten.
Bei den auf Wirmeherabsetzung reagierenden Bliiten der Friih-
lingspflanzen, wie Tulpe, Crocus wird man auch an einen Schutz
gegen zu starke Abkiihlung
denken konnen; bei denen,
die sich bei einem Gewitter-
regen schlieBen oder senken
und bei ungiinstigem
Wetter gar nicht &ffnen,
wie dem Sauerklee, den
Anemonearten u. a., mehr
an Schutz gegen Bendissung.
Bei Drosera 6ffnen sich die
Bliiten iiberhaupt nur auf
sehr intensive Besonnung.
Im einzelnen konnen also
die angestrebten Vorteile
sehr verschiedener Natur
sein. Vorldufig weill man
dariiber noch nicht viel.

Gehen wir nun zu
den Schlafbewegungen der
Blatter iiber. Auch hier
stammt die Grundlage und
die Hauptmasse unserer
Kenntnisse von Pfeffer.
In zwei umfangreichen Ar-
beiten beschéftigte er sich
(1875 und 1907) mit den
periodischen  Blattbewe-
gungen. Diese sind wieder-

Abb. 45. um sehr verbreitet im
Junge Erbsenpflanzen ,,Tagstellung®. Die Blittchen Pflanzenreiche, besonders
ausgebreitet. bei den mit Gelenken

versehenen Blattern, wo
sie durch Turgorverinderungen zustande kommen. Doch gibt es auch
genug Pflanzen, bei den durch ungleiches Wachstum entsprechende
periodische Kriimmungen verursacht werden, in diesem Falle natiir-
lich nur, so lange das Blatt jung ist. Bis auf die Ausfilhrung der
Bewegung scheinen sich beide Gruppen ganz gleich zu verhalten,
so daB sie hier gemeinsam besprochen werden diirfen.
Turgorbewegungen in Abhéngigkeit vom Tageswechsel fithren
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von bekannteren Pflanzen besonders schén aus: Bohnen (Phaseolus-
Arten), Mimosen, falsche Akazien (Robinia Pseudacacia), Sauerklee
(Oxalis acetosella) u. a. Wachstumsbewegungen findet man bei der
Sonnenrose (Helianthus annuus), den Balsaminen (Impatiensarten),
bei Amaranthus usf.

Sehr einfach sind die Bewegungen bei den Bldttern der Erbse
(Pisum), die sich in der Nacht einfach herunterschlagen (Abb. 45 u. 46).

Abb. 46.

Junge Erbsenpflanzen ,,Schlafstellung‘’. Die Blittchen
heruntergebogen.

Bei Oxalils (Sauerklee) senken sich die Teilbldttchen der kleeartigen
Blitter in ihren Gelenken, gleichzeitig falzen sie sich in der Mittelrippe
ein (vgl. Abb. 48, S. 135). Beim Steinklee (Melilotus) drehen sich die
ebenfalls kleeartigen Blittchen so, daB sie die Kante nach oben wenden.
Das Endblattchen legt sich dann mit seiner Oberseite dem Seiten-
blattchen an, dem diese zugekehrt ist. Die Bewegung ist sehr kompli-
ziert, wie man bei Darwin ([1880] 1899, S.294) nachlesen kann. Beim
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gewodhnlichen Klee (z. B. Trifolium repens) legen sich die Seitenblattchen
aneinander, das Endbléittchen deckt sich dachartig dariiber. Bei der
ErdnuB} (Arachis hypogaea) legen sich alle vier Blattchen aufeinander,
bei der Mimose (Mimosa pudica) decken sie sich schuppenférmig,
wahrend der Hauptblattstiel sich senkt und die Nebenblattstiele, die
am Tage fingerférmig spreizen, sich einander ndhern. Und so ist
fast jeder Fall neu und merkwiirdig. Nur einige wenige seien noch
beschrieben, so die Gattung Lupinus. Bei manchen Arten, wie L.
pilosus, senken sich alle die sternférmig angeordneten Bliattchen, bei
L. pubescens aber senkt sich merkwiirdigerweise nur der nach auflen
liegende Teil, wihrend der andere sich hebt. Die Blattchen sind
schlieBlich anndhernd in einer senkrechten Ebene ausgebreitet.

Eine Ubersicht uber die verschiedene Art, in der die Schlafbe-
wegungen ausgefiihrt werden kénnen, hat Darwin ([1880] 1899) gegeben.
Danach sind sie besonders haufig bei Keimblattern und hier wieder bei
denen mit Gelenk, wie sie bei Oxalideen und Leguminosen oft vor-
kommen. Meist heben sich die Cotyledonen des Nachts und néhern sich
einander. Es gibt Pflanzen, bei denen die Blatter schlafen. die Coty-
ledonen aber nicht und umgekehrt. Ob daraus etwas fiir die Be-
deutung dieser Erscheinung zu entnehmen ist, kann ich nicht ersehen.
Es kommt auch vor, daf Keim- und Laubblatter in verschiedener
Weise Bewegungen ausfiihren. So heben sich die Cotyledonen von
Oxalis valdiviana, die Blidtter aber senken sich. Xbenso bei Cassia
marylandica. In diesem Falle sind die Blattbewegungen noch be-
sonders interessant. ,,So biegen sich bei Cassia die (paarig gefiederten)
Bldttchen, welche wahrend des Tages horizontal sind, nicht nur des
Nachts senkrecht abwirts und das terminale Paar ist betrichtlich
riickwérts gerichtet, sondern sie rotieren auch um ihre eigenen Achsen,
so dal ihre unteren Flichen nach auBen gewendet werden.® Dabei
hebt sich noch der Hauptblattstiel, so daB die ganze Pflanze sich
gewissermafen in sich zusammenschmiegt (Abb. 47).

Das Gemeinsame aller dieser Einrichtungen sieht Darwin darin,
daB durch sie die Blatter nachts in eine aufrechte oder gesenkte
Lage kommen, in der nicht die Flidche, sondern die Kante nach
oben gekehrt ist. Gleichzeitig findet dabei h#ufig ein Zusammenlegen
in Paketen oder doch eine Anndherung der Teile aneinander statt,
wie das besonders bei Cassiaarten und Desmodium gyrans aufféllig
hervortritt, wo die Blattstiele sich heben und dem Stengel nidhern.

Die zuletzt erwadhnten Pflanzen besitzen alle Gelenke, in solchen
allein finden wahrend der Schlatbewegung Torsionen statt. Bei den
durch Wachstum zustande kommenden Bewegungen beschrinken sich
die moglichen Unterschiede darauf, daB bald Hebungen, bald Sen-
kungen auftreten. Im ganzen werden, wie bei den Bliiten, durch
dieselben Einfliisse verschiedene Reaktionen hervorgerufen. So senken
sich die Blidtter von Impatiens in der Nacht, wahrend sich die von
Chenopodium (Génseful) heben, und bei Lupinus pubescens hebt sich,
wie wir gehort haben, ein Teil der Bldttchen, ein Teil senkt sich.
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Was die Mechanik der Bewegungen betrifft, so hat Pfeffer sie
durch mikrometrische Messungen an operierten Gelenkhilften und
an sich durch Wachstum kriimmenden Stielen aufzukliren ge-
sucht. Aus seinen Versuchen schlieBt er, daB auf eine Verdunke-
lung hin die Dehnung der Gelenkhilften, resp. das Wachstum
der Flanken im Blattstiel oder am Grunde der Spreite gleich-
sinnig, aber ungleich schnell steige, bei Erhellung aber sinke. Es
eile also die Dehnung der einen Gelenkhilfte voran und rufe so eine
Kriimmung hervor. Die VolumvergrofSerung der anderen Hilfte
erreiche erst dann ihr Maximum, wenn die erste schon wieder zu-
riickgehe. Dadurch werde bewirkt, dafl erst ein Hin-, dann ein Hergang

Abb. 47.
Schlafbewegung der Blidtter von Cassia pubescens (nach Darwin [1881] 1899).

erfolge, die eben das Heben und Senken der Blatter hervorriefen. Dem
ist von Schwendener (1898) und Jost (1898) widersprochen worden.
Beide fanden bei isolierten Gelenkhélften nicht ein gleichsinniges,
sondern ein entgegengesetztes Verhalten, indem die eine Halfte sich
dehnte, wihrend die andere sich zusammenzog.

Jedenfalls kommen die Bewegungen in Gelenken durch Ver-
dnderungen des Innendruckes in den Zellen zustande, das nach
Lepeschkin (1908, S.729) durch unmittelbaren Einflul der Licht-
intensitdt auf die Durchlissigkeit des Plasmas bewirkt wird. Die
Resultate im einzelnen wéren nicht so wichtig, wenn nicht davon die
Deutung der Gegenbewegung abhinge, die immer auf einen einmaligen
Helligkeitswechsel und die durch ihn bewirkte primére Bewegung folgt.
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Es ist ein theqretisch wichtiger Unterschied, ob die Gegenbewegung
direkt durch den Beleuchtungswechsel hervorgerufen wird, wie es Pfeffer
will, oder ob sie erst eine Folge der ersten Bewegung ist. Man sieht,
dafl genaue Messungen nicht nur iiber die Mechanik, sondern auch
iitber den Sinn eines Vorganges unterrichten koénnen. Im vorliegenden
Falle aber scheint die Frage noch nicht entschieden zu sein, kommt
es doch nach Wiedersheim (1904) auch auf den Grad der Operation
an. DaB man auf eine solche angewiesen ist, ist iiberhaupt ein
grofler Ubelstand, da man nicht weif3, was dadurch alles verindert wird.

Von diesen Fragen unbeeinfluit bleibt aber wohl die Feststellung,
daB auf den Reiz hin bei der Wachstumsbewegung entweder, bei
Verdunkelung, eine Zunahme oder, bei Belichtung, eine Abnahme
der durchschnittlichen Zuwachsschnelligkeit gegeniiber der in kon-
stanter Finsternis erzielt wird, die auf Ober- und Unterseite ungleich
schnell verlauft. Auch konnte Wiedersheim an Blattern von Im-
patiens parviflora, die an der Kriimmung verhindert worden waren,
und #hnlich bei Perigonbléttern von Tulpen und Crocus nachweisen,
daB der auf Verdunkelung erfolgenden ungleich schnellen Zunahme des
Wachstums der beiden Flanken eine zweimalige Wachstumssteigerung
des Gesamtblattstiels oder der Mittelzone entspricht. Das kommt
hier wieder dadurch zustande, daB die der einen Seite erteilte Be-
schleunigung schon ausgeklungen ist, wenn die der anderen beginnt.

Auch bei Biattern folgt wie bei Bliitten sowohl bei den Wachstums-
wie bei den Turgorbewegungen auf den einmaligen Hin- und Hergang
(Pfeffer 1875) ein mehrmaliges Pendeln, das allméhlich bei konstanten
Umsténden immer schwicher wird und schlieBlich aufhért. Die
Starke und Lénge der Nachwirkung hiéngt von der Grofe des Hellig-
keitssprunges ab, der die erste Bewegung veranlaBt hat.

Die Resultate solcher einmaligen Spriinge wurden an Pflanzen
konstatiert, die vorher durch den Aufenthalt in dauernder Finsternis
oder in kiinstlichem Lichte ihre periodischen Bewegungen eingebii3t
hatten. Bei solchen Versuchen muBte natiirlich von bewegungslosen
Objekten ausgegangen werden. Im Dunkeln sind solche aus Samen
nicht zu erziehen, auch ist es bisher nicht gelungen, Pflanzen mit
Blattern, die niemals Tagesbewegungen ausgefithrt haben, etwa durch
Kultur in dauernder Beleuchtung zu erzielen. Daher muBte man das
unter konstanten Bedingungen schlieBlich erfolgende Ausklingen der
periodischen Nachwirkungen abwarten. Das kann bei manchen Arten
ziemlich lange dauern. So wiederholen sich z. B. bei Mimosa und
anderen die Schlafbewegungen viele Tage lang auch im Dunkeln zur
selben Zeit wie bei den dem natiirlichen Helligkeitswechsel aus-
gesetzten Pflanzen.

Pfeffer zog aus seinen fritheren Untersuchungen (1875) den SchluB,
daf die téglichen periodischen Bewegungen dadurch zustande kommen,
dafl die Nachwirkungsbewegungen, die wenigstens anfangs ungefdhr
zur selben Zeit verlaufen wie die direkt durch den Tageswechsel
hervorgerufenen, sich mit jenen kombinieren. Neuerdings (1907,
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S. 447) ist er aber zu der Anschauung gefithrt worden, daB die
direkten thermo- -und photonastischen Bewegungen zum Zustande-
kommen der normalen Schlafbewegungen vollkommen = ausreichen.
Der frithere Irrtum ist durch das eigentiimliche Verhalten seines
Hauptversuchsobjektes, der Feuerbohne (Phaseolus multiflorus), her-
vorgerufen worden. Bei dieser schien ihm nédmlich die Wirkung
einer einmaligen Verdunkelung nicht stark genug, um die Tages-
bewegung zu erklaren. In Wirklichkeit liegt die Sache so, daB diese
Pflanze mehr auf Erhellung als auf Verdunkelung reagiert, und zwar
wird durch die Erhellung am Morgen die Schlafstellung abends er-
zielt,') wihrend andere Objekte, wie z. B. die Bliattchen der Mimose
u. a. auf Erhellung und Verdunkelung sehr bald mit einer ent-
sprechenden Bewegung antworten.

Solche verwickelte Einzelheiten wurden durch Pfeffer (1907)
besonders in der neueren Arbeit eine groBe Menge aufgedeckt, was
dadurch méglich war, da dem Autor nun alle modernen Hilfs-
mittel zur Verfiigung standen. So wurden nicht nur véllig gleich-
méfBige Temperatur und bessere Beleuchtung erzielt als in der
dlteren Arbeit (1875), sondern auch die Bewegungen mit Hilfe selbst-
registrierender Apparate aufgezeichnet. Durch fein erdachte, zarte
Kombinationen von Féden und Hebeln gelang es, die Hebungs- und
Senkungsbewegungen auf eine sich drehende berufite Trommel auf-
zuzeichnen, selbst bei den nicht gerade eine grofe Kraft entfaltenden
Blattchen der Mimose! Diese Aufzeichnungen bildeten dann ein
schones Material, da sie natiirlich liickenloser, zuverldssiger waren
und iiber gréBere Zeitrdume sich - erstrecken konnten als alle durch
direkte Ablesung erzielbaren.

Durch diese neuen Untersuchungen erscheint Pfeffers Meinung, daf3
die Schlafbewegungen thermo- oder photonastischer Natur sind, noch
mehr gesichert. Besonders sprechen in dem Sinne auch die Versuche,
in denen es ihm gelang, durch einen vom gewohnlichen abweichenden
Rhythmus von hell und dunkel periodische Bewegungen hervorzu-
rufen, die diesem neuen Rhythmus entsprachen. Das gelang bei den
schnell reagierenden Blédttchen von Mimosa und Albizzia nicht nur
bei einem 6 :6stiindigen, sondern sogar noch bei einem 2 :2stiindigen
Wechsel. Nicht so -bei Phaseolus, das aber wie die anderen zu einer
18 : 18stiindigen periodischen Bewegung gebracht werden konnte.

Zur Erziehung solcher photonastischen und thermonastischen
Bewegungen ist nicht ein plétzlicher Wechsel der Helligkeit erforderlich.
Vielmehr wirkt auch ein allméhlicher, wie er ja in der Natur immer
gegeben ist. Immerhin scheint die Wirkung mit der GroBe der Ver-
dnderung und in umgekehrtem Verhidltnis zu der Zeit, in der sie erfolgt,
zuzunehmen. In der Tat aber kann die Veréinderung sehr langsam
vor sich gehen, ohne dall die nastische Bewegung aufhort; so hatte

1) Es ist damit etwas dhnliches konstatiert, wie es Oltmanns (1895) bei
Bliiten beobachtete.

Pringsheim, Reizbewegungen. 9
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bei Pfeffer noch ein allmihlicher Ubergang von Hell zu Dunkel, der
2 Stunden brauchte, eine volle Schlafbewegung zur Folge.

Nicht bei allen Pflanzen ist ein volliges Ausklingen der Be-
wegung in konstanter Beleuchtung oder Finsternis zu beobachten.
Bei manchen finden dauernd Hebungen und Senkungen statt, die
aber nichts mit &uBeren Reizen zu tun haben, sondern auf einem
inneren Rhythmus beruhen miissen. Ihre Lénge fdllt daher auch
nicht immer mit den Tagesperioden zusammen. Doch scheint
nach den Versuchen von Semon mit Blittern (1905) und denen von
Stoppel mit Bliiten (1910) ein Rhythmus von 12 : 12 Stunden bevor-
zugt zu werden, was offenbar in der Konstitution der Pflanzen be-
griindet ist. Ein paar Worte werden wir dariiber noch zu sagen
haben. »
Auch die Nachschwingungen nach irgend einer aufgezwungenen
Periodizitit brauchen in ihrer Lange nicht mit dieser iibereinzu-
stimmen, und fallen z. B. bei Phaseolus und einigen anderen auch
nach einem 18 : 18stiindigen Rhythmus annéhernd in den 12 : 12stiin-
digen zuriick. Es muBl also, wie das auch Pfeffer (1907, S. 471) zu-
gibt, dieser Rhythmus eine besondere Grundlage in den inneren Eigen-
schaften der Pflanzen haben. Fallen die Nachschwingungen zeitlich
nicht mit den direkt hervorgerufenen Bewegungen zusammen, so
werden sie normalerweise von diesen vollig unterdriickt.

Welches mag nun die Ursache fiir die offenbar bestehende ,,Vor-
liebe‘“ fiir einen dem Tageswechsel entsprechenden Rhythmus sein?
Sollte sie vielleicht darauf beruhen, daB die Pflanze in die Bewegung
zuriickfallt, die sie zuerst ,,gelernt*“ hat oder sollte ihr diese Tendenz
erblich iiberkommen sein? Bei gewissen Bliiten mufl wohl letzteres
der Fall sein, weil z. B. Calendula auch nach dem Aufblithen im
Dauerlichte, also ohne vorher periodische Bewegungen ausgefithrt zu
haben, einen solchen Rhythmus zeigte. Bei Blattern sind Versuche
mit solchen, die nie Schlafbewegungen ausgefithrt haben, schwieriger,
weil die Pflanzen unter Ausschaltung von Licht- und Temperatur-
wechsel erzogen werden miiten.

Die Temperatur konnte man allenfalls konstant halten. Fiir
die Beleuchtung aber ist das sehr schwierig; und doch beeinfluflt diese
gerade die Schlafbewegungen der Blitter noch mehr als die Wéarme.

Denkbar sind zwei Moglichkeiten, die Helligkeit konstant zu
halten, ndmlich voéllige Verfinsterung oder kiinstliches Licht. An-
dauernde Dunkelheit vertragen griine Bldtter, wie wir gesehen haben
(vgl. S. 94), sehr schlecht. Jedenfalls ist es auch bei solchen, die
nicht abgeworfen werden, zweifelhaft, ob das unter solchen Umstén-
den beobachtete Aufhdéren der Bewegungen, wie es Jost (1898,
S. 601) will, auf Schidigungen beruht oder, Pfeffers Meinung ent-
sprechend, ein Ausklingen des AnstoBes bedeutet, der durch den
vorhergehenden Lichtwechsel gegeben war. Es gibt freilich ein
Mittel, auch im Dunkeln bis auf die Farbe normale Blitter zu er-
ziehen. Es besteht darin, daB man ihnen durch Entfernen der
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fortwachsenden Zweigspitzen mehr Nahrung zukommen 148t (Jost
1895). Auch durch Kultur im roten Licht, das Chlorophyllbildung
und Erndhrung erlaubt ohne auf die Bewegungen einzuwirken, lieBe
sich wohl &hnliches erreichen.?) Solche Hilfsmittel sind bis jetzt
zum Studium der Schlafbewegungen nicht angewendet worden. Auch
Bliiten entfalten sich vielfach im Dunkeln nicht, so z. B. die des
Génsebliimchens. Seit Sachs bezeichnet man diese Erscheinungen
als Dunkelstarre, ohne daB dadurch iiber die Ursache etwas aus-
gesagt wire.

Konstante Beleuchtung herzustellen, war frither ganz besonders
schwierig. Aber auch die neueren Mittel, andauerndes helles Licht
anzuwenden, wie z. B. das einer Quecksilberbogenlampe oder von
elektrischen Tantallampen (Pfeffer 1907), sind fiir solche Zwecke nicht
ausreichend. Denn die Zusammensetzung des kiinstlichen Lichtes
ist von der des Tageslichtes doch immer verschieden (Pfeffer 1907,
S. 301). So gelingt es noch kaum, normale Pflanzen im elektrischen
Lichte aufzuziehen (Stoppel 1910, S. 444)%).

Wenn also auch Biitter, die sonst periodische Bewegungen aus-
filhren, noch nie ganz ohne solche aufgezogen worden sind, so ge-
lingt es immerhin bei manchen Objekten (Pfeffer 1875), durch
konstante Beleuchtung die periodischen Bewegungen zu unter-
driicken. Ein Gleiches sieht man nach einer alten Mitteilung in den-
jenigen nordischen Léndern eintreten, in denen im Sommer eine Zeit
lang die Sonne iiberhaupt nicht untergeht. In diesen Fiéllen ist es
also klar bewiesen, daf3 der im Dunkeln andauernde Tagesrhythmus eine
Nachwirkung darstellt und keine ererbte Eigentiimlichkeit ist, wie das
auch Pfeffer (1909) gegeniiber Semon (1905 und 1908) betont hat.

In anderen Fillen aber treten 12 zu 12stiindige Rbythmen
auch bei solchen Pflanzenteilen, und zwar Bliiten, auf, die nie
dem Wechsel der Tagesbeleuchtung ausgesetzt gewesen sind (Stoppel
1910). Sonst kommen Bewegungen aus inneren Griinden ohne
fuBeren AnstoB auch in anderen, zum Teil viel kleineren Perioden
vor. Ob aus diesen sog. autonomen Bewegungen die dem Tages-
rhythmus nahekommenden durch Selektion entstanden sind, bleibe
dahingestellt. Jedenfalls kann man in diesen Befunden nicht mit
Semon (1905) einen Bewesis fiir eine Vererbung erworbener Eigenschaften
sehen. AuBerdem geht ja auch aus Pfeffers neueren Versuchen
klar hervor, daB die Nachwirkungen iiberhaupt kaum irgendwelche
Bedeutung fiir die normalen Schlafbewegungen haben. Diese werden
also auch weiterhin als thermo- oder photonastische Reaktionen zu
gelten haben.

1) Doch geniigt nach Pfeffer die Belichtung mit roten und gelben Strahlen,
die Schlafbewegungen auszuldsen. Ob hier aber nicht Warmewirkungen vor-
gelegen haben? (1904, S. 533).

2) Auch ist sie dann wieder nicht anwendbar, wenn der fiir die Versuche
notige Zustand bei Dauerbeleuchtung nicht erreicht wird. Beispielsweise 6ffnen
sich die Bliiten von Calendula in konstantem Lichte nicht.

9*
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Wie wir gesehen haben, werden die Schlathewegungen der Blatter
und Bliitenteile durch Verinderungen in der Belichtung oder der
Temperatur hervorgerufen. Die #uBere Erscheinung kann dabei sehr
verschieden sein, denn es kommen Hebungen, Senkungen und Drehungen
vor. Die Richtung steht in keiner Beziehung zu der des Lichtes!),
wie das - fiir nastische Reaktionen charakteristisch ist, und bei den
durch Temperaturverinderungen hervorgerufenen Bewegungen ist eine
Richtwirkung des Reizmittels von vornherein ausgeschlossen. Dennoch
finden die Kriimmungen in einer ganz bestimmten Ebene, die Tor-
sionen in einer bestimmten Richtung statt. Wodurch mag diese
festgelegt sein? Wir greifen damit auf eine im Anfang dieses Ka-
pitels gestellte Frage zuriick.

Bei der Bewegung der Bliitenbldtter kann man kaum im Zweifel
sein. Es wird entweder die AuBen- oder die Innenseite im Wachstum
gefordert. Das heiBt, die Lage der Teile zueinander bestimmt die Be-
wegungsrichtung. Das Offnen und SchlieBen wiirde genau ebenso zu-
stande kommen, wenn die Lage der Bliite kiinstlich verdndert wiirde.
Ebenso wird ja das erste Aufbliihen der Knospe oder das Abheben
der Blatter vom Stengel, dem sie im Jugendzustande meist anliegen,
durch innere Krifte bewirkt, sobald die Zeit dazu gekommen ist.

Es fragt sich aber, ob das auch fiir die periodischen Bewegungen
der Blatter gilt, und falls es der Fall ist, ob fiir alle? Die Abhéngig-
keit der Verdnderungen vom Tageswechsel sagt noch nichts dariiber
aus, warum die Bewegung gerade so und nicht anders verlduft. Die
Art der Reaktion konnte durch innere oder duBere Verhéltnisse fest-
gelegt sein.

Tatséchlich kommt beides vor. Als duflere Richtkrifte kommen
Licht und Schwerkraft in Betracht. So wird die natiirliche Lage der
Blitter, wie wir gezeigt haben, am Tage vorwiegend durch die Richtung
der Beleuchtung bestimmt. Die anderen Orientierungsreize treten
dagegen zuriick. Damit ist aber nicht gesagt, dafl keine vorhanden
sind. Sobald durch Verdunkelung dafiir gesorgt wird, daB sie wirk-
sam werden kodnnen, wird das Blatt, sofern es bewegungsfdhig ist,
eine andere Lage einzunehmen suchen. Z. B. kann dann der Blatt-
stiel sich geotropisch aufrichten, wihrend er am Tage vielleicht durch
seitlich einfallendes Licht eine andere Stellung gehabt hat. Das
kann man an reaktionsfdhigen Pflanzen beobachten, die an einer
Mauer gewachsen und dadurch von einer Seite beschattet sind.
Oder, was héufiger ist, es dominieren in der Nacht die inneren Richt-
krifte, das Blatt legt sich in die Knospenstellung oder biegt sich
riickwiérts, weil nun die (phototropische) Orientierung durch das Licht
wegféillt. All das wiirde man nicht Photonastie nennen, und solche
Bewegungen, auch weiin sie sich téglich wiederholten, wohl nicht den
Schlafbewegungen zuzéhlen (A. Fischer 1890, Vines 1889/90).

1) Wenigstens im Prinzip. Denn bei einseitig einfallendem Lichte finden
bei manchen Bldttern am Tage heliotropische Bewegungen statt, die sich mit
den Schlafbewegungen kombinieren.
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Die echten Schlafbewegungen werden dadurch bewirkt, daB durch
den Wechsel der Temperatur oder der Helligkeit die die Lage der
Teile zueinander oder zur AuBenwelt bestimmenden Richtkréfte be-
einfluft werden. Richtend .wirkt z. B. die Schwerkraft. So kann
man bei einer ganzen Gruppe von nyctinastischen Pflanzen die Schlaf-
bewegungen der Blitter im Verhdltnis zum Stengel umkehren, wenn
man sie in inverser Lage. befestigt. Dieses wurde von Pfeffer
(1875) z. B. fiir die Bohne nachgewiesen. Die Blatter heben und
senken sich dann in bezug auf die Richtung im Raume, d. h. ihre
Schlafbewegungen sind geotropisch beeinflut. Man darf sie vielleicht
sogar als echte geotropische Reaktionen bezeichnen, Die Richtung,
in die sie sich zur Schwerkraft stellen, wird aber durch das Licht
veréindert. Ihre innere geotropische Disposition héngt von der Be-
leuchtung ab, ihr Schweresinn wird durch das ILicht verschoben,
ganz ebenso wie wir das fiir die Rhizome von Adoxa (S. 114) gesehen
haben. '

Spéater hat Fischer (1890) versucht, diese Frage weiter aufzu-
klaren. Er zeigte, dal es Pflanzen gibt, bei denen die Schlafbewegungen
in Beziehung zur Richtung der Schwerkraft und andere, bei denen
sie in Beziehung zum Stengel ausgefiihrt werden. Die letztere Gruppe,
die der ,,autonyctinastischen‘ Pflanzen, ist die bei weitem groBere.
Zu ihr gehdéren von Gelenkpflanzen z. B. Klee (Trifolium pratense),
Sinnpflanze (Mimosa pudica), Portulac (Portulaca oleracea), Sauerklee
(Oxalis lasiandra), Acacia lophanta u. a.; von solchen, die sich durch
Wachstum bewegen, z. B. Helianthus annuus, die Sonnenrose (Vines
1889). Von der Richtung der Schwerkraft abhéngig, ,,geonyctinastisch
sind Bohnen (Phaseolus multiflorus), Lupinen (Lupinus albus), Baum-
wolle (Gossypium arboreum). Festgestellt wurde das durch Um-
kehrversuche, die in einigen Fillen interessante Besonderheiten er-
gaben. So richteten sich an einer umgekehrten Lupinuspflanze die
Blitter geo- und heliotropisch so, daB. die Blattflichen und die Ge-
lenke vertikal standen. Sie reagierten nun nicht mehr auf Be-
leuchtungswechsel. Bei Cassia marylandica blieben die komplizierten,
von Darwin beschriebenen Bewegungen (S. 126) auch an den um-
gekehrten Bldttern bestehen. AuBer den Umkehrversuchen fiihrte
Fischer auch solche Experimente durch, in denen mit Hilfe des
Klinostaten die einseitige Schwerkraftswirkung ausgeschlossen war.
Die Resultate stimmten mit denen der anderen Versuche insofern
iberein als bei der Drehung um die horizontale Achse die autonyc-
tinastischen Bewegungen fortdauerten, die der geonyctinastischen
Bliatter aber aufhorten. Das Aufhéren geschah freilich nicht sofort,
sondern erst nach einiger Zeit. Fischer schlieft daraus, daf} hier
zur Ausfithrung der Bewegung eine Art Polarisation durch die Schwer-
kraft notig sei, die allméhlich abklinge, wenn sie nicht sténdig er-
neuert wiirde. Es lige dann nicht eine durch Belichtung in ihrer
Richtung beeinfluBte geotropische Reaktion vor.

Doch sind diese Versuche nicht beweisend, weil, wie wir heute
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wissen (Fitting 1905), auch bei dauernder Drehung um die horizon-
tale Achse eine Schwerkraftreizung stattfindet. Bei ringsgleichen Or-
ganen heben sich zwar die einzelnen Impulse auf, sie miissen es aber
nicht bei zweiseitig symmetrischen, sog. dorsiventralen tun, wie es
die Bldtter sind (Kniep 1910). Warum also am Klinostaten ein all-
méhliches Ausklingen der Schlafbewegungen bei den geonyctinastischen
Pflanzen stattfindet, 188t sich noch nicht iibersehen, ja es wird auch
duBerst schwer herauszubekommen sein. Vorldufig kann man sich
nur an die Versuche halten, in denen die Gelenke um 180° herum-
gedreht oder in wagerechte Lage gebracht wurden, wie es fiir Lupinus
beschrieben wurde. Danach bleibt aber der Unterschied der beiden
Gruppen von Schlafbewegungen an Bléttern, die Fischer beschrieben
hat, 'bestehen. Er ist freilich mehr von theoretischem als 6kologischem
Interesse, da, wie Stahl (1897, S. 86) hervorhebt, bei den ,,autonycti-
nastischen“ Pflanzen oder genauer Gelenken, in der Natur auf an-
dere Weise, ndmlich durch geotropische Einstellung der Stengel oder
der Blattstiele dafiir gesorgt wird, daB das Heben und Senken der
Blatter die entsprechende Orientierung zur Erde bewirkt, wie sie bei
den geonyctinastischen Bewegungen durch deren direkte Abhéngigkeit
von der Richtung der Schwerkraft gesichert ist.

Wie wir eben gesehen haben, ist es bei den thermo- und photo-
nastischen Bewegungen schwer zu entscheiden, inwieweit dabei
duBere Richtkrifte mitwirken.

Entsprechende Schwierigkeiten liegen auch bei den Erscheinungen
vor, die man als , Tagesschlaf* zusammenfaBt. Es gibt viele Pflan-
zen, deren Bldtter bei intensiver Beleuchtung oder Erw#rmung eine
anndhernd senkrechte Lage einnehmen oder deren Bliiten sich unter
solchen Umsténden schlieBen. Also genau das umgekehrte von dem,
was sie unter méfligem EinfluB derselben Agentien tun. So zeigte
Pfeffer (1873, S. 78; 1875, S. 135), daB3 die Bldttchen von Oxalis auf
eine Erwdrmung auf etwa 30° hin sich senken, die Bliiten von Cro-
cus und Tulipa sich schliefen (1873, 8. 190), und Darwin ([1880] 1899,
S. 283) beobachtete, dafl die Blattchen mancher Pflanzen (z. B.
Averrhoa bilimbi) sich senken, andere (z. B. das Endblatt von Des-
modium gyrans) sich heben, wenn die Temperatur steigt. Jost fand
(1898, 8. 384) SchlieBen der Blittchen von Mimosa und Acacia nach
plétzlicher Erwdrmung, wahrend sie bei langsamer sich 6ffnen. Olt-
manns (1895) zeigte, daB die Kopfchen von Lactuca sich auf starke
Belichtung hin schlieBen. Schon lange vorher hatte Cohn (1859)
darauf hingewiesen, daB die Blattchen von Oxalis nicht nur im
Dunkeln, sondern auch in grellem Tageslichte Schlafstellung ein-
nehmen (Abb.48), was dann Pfeffer (1875,S.591ff) genauer untersuchte.
Er fiigte hinzu, daB Tages- und Nachtschlaf nicht immer in derselben
Weise stattfinden. Es konnen ndmlich in greller Sonne die Blétt-
chen nicht nur solcher Pflanzen, die sich abends aufwirts legen, wie
die von Acacia und Mimosa, sondern auch solcher, die in der Nacht
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gesenkt sind, wie bei Robinia und Phaseolus, eine aufgerichtete
Stellung einnehmen. ,

Dieser letzte Umstand deutet darauf hin, hin, daB ,, Tages-*“ und
»Nachtschlaf zwei verschiedene Dinge sind, wie sie ja auch bio-
logisch verschiedene Wirknngen, resp. ,,Zwecke’* haben diirften.
Ubrigens kann die irreleitend als Tagesschlaf bezeichnete aufrechte
oder Profilstellung der Blitter in greller Mittagssonne auch eine
andere Ursache haben als Thermo- oder Photonastie (Oltmanns 1892,
S. 231). Sie kann namlich heliotropischer Natur sein, denn wir wissen
(S. 182), daB viele Bliattchen und gerade die genannten, sich nur bei
schwicherem Lichte senkrecht zu dessen Richtung stellen, bei stér-
kerem aber mehr oder weniger parallel dazu.

Abb. 48.

Oxalis Acetosella an einem Baumstumpf. In der Sonne klappen
die Blattchen herunter und bieten dann den Strahlen hauptsichlich
die Kante dar. Verkleinert.

Die ©6kologische Bedeutung dieser Bewegungen ist klar, sie kehren
die Fliche des Blattes von der Sonne ab und bewirken somit das-
selbe was bei den aufrechten Blattern von Schwertlilien (Iris), Kalmus
(Acorus) oder den senkrecht herabhingenden vom Fieberbaum
(Eucalyptus) usw. durch deren dauernde Stellung erreicht wird,
nimlich eine verminderte Transpiration und Erwédrmung, die sonst
bei greller Sonne recht betrdchtlich werden kann. Weniger klar ist
der Nutzen der eigentlichen Schlafbewegungen fiir die Pflanze.
Darwin wies darauf hin ([1880] 1899, S. 239ff.), dal3 die Lage der
schlafenden Blitter ganz allgemein mehr der senkrechten Richtung
gendhert ist, sowie dall die Blatter und Bldttchen sich vielfach an-
einanderlegen, ja sogar die ganzen Pflanzen durch diese Bewegungen
und die der Battstiele eine geschlossenere Stellung einnehmen. Da-
durch soll in kalten, klaren Néchten eine geringere Abkiithlung durch
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Strahlung bewirkt werden, die sonst den Pflanzen gefihrlich werden
konnte. Erhat diese Auffassung auch durch eine ganze Reihe mithsamer
Versuche gestiitzt, in denen er die Blitter an ihren Bewegungen ver-
hinderte und dann konstatierte, daf bei einer gewissen Einwirkungs-
dauer die schlafenden einer Kilte von 2—4° hiufig besser stand-
hielten als die in der Tagesstellung festgehaltenen.

Demgegeniiber betont Stahl (1897, S. 82), daB in so kalten
Nichten wohl die Schlafbewegungen an dauernd im Freien gehaltenen
Pflanzen unterblieben wiren. Aus Darwins Wiedergabe der Versuche
ist trotz aller Griindlichkeit gerade iiber die Priifung dieser Frage
nichts zu ersehen, wihrend Stahl dariiber einiges mitteilt. Allerdings
ist es kaum glaublich, daB Darwin einen solchen Fehler gemacht
haben sollte. Auch ist noch folgendes zu bedenken: Es kann gerade
an den Tagen, auf die klare, kalte Nichte mit starker Strahlung
folgen, vor Sonnenuntergang die Temperatur hoch genug sein, so daB
schon vor der nachtlichen Abkiihlung Schlafbewegung eintritt, —
und in kalten triiben Zeiten wird garnicht die Tagesstellung wieder-
hergestellt. Stahl sagt, daBl gerade im Frithling die Blatter von
Papilionaceen nach kalten regnerischen Tagen, auf die heitere kalte
Nichte folgen, in Tagstellung von der Nacht tiberrascht werden. Das
ist aber doch wohl eine nicht zu hédufig vorkommende Wetter-
kombination.

Wir wissen leider nichts dariiber, ob der eventuelle Nutzen der
periodischen Bewegungen jede Nacht erzielt wird. Ist einmal ein
photo- oder thermonasitisches Reaktionsvermogen gegeben, so werden
die Bewegungen auBler unter extremen Umstédnden jeden Tag gemacht,
weil eben ein Wechsel in der Helligkeit und Temperatur mit dem
Wechsel von Tag und Nacht verkniipft ist. Mit der Deutung darf man
sich also nicht an die Periodizitit der Erscheinung halten. Auch
daB die Bewegung manchmal oder oft ohne Nutzen ausgefithrt wird, ist
also kein Argument gegen eine Gkologische Deutung. Fir Darwin
spricht ferner der Umstand, daf besonders bei den Keimbléittern
Schlatbewegungen so hédufig sind. Diese werden frither im Jahre
entwickelt, also eher Kaltewirkungen ausgesetzt sein.

Ein anderer, gewichtigerer Einwand gegen Darwin, den er
selbst auch schon erwogen hat, ist der, daB auch Tropenflanzen,
die einer Beschiddigung durch Strahlung nie ausgesetzt sind, ent-
sprechende Erscheinungen zeigen. Stahl (1897) hat auf Grund
seiner Einwinde gegen Darwin eine andere Deutung versucht, dahin-
gehend, daB in der- aufrechten Lage eine geringere Betauung statt-
findet, die fiir die Pflanze sonst durch Verstopfung der Spaltéfinungen
schidlich werden kénnte. Er hat auch Experimente in dieser Richtung
gemacht, die tiberzeugend wirken. Die Vermeidung der Betauung
wire iibrigens auch wieder eine Wirkung der geringeren Strahlung, ein
Punkt, den Darwin [(1880) 1899, S. 250] durchaus nicht iibersehen
hat. So bleibt wohl die Grundlage von Darwins Deutung bestehen,
wenn auch die Strahlung sehr verschiedene Gefahren bringen kann.
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Stahl sieht die Schédlichkeit der durch stirkere Strahlung bei
ausgebreiteten Blidttern auftretenden Betauung hauptsichlich in der
Verhinderung der Transpiration am Morgen. Die Wasserverdunstung
hat aber die Aufgabe, ein Nachsaugen von Bodenfliissigkeit zu be-
wirken, durch das der Pflanze die nétigen Néhrsalze zukommen.
Ob die Verhinderung dieser Funktion fiir kurze Zeit wirklich so
schidlich ist, das bedarf noch genauerer Untersuchung. So ist leider
iiber die Okologie der Schlafbewegungen bei den Bldttern wenig
Zuverldssiges bekannt. Diese UngewiBlheit steht in auffallendem
Gegensatz dazu, daB sie so leicht zu becbachten und daher auch so
lange bekannt sind. JThre weite Verbreitung spricht entschieden
dafiir, daB sie der Pflanze irgendwelchen Nutzen bringen. Ob es
freilich in allen Fillen derselbe ist, bleibt fraglich. Das Vorhanden-
sein’ von gemeinsamen Ziigen, wie der Senkrechtstellung und des
Zusammenklappens der Blattflichen wéhrend der Nacht deutet viel-
leicht auf eine einheitliche Funktion hin. Diese Auffassung wird
auch nicht dadurch zunichte gemacht, da} die Wasserblatter von
Myriophyllum proserpinacoides Schlafbewegungen ausfithren (Stahl
1897, S. 85). Denn hier ist diese Erscheinung offenbar von der
Landform erworben und wird im Wasser nutzlos fortgesetzt.



V. Richtungsbewegungen auf Lichtreiz.

a) Allgemeines iiber Phototropismus.

Wenn man die Bewegungen einteilen will, die auf einen Licht-
reiz hin vor sich gehen, so kann man sich dabei verschiedener
Prinzipien bedienen. Man unterscheidet z. B. nach dem Anlaf}, der die
Richtung der Bewegung bestimmt. Dafiir kennen wir drei Moglich-
keiten: die Orientierung kann 1. durch die Lage der Teile zueinander,
2. durch eine andere Richtkraft (die Schwerkraft), oder 3. durch
den ReizanlaB selbst gegeben sein. Die ersten beiden Fille pflegt
man als Photonastie zusammenzufassen. Sie wurden an anderer
Stelle behandelt.

Den nastischen Reaktionen werden die zu der dritten Gruppe
gehorigen, fiir die der Reizanla die Richtung angibt, als die
tropistischen Reaktionen gegeniibergestellt. Wir behalten diese
letzterwadhnte Einteilung als zweckm&Big bei, obgleich wir finden
werden, daB bei den freien Ortsbewegungen die Scheidung keines-
wegs scharf ist. In dem letzten Satze wurde schon ein weiteres
Einteilungsprinzip angedeutet. Die Richtungsbewegungen lassen sich
nach der Art der Ausfilhrung unterscheiden in solche, bei denen
eine Lageéinderung der Teile zueinander vollzogen wird, und solche,
bei denen der ganze Organismus den Ort wechselt. Die erste
Gruppe umfaflt die tropistischen - Reaktionen im engeren Sinne
(inbegriffen die Orientierungstorsionen), die zweite die taktischen.
Wir miissen also entsprechend der beim Schwerkraftreiz gebrauchten
Unterscheidung von Phototropismus und Phototaxis sprechen.
Da die phototropischen Erscheinungen besser erforscht, weiter ver-
breitet und leichter zu beobachten sind als die phototaktischen, so
beginnen wir mit ihnen.

Ein einfaches Experiment zeigt besser als eine Definition, um
was es sich handelt. Wir stellen junge, gerade gewachsene Pflinzchen
von Senf, Wicken oder dergleichen so auf, daB sie einseitig vom
Lichte getroffen werden, also z. B. in einiger Entfernung von einem
Fenster. Nach 1—2 Stunden bemerken wir, daf der Gipfel der
Pflanzen nicht mehr aufrecht steht. Seine Spitze beginnt sich dem
Fenster zuzuneigen. Sehen wir am nichsten Tage wieder zu, so
steht der Stengel genau in der Richtung, in der am meisten Licht
einfallt. Richten wir den Versuch etwas exakter ein, nimlich so,
dall die Lichtstrahlen die Pflanze nur von einem Punkte aus treffen
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kénnen, dann finden wir, daB die Einstellung in die Lichtrichtung
mit auBerordentlicher Préizision stattfindet (Abb. 49).

Zu solchen exakten Experimenten konnen wir entweder lichtdichte, innen
schwarze Késten mit einer kleinen Offnung, durch die natiirliches oder kiinst-
liches Licht einfillt, benutzen, sogenannte phototropische Kammern. Oder
wir arbeiten in einem vdollig dunklen Zimmer mit mattschwarzen Winden, in
dem eine entfernt stehende elektrische Lampe als Lichtquelle dient. Gas- oder
Petroleumlicht ist nur mit Vorsicht zu verwenden, weil es fiir Pflanzen schid-
liche Stoffe entwickelt.

Abb. 49.

Phototropische Kriimmung eines im Dunkeln gewachsenen Erbsenkeimlings. Erste Aufnahme
20 Min. nach Beginn der Reizung, dann je 10 Min. Pause. Lichteinfall horizontal. Genaue
Einstellung in die Lichtrichtung. Verkleinert.

Das Mittel, das die Pflanze anwendet, um solche Orientierungs-
krimmungen auszufithren, ist wiederum dasselbe wie beim Geo-
tropismus, namlich ungleich schnelles Wachstum auf zwei gegeniiber-
liegenden Flanken.

Bei der weitgehenden Analogie zwischen geotropischen und photo-
tropischen Erscheinungen ergeben sich nun hier auch &hnliche Pro-
bleme wie bei jenen. Was wir friither iiber die Nachwirkung des Reizes
nach Aufhéren des Reizanlasses gesagt haben, sowie die allgemeinen
Erorterungen iiber Schwellenwerte, Priasentationszeit und Reaktions-
zeit konnten hier mit denselben Worten wiederholt werden. Ferner
gilt das iiber die einzelnen Glieder der Reizkette, die sensorischen,
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duktorischen, rektorischen und motorischen Prozesse Gesagte, ebenso-
gut fiir den Phototropismus wie fiir den Geotropismus. Nur daB
hier immer das Licht das Reizmittel und sein einseitiger Einfall den
Reizanla3 darstellt. :

Versuchsanstellung und Beweisfithrung sind der Verschiedenheit
der bewirkenden Kraft entsprechend vielfach von dem beim Geo-
tropismus Geschilderten abweichend. Auch kommen ganz neue Er-
scheinungen hinzu. Deshalb bedarf es zum vollen Verstindnis noch
eingehenderer Erorterungen; umsomehr als sich die Forschung auf
beiden verwandten Gebieten vielfach gegenseitig befruchtet hat.
Auch diirfte manches durch Vergleichung der Ahnlichkeiten und
Verschiedenheiten klarer werden.

Was zundchst die Reaktionszeit anbelangt, so kann man
iiber sie beim Phototropismus keine allgemeinen Angaben fiir be-
stimmte Pflanzenteile machen, da sie neben Temperatur, Alter und
dergleichen vor allem von der Beleuchtungsintensitdt?®) abhéngig ist.
Man kann aber beim Lichte nicht wie bei der Schwerkraft von
einer normalerweise konstanten Reizintensitidt sprechen. Demnach
bleibt nichts anderes iibrig, als fiir moglichst einheitliches Material
und auch sonst gleichartige Bedingungen die jeder Beleuchtungs-
stirke entsprechende Reaktionszeit zu bestimmen. Dabei kommen
aber so verwickelte Resultate zustande, daB wir sie spéter einer
besonderen Betrachtung unterziehen miissen. Hier sei deshalb nur
gesagt, daB verschiedene Objekte in ihrer Reaktionszeit auch unter
gleichen Bedingungen sich sehr verschieden verhalten. Es gibt
schnell reagierende, wie z. B. den ofterwidhnten Pilz Phycomyces
nitens und viele Keimlinge, und langsam reagierende, wie die meisten
dlteren Pflanzen. Man hat danach von verschiedenen Graden der
phototropischen Empfindlichkeit gesprochen. Das Wort Empfindlich-
keit hat aber zu viele Bedeutungen und die Reaktjonszeit ist eine
viel zu zusammengesetzte GroBe, als daB wir uns mit dieser Gleich-
setzung von Empfindlichkeit und Schnelligkeit der Reaktion zufrieden
geben konnten. Wenigstens konnen wir ihr keinen exakt physio-
logischen, sondern nur einen Skologischen Wert beimessen.

" Die Présentationszeit hingt gleichfalls in gesetzmafiger
Weise von der Beleuchtungsintensitdt ab, soll also ebenso bei Be-
sprechung der quantitativen Verhidltnisse Beriicksichtigung finden.

Wir wollen nun versuchen, in den phototropischen Reizvorgang
tiefer einzudringen. Zu dem Zwecke zerlegen wir ihn wie beim
Geotropismus zunéchst theoretisch in Teilprozesse und fithren dann
die Mittel auf, die bisher zu einer experimentellen Trennung ange-

1}y In der Literatur wird fast durchgehends Lichtintensitit (anzugeben
in Hefnerkerzen usw.) mit Beleuchtungsintensitit oder induzierter Helligkeit
verwechselt (das Maf ist die Meterkerze).
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wendet worden sind. Das erste ist immer, zu zeigen, daB der An-
fangs- und Endvorgang, also Perzeption und Reaktion, gesondert
existieren. Dieser Nachweis gelingt nur unter besonderen Umsténden,
nimlich dann, wenn eine rdumliche Trennung vorhanden ist oder
beide Teilprozesse sich &duBeren Einfliissen gegeniiber verschieden
verhalten.

Eine Unterbrechung der Reizkette 148t sich z. B. durch Sauer-
stoffentziehung bewirken. Correns (1892, S. 137) fand, daB Senf-
keimlinge bei einem verminderten Sauerstofidrucke, der noch Wachs-
tum und geotropische Nachkriimmung ermoglicht, weder eine vorher
in Gang gesetzte phototropische Reaktion zu vollenden imstande
sind, noch auch einen phototropischen Reiz aufnehmen konnen, der sich
durch eine nachher an der Luft und im Dunkeln erfolgende Kriimmung
hétte bemerkbar machen miissen. Besonders der erste Befund ist
merkwiirdig. Denn da durch die geotropische Reaktion bei der be-
treffenden Luftverdiinnung die Bewegungsfihigkeit erwiesen ist, so
mufl man annehmen, dafl es Zwischenglieder der phototropischen
Reizkette (vielleicht die hypothetischen ,,rektorischen‘‘ Prozesse) sind,
deren Stérung durch die Sauerstoffentziehung die Ausfithrung einer
eingeleiteten Lichtkriimmung verhindert.

Ein anderes Mittel zur Trennung der Aufnahme- von den
Kriimmungsvorgingen hat Rothert (1896) angewendet. FEr zeigte,
daB bei Haferkeimlingen nach Entfernung der Spitze keine photo-
tropische Reaktion erfolgt. Reizt man aber die Keimlinge vor dieser
Operation durch einseitiges Licht, so fithren sie nachher im Dunkeln
auch ohne Spitze eine Nachwirkungskrimmung aus. Somit wird
die Bewegungsféhigkeit durch die Verwundung nicht gestort. Das
Abschneiden der Spitze muB also entweder die Reizaufnahme un-
moglich machen oder einen Zwischenproze3 verhindern. Endlich
konnte Steyer (1901) bei Phycomyces nitens in einer Atherdampf-
atmosphére, die kein Wachstum gestattete, eine phototropische Er-
regung induzieren, auf die nach Entfernung des Athers eine Reaktion
folgte.

Diese Versuche sind ein Beweis fiir das gesonderte Bestehen
sensorischer und motorischer Prozesse beim Phototropismus. Wir
wenden uns nun dem Nachweis der rdumlichen Trennung beider zu.
Dabei spielen die Eigentiimlickheiten, die das Licht als Reizmittel
gegeniiber der Schwerkraft auszeichnen, eine grofle Rolle. Durch
die Moglichkeit, den Lichtreiz zeitlich und ortlich scharf umgrenzt
zu applizieren, sind Methoden anwendbar, die beim Geotropismus
nicht in Betracht kamen. Vor allem gelang es verhéltnismaBig
leicht, die Aufnahmefdhigkeit fiir den phototropischen Reiz in den
einzelnen Teilen des Pflanzenkdrpers und den Zonen seiner Glieder
zu untersuchen. Ch. Darwin fiihrte schon ([1880] 1899, S. 402 fi.)
den einwandfreien Nachweis, dall die phototropische Erregung fort-
geleitet werden kann. Er bedeckte die Spitzen gut phototropischer
Graskeimlinge (Phalaris canariensis, Xanariengras) niit Kappen aus
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Glasrohrchen, von denen einige geschwirzt, die anderen durch-
sichtig gelassen wurden. Dann setzte er sie einseitiger Beleuchtung
aus. Die sich sonst zuerst kriimmenden Spitzen waren so mechanisch
an der Reaktion verhindert. Falls sie aber vom Lichte getroffen
werden konnten, kriimmten sich die Keimlinge stark an der nicht
eingeschlossenen Basis. Dagegen blieben die, deren Spitze verdunkelt
war, nahezu gerade. Umgekehrt fand in der duich Erde verdunkel-
ten Basis von Keimlingen eine Kriimmung statt, wenn die Spitzen-
region einseitig beleuchtet wurde.

Daraus geht hervor, dafB die Belichtung der Spitze fiir die
Reaktion an der Basis wesentlich ist. Man mufl daher eine Lei-
tung der phototropischen Erregung von oben nach unten hin an-
nehmen.

Darwin hat noch eine Reihe anderer Versuche angestellt, in
denen er verschiedene Keimlingsarten priifte, die Verdunkelungen
mit Stanniol, geschwérzten Héutchen usw. vornahm usf. Immerhin
blieben noch manche Fragen offen, die spiter von Rothert (1896)
eine eingehende Behandlung erfuhren. Neben einer Analyse des
Kriimmungsverlaufes lieferte dieser Forscher noch fiir viele andere
Objekte als die von Darwin herangezogenen den Nachweis einer
phototropischen Reaktion in nicht direkt gereizten Regionen. Wih-
rend aber Darwin angenommen hatte, dalB3 bei den von ihm benutzten
Keimlingen die Spitze allein den Lichtreiz aufnihme und der {ibrige
Teil nur kriimmungs-, aber nicht perzeptionsfihig sei, wies Rothert
bei ihnen eine nur dem Grade nach verschiedene Aufnahmeféhigkeit
der einzelnen Zonen nach. Bei Haferkeimlingen z. B. sind die obersten
3 mm besonders empfindlich. Nach unten nimmt die Perzeptions-
fahigkeit stark ab, erlischt aber erst in den auch nicht mehr kriim-
mungsfahigen untersten Regionen.

Den Nachweis fithrte Rothert so, daB er verschieden lange
Teile der Keimlinge, und zwar meist vom Hafer, verdunkelte und
den EinfluB dieser Mafnahme auf die Reaktion studierte. Besonders
hiitbsch gelang ihm aber die Ldsung der Aufgabe in Experimenten,
bei denen er Spitze und Basis von Keimlingen in entgegengesetzter
Richtung gleichstark belichtete. Dies fithrte er aus, indem er durch
bzsonders geformte und gekniffene Stiicke von schwarzem Papier eine
teilweise einseitige Verdunkelung der Objekte bewirkte und sie
zwischen zwei Lichtquellen aufstellte. Das Resultat war, dal die
Kriimmung im unteren Teile zwar zunichst im Sinne der direkten
Belichtung auftrat, spiter aber nach der entgegengesetzten Seite
umschlug, dem Impulse entsprechend, der von der Spitze aus herab-
geleitet worden war. Daraus geht hervor, daB die von der emp-
findlichen Spitze hinuntergeleitete Erregung die direkte Reizung der
Basis zu {iberwinden imstande ist, daBl aber die Leitung eine gewisse
Zeit braucht, bis sie die Strecke von oben nach unten durchlaufen
hat. Wieviel grofer die Reizempfinglichkeit der Spitze gegeniiber der
der Basis sein muB, kann man daraus schlieBen, daB der geschilderte
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Effekt auch erzielt wurde, wenn die untere Region sehr viel groSer
war- und selbst wenn sie stidrker beleuchtet wurde, als der obere
Teil. Vielleicht kann man auch annehmen, da der zugeleitete Im-
puls bei seiner Ausbreitung abgeschwicht wird. Dann wiirde die
Differenz in der Empfindlichkeit von Spitze und Basis noch gréBer
ausfallen.

Bei den von Darwin untersuchten Keimscheiden der Griser,

also morphologisch einheitlichen Organen, existiert demnach keine
vollige rdumliche Trennung von Perzeptions- und Aktionszone.
Rothert gelang es aber doch, Objekte zu finden, bei denen eine solche
Trennung verwirklicht ist. Es sind das die von uns schon frither ge-
schilderten Keimlinge der hirseartigen Gréser (Arten von Panicum
und Setaria). Diese bestehen aus der fiir die
Griaser charakteristischen Keimscheide, die die
junge Knospe einschlieft und einem sie tragenden
Stengelorgane, das aber nur im Dunkeln ent-
wickelt wird (vergl. 8. 97). Bei den Keimlingen
von Panicum und Setaria erlischt das Wachs-
tum in der Scheide verhaltnismaBig frith. Die
Verlangerung des Ganzen beruht dann allein
auf dem Wachstum einer Zone des Stengels
kurz unter dem Ansatze der Scheide. Werden
diese Keimlinge einseitigem Lichte ausgesetzt, so
kriimmen sie sich energisch, aber nur in der
Wachstumszone des Stengels (Abb. 50). Wird
jedoch die Scheide verdunkelt, so unterbleibt
die Reaktion. Die einseitige Belichtung der
Kriimmungszone hat demnach keinen photo- ~ Abb. 50.
tropischen Reizerfolg! Wird dagegen die Spitze gﬁf;gé’&i‘iﬁg‘togg;ig‘c‘{]’é
der Scheide belichtet und die Wachstumszone Kriimmung “ﬁif;iﬁﬂ;j;‘
verdunkelt, so erfolgt eine Kriimmung, die hinter ‘Auf die Hélfte verkleinert.
der ganz belichteter Keimlinge nicht zuriicksteht.
Es muf3 demnach eine Reizleitung stattfinden. Der zugeleitete Im-
puls muB eine Verdnderung in der Wachstumszone zur Folge haben,
die durch direkte einseitige Belichtung nicht erzielt werden kann:
Der Keimstengel ist zwar phototropisch reizbar, aber nicht selbst
perzeptionsfahig. Die ausgewachsene Xeimscheide kann den Reiz
aufnehmen, aber sie kann nicht reagieren.?)

Aus diesen Befunden kann man theoretisch wichtige Schliisse
ziehen: Vor allem ist es nun Kklar ersichtlich, da phototropische
Perzeptionsfahigkeit und phototropische Erregbarkeit zwei verschiedene
Eigenschaften der lebenden Substanz sind. Dem Keimstengel der
Paniceen kommt, wie gezeigt, nur die zweite von ihnen zu. Fiigen

1) Dem phototropischen und dem das Wachstum hemmenden Lichtreiz
gegeniiber verhalten sich demmnach die Paniceenkeimlinge verschieden. Bei
dem letzteren findet zwar auch eine Leitung statt; das Stengelorgan ist aber
auflerdem direkt reizbar. (Vgl. S. 98.)
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wir noch hinzu, daB die Keimscheide in ihrer Jugend, solange sie
wiachst, nicht nur perzeptions-, sondern auch reaktionsfihig ist, so
wird. es wahrscheinlich, daB sie im ausgewachsenen Zustande nur
deshalb sich nicht mehr kriimmt, weil ibhr die motorischen Hilfsmittel
genommen sind. Man ersieht daraus, da man aus dem Ausbleiben
einer Reaktion niemals auf mangelnde Reizbarkeit schlielen darf.
In solchen Fillen fehlen durchaus die Erkennungszeichen fiir die
sensorischen Féhigkeiten. Bei den Paniceen ist die phototropische
Aufnahmeféhigkeit der ausgewachsenen Scheidenspitze aber aus der
Kriimmung im Nachbarorgan ersichtlich. Daraus, wie iberhaupt
aus der rdumlichen Trennung der Zone der Perzeption und der Re-
aktion ergibt sich ferner wiederum, daf diese beiden Teilprozesse der
Reizkette sowie auch die duktorischen Prozesse wirklich fiir sich
existieren. Die rektorischen dagegen wurden von uns nur theoretisch
gefordert, aus Griinden, die frither erdrtert worden sind (vgl. S. 48).
IThre Existenz experimentell zu erweisen, diirfte duBerst schwierig
sein.!) Einige Belege zur weiteren Begriindung unserer hypothetischen
Anschauung werden wir noch bei Besprechung des regulatorischen
Zusammenwirkens der Teile beibringen.

Man hat sich nun nicht mit der Feststellung der Tatsache be-
gniigt, dal gesonderte Aufnahme-, Leitungs- und Bewegungsvorginge
existieren, sondern man hat versucht, tiefer in ihr Wesen einzu-
dringen. Beginnen wir zunéichst mit der Frage, welchen Bedingungen
die Perzeption eines Richtungsreizes in phototropischen Organen
unterliegt? Was haben wir uns als ReizanlaB vorzustellen?

Die &uBlere Ursache fiir das Eintreten einer phototropischen
Reaktion ist, allgemein ausgedriickt, die einseitige Beleuchtung des
Pflanzenteiles. Damit sind aber die physikalischen Bedingungen in
der Pflanze selbst noch nicht geniigend gekennzeichnet. Sehen wir
genauer zu, so finden wir, daf die Lichtstrahlen den Pflanzenteil
seitlich treffen und ihn in einer bestimmten Richtung, entsprechend
seiner optischen Durchléssigkeit, durchsetzen. Je durchscheinender
er ist, umso geringer wird die Differenz in der Helligkeit auf der
Vorder- und Hinterflanke sein.

Es fragt sich nun, vermoge welcher Umstdnde das Licht als
Reiz wirkt, was also den eigentlichen ReizanlaB darstellt? In der
Literatur finden sich zwei Moglichkeiten diskutiert. Man fragte: Ist
das Wirksame die Richtung des Lichtes, oder ist es die Differenz in
der Beleuchtung der Vorder- und Hinterseite des Pflanzenteils, der
Helligkeitsabfall? Diese Frage wurde wohl zuerst von Sachs auf-
gestellt und zugunsten der Lichtrichtung beantwortet (vergl. Miiller-
Thurgau 1876, S. 92 und Sachs 1880, S. 487). Spiter haben
Ch. Darwin (1880 [1899]) und Oltmanns (1892) sich fiir die andere

1) Vielleicht sind es diese Prozesse, die durch verminderten Luftdruck
ausgeschaltet werden. (Vgl. S. 141.)
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Auffassung erklirt. Seitdem ist viel fiir und wider gesagt worden,
ohne dafl die Frage als entschieden gelten kann. .

Das Problem: Lichtrichtung oder Lichtabfall ist experi-
mentell schwer anzugreifen. Ehe wir es diskutieren, miissen wir
versuchen, es schirfer zu préizisieren. Da fragt es sich zunéchst,
soll die Alternative in vielzelligen Objekten fiir das ganze Organ
oder fiir die einzelne Zelle gelten? Soll die Lichtrichtung den
Reizanlaf3 darstellen, so kann sie wohl nur in dem lebenden Plasma
der Einzelzelle perzipiert werden. Dieses miifite irgendeine Struktur
haben, die durch die Lichtschwingungen eine vorher nicht bestehende
Polaritdt erhielte. So etwas ist denkbar, wenn auch schwer aus-
zumalen. Vorbedingung fiir eine Entscheidung in dieser Richtung
ist der Nachweis, daB} nicht das ganze Organ mit allen seinen Geweb-
schichten zur phototropischen Perzeption notwendig ist. Dieser ist
allerdings durch Fitting und Nordhausen fiir gewisse Objekte ge-
fithrt worden (vgl. S. 147 u. 181). Eine Entscheidung ist dadurch aber
begreiflicherweise nicht getroffen, da immer noch vielzellige Gewebe-
partien zuriickblieben, fiir die alle Moglichkeiten ebenso bestehen wie
fir das ganze Organ. Man konnte dann weiter fragen, ob der Licht-
reiz in bestimmten Zellen aufgenommen wird und in welchen?
Dariiber wissen wir gar nichts.

Wird der Helligkeitsabfall fiir die Reizung in Anspruch ge-
nommen, so hat man dabei gewdhnlich nicht die Einzelzelle als
Perzeptionsorgan im Auge. Es ist auch nicht wohl anzunehmen,
dafB3 die minimale Differenz in der Beleuchtung der beiden Plasma-
schichten an den Gegenseiten einer Zelle den Reizanlal abgebe.
Deshalb stellt man sich vor, daBl die Verschiedenheit in der Be-
leuchtungsintensitit auf Vorder- und Riickseite des ganzen Organes
als Reiz empfunden wird.

Demgegeniiber wurde betont, daBl wir in den schlauchférmigen
Fruchttrigern mancher Pilze, wie Pilobolus, Mucor, Phycomyces und
in den Wurzelhaaren der Lebermoose ausgesprochen phototropische
Objekte kennen, die fast glasklar durchsichtig sind. Die Absorption
des Lichtes mufB bei ihnen, zumal bei der geringen Dicke, sehr
gering sein. Und doch perzipieren sie den Lichtreiz. Dazu ist zu
sagen, daB der Reizanla hier nicht derselbe sein mull wie bei den
Stengeln und Blattern hoherer Pflanzen.

Bei den genannten durchsichtigen Objekten wird die Helhgkelts
verteilung im Innern bei einseitiger Belichtung jedenfalls weniger
durch die Absorption als durch die Lichtbrechung beeinfluft. Und
zwar mul} in einem durchsichtigen zylindrischen Organe eine Kon-
zentration der Strahlen in Form einer Brennlinie anf der von der
Lichtquelle abgewandten Seite entstehen. Damit wiirde also das
perzipierende Protoplasma der Riickseite der intensivsten Belichtung
ausgesetzt sein, ein Umstand, der fiir die tropistische Reizung sehr
wohl in Betracht kommen kann.

In geringerem MaBe bestimmt die Lichtbrechung neben der

Pringsheim, Reizbewegungen. 10
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Absorption auch in weniger durchsichtigen Objekten die optischen
Verhéltnisse. Die Art der Helligkeitsverteilung in phototropischen
Organen darf jedenfalls bei den Theorieen iiber die Art der Perzeption
nicht vernachléssigt werden, wie das bisher geschah. Sie wird von
Fall zu Fall verschieden sein und mit ihr vielleicht der physikalische
ReizanlaB.

Versuche unter Beriicksichtigung der Lichtbrechungs- und Zer-
strenungsverhéltnisse in den Organen sind aber bisher nicht ausge-
fithrt worden. Man kann dariiber also nichts Bestimmtes aussagen,
so wichtig dieser Gesichtspunkt moglicherweise ist. Bei den weniger
durchsichtigen Objekten spricht von vornherein auch nichts gegen
die Auffassung, daBl der Abfall der Beleuchtung den ReizanlaB dar-
stelle. Es brauchen keineswegs gleiche oder &hnliche Resultate stets
durch dieselben Mittel erzielt zu werden. Eine Entscheidung aber
1aBt sich rein theoretisch nicht treffen.

Es sollen nun die wichtigeren Versuche kritisch besprochen
werden, die zur Losung des Problems unternommen worden sind.
Sie werden uns am besten zeigen, worin die Schwierigkeiten liegen
und nach welcher Seite sich die Wagschale neigt.

Sachs fithrte, ohne Experimente und ohne das Problem weiter
zu zergliedern, nur Wahrscheinlichkeitsgriinde fiir seine Auffassung
an, dal der Lichtrichtung die entscheidende Rolle zukomme. Sein
Hauptargument ist die Analogie zum Geotropismus. Bei jenem ist
aber tatsdchlich heute die Unterschiedsempfindlichkeit wahrscheinlich
gemacht. Auf ihr fulBt ja die Statolithenhypothese.

Ch. Darwin ([1880] 1899, S. 398) bemiihte sich zum ersten Male,
das Problem durch einen Versuch zu 16sen. Er bemalte die eine Lings-
halfte phototropischer Keimlinge mit schwarzer Tusche und stellte
die Pflinzchen in die N#éhe cines Fensters. ,,Das Resultat war, daB
sie, anstatt sich in einer direkten Linie nach dem Fenster hin zu
biegen, vom Fenster weg und nach der nichtbemalten Seite abgelenkt
wurden.* ,,Diese Abbiegung vom Fenster ist verstindlich, denn die
ganze nichtbemalte Seite mulB etwas Licht erhalten haben, wihrend
die entgegengesetzte bemalte keines erhielt; es wird aber eine schmale
Zone auf den nicht bemalten Seite direkt vor dem Fenster das meiste
Licht und s&mtliche hinteren Partien in verschiedenen Graden immer
weniger und weniger Licht erhalten haben; und wir konnen folgern,
da der Ablenkungswinkel die Resultante der Wirkung des Lichts
auf die ganze nichtbemalte Seite ist. Diese Auffassung scheint mir
noch immer sehr annehmbar, falls das Resultat sich bestétigen
laBt. Man hat allerdings eingewendet (z. B. Jost 1908, S. 561), daB
bei Darwins Versuchsanstellung Licht von der beleuchteten zur be-
schatteten Lingshdlfte gelangen kann. Es diirfte aber doch wohl
die zerstreute Lichtmenge zu gering sein, als daB sie die durch direkte
Bestrahlung hervorgerufene Reizung merklich beeinflussen konnte,
falls wirklich die Lichtrichtung das Reizagens wére. Denn nach der
Sachsschen Auffassung, die durch neuere Erfahrungen gestiitzt wird,
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sollen die ,,intensiveren Strahlen durch ihre Richtung entscheidend
wirken‘ (1887, S.736). Darwins Versuch ist nicht ganz klar zu iiber-
sehen, weil diffuse Beleuchtung verwendet wurde, und weil iiber die
Lichtbrechungsverhéltnisse im heliotropischen Stengel nichts bekannt
ist. Die Methode diirfte aber bei Beriicksichtigung dieser Fehlerquellen
geeignet sein, Anhaltspunkte zu liefern. '

Oltmanns (1892) schlug einen anderen Weg ein. Er stellte sich
spitzwinkelige Keile aus Glasplatten her, die mit triib-grau ge-
fairbter Gelatine gefiilit waren. Am dicken Ende der Keile wurde
mehr Licht absorbiert als am diinnen. Fiel das Licht anndhernd
senkrecht auf die Glasfliche und wurden dahinter phototropische
Keimlinge aufgestellt, so reagierten sie schrig seitlich. Daraus schlof3
Oltmanns auf die Unabhéngigkeit der phototropischen Reizung von
der Richtung des Lichtes, weil die Kriimmung nach der helleren Seite
des Raumes hinter dem Absorptionskeile erfolgte und nicht nach der
Lichtquelle hin. Da aber durch die triibe Gelatine das Licht nach
allen Seiten zerstreut wurde, sind die Verhéltnisse schwer zu iiber-
sehen, und man kann das Resultat vielleicht auch so auffassen, dalB
die Keimlinge in der Richtung reagierten, in der sie die meisten
Lichtstrahlen trafen. Eine sichere Entscheidung ist also auch damit
nicht gewonnen.

Nur iiber eins sind wir genau unterrichtet, nimlich dariiber, daf
die Differenz in der Beleuchtung der Vorder- und Hinterseite des
ganzen Organes jedenfalls nicht immer fiir die Perzeption eines photo-
tropischen Reizes erforderlich ist. Fitting (1907a) zeigte, daB isolierte
Léangsstreifen der hohlen Keimscheide von Avena sativa sich noch
in der Lichtrichtung kriimmen. Dabei ist es gleich, ob diese Streifen
von auBen, von innen oder von der Seite her beleuchtet werden.
Sie diirfen nur nicht gar zu schmal sein und miissen ein Stiick der
Spitze enthalten. Fiir andere orthotrope Objekte!) ist dergleichen
nicht versucht worden.

Aus dem Vergleich aller angefiihrten Versuche geht hervor, daB3
die Argumente fiir die Bedeutung der Lichtrichtung als Reizanlal3
nicht stichhaltig sind. Aber auch die andere Auffassung, die das
Wesentliche in Helligkeitsdifferenzen sieht, ist nur wahrscheinlich ge-
macht, nicht bewiesen. Ob die Perzeption des tropistischen Reizes
in der einzelnen Zelle geschieht, oder ob dafiir das Zusammenwirken
verschiedener Gewebe notig ist, diese Fragen sind noch gar nicht in
Angriff genommen.

Wir wenden uns nun zu dem zweiten der bisher nachgewiesenen
Teilprozesse der Reizkette, nimlich den die Perzeption mit der Reak-
tion verkniipfenden Leitungsvorgingen. Eine Leitung der Erregung
findet in sehr vielen phototropischen Pflanzenteilen statt, immer aber

1) Wie wir gehort haben, nennt man orthotrop solche Objekte, die sich
in die Richtung der einwirkenden Kraft zu stellen suchen. Man kann somit
wie von geo-, so auch von photoorthotropen Organen sprechen.

10*
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nur in der Richtung von der Spitze nach dem Grunde zu (Rothert
1896, S. 62). ‘

Einen tieferen Einblick in die Reizleitungsvorgénge beim Photo-
tropismus gewinnen wir auler aus Rotherts Arbeit (vgl. S. 142) beson-
ders durch Fittings eigens hierauf gerichtete Untersuchungen (1907 a).
Dieser Forscher zeigte, dafl beliebig gerichtete Einschnitte in die
Keimscheide von Avena (Hafer) die Reizleitung nicht beeintrichtigen.
Andere Objekte lieBen sich wegen ihrer gréBeren Empfindlichkeit
gegen Verwundungen fiir derartige Versuche nicht verwenden. Beim
Hafer aber konnte gezeigt werden, daB eine phototropische Kriim-
mung im Sinne der Lichtrichtung auch dann ausgefiihrt wurde, wenn der
Zusammenhang zwischen der einseitig belichteten Spitze und der ver-
dunkelten, sich krimmenden Basis nur durch eine schmale Briicke
aufrecht erhalten wurde.!) Die Richtung, in der der trennende Ein-
schnitt gemacht wurde, beeinflulte die Richtung der Kriimmung in
keiner Weise. Wurden in verschiedener H6he von entgegengesetzten
Seiten Einschnitte gemacht, die bis etwas iiber die Mitte gingen, so
erfolgte auch dann noch eine Leitung, die also nicht auf geraden
Bahnen verlaufen konnte.

Daraus geht hervor, daf die phototropische Erregung das ganze
Organ ergreift und nicht etwa nur von der Licht- oder Schattenseite
geradlinig nach unten geleitet wird.

Fitting schlieBt aus diesen (und anderen) Befunden, daf durch
die einseitige Beleuchtung in allen Teilen, wahrscheinlich in allen Zellen
ein ,,polarer Gegensatz'‘ geschaffen wird. Dieser wird auf beliebig
verlaufenden lebenden Bahnen in die an sich physiologisch rings-
gleiche Bewegungszone geleitet und ruft dort, wie in allen Zellen der
Reizleitungsbahnen, eine gleiche Polarisation hervor. Dadurch wird
die Reaktionszone zu einer Kriimmung veranlaBt, deren Richtung
durch die Richtung des polaren Gegensatzes bestimmt ist.?) Diese
Befunde liefern somit neben ihrer Bedeutung fiir die Kenntnis des

') Dabei muBte durch besondere Vorrichtungen das Vertrocknen von der
Wunde aus verhiitet werden. Auch mufiten gewisse Kriimmungen, die die
Verletzung zur Folge hatte, beriicksichtigt werden.

2) Boysen-Jensen (1910) ist inzwischen Fitting entgegengetreten. Er
schlieBt aus seinen Versuchen, dafl die phototropische Reizleitung ein chemischer
Prozel} sei, der sich auf der Schattenseite ausbreite. In Fittings Versuchen sollen
die Einschnitte nicht isolierend gewirkt haben, weil ein Feuchtigkeitstropfen an
der Wunde geniige, die Leitung herzustellen. Werde in den Einschnitt ein
Glimmerblattchen gesteckt, so wiirde dadurch die Reizleitung unterbrochen.
Jensen gibt sogar an, in der Basis eines Avenakeimlinges, dessen Spitze ganz
abgeschnitten und dann mit Gelatine wieder aufgeklebt worden sei, bei alleiniger
Beleuchtung dieser Spitze phototropische Kriimmungen erzielt zu haben. Jensens
Versuche sind zu knapp mitgeteilt, als daB sich schon jetzt eine klare Einsicht
ermoglichte. Auch stimmen seine Angaben mit den &uBerst genauen, gerade
die von Jensen behauptete Moglichkeit beriicksichtigenden Angaben Fittings
nicht iiberein. So hat z. B. Fitting schon Stanniolbldttchen in einen hinteren
Einschnitt gesteckt, auch breitere Stiicke herausgeschnitten, ohne die Reizlei-
tung zu verhindern. Diese wichtige Angelegenheit bleibt also noch zu ent-
scheiden.
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Leitungsvorganges auch einen weiteren Beitrag zur Aufklirung der
Prozesse bei der Reizaufnahme.

Weiter hat dann Fitting in derselben Arbeit auch die #uferen
Bedingungen fir die Reizleitung untersucht. Um bestimmte Ein-
flisse scharf lokalisieren zu. konnen, wurde quer iiber die benutzten
Keimscheiden junger Haferpflinzchen ein durchlochter Gummischlauch
gesteckt. Durch den Schlauch konnten Fliissigkeiten geleitet werden,
die die Keimscheide an einer bestimmten Stelle unterhalb der Spitze
umspiilten. Bei Benutzung von warmen Wasser ergab sich folgen-
des: ,,Die phototropische Reizleitung wird durchschnittlich voéllig ge-
hemmt, wenn man eine Strecke der Reizleitungsbahn auf etwa 39°
bis- 41° erwdrmt, schon geschwicht in Temperaturen von 34° an,
wahrend die Totungstemperatur (der Keimscheide) etwa 43° betrigt.

Abb. 51.

Einige Phasen aus dem phototropischen Kriimmungsvorgange eines etiolierten Haferkeimlings,
von rechts beginnend. Schon die erste Figur zeigt schwache Asymmetrie der Spitze, die den
Beginn der Reaktion darstellt. Natiirliche GroBe.

Die Reizleitungsvorginge unterliegen also der Wirmestarre! In
gleicher Weise werden sie durch Kochsalz-, Kalisalpeterlosungen,
Athylalkohol und Chloroform gehemmt.*

Uber die Geschwindigkeit der Reizleitung hat Rothert (1896)
cinige Erfahrungen gesammelt. Die schnellste Ausbreitung der Er-
regung fand er an Bliitenschéften von Brodiaea congesta. Wurde
deren unterer Teil durch Erde verdunkelt, der obere einseitig be-
lichtet, so fand sich, daB die Kriimmung nach 3 Stunden 5—6*/, cm
tief unter die Oberfliche der Erde zu verfolgen war. Bedenkt man,
daf fiir den Anstieg der Erregung bis zu der Hohe, die die Kriim-
mung auslost, mindestens eine halbe Stunde abgezogen werden mulf3,
so ergibt sich eine Fortpflanzung der Erregung von mindestens 2 cm
in der Stunde. Meist geht die Reizleitung allerdings langsamer
vor sich.



150 V. Richtungsbewegungen auf Lichtreiz.

Das scheint im Vergleich zu den Leitungsvorgingen in den Nerven hoherer
Ticre sehr langsam. Es mufl aber bedacht werden, daBl bei niederen Tieren
unter Umsténden die Reizleitungsvorginge auch gar nicht so schnell verlaufen,
und dafl auBerdem der oben angegebene, von Rothert bestimmte Wert nur
die obere Grenze darstellt. Nachdem wir jetzt wissen, wie niedrig die Zeit-
schwelle fiir die Erregungsvorgénge sein kann, liegt es nahe, fiir die Ausbrei-
tung der Erregung gleichfalls eine gréfere Geschwindigkeit zu vermuten, die
nur mit-den bisherigen Mitteln nicht nachzuweisen war (Fitting 1907a, S. 98).

Abb. 52.

Einseitig hell beleuchteter, am Lichte gewachsener Wickenkeimling in Pausen von 10 Min. photo-

graphiert, zeigt die Entstehung der phototropischen Kriimmung und Uberkriimmung. Letztere

sieht man zuletzt schon wieder zuriickgehen. Der Versuch dauerte bis zur Horizontalstellung
(Beginn der zweitéen Reihe) 1 Stunde, bis zur letzten Aufnahme 1 Stunde 40 Min.

Was die Ausfiihrung der phototropischen Reaktionen betrifft,
so kann in der Hauptsache auf das verwiesen werden, was im
allgemeinen {iber die Bewegungen sowie iiber die geotropischen
Krimmungen gesagt worden ist. Auch bei der phototropischen
Kriimmung sind alle wachstumsfdhigen Zonen eines Organes beteiligt,
ohne daB aber die Reaktion immer an der sich am schnellsten
streckenden Zone beginnen mufl. Diese liegt z. B. bei der Keim-
scheide der Gréser ein ganzes Stiick unter der Spitze. Der Erfolg
einer phototropischen Reizung macht sich aber zuerst an der dulBer-
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sten kegelformigen Spitze bemerkbar (Abb. 51, S. 149). Das beruht
offenbar auf deren besonderer Reizempfinglichkeit. Spéter riickt die
Zone maximaler Kriimmung nach unten, wihrend die Spitze sich
gerade streckt, ganz entsprechend dem iiber die geotropische Reak-
tion Gesagten.

Ist an der Basis ein nicht mehr wachsender Teil vorhanden,
so behdlt er die frithere aufrechte Richtung bei und bildet zuletzt
mit dem gerade gestreckten jiingeren Ende einen ziemlich scharfen
Winkel. Der zuerst gekriimmte Spitzenteil bekommt vielfach durch
das Fortschreiten der Reaktion voriibergehend eine geneigte Stellung.
Er geht also iiber die Lichtrichtung hinaus und zeigt eine Uberkriim-
mung. Sehr stark kann sie z. B. an Keimpflanzen der Futterwicke
(Vicia sativa) werden, weil bei ihnen die Reaktion besonders schnell
fortschreitet (Abb. 52). SchlieBlich aber wird die Uberkrimmung
durch eine riickliufige Bewegung wieder ausgeglichen und das Ende
geradegestreckt. Es steht dann in der Lichtrichtung.

b) Zusammenwirken von Phototropismus und Geotropismus.

Das zuletzt Gesagte bedarf einer FEinschrénkung. Die ge-
naue Einstellung in die Richtung des Lichtes wird nicht bei allen
orthotropen Pflanzenteilen erreicht, weil der Geotropismus dem ent-
gegenarbeitet. So nehmen die meisten Pflanzenstengel, z. B.
junge Keimlinge der Sonnenrose (Helianthus annuus), der Lupine
(Lupinus albus u. a.), der Bohne (Phaseolus) usw. bei einseitiger Be-
leuchtung eine Stellung ein, die zwischen der senkrechten und der
Lichtrichtung liegt. Manche ndhern sich mehr der ersteren, manche
der letzteren. Es gibt aber auch Pflanzen, die sich wirklich genau
oder fast genau in die Lichtrichtung einstellen. So z. B. die Keimlinge
von Hafer (Avena sativa), Futterwicken (Vicia sativa), Kressen (Lepi-
dium sativum), Raps (Brassica Napus) sowie die Sporangientriger
der Mucorineenpilze (Phycomyces nitens, Mucor Mucedo usw.), also
gerade diejenigen Objekte, die mit Vorliebe zu phototropischen Ver-
suchen verwendet werden. Alle diese Pflanzenteile folgen auch einem
von unten auf sie fallenden Lichtreize, koénnen sich also senkrecht
abwirts biegen, als ob fiir sie gar kein Geotropismus existierte. Und
doch wachsen sie im Dunkeln sehr schén aufrecht.

Das Uberwiegen des Lichtreizes blieb lange ritselhaft, denn die
phototropische Reaktion schien an sich nicht energischer als die geo-
tropische. Wie aber Guttenberg (1907) gezeigt hat, ist es nicht
erlaubt, aus der Intensitit der Krimmung oder der Linge der
Reaktionszeit auf die Stirke der Erregung zu schlieen.!) Schwicht
man nidmlich den Lichtreiz ab, so wird schlieBlich auch bei den ge-
nannten stark phototropischen Objekten der Einflufl des Schwerkrafts-
reizes duBerlich bemerkbar. Bei einer gewissen, sehr geringen Be-

1) Vgl. auch das auf S. 60 beim Geotropismus Gesagte.
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leuchtungsstirke (fiir Avena z. B. 0,0475 Meterkerzen) werden beide
Reize gleich stark. Das zeigt sich darin, daB umgelegte, von unten
beleuchtete Keimlinge ihre Ruhelage in der Horizontalen finden.
Dabei wirken Geotropismus und Phototropismus einander genau ent-
gegen und heben sich auf. , LaBt man das Licht in gleicher Stirke
senkrecht zur Schwerkraft einwirken (Pflanze vertikal, Licht hori-
zontal), so erhdlt man eine resultierende Stellung, die zwischen bei-
den Richtkriften anndhernd die Mitte halt, also um ca. 45° von
diesen abweicht. Bei AusschluB  einseitiger Schwerewirkung (am
Klinostaten) erfolgt dagegen Einstellung in die Lichtrichtung. Das
letztere wird am Klinostaten auch bei den Pflanzenteilen erreicht, die
selbst  durch starke einseitige Beleuchtung nur wenig von der senk-
rechten Stellung abgelenkt werden. Das verschiedene Verhalten der
phototropischen Pflanzen beruht also nicht auf einer Beeinflussung
des Geotropismus durch das Licht, wie man frither wohl annahm
(Noll 1892), sondern auf dem verschiedenen Verhdltnis von geotro-
pischer und phototropischer Erregbarkeit. Nur dieses Verh&ltnis
ist aus den von Guttenberg bestimmten Werten fiir die zur Kom-
pensation des geotropischen Reizes nétige Beleuchtungsstérke zu ent-
nehmen. In die geo- und phototropische Empfindlichkeit selbst kann
man auf diese Weise keinen Einblick gewinnen.

Die Erscheinung der phototropischen Reaktion, so wie sie sich
gewOhnlich bei verschiedenen Objekten darstellt, konnte nicht ge-
schildert.- werden, ohne auf dies Hineinspielen geotropischer Beein-
flussungen einzugehen. Bei der Erforschung des Verhéltnisses von
Photo- und Geotropismus haben sich nun mancherlei weitere neue
Tatsachen ergeben, von denen ein Teil schon Erwéhnung fand. So
neben dem eben Besprochenen die verschiedene Widerstandsfahigkeit
der Teilprozesse gegen schéddliche Einfliisse. Es bleibt aber noch
von weiteren Erfahrungen zu berichten. Wir haben das Thema der
Ubereinstimmungen und Verschiedenheiten beider Reizvorgéinge noch
nicht erschoépft. Will man diese studieren, so mufl man suchen, den
phototropischen Effekt vom geotropischen experimentell loszuldsen.
Ausschalten kann man den Schwerkraftreiz nicht; wohl aber kann
man ihn, mit Hilfe des Klinostaten, praktisch unwirksam machen.
Soll gleichzeitig ein einseitiger Lichtreiz einwirken, so mul} der be-
treffende Pflanzenteil senkrecht zur horizontalen Drehungsachse be-
festigt und in deren Richtung beleuchtet werden. Dabei ergibt sich,
daBl jede Belichtung, die ausreicht, um {iberhaupt einen phototro-
pischen Effekt hervorzurufen, schlieflich zur Einstellung in die Licht-
richtung fithrt (Miller-Thurgau 1876). Wenn das bei aufrechtstehen-
den Pflanzen nicht erreicht wird, so liegt der Grund hierfiir in der Gegen-
wirkung des Geotropismus. Diese macht sich aber erst bemerkbar,
wenn eine Abweichung von der senkrechten Stellung durch die
phototropische Reaktion begonnen hat; sie beeinfluBt vor allem die
schlieBliche Ruhelage. Der Beginn der Kriimmung wird durch die
geotropische Erregung nicht beeinflufit, da diese erst mit der Ab-
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weichung von der geotropischen Ruhelage einsetzt. Deshalb wird
die phototropische Prisentations- und Reaktionszeit durch den Ge-
brauch des Klinostaten meist nicht beeinflu3t, wohl aber die Stiarke
der Nachkriimmung.

Oben haben wir berichtet, daB Guttenberg fiir jedes Objekt
zu bestimmten Beleuchtungsintensititen kam, die den geotropischen
Effekt gerade kompensieren. Er ist der Meinung (1907, S. 230), daB
das fiir alle orthotropen Pflanzenteile gelingen miisse. Das ist aber
ein Irrtum, denn die phototropische Erregung 148t sich nicht durch
die Intensitit des Reizmittels beliebig steigern. Es gibt Objekte
(einige wurden oben genannt), die sich durch das Licht nur wenig
von der senkrechten Stellung abbringen lassen. Bei diesen wiirde
sich die Kompensation nur mit Hilfe schwicherer geotropischer
(Zentrifugal-) Reize erreichen lassen. Von Guttenberg wurde der
geotropische Reiz nicht varijert. Das wiirde auch die Sache zu
sehr komplizieren. An dieser Stelle lege ich aber Wert darauf, zu
betonery, "dal es berechtigt bleibt, von Pflanzen zu sprechen, die
stirker geotropisch und solchen, die stérker phototropisch sind. Das
Verhidltnis muBl durch eine Zahl ausgedriickt werden, in der die
Intensitdt des Schwere- und des ihn kompensierenden Lichtreizes
enthalten ist.

Czapek (1895a) hat frither versucht Pflanzen zu finden, die
gleich stark photo- und geotropisch reagieren; er hat dabei aber
die Reaktionszeit als MafBl benutzt. So schienen ihm z. B. Hafer-
keimlinge dieser Forderung zu entsprechen. Auf Grund dieses Mil3-
griffes kam er zu der Ansicht, dafl ein phototropischer Reiz einen
gleich starken geotropischen voéllig zu liberwinden vermag. Wie die
Erklarung fiir dieses Resultat zu geben ist, hat Guttenberg ge-
zeigt. FEr fand, daB bei Benutzung einer kompensierenden Be-
leuchtungsintensitdt der geotropische ReizprozeB in seinen Objekten
viel schneller verlief als der phototropische. Die Ausgleichung beider
war deshalb nicht von Anfang an zu bemerken. Vielmehr kriimmten
“ich die benutzten Keimlinge zuerst geotropisch, spiter ging diese
Kriimmung zuriick, und schlieBlich trat die Gleichgewichtslage ein.
Somit bedarf es zur Erzielung einer phototrophischen Reaktions-
zeit, die gleich der geotropischen ist, einer viel hoéheren Licht-
intensitit als zur Kompensation der Endstellung. Eine solche hat
Czapek benutzt, und deshalb wurde in seinen Versuchen der Geo-
tropismus iiberwunden. Nicht immer muf, wie mir scheint, bei
gleicher Reizstarke der geotropische Erregungsvorgang schneller akb-
laufen als der phototropische. Hitte Guttenberg Objekte mit un-
gefahr gleichlanger geotropischer und heliotropischer Reaktionszeit
benutzt, die durch seitliches Licht nur wenig aus der senkrechten
Lage abgelenkt werden konnen, also die Kompensation nur durch
Herabsetzung des Schwerereizes ermoglichen, so hitte er in
bezug auf das zeitliche Fortschreiten der Erregungsvorginge
wahrscheinlich das umgekehrte Resultat erzielt. Dies zur theore-
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tischen Klarstellung des Verhéltnisses von geotropischer und
phototropischer Erregung.

Der Reizerfolg ist beim Phototropismus derselbe wie beim
Geotropismus. Deshalb ist es mdoglich, den einen Reizerfolg durch
den anderen auszugleichen. Es fragt sich aber, ob dieses rein
mechanisch geschieht, ob also nur die beiden Kriimmungsbewegungen
sich gegenseitig aufheben oder ob schon frithere Glieder der Reiz-
kette sich beeinflussen? Die Frage, an welcher Stelle der Reizkette
bei dem Gegeneinanderwirken zweier Impulse die Vergleichung statt-
findet, muB iibrigens bei jedem Kompensationsvorgang, also auch
bei gleichartigen gegeneinanderwirkenden Reizen gestellt werden.
In diesem Falle ist aber bisher kein Mittel zur Lésung des Problems
ausfindig gemacht worden. Anders ist das bei verschiedenartigen
Reizen. L#Bt sich namlich nachweisen, dal bestimmte Glieder der
beiden Reizketten verschieden voneinander sind, so konnen diese
fiir den Vergleich der gegeneinanderwirkenden Reize nicht in Betracht
kommen. Fiir den Perzeptionsvorgang versteht sich die Verschieden-
heit beim Geo- und Phototropismus von selbst. Und da das End-
resultat, die Kriimmung, in beiden Fillen dasselbe ist, so fragt es
sich, bis zu welchem Gliede der Reizkette Differenzen bestehen.

Schon frither haben wir gesehen, daB in der phototropischen
Reizkette ein Teilvorgang vorhanden sein muf}, der gegen Sauerstoff-
entziehung empfindlicher ist als der entsprechende Proze3 bei der
geotropischen Reizung (vgl. S. 141). Umgekehrt wird durch gewisse
chemische Stoffe (z. B. Verunreinigungen der Luft, wie sie in Labo-
ratorien meist vorhanden sind) bei Keimlingen von Wicken, Erbsen
usf., wie Richter zeigte (1906), die negativ-geotropische Reaktion
unterdriickt. Die phototropische dagegen (Guttenberg 1910), wird
nur wenig beeinfluBt. Bei der geotropischen ist es nicht der Vor-
gang der Kriimmung, sondern der der Reizaufnahme, der eine Be-
einflussung erfahrt.

Das sind einige von den Befunden, die auf eine tiefergehende
Verschiedenheit der beiden Reizprozesse schlieBen lassen. Noch
deutlicher wird das aus eigens darauf gerichteten Versuchen von
Frl. Pekelharing (1910). Diese stiitzte sich auf die Moglichkeit,
gleichartige Reize, .die an sich nicht die Schwelle erreichen, zu
summieren. Zwei solche, nur wenig unter der Prisentationszeit
bleibende Impulse, bewirkten, falls sie schnell aufeinander folgten,
eine geotropische oder phototropische Kriimmung als Nachwirkung.
Wurde aber ein Schwere- und ein Lichtreiz kombiniert, so blieb
der Erfolg aus. Die Perzeption beider Reize mufl geschehen sein,
denn sonst konnten sie auch durch einen gleichartigen Impuls nicht
zur Wirksamkeit gebracht werden. So muBl man annehmen, daB
in mittleren Gliedern der Reizkette Verschiedenheiten vorhanden
sind, die eine Summation unmdoglich machen. Da somit geotropische
und phototropische Erregungen, die fast bis zur Reaktion fiihren,
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sich nicht summieren lassen, so wird es wahrscheinlich, daB auch
das Gegeneinanderwirken erst bei der Ausfiilhrung der Kriimmung
stattfindet.

Damit hatten wir schon eine ganze Anzahl von den Differenzen,
die bisher zwischen geotropischen und phototropischen Reizer-
scheinungen gefunden worden sind, kennen gelernt. Zwei sehr
wesentliche Unterschiede bleiben uns aber noch zu besprechen. Sie
sind, wie wir zu zeigen haben, nur im Zusammenhange mit der
Tatsache zu verstehen, daB die Beleuchtung der Intensitéit nach
stets wechselt, wihrend die Schwere konstant ist. In Kiirze kann
man diesen Tatsachenkomplex folgendermafBen bezeichnen : Der photo-
tropische Effekt ist von den vorausgegangenen Beleuchtungsverhalt-
nissen abhingig, und es konnen je nach der Stirke der Erregung
positive oder negative phototropische Kriimmungen entstehen.

¢) Veriinderlichkeit des phototropischen Verhaltens.

Positiver und negativer Phototropismus.
Phototropische Stimmung.

Bisher haben wir nur von einer Art von Phototropismus ge-
sprochen, wihrend wir vom Geotropismus gleich erwéhnten, daB er
sich bei verschiedenen Pflanzenteilen in verschiedener Weise duBert.
Die negative Reaktionsweise spielt beim Phototropismus lange keine
so groBe Rolle wie die positive. Auch ist das Verhéltnis beider hier
ganz anders als beim Geotropismus. In bezug auf diesen verhilt
sich ein und dasselbe Objekt meist dauernd gleich. Nur wenige Fille
konnten wir aufzihlen, in denen die geotropische Ruhelage durch
anderweitige Einfliisse veriindert wurde. Man kann daher ohne
weiteres von positiv und negativ geotropischen Organen reden. Beim
Phototropismus hétten solche Bezeichnungen nur sehr begrenzten
Wert. Allerdings reagieren bei mittlerer Beleuchtungsintensitit die
Stengel und andere oberirdische phototrope Organe meist positiv
phototropisch.  Fiir die Wurzeln 148t sich selbst eine so bedingte
allgemeine Aussage nicht machen. Die meisten sind phototropisch
indifferent, die iibrigen reagieren zum Teil positiv, zum Teil negativ.
AuBerdem aber ist wohl bei allen Pflanzenteilen der Sinn des Photo-
tropismus, also die Entscheidung, ob die Kriimmung nach der
Lichtquelle hin oder von ihr fort erfolgen soll, von der Stirke der
Beleuchtung abhingig. Wie das zu verstehen ist, werden wir.
bald sehen.

Die Beobachtung selbst ist nicht neu:

N. J. C. Miiller erzielte schon 1872 (1877, S. 57), als er durch
eine Linse konzentriertes Sonnenlicht auf Kressekeimlinge (Lepidium
sativum) fallen lieB, negative Reaktionen bei diesen, sonst positiv
reagierenden Objekten. In gréBerer Entfernung von der Sammel-
linse, also bei schwicherer Beleuchtung, traten positive Kriimmungen
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auf;” an der Grenze zwischen beiden blieben die Pflinzchen gerade.
Diese Entdeckung wurde zuerst nicht geniigend gewiirdigt. Aber
im Jahre 1880 fand Stahl entsprechende Verhdltnisse fiir die Alge
Vaucheria und 1882 Berthold fiir verschiedene Meeresalgen. Olt-
manns hat dann 1892 und 1897 mit verschiedenen Objekten syste-
matische Versuche iiber die phototropische Reaktionsweise bei ver-
schiedenen Lichtintensititen angestellt. Zuerst verwendete er, wie
seine Vorgénger, das Licht der Sonne, spiter das einer elektrischen
Bogenlampe. Mit diesem Hilfsmittel und unter Benutzung des stark
phototropischen Pilzes Phycomyces nitens als Objekt gelang es ihm,
einige sehr bedeutungsvolle Beobachtungen zu machen.

Oltmanns stellte in verschiedener Entfernung von der Bogen-
lampe auf Brot gewachsene Kulturen von Phycomyces mit jungen
Sporangientrigern auf, die er durch Glaskisten vor dem Vertrocknen
schiitzte. Die Entfernung der ersten Kultur betrug 20 cm, die der
letzten 80 cm von dem leuchtenden Punkte. Nach einer halben
Stunde bogen sich die Fruchttriger bei 20 bis 30 cm (ca. 100000 Meter-
kerzen) Entfernung vom Lichte ab, bei 75 bis 80 cm (10 bis 80000
Meterkerzen) nach dem Lichte zu; die mittleren waren noch gerade.
Spiter verstirkten sich die positiven und negativen Kriimmungen.
Auch nabm die Zahl der gerade gebliebenen Fruchttrager ab, indem
die an der Grenze stehenden sich ihren Nachbarn anschlossen und
sich je nach der Lichtintensitdt positiv oder negativ zu kriimmen
begannen. Dazwischen blieb aber immer noch eine ,,Indifferenz‘-
Zone mit ungekriimmten Sporangienstielen. Ahnliche Resultate er-
hielt Oltmanns auch mit Keimlingen; doch waren bei diesen negative
Kriimmungen schwerer zu erzielen.

Danach kann also ein und dasselbe Pflanzenorgan je nach der
Beleuchtungsstirke positiv, negativ oder gar nicht reagieren. Diese
drei Moglichkeiten werden aber bei den meisten phototropischen
Pflanzenteilen nur unter Anwendung sehr starken Lichtes erzielt.
Bei schwicherem beobachtet man gewdhnlich nur positive Kriim-
mungen. Deshalb ist es fiir die Reaktionen aber doch nicht gleich,
ob man mittlere oder ganz schwache Beleuchtung wihlt. Es muB
ja ein Minimum der Helligkeit geben, unterhalb dessen i{iberhaupt
keine Reaktion auftritt: die absolute Intensitétsschwelle. Sie liegt
freilich oft sehr tief. Wird von da die Beleuchtung verstirkt, so
werden die erst sehr schwachen und langsamen Krimmungen
stdrker und schreiten schneller voran. Damit wird dann auch
schlieBlich die Wirkung des Geotropismus bei geeigneten Objekten
vollig iiberwunden (vgl. oben S. 152). Bei noch viel starkerer Beleuch-
tung muB aber ein Punkt kommen, wo man sich der Intensitat
ndhert, die ,Indifferenz* bewirkt. Damit wird die phototropische
Kriimmung wieder schwicher.

Einen guten Ausdruck fiir diese Verhédltnisse ist die Reaktions-
zeit bei verschieden starker Belichtung, die Wiesner (1878) und der
Verfasser (E. Pringsheim 1907) bestimmt haben. Sie nimmt mit
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steigender Lichtintensitdt bis zu einem Minimum ab und dann wieder
zu. Ein Einblick in die Ursachen dieser Erscheinungen wurde durch
Untersuchungen gewonnen, die zundchst ein ganz anderes Ziel ver-
folgten.

Oltmanns (1897, S. 6) hatte gefunden, daB bei Phycomyces-
kulturen, die nicht wie gewd6hnlich, vor dem Versuche dauernd im
Dunkeln gehalten worden, sondern zeitweilig beleuchtet gewesen
waren, die ,,indifferente Zone* nach der Lichtquelle hin, also nach
grofleren Helligkeiten, verschoben war. Ferner hatte sich in seinen
Versuchen gezeigt, daB von normal am Licht gewachsenen und
etiolierten Keimlingen der Gerste die ersteren bei starker Beleuch-
tung wesentlich schneller reagierten. Es kommt dabei, wie wir sehen

Abb. 53.

Wickenkeimlinge. Der Topf links ganz im Dunkeln gewachsen, der rechts einen Tag lang dem

zerstreuten Tageslicht ausgesetzt gewesen (wodurch auch die Spitzenkriimmung sich gestreckt

hat). Die Pflinzchen wurden 40 cm von einer Auerlampe aufgestellt und zeigten nach einer

Stunde das im Bilde festgehaltene Verhalten. Die hochgestimmten haben sich stark gekriimmt,
die niedriggestimmten blieben ,,indifferent‘*. Verkleinert.

werden, nicht auf die durch das Licht bedingte Gestalt und Féarbung,
sondern auf den verinderten physiologischen Reizzustand an. Man
driickt das so aus, daB man sagt, durch die Belichtung wird die
~phototropische Stimmung‘ der Objekte erhéht. Diese Erschei-
nung habe ich dann weiter studiert.

In meinen ersten Versuchen (1907, S. 275) setzte ich am Lichte
und im Dunkeln gezogene Keimlinge einiger Pflanzenarten einer
stufenweise verschieden starken Beleuchtung aus. Die groite Hellig-
keit war dabei geringer als die geringste von Oltmanns verwendete.
Trotzdem =zeigte sich eine fiir gewisse Schliisse ausreichende Ver-
schiedenheit in den Reaktionszeiten. In der Néhe der Lampe rea-
gierten, wie bei Oltmanns, die ,Lichtkeimlinge® schneller als die
,,Dunkelkeimlinge‘‘ (Abb. 53). Beischwécherer Beleuchtung aber war das
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Verhiltnis umgekehrt. Also sind im Dunkeln gezogene Keimlinge, alten
Erfahrungen entsprechend, ,,empfindlicher fiir schwaches Licht; sie
werden aber auch durch starkes mehr affiziert als normale. Am
Lichte gewachsene Pflinzchen werden erst durch eine verhaltnismaBig
stdrkere Beleuchtung in der positiven Reaktion gehemmt; aber auch
ihre Schwelle ist hoher. Alle Beleuchtungsintensititen miissen bei
ihnen gesteigert werden, wenn derselbe Effekt erzielt werden soll,
kurz: ihre Stimmung ist héher als die von ginzlich im Dunkeln er-
wachsenen Keimlingen. Man denke zum Vergleich daran, daB8 auch
ein Mensch, der aus dem Hellen ins Finstere tritt, zunichst schwach
beleuchtete Gegenstdnde weniger gut erkennt, als ein ans Dunkle
Gewohnter; dall aber letzterer wieder beim Heraustreten ins Helle
leichter geblendet wird.

Alle Erscheinungen, die an phototropischen Pflanzen, je bei
einer bestimmten Beleuchtungsstirke, auftreten, wie Reizschwelle,
schnellste Reaktion, ,Indifferenz‘, negative Kriimmung, werden bei
vorher am Licht gezogenen Objekten erst durch eine groBere Hellig-
keit hervorgerufen als bei solchen, die im Dunkeln gewachsen sind.
Sie sind also auBler von der Beleuchtungsstirke, von der jeweiligen
Stimmung abhangig. Der durch das geschilderte Verhalten gekenn-
zeichnete physiologische Zustand ist aber nicht nur bei Keimlingen,
die im Dunkeln oder am Lichte gezogen sind, verschieden, sondern
er 1laBt sich schon durch kurzwihrende Verdnderung der Beleuchtung
beeinflussen. Wir lernen in der Beeinflussung der Stimmung eine
neue Reizwirkung des Lichtes kennen, die von der eigentlichen photo-
tropischen ihrem Wesen nach verschieden ist. Uber das Verhiltnis
beider Klarheit zu erlangen, ist freilich nicht ganz leicht.

Dall die Perzeption fiir die phototropische und die fiir die
Stimmungsreizbarkeit nicht identisch sein koénnen, ergab sich am
klarsten aus Versuchen mit Keimlingen von Panicum miliaceum. Wie
wir wissen, ist deren Stengel nicht direkt phototropisch reizbar, son-
dern nur von der daran sitzenden Keimscheide her (vgl. S. 143). Die
Empfinglichkeit fiir Stimmungsreize zeigte nun eine andere Verteilung
als die tropistische. AusschlieSliche Beleuchtung der Scheide wirkte
namlich ungefdhr ebenso stark wie Beleuchtung des Stengels allein;
beide einzeln aber hatten nur die halbe Wirkung, verglichen mit der
durch Belichtung des ganzen Keimlings erzielten (E. Pringsheim
1907, S. 288).

Ob sonst noch Verschiedenheiten zwischen den beiden photischen
Reizen in den Bedingungen der Perzeption oder in spéteren Gliedern
der Reizketten nachweisbar sind, wird die Zukunft lehren. Auch
ist es vorldufig kaum zu entscheiden, ob die Stimmungsverénderung
den Aufnahmeapparat fiir die phototropische Reizung beeinflullt oder
ob sie in spitere Glieder der Reizkette eingreift.

Den besten Einblick in den Einflu der Stimmung auf den Gang
der Erregung ergibt wieder die Bestimmung der Reizschwelle. Man
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kann einmal die absolute Intensititsschwelle, d. h. die bei langer
Einwirkung geringste Helligkeit, die noch eine Reaktion hervor-
ruft, in ihrer Abhéingigkeit von der Stimmung untersuchen. Man
findet dann, daB sie bei Lichtkeimlingen hoher ist als bei Dunkel-
keimlingen. Die Methode hat aber den groBen Fehler, daB wéhrend
der langen Belichtung eine Verinderung der Stimmung eintreten muB.
Oder besser, man kann die Zeitschwelle messen, wozu nur eine ver-
hiltnismaBig kurze Belichtung nétig ist. Man bestimmt dann die
Prisentationszeit beliebig vorbelichteter Pflinzchen bei gegebener
Beleuchtungsstérke. Sie steigt gleichfalls mit der Stimmung, und
zwar laBt sich, wie ich fand, die Pridsentationszeit als MaB der Stim-
mungshdhe verwenden (E. Pringsheim 1909). Auf diese Weise kann
man nicht nur den EinfluB verschieden starker Beleuchtung auf die
Stimmung messen, sondern auch den Verlauf der Verfinderung ver-
folgen, die durch den Einflu des Lichtes in zun#chst niedrig ge-
stimmten Pflanzen vor sich geht. Man findet dann, daB die Stimmung
durch die Belichtung erst schnell, dann immer langsamer ansteigt,
ganz ahnlich wie die durch die Reizschwelle gemessene Adaptations-
hohe (-Stimmung) der Netzhaut. Die Verschiebung der Helligkeitswerte
fiir die anderen phototropischen Erscheinungen, als schnellste Reaktion,
Indifferenz usf. mit der Stimmung haben wir schon besprochen.

Die Stimmung ist also am niedrigsten bei vollig etiolierten Keim-
lingen und steigt mit der Belichtung an. Da dieser Vorgang ziemlich
schnell verlduft, jedenfalls nach wenigen Minuten beginnt, so muB
er auch wahrend der phototropischen Reizung von Dunkelkeimlingen
stattfinden. Beide Einfliisse konnen aber getrennt werden, wenn
man die Pflinzchen wéhrend des Ansteigens der Stimmung durch
Drehung um eine vertikale Achse allseitig belichtet und dadurch
phototropische Kriimmungen verhindert. Nach einer gewissen Zeit
hat sich dann das Objekt der herrschenden Beleuchtung angepaBt,
die Stimmung ist konstant geworden. Wird nun einseitig belichtet,
so kann keine Stimmungsverinderung mehr eintreten. Es sind also
die durch sie bedingten Komplikationen ausgeschaltet.

Wurden derartige Versuche bei verschiedenen Helligkeiten aus-
gefiihrt, so zeigte sich ein bestdndiges Abnehmen der Reaktionszeiten
mit der Beleuchtungsintensitit. Das ging allerdings nur bis zu einem
durch die Tragheit des Reizprozesses bedingten Minimum. dJeden-
falls aber trat nicht die Verzdgerung der Reaktion auf, die bei
niedriger Stimmung durch starke Beleuchtung veranlaft wird. Vgl
Tabelle S. 166.

Das Auftreten langer Reaktionszeiten bei niedrig gestimmten
Pflanzen, die hellem Lichte ausgesetzt werden, fordert eine theoretische
Deutung. Dem vorliegenden Tatsachenmaterial glaube ich gerecht
werden zu koénnen, wenn ich annehme, daB die Verzogerung der
Reaktion durch die Anndherung an jene Lichtintensitit bedingt
seien, die negative Reaktionen hervorruft, also durch einen Kampf
der positiven und negativen Kriimmungstendenzen. Je hdher die



160 V. Richtungsbewegungen auf Lichtreiz.

Stimmung, desto weniger ist die Neigung zur negativen Reaktion
vorhanden. Deshalb kriimmen sich hochgestimmte Pflanzen bei hellem
Lichte frither positiv als niedrig gestimmte (vgl. S. 157 u. Abb. 53).
Dafl bei groBeren Helligkeiten auch anfangs niedrig gestimmte Keim-
linge schlieBlich positiv reagieren, hat nach meiner Auffassung seinen
Grund einzig in der allmidhlich eintretenden Stimmungserhéhung,
durch die die negativen Tendenzen nachtriglich wieder an Kraft
verlieren. So konnte in neueren Versuchen beobachtet werden, daB
auch langandauernde scheinbare Indifferenz und sogar negative
Kriimmungen zuletzt in positive umschlagen.

Man darf aber nicht annehmen, dafB3 bei allen phototropischen
Organen die StimmungserhShung soweit gehen muB. Es existieren
solche, die auch bei langer Belichtung mit nicht zu schwachem Lichte
immer negativ reagieren. Das sind die gewdhnlich kurzweg als
negativ phototropisch bezeichneten Objekte, wie z. B. die Keim-
wurzeln von Sinapis (Abb. 58, S. 174). Bei schwicherer Beleuchtung
reagieren auch sie positiv (Linsbauer und Vouk 1909). Damit ist
die Unterscheidung von positiv und negativ phototropischen Pflanzen-
teilen theoretisch auf das verschiedene Verhiltnis im Anstieg von
Stimmung und Erregung zuriickgefiihrt.

Ist meine Erklirung der langen Reaktionszeiten bei starker Be-
leuchtung richtig, so muB3 die Verzdgerung der Kriimmung etiolierter
Keimlinge auf voriibergehender ,,Indifferenz‘‘ (unentschiedenem Kampf
positiver und negativer Tendenzen) beruhen. Der auf die eigentliche
Reaktion hinarbeitende ReizprozeB mul3 dann erst nach einiger Zeit,
wiahrend deren die Stimmung steigt, beginnen. Wirklich wurde die
phototropische Reaktionszeit, vom Beginn der Belichtung an gerechnet,
bei Dunkelkeimlingen und hellem Licht nicht verzogert, wenn die
Pflanzchen anfangs eine Zeitlang durch Drehung an der tropistischen
Perzeption gehindert wurden. Dabei stieg die Stimmung, und nach-
her bedurfte es bis zum Beginn der Reaktion einer um eben soviel
kiirzeren einseitigen Belichtung wie die Vorbelichtung gedauert hatte,
vorausgesetzt, dall diese nicht zu lang ausgedehnt worden war. Dieses
Experimentum crucis beweist, dal wihrend eines Teiles der ver-
laingerten Reaktionszeit die schlieBlich zur positiven Kriimmung
filhrende phototropische ,,Polarisation* noch nicht vorhanden ist.

Eine noch bessere Einsicht in die angedeuteten Probleme ergab
sich aus Versuchen von Froschel (1908) und Blaauw (1908 u. 1909).
In diesen wichtigen Arbeiten wurde zum ersten Male gezeigt, daB
zur Erzielung einer tropistischen Kriimmung ein konstantes Minimum
der ,,Reizmenge‘‘ nétig ist, also der entsprechende Nachweis, wie er fiir
den Geotropismus in den frither erwédhnten, aber spéter erschienenen
Arbeiten von Maillefer und Pekelharing gegliickt ist. Froschel
und Blaauw fanden gleichzeitig, da3 die phototropische Prisentations-
zeit sinkt, wenn die Beleuchtungsstérke steigt, und zwar proportional.
Das heit: An der Reizschwelle ist das Produkt aus Be-
leuchtungsinteusitit und Pridsentationszeit, die ,Licht-
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menge*, konstant. Ein ganz entsprechendes Gesetz ist fiir die
Helligkeitsempfindungen des Menschen seit langem bekannt.

Tabelle nach Blaauw (1909, S. 20).

Helligkeit Pr:ai,s?nta,tions- Lichtmenge in
in Meterkerzen | zelt‘m Stunden, Sekunden-Meter-
[ Min. u. Sek. | Kerzen

0,000 17 43 Stunden 1 26,3
0,000 439 13, 20,6
0,000 609 10 | 21,9
0,000 855 6 ‘ 18,6
0,001 769 3, ; 19,1
0,002 706 100 Minuten | 16,2
0,004 773 60 ‘ 17,2
0,01 018 30 18,3
001640 | 20 ‘ 19,7
0,0249 [ V: TR ; 22,4
00408 | 8 | 23,9
0,0898 ¢, ‘ 21,6
0,6156 40 Sekunden | 24,8
1,0998 L25 N ‘ 27,5
3,0281 \’ 8 » ‘ 242
5,456 1 4 " | 21,8
8,453 | 2 N 16,9
18,94 : 1, 18,9
45,05 Lo j 18,0
308,7 2y, § 24,7
511,4 L1, » ‘ 20,5
1255 b Y, | 22,8
1902 ' Y100 R | 19,0
7905 - | /400 E 19,8
13094 Yoo  » ; 16,4
26 520 /1000 . § 26,5

In der ersten Reihe stehen die verwendeten Beleuchtungsintensitéiten. Die
zweite Reihe zeigt die zur Erzielung einer phototropischen Reaktion ndtigen
Reizzeiten an. (Die hohen Helligkeiten wurden in verschiedenen Entfernungen
von einer Bogenlampe, die mittleren und schwicheren unter Verwendung
von Auerlicht und Abddmpfung desselben erzielt. Die kurzen Belichtungs-
zeiten wurden mit Hilfe eines photographischen Momentverschlusses erhalten).
Die dritte Reihe zeigt das Produkt aus den Werten der beiden ersten. Sie
sind fiir physiologische Versuche und unter Beriicksichtigung der Abrundungen
in der zweiten Reihe als gut konstant zu bezeichnen.

Aus diesen Befunden miissen nun noch einige weitere Konse-
gquenzen gezogen werden. Wie man sieht, ergeben sich fiir hohe
Beleuchtungsintensititen sehr kurze Pridsentationszeiten. Nun war

Pringsheim, Reizbewegungen. 11
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aber oben aus Versuchen iiber Reaktionszeiten geschlossen worden,
dafl die Verzogerung der Kriimmung bei- groBeren Helligkeiten ihre
Ursache in einer voriibergehenden ,Indifferenz‘ hat. Hilt man
beides zusammen, so wird es wahrscheinlich, daB der ,,Indifferenz-
zustand*, d.h. der physiologische Zustand, in dem auf einseitige
Belichtung keine Kriimmung erfolgt, nicht von der Stirke der Be-
leuchtung als solcher abhingig ist und mit dieser selbst einsetzt,
sondern daf} er erst nach einer gewissen Belichtungszeit beginnt. Erst
dann kommen die negativen Tendenzen zur Geltung, die bei groSeren
Helligkeiten das anfangs allein wirksame positive Kriimmungsbestreben
ausloschen. Wir miissen daher in einer, starker einseitiger Beleuch-
tung ausgesetzten phototropischen Pflanze mit niedriger Anfangs-
stimmung eine ganze Anzahl von Reizzustinden annehmen, die ein-
ander ablésen. Durch rechtzeitige Unterbrechung der Belichtung
kann man experimentell die Wirkung dieser Stadien isoliert zur Be-
obachtung bringen. Wird ganz kurz belichtet, so tritt spiter im
Dunkeln positive Kriimmung auf. Auf etwas langere Reizung er-
folgt gar keine duBerlich sichtbare Reaktion. Noch langere Belichtung
hat negative Kriimmung zur Folge, und schliefllich geht diese wieder
in positive Kriimmung iiber (Blaauw 1909, E. Pringsheim 1909).

Die erste physiologische Verdnderung, die in der Pflanze durch
Belichtung bewirkt wird, nennen wir die priméire photische Erre-
gung. Sie muf} ein gewisses MaB erreichen, damit irgendein Reiz-
erfolg, also z. B. eben sichtbare phototropische Kriimmung, erzielt
wird. Da schwache Reize linger einwirken miissen, als starke, um
eine bestimmte Wirkung zu haben, so muB3 die Erregung mit der
Dauer der Einwirkung ansteigen. Das geht nicht endlos so weiter,
sondern es wird bei jeder Reizintensitédt schlieBlich ein spezifisches
Maximum erreicht. Man kann das einmal daraus entnehmen, daB
unterschwellige Reize auch bei lingster Einwirkung keine Reaktion
zur Folge haben, obgleich die auf die Pflanze fallende Lichtmenge
schlieBlich ein hohes MaB erreichen muBl, dann auch daraus, daB
beim Entgegenwirken eines zweiten Reizanlasses, z. B. der Schwer-
kraft, ein konstanter Endzustand erreicht wird (siehe oben S. 152).

Die Schnelligkeit des Anstieges der Erregung ist um so gréBer,
je hoher die Intensitidt des Reizanlasses und je niedriger die Stimmung
ist. Das geht aus den Messungen der Prisentationszeiten hervor. Je
schneller der Anstieg, ein desto gréBeres Erregungsmaximum wird
auch erzielt. werden, denn um so gréfer ist die vor Einsetzen der
Gegenreaktionen applizierte Lichtmenge. Also wird auch das Maxi-
mum der Erregung von der Lichtintensitit und der Stimmung ab-
héngig sein.

Um nun iiber die Bedeutung der negativen Tendenzen klarer zu
werden, die bei steigender Beleuchtungsintensitdt Verzogerung der
Reaktion oder wirklich negative Kriimmungen hervorrufen, ist noch
folgendes zu beachten. Ihr Einsetzen, wie es sich zuerst in dem
Ausloschen des anfianglichen positiven Kriimmungsbestrebens bemerk-
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bar macht, ist, wie Blaauw und ich fanden, ebenso wie die
Reizschwelle fiir die positive Reaktion, abhidngig von einer ge-
wissen Reizmenge, also wohl auch von einer bestimmten Hdohe der
priméren Erregung. Dasselbe diirfte fiir die vollige Uberwinduug der
positiven Tendenzen, also fiir die Reizschwelle der sichtbaren nega-
tiven Krimmung gelten.

Doch ist die Erzielung irgendeines Reizeffektes, wie noch ein-
mal allgemein betont werden soll, nicht schlechthin von der Licht-
menge abhéngig, die einen phototropischen Pflanzenteil trifft, sondern
diese Lichtmenge muB auch innerhalb einer gewissen Zeit appliziert
werden. Geschieht das nicht, so bewirkt die einsetzende Gegen-
reaktion ein Stehenbleiben bei dem der Helligkeit entsprechenden
jeweiligen Erregungsmaximum, dem konstanten Endzustande. Als
erregungsminderndes Moment kommt ferner bei mittleren und groB3en
Beleuchtungsstirken die Stimmungserhéhung hinza, deren Anstieg
anfangs langsamer vonstatten geht als der der Erregung, schlieBlich
aber diese herabdriickt.

Nun wissen wir, dafl negative Tendenzen, und erst recht nega-
tive Kriitmmungen, nur bei hoéheren Helligkeiten erzielt werden.
Diesen Verhéltnissen scheint mir die folgende schon angedeutete
Vorstellung am einfachsten gerecht zu werden:

Die erste physiologische Verdnderung, die in der phototropischen
Pflanze bei Belichtung vor sich geht, die prim#re photische Er-
regung, muf} eine gewisse Hohe erreicht haben, die an eine bestimmte
Reizmenge gekniipft ist, damit ein weiteres Glied der Reizkette be-
tatigt wird. Es sei der Beginn der Vorgdnge, die zu einer positiv
phototropischen Kriimmung fithren. Mit Fitting koénnen wir diese
Stufe die tropistische Polarisation nennen. Steigt diese primére
photische Erregung weiter, so wird bei einer sehr viel groBeren
Lichtmenge das Maf3 fiir die Anregung der negativ phototropischen
Kriimmungstendenzen erreicht und damit die Stufe, auf der die
positiven Kriimmungen wieder schwécher, also die Reaktionszeiten
langer werden. Vielleicht wird hierbei die ,,Polarisation umgekehrt.
Bleiben wir bei diesem Bilde, so wiirde die véllige Umkehr der Po-
larisation die duBerliche negative Reaktion im Gefolge haben. Diese
kann dann natiirlich nur bei sehr hoher Lichtintensitdt zustande
kommen, weil bei geringerer die Reizlichtmenge und damit die fiir
negative Kriimmung notwendige Hohe der prim#ren Erregung nicht
erzielt wird, bevor durch das Ansteigen der Stimmung die Reizwirkung
des Lichtes sich wieder vermindert. Geschihe das, so traten wieder
nur positive Reaktionen auf.

So wird es auch begreiflich, daBl eine durch starke Beleuchtung
erzielte negative Reaktion sofort zuriickzugehen beginnt, wenn man
die Belichtung ausschaltet (Blaauw 1909). Denn beim Aufhoren des
Reizes sinkt die primédre Erregung durch die nun allein wirksame
Gegenreaktion sehr bald auf das fiir positive Reaktion notwendige
MaB. Das positive Kriimmungsbestreben wirkt dann dem negativen

11*
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entgegen. Negative Reaktionen sind dementsprechend nur schlecht
als Nachwirkungen zu erzielen, ganz im Gegensatz zu den positiven.

Die entwickelte Hypothese wirft auch einiges Licht auf die bei
Unterbrechung der Beleuchtung vor Beginn der Reaktion beobach-
teten Erscheinungen. (Vgl. S. 162.) Bei einer die Prasentationszeit nur
wenig Ubersteigenden Belichtung erfolgt positive Kriimmung, wie
es der geringen Hohe der primédren Erregung entspricht. Diese steigt
aber weiter, wenn langer mit geniigend starkem Licht gereizt wird.
Die negativen Tendenzen setzen ein und vernichten zunichst das
positive Kriitmmungsbestreben. Das Resultat ist duBerliche Indifferenz,
wenn in diesem Stadium die Reizung aufhdrt. Wird aber noch
langer belichtet, so steigt bei hoher Beleuchtungsintensitét die pri-
mére Erregung so weit, dall negative Reaktionen erfolgen. Ist die
Helligkeit nicht so groB, so wird die hierfiir notwendige Lichtmenge
nicht erreicht, bevor die Stimmung Zeit hat anzusteigen und die
Erregung auf das Mall fiir positive Reaktion herabzudriicken. Auch
schon realisierte negative Kriilmmungen gehen bei gewissen Objekten
nach sehr langer Belichtung durch die Stimmungserhéhung wieder
zuriick und schlagen in positive um.

Bisher wurde der Beweis dafiir, daB schwadchere Belich-
tung linger einwirken mul} als stirkere, um einen gewissen
physiologischen Effekt zu erzielen, nur fiir die Reizschwelle
der positiven und negativen Reaktion gegeben und zwar auf Grund
der Arbeiten von Fréschel und Blaauw. Dasselbe wurde aber schon
frither, freilich auf einem ganz anderen Wege, auch fiir die spiteren
Stadien des positiven Reizprozesses nachgewiesen. (Nathansohn und
Pringsheim 1908.) Uber den Erregungszustand bei dauernder Ein-
wirkung eines Kriimmungsreizes 148t sich nur dann etwas aussagen,
wenn ihm ein anderer von bekannter Grole entgegenarbeitet. Denn
sonst tritt schlielich Einstellung in die Richtung der wirkenden Kraft
ein, und man hat dann kein Anzeichen fiir die Reizstirke des be-
treffenden Reizanlasses. Zur Losung solcher Fragen ist also nur die
Kompensationsmethode (siehe oben S. 59) zu brauchen.

In der erwdhnten Arbeit handelte es sich zundchst um das
Problem, welchen Reizwert eine periodisch unterbrochene einseitige
Belichtung von bekannter Intensitit hat. Um es zu l6sen, wurde
nun so vorgegangen, daB phototropische Pflinzchen zwischen zwei
Lichtquellen gestellt werden. Sie kriimmten sich dann nach der Seite
hin, auf der sie stirker beleuchtet waren. Waren die beiden Lampen
gleich hell, so fand sich genau in der Mitte zwischen beiden
eine Stelle, an der die Kriimmung unentschieden war; aber schon dicht
daneben reagierten bei geeignetem Material die Pflinzchen nach der
einen oder anderen Seite. Bedingung fiir die Verwendbarkeit zu
solchen Versuchen ist eine niedrige Unterschiedsschwelle der betreffen-
den Keimlinge, wie sie z. B. bei denen des Rapses sich findet. Es
entstand eine scharfe ,,Scheitelung. Somit zeigte die phototropische



Verénderlichkeit des phototropischen Verhaltens. 165

Reaktion selbst den Ort an, an dem die Reizwirkungen beider Licht-
quellen sich die Wage hielten (Abb. 54).. Nun .wurde die eine der
beiden Lampen durch eine rotierende Scheibe. mit Aussehnitten
periodisch verdunkelt. Dadurch wurde die von der ,,intermittierenden
Lichtquelle ausgehende phototropische Wirkung verringert, und der
Scheitelungspunkt riickte nach ihr hin.

Berechnete man die in gleicher Zeit auf die unentschieden ge-
bliebenen Pflainzchen von beiden Seiten fallenden Lichtmengen, so
fand man, daB sie stets gleich waren. Das heiit, die Reizwirkung
des Lichtes war wie an der Reizschwelle, so auch bei langer Ein-
wirkung proportionaldem Produktaus Beleuchtungsintensitit
und Belichtungszeit. Dasselbe Ergebnis ist fiir das menschliche Auge
seitlangemals T albotsches
Gesetz bekannt. Nur muf
der Wechsel von Licht und
Dunkelheit sehr schnell vor
sich gehen, wenn ein ein-
heitlicher Gesichtseindruck
erzielt werden soll, wéah-
rend fiir die Pflanze noch
ein alle 45 Minuten er-
folgender Wechsel nicht die
Grenze zur Erzeugung eines

Durchschnittsreizwertes
darstellte. Dies gilt aller-
dings nur fiir geringe Hellig-
keiten. Bei groferen wird
die Grenze, bis zu der das
Talbots&:he ' Gesetz gil.’o, Abb. 54.
sowohl fiir die Pflanze wie Rapskeimlinge, von zwei entgegengesetzten Seiten

fir das Auge nach hoheren beleuchtet. Man sieht die Stelle, an der die Wirkungen
F hi hob sich durch gleiche Stirke aufheben. Dieser Punkt wurde
requenzen NN verscnoben.  von dem Versuche durch photometrische Messung be-

In diesen Versuchen stimmt und durch das Brettchen unten bezeichnet.

wurde aus dem Ausbleiben
der Reaktion an einer bestimmten Stelle zwischen der periodisch ver-
dunkelten und der konstanten Lichtquelle geschlossen, daB3 der Reiz-
wert beider oder die durch sie bewirkte Erregung gleich stark war. Die
unterbrochene, also kiirzer einwirkende Beleuchtung muGte dabei ent-
sprechend intensiver genommen werden als die dauernde, um deren
Wirkung auszugleichen. Damit ist der Beweis fiir den aufgestellten
Satz, daB ein kurzer Reiz, um dieselbe Wirkung zu haben, stérker
sein mull als ein langer aber schwacher, auch fiir solche Reize
erbracht, welche die an der Reizschwelle herrschende Erregung
iibersteigen. , ]

Oben haben wir gesehen, daB die Reaktionszeit von einem ge-
wissen Punkte an mit der Beleuchtungsintensitit wichst. Bei ge-
nauerer Analyse erwies sie sich als aus zwei Stiicken zusammenge-
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setzt, von denen das erste durch die anfingliche Indifferenz infolge
der niedrigen Stimmung bedingt war. Wurde bei konstanter Stimmung
gearbeitet, so fiel es weg, und es blieb die kiirzere ,.eigentliche Re-
aktionszeit‘ iibrig. Diese nahm innerhalb gewisser Grenzen ab, wenn
die Helligkeit wuchs. Schon durch die so erreichbare kiirzeste Re-
aktionszeit ist nun offenbar dem in der Trigheit des Reizprozesses
gelegenen Verzogerungsmoment ausreichend Rechnung getragen. Dal
die Reaktion bei schwacher Beleuchtung ldnger auf sich warten 1d8t,
muf3 daher andere Griinde haben. Aus solchen Uberlegungen heraus
hat Trondle (1910) fiir den Phototropismus ebenso wie fiir den
Geotropismus (vgl. oben S. 67) die Hypothese aufgestellt, daB diese
Verspitung der Reaktion dem langsamen Ansteigen der Erregung bei
schwachem Reizanlal zuzuschreiben sei.

Er zerlegt daher die ,,eigentliche Reaktionszeit*, wie sie bei konstanter
Stimmung erzielt wurde, wiederum in zwei Teile, von denen der eine konstant
und gleich der kiirzesten erzielbaren Reaktionszeit ist, wiahrend der andere mit
steigender Reizstirke an Linge abnimmt und bei der kiirzesten Reaktionszeit
verschwindend kurz wird. Tréndles Berechnung mit Hilfe der beim Geotro-
pismus erwidhnten Formel unter Zugrundelegung meiner friitheren Messungen
ergab wiederum gute Ubereinstimmung.

Reaktionszeiten von Haferkeimlingen
bei verschiedenen Beleuchtungsintensitédten.

I o 11
Entfernung -von Reaktionszeit etio- Reaktionszeit am Nach Troéndles
einer 30kerzigen | ;i .. Keimlinge Orte vorbelich- | Formel berechnete
Nernstlampe teter Keimlinge Reaktionszeit fiir
die letzteren
(Pringsheim 1907) (Trondle 1910)
30 cm 57 Min. ; 28 Min. 30,1 Min.
60 ,, 52 30 ,, 302
90 ,, 50 ,, 32 30,4
120 ,, 46 ,, 32 30,8 ,
150 ,, 446 ,, 32 ,, 3,3 .,
200 ,, 48 ,, 36 324 ,,
300 ,, 45 36 354
400 ,, 46 ,, | 41 , 40,0 ,,
500 ., 48 445 450 ,
600 ,, - 51 50 ., 52,2 ,,
700 ,, 59 60 ,, 60,0 ,,
800 ,, 69 ., | 70 ., . 70,0 ,,
| i

Wie man sieht, ist die Reaktionszeit im Dunkeln gewachsener Keimlinge
etwa bei 300—400 cm Entfernung von der Lampe am kiirzesten und nimmt
von da nach beiden Seiten zu (I. Reihe). Bei konstanter Stimmung dagegen
sinkt die Reaktionszeit bei wachsender Helligkeit erst stark, dann weniger, um
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etwa bei 30—60 cm ihr Minimum zu erreichen (II. Reihe). Die III. Reibe hat
Trondle auf Grund seiner Formel berechnet und dabei als ,, Trigheitskonstante
30 Minuten angenommen, was etwa der kiirzesten Reaktionszeit entspricht.

Uber die Abhéngigkeit der phototropischen Erregung von der
Intensitdt und Dauer des Lichteinflusses sind wir nun unterrichtet.
Die Bedeutung verschiedener Winkellagen des gereizten Objektes zur
Richtung der reizenden Kraft aber, die beim Geotropismus der
Gegenstand eingehender Studien gewesen ist, hat beim Phototropis-
mus bisher gar keine Beachtung gefunden.!)

Maéglicherweise hiingt die Reizwirkung nur von der Helligkeit auf der Ober-
fiiche der Pflanze ab. Nach optischen Gesetzen miiBte sie dann umgekehrt propor-
tional dem Sinus des Winkels der Strahlen gegen die Fliche sein. Das entsprache
dem beim Geotropismus gefundenen Verhalten. Mit Recht hebt Wiesner
(1878 S. 29) hervor, daB Versuche von Miiller-Thurgau (1876) ungefihr dieser
Erwartung entsprechen. Genaues aber kann man infolge der unausgebildeten
Versuchsmethodik der damaligen Zeit aus ihnen nicht entnehmen. Sie zeigen
nur, daf senkrecht auffallendes Licht stirker wirkt als schriges. Wiirde man
Versuche mit der Schwellen- oder der Kompensationsmethode anstellen, so
kénnten sich moglicherweise Abweichungen von der obigen mathematischen
Formulierung ergeben. Hinge aber wirklich die Reizwirkung nicht allein von
der induzierten Helligkeit ab, so konnte das fiir unsere Auffassung vom Wesen
der phototropischen Perzeption bedeutungsvoll werden. Treffen nédmlich die
Lichtstrahlen ein zylindrisches Organ schrig zu seiner Lingsachse, so wird ihr
Weg durch die Pflanze linger und die Differenz in der Helligkeit der Vorder-
und Hinterseite relativ groBer sein als bei senkrechtem Einfall. Wire der letztge-
nannte Umstand ausschlaggebend fiir die Perzeption, so konnte man eine
hohere Reizwirkung schrigen Lichtes erwarten als sie der Oberflichenhelligkeit
entspricht. Gilt dagegen das Sinusgesetz genau, so wird es wahrscheinlich, daB
die Reizaufnahme in den einzelnen Zellen und zwar denen der dufleren Schichten
stattfindet.

Ebensowenig wie diese Frage ist bisher genauer untersucht
worden, welchen EinfluB die GroBe der beleuchteten Fliche auf die
Reizintensitat hat.

Man weiB freilich, daB die Kriimmung am stirksten wird, wenn der
ganze perzeptionsfihige Teil beleuchtet ist, sowie daB es empfindlichere und
weniger empfindliche Regionen gibt. Auch iiber die Verteilung der Empfind-
lichkeit wiirden iibrigens Prisentationszeitversuche genaueren Aufschluf geben.
Die Frage, die ich hier im Auge habe, ist aber eine andere, nimlich die, ob
bei teilweiser Verdunklung der perzipierenden Flédche, unter Ausschaltung jener
Verschiedenheiten in der Empfindlichkeit, die Reizwirkung proportional sénke.
Solche Versuche wiirden sich exakt anstellen lassen, wenn man kleine beleuch-
tete Flichen mit verdunkelten abwechseln liele. Bei der menschlichen Netz-
haut hat man mit derartigen Methoden in der Tat eine einfache proportionale
Abhingigkeit der Erregung von der GréBe der beleuchteten Fliche gefunden.

d) Einflul der Lichtfarbe.

Genauer als iiber die zuletzt erwidhnten Variationen in der Art
der Belichtung sind wir iiber die Bedeutung der qualitativen Ver-
schiedenheit des Reizmittels, also iiber die der Lichtfarben unter-

1) Bei dem folgenden gedenke ich mit Dank friiherer Anregungen von
Herrn Prof. A. Nathansohn-Leipzig.
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richtet. Aus dlteren von Wiesner (1878) eingehend besprochenen
und ergénzten Versuchen geht hervor, da8 im allgemeinen die
langwelligen Strahlen, etwa von Rot bis Griin, weniger wirksam
'sind als die kurzwelligen von Griin bis Violett. Darin stimmt also
die Wirkung farbigen Lichtes auf den Phototropismus mit der auf
das Wachstum iiberein. Jedoch scheint sich der Unterschied der
Wellenldnge beim Phototropismus stidrker bemerkbar zu machen als
bei der Hemmung des Lingenwachstums. Gelbes Licht wirkt z. B.
sehr wenig auf die Kriimmung von Keimlingen, dagegen noch be-
trachtlich auf ihre Streckung (vgl. z. B. Wiesner 1880 S.11), und
dunkelrotes Licht, das kaum noch Phototropismus hervorruft, kann
das Wachstum merklich beeinfluBen (eigene Versuche).

Uber die genauere Verteilung der phototropischen Reizwirkung
im Spektrum lauten jedoch die &dlteren Angaben, die sich auf die
Beobachtung des Kriimmungsverlaufes stiitzen, sehr verschieden.

1= T T ) T ] -

650 600 550 “506° “T 40 “o0 359

ot Orange Gelbd Grin Blaw Jrndigo Violett Dttra. - V.
Abb. 55.

Kurven fiir die Wirkung farbigen Lichtes nach Blaauw 1909.

Die kurzgestrichelte Kurve gibt das Resultat entsprechender Messungen
am menschlichen Auge, die langgestrichelte Blaauws Messungen an Phycomyces
und die ausgezogene die an Avenakeimlingen wieder. Die Zahlen unten be-
deuten die Wellenléngen in Milliontelmillimetern = .

Dreilig Jahre ruhte das Problem. Genauere Resultate wurden dann
auch hier erst unter Benutzung der Présentationszeit als MaBl der
Erregungsstirke erzielt. Blaauw (1909) stellte etiolierte Haferkeim-
linge sowie Phycomyceskulturen in ein objektives Spektrum und be-
stimmte, wie lange sie in den einzelnen Farbenbezirken belichtet
werden mufBten, damit nachher im Dunkeln eine Krimmung auf-
trete. Es zeigte sich, daf das Maximum der Reizwirkung im Indigo
liegt und sowohl nach dem Ultraviolett als besonders nach dem Rot
zu abnimmt.

Eine groere Bedeutung und bessere Vergleichbarkeit bekommen
diese Befunde erst durch Beriicksichtigung der Energieverteilung und
Dispersion im Spektrum. Diese Momente sind frither stets unberiick-
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sichtigt geblieben, oder vielmehr, man hatte nicht die physikalischen
Mittel ihre Wirkung festzustellen. Erst neuerdings hat man ein objek-
tives MaB zur Vergleichung der Wirksamkeit der Spektralbezirke in
ihrer Warmewirkung gewonnen und die Methoden ausgebildet sie zu
messen. Nahm nun Blaauw die entsprechenden Umrechnungen vor,
so ergaben sich bestimmte Zahlen fiir den Reizwert (das Reziproke
der Prisentationszeit) der einzelnen Wellenldngen, die in der beige-
druckten Kurventafel eingetragen sind. (Abb. 55).

Als Resultat der Untersuchungen ergibt sich fiir Avena: ,,daB
die Empfindlichkeit fiir die schwécher brechbaren Strahlen bis ins
Griin duBerst gering ist, und zwar in dem MaBe, daB dieselbe bei
534 pu (Griin) 2600mal geringer ist als fiir die Wellenldingen, wobei
die maximale Empfindlichkeit liegt, daB diese Empfindlichkeit bis
etwa 500 uu (Blaugriin) gering bleibt, aber von 500 s an sehr
grof wird, um ihr Maximum noch im Indigo bei etwa 465 i« zu
erreichen ; daB3 sie im Violett abnimmt, auf der Grenze des Violettes
und Ultraviolettes bei 390 uu nur halb so grof ist als bei dem
Maximum, aber doch im Ultraviolett bei 365 uu noch ungefihr den
vierten Teil ihres Maximalwertes betrdgt.’ Im Rot bis Griin ist
die Wirkung sehr gering, aber bei starkem Licht nicht gleich Null.

Die Kurve fiir Phycomyces zeigt eine dhnliche Form, ist aber
nach der langwelligen Seite verschoben, so daf3 z. B. hinter Farbstoff-
l6sungen, die alle Strahlen von Violett bis Griin absorbieren, noch
gute phototropische Kriimmungen auftreten kénnen. Das phototro-
pische Pilze noch hinter Kaliumbichromatlosungen reagieren konnen,
Keimlinge aber nicht, war iibrigens schon frither bekannt. (Beispiele
bei Pfeffer 1904 S. 577). Fir das Auge ist die Kurve noch weiter
nach Rot hin vorgeschoben.

Man ersieht daraus, daBl verschiedene phototropische Pflanzen
sich in bezug auf ihre Farbenempfindlichkeit recht verschieden ver-
halten konnen.

. Fiir viele Lichtreizversuche ist es bedeutungsvoll, die Pflanzen beobachten
zu konnen, ohne sie mit wirksamem Lichte zu beleuchten. Die Moglichkeit
hierzu ergibt sich aus der geringen Empfindlichkeit der meisten phototropischen
Pflanzen fiir rotes Licht, das auf unser Auge noch stark einwirkt. Es mufl
aber fiir jeden Fall erst gepriift werden, ob das benutzte Farbfilter auch sicher
genug ist (Pringsheim 1908).

Wenn oben das Wort Farbenempfindlichkeit angewendet wurde,
so darf man es nicht etwa mit Farbenunterscheidungsvermigen ver-
wechseln. Ein solches, also eine qualitativ verschiedene Reizwirkung
der einzelnen Spektralbezirke, ist bei Pflanzen nicht nachgewiesen
und auch nicht wahrscheinlich. .

Im Ubrigen treten in farbigem Lichte, vorausgesetzt, daB es
stark genug ist, dieselben Reizwirkungen auf wie in gemischtweiem. Es
mag nur noch bemerkt werden, daf3 die Verteilung der phototropischen
Reizwirkung im Spektrum nicht mit der Assimilationsenergie der
einzelnen Strahlengattungen iibereinstimmt. So wirken rote Strahlen
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phototropisch fast gar nicht, bewirken daber starke Kohlensdurezerle-
gung. Das ist deshalb auffillig, weil das phototropische Reaktions-
vermogen vielfach als eine Hilfsanpassung zur Erreichung der fiir
die Kohlensdureassimilation geeigneten Lichtverhéltnisse anzusehen
ist. Fiir griine Blitter freilich sind die phototropisch wirksamsten
Spektralbezirke noch nicht ermittelt worden. Sie diirften sich aber
darin den anderen phototropischen Organen anschlieBen. Die Ein-
richtungen in der Pflanze sind eben auf die natiirlichen Bedingungen
zugeschnitten, unter denen eine Zerlegung des weillen Lichtes, wie sie
fiir theoretische Zwecke vorgenommen werden mufB, nicht vorkommt,

Damit hitten wir einen gewissen Einblick in die verwickelten
Verhéltnisse des Orthophototropismus und der ihn beeinflussenden
Faktoren gewonnen. Im nichsten Abschnitte werden wir die vor-
laufig allein beriicksichtigten experimentellen Ergebnisse durch Be-
tonung der Gkologischen Gesichtspunkte zu ergéinzen haben. Hierauf
wenden wir uns dann den ibrigen Erscheinungsformen des Photo-
tropismus zu, dhnlich, wie das beim Geotropismus geschehen ist.

e) Verbreitung und Okologie des Phototropismus.

Bisher haben wir die phototropischen Erscheinungen hauptséch-
lich nach der theoretischen Seite hin besprochen. Wir haben uns
zu dem Zwecke auf moglichst einfach reagierende Versuchsobjekte be-
schrankt, wie sie gewdhnlich zur Losung reizphysiologischer Fragen
Verwendung finden. Diese wurden dann unter mannigfaltige, teil-
weise recht unnatiirliche Versuchsbedingungen gebracht, um aus
ihnen die Antwort auf irgendeine theoretische Fragestellung hervor-
zulocken.

Uber die Erscheinungsformen des Phototropismus in der Natur
und ihre Bedeutung {fiir die Pflanze laBt sich aus solchen Experi-
menten nicht unmittelbar etwas entnehmen, so wertvoll sie sich
schlieBlich auch fiir die Deutung des im Freien Beobachteten erweisen
werden. Wir wollen uns nun danach umsehen, welche Verbreitung
die phototropische Reizbarkeit hat, und welchen Nutzen sie den ver-
schiedenen Gewé#chsen bringt.

Die meisten aufrecht wachsenden Stengel sind positiv photo-
tropisch. TFallt das Licht vorzugsweise von oben auf sie, so wirken
Geo- und Phototropismus im gleichen Sinne und unterstiitzen sich
gegenseitig. Man sieht dann nichts von der Mitwirkung des Lichtes.
Anders, wenn die Beleuchtung, wie so héufig, hauptsichlich von der
Seite kommt. Am Waldrande, z. B., an Hecken und im Gebiisch,
findet man sehr oft solche Fille. Die dort wachsenden Pflanzen
streben fast ausnahmslos schrig aus dem Schatten hervor. Sie neigen
sich von der dunklen Fliche ab, gleichgiiltig, in welcher Himmels-
richtung diese liegt, weil das meiste Licht jedenfalls von der offenen
Seite kommt. Jeder Spaziergang zeigt uns solche Fille. Sehr schon
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kann man die Erscheinung z. B. an Schwalbenwurz (Vincetoxicum
officinale), Schwalbenwurzenzian (Gentiana asclepiadea), Weidenros-
chen (Epilobium angustifolium) und anderen sehen. Hier dient offen-
bar der Phototropismus der Stengel dazu, die Blatter und Bliiten
in bessere Beleuchtung zu bringen. Sehr deutlich wird das auch an
vielen Zimmerpflanzen, deren Zweige einseitig dem Lichte zustreben,
wihrend die Schattenseite kahl wird (Abb. 56).

Nicht immer ist der Heliotropismus &lterer Stengel so merklich
ausgebildet. Aus der Monographie von Wiesner (1880), die viele
Beobachtungen wiedergibt, kann man ersehen, da im allgemeinen
die Abweichung von der durch den Geotropismus bedingten senk-
rechten Stellung nicht grof ist. Im freien
Felde, wo die Beleuchtung mehr gleich-
méfig ist, finden wir kaum ausgesprochen
phototropische Stengel. - Die' an' solchen
Stellen wachsenden Pflanzen lassen auch
im Experiment ein starkes Uberwiegen
der geotropischen Reizbarkeit iiber die
phototropische erkennen. Andere folgen
in gewissen Grenzen dem Laufe der Sonne,
so besonders die Tragachsen vieler Kom-
positenképfchen, wie die der ,,Sonnen-
rose’* (Helianthus), der Schwarzwurz
(Tragopogon) u. a.

Ein abweichendes Verhalten zeigen

kriechende Stengel. Freilich ist ihr
phototropisches Verhalten nicht so gut
untersucht wie das geotropische. Manche
in hellem Lichte am. Boden liegenden Abb. 56
Pflanzen richten sich' im Dunkeln oder Zimmerpflanze von 'Euphorbia
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