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Vorwort. 

Das vorliegende Buch ist als Einleitung in das Studium der 
pfianzlichen Reizphysiologie gedacht. Es soli nicht so sehr dem 
Fachmanne dienen als vielmehr alien 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 gehihrten Handbiicher wiederum miissen Volistandig­
keit anstreben und verlieren dadurch unvermeidlich an Dbersichtlich­
keit. Auch setzen sie zuviel voraus und werden deshalb nur dem 
Botaniker recht verstandlich. Ein bestimmtes Objekt von vielen 
Seiten zu betrachten, kann iiberhaupt nicht' ihre Aufgabe sein. Wie 
mil' scheint, sind es abel' gerade die an cineI' Pfianze zu beobach­
tenden Einzelheiten, die den Nichtfachmann fesseln und der Dar­
steliung Leben geben. 

Die pfianzliche 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, daB ich mil' meine Auf­
gabe anders gestellt habe als die genannten Autoren. Es lockte 
mich, das erwahnte Teilgebiet einmal unabhangig von del' sonstigen 
Botallik, in anschaulicher Breite, aber ohne den Zwang der VoU­
stiindigkeit vorzufUhren. Dabei ergab sich die Notwendigkeit, nul' 
die cinigermal3en sichel' als Reizwirkungen anzusprechenden Erschei­
nungen zu behandeln. Das gilt abel' in del' Hauptsache allein fiir 
die Bewegungsreaktionen. Nur zur Abrundung wurden da und dort 
auch andere Reizerfolge geschildert. . 

Solite mir die Aufgabe einigermaBen gelungen sein, dieses Gebiet 
soweit vel'standlich zu machen, daB jedermann folgen kann, der fUr 
Natun\issenschaft Sinn hat und dabei nicht nur Untel'haltung sucht, 
so '\viire mil' das eine besondere Genugtuung. Damit ware am besten 
die Berechtigung meines Unternehmens erwiesen. 1st doch gerade 
auf diesem Gebiete durch minderwertige populare Darstellung ge­
siindigt worden. Ganz leicht zu lesen wird das Folgende freilich nicht 
sein. Del' teilweise schwierige Gegenstand erfordert geistiges Mit­
arbeiten. 



VI Vorwort. 

Die Hauptleitsatze, die mil' vorschwebten, waren folgende: 
Es soUte groDtmogliche Anschaulichkeit erreicht werden. Ein 

Erfordernis waren also zahlreiche Abbildungen. Da die Photographie 
einen lebendiger,en Eindruck ubermittelt als die Zeichnung, wurde 
sie in hoherem MaDe herangezogen, als bisher ublich. 

Wiederholt wurde auf die entsprechenden Erscheinungen in der 
menschlichen Sinnestatigkeit hingewiesen. Das Bedenkliche solcher 
Vergleiche schien mil' durch die leiehtere Ankniipfung aufgewogen. 
Zudem gewinnt ja die Anschauung von del' inneren Gemeinschaft 
aIler Lebewesen, auch in reizphysiologischer Hinsicht, immer mehr 
an Boden. 

Manche Erscheinungen wurden auf ihre Bedeutung fur die Pflanze 
hin betrachtet, doeh nur soweit Versuche einen Anhalt gaben. Ge­
rade hier bleibt noeh viel zu tun. Deshalb mu/3te ich mich meist 
damit begniigen, zu zeigen, wie durch exakte Behandlung zuverlassige 
Antworten auf bestimmte Fragen erzielt werden konnen. Dm die 
Experimente schildern zu konnen, mu13te auch die Methodik gestreift 
werden, wenigstens soweit sie fiir das Vel'standnis und die Nach­
ahmung einfacherer Versuche erforderlich ist. 

Da manche das Buch nul' del' Folgerungen wegen zur Hand 
nehmen werden, so wul'den am Schlusse einige allgemeinere Fragen 
el'ortert. 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 notig zu verlassen. 

SehlieBlich danke ieh Herm Springer fiir die Sorgfalt und das 
Entgegenkommen bei del' Drucklegung und besondcrs bei del' An­
fel'tigung del' Abbildungen. Aueh bin ich meinem Bruder Hans 
Pringsheim in Berlin fiir die Durchsicht des Manuskriptes und del' 
Korl'ekturen zu gro13em Danke vel'pflichtet. 

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

Ernst G. Pring'sheim. 
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1. Einleitung. 

Die Dberzeugung von der inneren Gemeinschaft aller Organismen, 
von der Wesensgleichheit des Lebens in allen seinen tieriRchen und 
pfianzlichen Formen, ist heute Allgemeingut geworden. Aus ihr er­
gibt sich auch die Berechtigung einer Wissenschaft, die darauf aus­
geht, das Einheitliche und da,> Dnterscheidende in den LebensauBe­
rungen der verschiedenen Organismengruppen zu studieren. Dabei 
hat diese Forschungsrichtung, wie jede rechte Wissenschaft, das Zu­
sammengesetzte aus dem Einfachen zu erklaren und abzuleiten. Die 
Lehre von der Abstammung der hoheren Lebewesen von niederen 
muB auch die Wissenschaft durchdringen, die ich hier im Sinne habe, 
die vergleichende odeI' allgemeine Physiologie. 

Von einigen Betatigungen wissen wir genau, daB sie allen Lebe­
wesen gemeinsam sind. So die Ernahrung, die Atmung, die Fort­
pfianzung und die Reizbarkeit. Letztere besonders finden wir immer 
und liberall bei den Organismen. Sie setzt nicht einmal vorliber­
gehend aus. Es gibt kein Leben ohne Reizbarkeit! Sie unter­
richtet die Organismen von den flir sie wichtigen Veranderungen in 
ihrem 1nneren und in der AuBenwelt. Ohne sie wlirden sogleich ver­
hangnisvolle Storungen im Lebensgetriebe eintreten. 

Wollen wir uns Idar maehen was das bedeutet, so konnen wir 
an unsere eigene Sinnestatigkeit den ken, die letzten Endes auf der 
Reizbarkeit gewisser Zellen an den versehiedensten Stellen unseres 
Korpers beruht. Sie ist bestandig rege und hort nur im Tode auf. 
Selbst im Sehlafe ist sie nur gedampft. Nie ist sie den Einwirkun­
gen der AuBen- und 1nnenwelt gegenliber ganz verschlossen. Es geht 
das schon daraus hervor, daB wir durch intensive Reize geweckt 
werden konnen und daB weniger starke doch wenigstens unsere 
Traume beeinfiussen. Man ersieht daraus allch gleich, daB BewuBtsein 
an die Sinnestatigkeit nicht geknlipft sein muB. Flir 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 Erorterungen hierliber zwecklos. 
Ruhezustande, 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 zuganglich. 

Zwischen Sinnestatigkeit und Reizbarkeit einen scharfen Dnter­
sehied Zll machen ist kaum mehr moglich, nachdem man erkannt 

P r i n g she i m, Reizbewegungen. 1 



2 I. Einleitung. 

hat, dal3 die Sinnesorgane nul' besonders ausgebildete Aufnahme­
apparate fiir die wiehtigsten Reize darstellen, wie man sie in ein­
faeherer Konstruktion aueh bei den niedersten Tieren und selbst bei 
Pfianzen vorfindet. Worin die Reizbarkeit besteht und sieh aul3ert, 
das darzulegen soll den ganzen 1nhalt dieses Buehes ausmachen. 
Man wird also verzeihen, wenn leh keine Definition voransehieke, die 
doeh an die,ser Stene das Wesen derSaehe nieht klar maehen konnte. 

Unsere Sinne geben uns Kunde von den Vorgangen del' Umgebung, 
naeh denen wir uns orientieren konnen. Ahnlieh orientiert sieh die 
Pfianze naeh den Eindriieken del' Au13enwelt. Das Resultat sind ge­
wisse Lage- und Ortsveranderungen, die uns in den folgenden Kapiteln 
besehaftigen werden. Daneben werden auch andere Tatigkeiten del' 
Pflanze wie unseres Karpel'::; von Reizen beeinfluJ3t. So finden v1'ir 
bei den Pflanzen formbestimmende Reize, die allerdings nieht im 
gleichen MaJ3e bei uns auftreten. Die Pflanze ist ein Organismus 
von viel geringerer 1ndividualitat als das hohere Tier und del' Mensch. 
1hre einzelnen Teile sind nicht so stark voneinander abhangig, miissen 
nicht so genau zusammenarbeiten, damit das Ganze lebensfahig ist. 
Daher ist auch eine groJ3ere Freiheit in del' Gestaltung del' einzelnen 
Organe, del' Z,veige, Blatter usw. einer Pflanze je naeh den auJ3eren 
Umstanden maglieh als bel den Gliedern eines Tieres und des Men­
sehen. Es ergibt sieh daraus weiter eine grol3ere Versehiedenheit der 
1ndi viduen, die versehiedenen Bedingungen ausgesetzt ·waren. Etwas 
Ahnliehes find en wir beim Menschen immerhin etwa in de"!: starkeren 
Ausbildung haufig gebrauehter Muskelgruppen. Auch das starkere 
Nachwaehsen abgesehnittener Haare und Nagel, das aueh Analogien 
im Pfianzenreieh hat, kannte man vielleieht zu den dureh Reize be­
einfiuJ3baren Formgestaltungen reehnen. Ferner die Heilung von Ver­
wundungen und den Ersatz verloren gegangener Teile, die hier wie 
da dureh maneherlei Reizwirkungen reguliert werden. Man ist Bleh 
jedoeh noch wenig IdaI' dariiber, wo die Grenze liegt zwischen eine1' 
direkten Beeinfiussung des Stoffwechsels und dem mittelbaren Zu­
sammenhange, den man Reizwirkung nennt. Deshalb soIl dieses Ge­
biet, dem Titel entsprechend, gegeniiber den Bewegungserscheinungen 
zuriicktreten. Mit den Reaktionen auf Verwundungen sind wir schon 
dem Gebiete der schwer fal3baren inner en Reize nahe gekommen, die 
auf dem Zusammenhange und der gegenseitigen Lage, sowie auf der 
Lebenstatigkeit der Organe beruhen. Da wir iiber die entspreehenden 
Erscheinungen beim Mensehen, die inneren und Gemeinempfindungen, 
schon nicht viel wissen, wo die Selbstbeobachtung der ohnehin inten­
siveren Erforsehung aller Einzelheiten noeh zu Hilfe kommt, so kann 
es uns nicht wundern, dal3 man sie bei den Pflanzen, deren Wesen 
von dem unsrigen so verschieden ist, noeh weniger kennt und schwer 
von chemiseher Weehselwirkung unterscheiden kann. 

Dieselbe Schwierigkeit zeigt sieh bei del' Beeinflussung del' 
chemischen Tatigkeit del' Pfianze durch aul3ere Umstande. Zwar 
kennen wir FaIle, die zweifellos als Reizwirkung angesprochen wer-
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den mussen. Auch hier kann man wieder an Erfahrungen am Men­
schen anknupfen. So wie die Absonderung unserer Verdauungsdrusen 
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 Beruhrungsreize die 
Abscheidung von verdauenden Saften veranlaBt. Leider aber ist der 
Teil der pflanzlichen Reizphysiologie, der sich mit den chemischen 
Reizerfolgen beschiiftigt, noeh wenig ausgebaut gegeniiber den die 
Form- und Lageveranderungen, also die physikalischen Reizerfolge um­
fassenden Gebieten. Wir wollen die letzteren daher in unserer Dar­
stellung nur nebenher hier und da erwahnen. Man darf daraus aber 
keineswegs auf eine geringe Bedeutung dieser Vorgange schlieBen. Sie 
spielen vielmehr sicher eine groBe Rolle. Nur fehlen uns vielfach 
noch die Mittel sie nachzuweisen und vor allem auch hier wieder, 
sie von direkten stofflichen Beeinflussungen zu unterscheiden. 

1m Gegensatze zu den Reizerfolgen, die sich in einer Veranderung 
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 Begriffe 
von der pflanzlichen Reizbarkeit gebildet. Da wir alles Zweifelhafte 
und weniger Bekannte fortlassen, konnen wir dafiir die Bewegungs­
reize urn so ausfiihrlicher behandeln, was die Anschaulichkeit zu er­
hohen geeignet ist. 

Trotz dem Riesenabstande zwischen zwei in so verschiedenen 
Richtungen entwickclten Organismen, wie es die Pflanze und der 
Mensch sind, finden wir doch bei beiden die gleichen physikalischen 
und chemischen Krafte als "Reizanliisse" wirksam. Einige Beispiele 
mogen das erliiutern. Wir bewahren unsere aufrechte Raltung 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 fur 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 Gerueh und 
Geschmack, die chemischen Sinne, lei ten ; dasselbe gilt fiir die Pflanze, 
denn Wurzeln und Pilzfiiden suchen im Substrate kriechend vermoge 
ihrer chemisehen Reizbarkeit geeignete Stoffe auf, wahrend die Bak­
terien frei im Wasser schwimmend solche zu erreichen suchen. 
SchlieBlich mag noch angefUhrt werden, daB es Pflanzen gibt, die 
fUr "Kitzel"- und StoBreiz, fur Temperaturerhohung und -erniedri­
gung, fiir Wasserstromungen und Feuchtigkeitsdifferenzen empfindlich 
sind. Diese Andeutungen geben wenigstens einen Begriff von der 
Mannigfaltigkeit und Verbreitung der vcrschiedenen Reizerscheinungen. 

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

1* 



4 1. Einleitung. 

einer erfolgten Reizung die Reizreaktionen oder Reizerfolge, ganz 
gleich, ob sie Anderungen der Lage, der Form odeI' del' chemischen 
Zusammensetzung darstellen. Entsprcchend werden die physikalischen 
oder chemischen AuBeneinflusse, die zu einer Reizung fUhren, Reiz­
ursachen genannt. Bedeutungsvoll fur die Charaktcrisierung der Reiz­
prozesse ist es, daB sie in keinem einfachen, leicht ubersehbaren physi­
kalischen oder chemischen Zusammenhange mit den Reizerfolgen stehen. 
Das Verhii1tnis von Reizursache und Reizerfolg wird namlich dadurch 
verwickelt, daB sich eine ganze Anzahl von Zwischengliedern zwischen 
beide einschieben, uber die \\"ir wenig wissen, - die aber gerade 
das physiologische Geschehen zu charakterisieren scheinen. Mit 
diesem Umstande, dem Vorhandensein von l\1ittelvorgangen, hangt 
es auch zusammen, daB die Energie des auBeren Reizanlasses nicht 
in der Reaktion wiederkehrt, und daB auch beide nicht in einem 
gleichbleibenden Verhaltnisse zueinander stehen. Bei anderen Vorgangen 
im Organismus ist das der Fall. So wird z. B. eine bestimmte 
Menge der Energie des auffallenden Sonnenlichtes bei der Kohlen­
saureassimilation in chemische Energie umgewandelt und auf diese 
Weise in leicht verwendbarer Form festgelegt. Bei den Reizvorgangen 
sind die Verhaltnisse nicht so leicht zu ubersetzen, \,"eil die Haupt­
ursache des physiologischen Geschehens immer im Organism us liegt. 
Del' ReizanlaB verursacht nur eine Umgestaltung des sonstigen Ge­
triebes, eine veranderte Verwendung der verfugbaren Krafte. 

Von den Reizerfolgen werden allein die Bewegungserilcheinungen 
ausfuhrlich behandelt werden, weil nul' uber diese genug gesichertes 
Material vorliegt, um eine zusammenfassende Darstellung zu ermog­
lichen. Da wir zum Verstandnis del' speziellen Kapitel, die die 
Reizwirkung der verschicdenen AuBenkr1ifte vorfuhren sollen, einen 
Dberblick uber "Tachstum und Bewegungsvermogen der Pflanzen 
haben mussen, schicken wir das hierzu Notige im nachsten Abschnitte 
voraus. Wir schreiten dabei im allgemeinen von den niederen zu 
den hoheren Organism en fort. Eine entsprechende Einteilung wird 
sieh jedoch weiterhin wegen del' sonst unausbleiblichen Wiederholungen 
nicht mehr aufrecht erhalten lassen. Wir wollen vielmehr den Stoff 
nach den ins Pflanzenleben als Reize eingreifenden Kriiften einteilen, 
da del' Reizvorgang als solcher in den Vordergrund gestellt werden 
solI. Die von einer bestimmten anBeren Kraft abhangigen Reaktions­
formen wollen wir dann so anordnen, daB wir mit den einfachsten 
und bestbekannten beginnen. Diese sind nun nicht immer bei den 
niedersten Organism en zu finden, vielmehr meist gerade bei den 
differenzierteren, wo die starkere Arbeitsteilung eine klarere Aus­
bildung der Einzelfunktionen erlaubt, die auf niederer Stufe alle an 
eine Zelle gekettet sind. Nachdem wir so den EinfluB del' ver­
schiedenen Krafte, die als Reizursaehen 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 pfianzliche Bewegungsvermogen. 
a) Allgemeines. 

Es ist l als ob die Natur alles getan hatte, um uns die Erkennt­
nis so lange wie moglich vorzuenthalten, daB nicht nur die Tiere, son­
dern auch die Pflanzen ein reich ausgebildetes Bewegungsvermogen 
besitzen. Die uns vertrauten griinen Gewaehse zeigen im allgemeinen 
dem fliiehtigen Blicke so wenig Beweglichkeit, daB man schon ge­
nauer hinsehen muB, um sich von ihrem Vorhandensein zu iiber­
zeugen. Still und gerausehlos geht da alles vor sieh, ohne Larm, 
ohne Zappeln, Hasten und Fliehen. Aber man nehme sieh nur die 
Zeit in warm en Friihlingstagen etwa eine RoBkastanie zu beobaehten, 
wie sie ihre Knospen, entfaltet. Welch eine Fiille von Veranderungen, 
die da in kurzer Zeit sich folgen! 

Ist es bei den hoheren Pflanzen die meist verhaltnismaBig ge­
ringe Schnelligkeit der Bewegungen, die ihre Wahrnehmung ersehwert, 
so ist es bei den sich raseher tummelnden niederen Organismen die 
mikroskopisehe Kleinheit, die ihre Kenntnis einer technisch vor­
gesehrittenen Zeit aufsparte. 

Jene wenigen griinen Pflanzen endlich, deren auffallende Reiz­
bewegungen in ihrer Geschwindigkeit denen der Tiere nahekommen, 
,- man denke an Mimosa - sind in warmeren Gegenden zu Hause. 
Sie wurden erst bekannt, als sich der Glaube. Beweglichkeit und 
Empfindungsfahigkeit gingen den Pflanzen ab, schon so sehr fest­
gesetzt hatte, daB man diesen Mangel als zu ihrem Wesen gehorig 
betrachtete. Die sogenannten sensitiven Pflanzen wirkten daher naeh 
ihrer Entdeckung zunachst meist nul' als Kuriositaten. Wo man 
auf ihr Verhalten einging, versuchte man es auf mogliehst mecha­
nische Weise zu erklaren, um nicht die Dberzeugung vom Wesen der 
Pflanze, die durch Autoritaten wie Aristoteles und Linne gestiit.zt 
war, umstoBen zu miissen. SchlieBlich aber iibten diese exotischen 
Seltsamkeiten doch eine Wirkung auf die Gemiiter aus, die ihren 
stilleren einheimischen Vettern versagt geblieben war. Man erkannte 
allmahlieh aueh bei den letzteren rasche Bewegungen an weniger ins 
Auge fallenden Bliitenteilen, - und als dann Darwins Lehre die 
Augen 6finete und die innere Verwandtschaft aller Lebewesen zur 
GewiBheit machte, z6gerte man nicht langer, die von Diehtern und 
Philosophen vorgeahnte innere Gemeinsehaft der Pflanze mit Tier 
und Mensch anzuerkennen. 



6 II. Das pflanzliche Bewegungsvarmogen. 

Darw·in selbst war der erste der in seinen klassischen Werken 
liber die insektenfressenden und die kletternden Pflanzen sowie liber 
das Bewegungsvermogen der Pflanzen die Frlichte dieser neuen An­
schauung erntete. Die weniger als die Schriften zur Deszendenz­
theorie bekannten pflanzenphysiologischen Werke des groBen 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, daB Wurzeln, Blatter, Stengel und Ranken der 
Pflanzen zu den verschiedenartigsten Bewegungen befahigt sind, zu 
denen mannigfaltige Reize den AnstoB 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 unbewuBt von den niederen Tieren ausgefiihrten Handlungen 
nicht liberrascht zu sein". Dieser Ausruf ist heute eine Art Pro­
gramm geworden. 

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

b) Freie Ortsbewegung. 

Wahrend die niedersten griinen Organismen, bei denen man im 
Zweifel sein kann ob es Tiere odeI' Pflanzen sind, sich in iihnlicher 
Weise im Wasser herumtummeln wie ihre farblosen Verwandten, haben 
sich die hoheren Gmvachse dieser Fahigkeit begeben. 1hre Emall­
rung mit Hilfe des Sonnenlichtes machte den Ortswechsel iiberfliissig. 
Zudem hatten die zum reichlieheren Auffangen der Strahlen not­
wendigen griinen Flachen, die Blatter und blatttUmlichen Organe, bei 
del' Bewegung ein starkes Hindernis ergeben. Als die Pflanzen dann 
spater zum Landleben iibergingel1, wurdel1 aueh die letzten Dberreste 
von freier Beweglichkeit, die im J ugendstadium noch vorkamen, all­
mahlich aufgegeben. Sich auf trockl1em 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 del' Bliitenpflanzen zeitlebens oder doch vor­
iibergehend befahigt. Daher ist es begreiflich, daB diese Bewegungen 
auf sehr verschiedene Weise zustande kommen. Zunachst haben wir 
zu unterscheiden zwischen freiem Schwimmen im Wasser und den­
jenigen Fortbewegungsarten, die einer festen Stlitze bediirfen, dem 
Gleiten und Kriechen. Aber auch innerhalb dieser Gruppen herrscht 
noch eine groBe Mannigfaltigkeit. 

Freies Schwimmen im Wasser kommt in folgenden Pflanzen­
stammen vor: 
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1. Bakterien; 
2. Myxomyceten (SchleimpiIze); 
3. Chytridiaceen; 
4. Saprolegniaceen (Wassprpilze); 
5. Flagellaten (GeiBler); 
6. Volvocaceen; 
7. Peridineen; 
8. Chlorophyceen (Griinalgen, namlich Protococcoideen. Con­

fervoideen und Siphoneen); 
9. Phaeophyceen (Braunalgen); 

10. Characeen (Armleuchtergewachse); 
11. Bryophyten (Moose); 
12. Pteridophyten (Farnpflanzen); 
13. Cycadaceen; 
14. Ginkgoaceen. 

In den mit 9-14 bezeichneten Stammen sind nur die mann­
lichen Geschlechtszellen, die "Samenfaden" odpr Spermatozoen. 
schwimmfahig. Man sieht, daB die Erscheinung auBerordentlieh 
verbreitet ist. Es kommt ihr auch eine groJ3e Bedeutung fiir unsere 
Auffassung von der Verwandtsehaft der pflanzlichen Lebewesen zu. 
Mit groBer Wahrscheinliehkeit ist namlieh anzunehmen, daB die 
Vorfahren sowohl der Tiere wie der Pflanzen einzellig waren und 
frei im 'Vasser umherschwammen. Ihnen sind von jetzt lebenden 
Organismen jedenfalls die mikroskopiBchen Flagellaten oder Geimer 
am ahnlichsten. Sie konnen farblos sein mit tierahnlichem Stoff­
wechsel oder griin und sieh nach Art der Pflanzpn emahren. Die 
letzteren assimilieren mit Hilfe des Sonnenliehtes die Kohlensaure 
und fonnen damus StofIe, die zum Aufbau ihres Korpers und zum 
Betriebe ihrer Lebensfunktionen verarbeitet werden. Die farblosen 
Flagellaten dagegen nehmen geloste organische N ahrungsstofIe aus dem 
Wasser auf. Allerdings sind aueh die griinen oft dazu befahigt, wie 
iiberhaupt tierische und pflanzliehe Emii.hrung vielfach ineinandergreifen. 

Die Sehwimmbewegung findet bei den Flagellaten mit Hilfe von 
einer oder mehreren GeiBeln odeI' Wimpern statt. die in gesetz­
maBiger Weise das Wasser sehlagend den Karper vorwarts treiben. 
Die Art der GeiBelbewegung ist wegen ihrer Schnelligkeit und der 
.auBerordentliehen Feinheit diesel' Organe schwer zu erforsehen. 

'Venn es moglich sein wird, von den sich bewegenden Ueilleln kinemato­
graphische Aufnahmen zu machen, wozu heute die teehnischen :Mittel wohl 
_schon ausreichen. wird man mancherlei Aufschliisse erhoffen diirfen. Bisher 
war man darauf angewiesen, die Bewegungen zu studieren, indem man sie 
kiinstlich verIangsamte. Das kann man durch tiefe Temperatur erreichen. 
-oder dadurch, daB man den Widerstand des Wassel's durch Zusatze wie 
Gummi, Gelatine odeI' dgl. erhoht. Da.nn geht der GeiBelschlag so langsam 
vor sich, daB er sich bei groBen Flagellaten mit starker VergroBerung leid­
lich verfolgen liiBt.. Auch kann man die betreffenden Lebewesen dadurch im 
-Gesichtsfelde des ~Iikroskopes festhalten, daB man ein feines Ma.schengewebe 
auflegt. in dessen Hohlriiumen die Schwarmer gefangen werden. 
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Es laBt sich denken, daB auf diese Weise nur Rudimente der normalen Be­
wegungsart zur Beobachtung kommen. 

Die Gestalt der Flagellaten und der ihnen sehr ahnlichen Algen­
schwarmsporen ist dagegen im allgemeinen gut bekannt. Meist sind sie 
langlich, und wo sie griin sind, ist das vordere Ende verschmalert 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 Nahe des 
Vorderendes die Bewegungsorgane, die GeiBeln befestigt, in Ein-, 
Zwei-, Vier- oder Mehrzahl. Die zahlreichen kurzen und kranzfarmig 
angeordneten Wimpern der Odogoniumschwarmer schlagen rhythmisch 
nach riickwarts wie die Cilien der Infusorien. Da, wo eine geringe 
Zahl von GeiBeln vorhanden ist, sind sie vorn inseriert, gewahnlich 

6 

Abb. 1. Algenschwarmer. 
1. Zoospore von Ulothrix; 2., 3. Schwarmer von Chlamydomonas; 4. Stiick einer zusammen­
gesetzten Zoospore von Vaucheria, die unter 6 im ganzen gezeigt ist; 5. Zoospore von Clado­

phora; a Augenfieck. (Aus Oltmanns 1905.) Verschieden stark vergroflert . 

ruckwarts gerichtet und meist langer als der Karper. Sie bohren 
sich korkzieherartig durchs Wasser und treiben den Karper vorwarts 
(Abb. 1 u. 2). 

Die Wirkungsweise der GeiBeln ist ahnlich 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 
hangt ja nur yom Sinne der Drehung ab, die haufig, z. B. beim 
AufstoBen auf Hindernisse. voriibergehend umgekehrt wird. So 
kann auch ein Dampfer durch Umkehr der Schraubendrehung 
riickwarts fahren. Pfeffer (1904, S. 706) vergleicht das Schwingen der 
GeiBel mit der "Wellenbewegung eines Taues, durch das man vermittelst 
geeigneter Schwingungen oder StaBe Spiralwellen schickt". Unter 
dem Mikroskop sieht man allerdings meist nur ein Schlangeln oder 
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schraubenformiges Zusammenziehen und Wiederausstrecken des Be­
wegungsorganes. Durch die Schraubenbewegungen der GeiBel kommt 
fast immer wah rend des Vorwartsriickens eine Drehung des Korpers 
zustande, die nur dann unterbleibt, wenn der Schwerpunkt, resp. der 
GeiBelansatz stark seitlich gelagert ist. Das Schwimmen kann so vor 
sich gehen, daB die Korperachse mit der Bewegungsrichtung zusammen­
falIt. 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 
auBen gekehrt ist. Auch kann das hintere Ende in einer geraden, 
das vordere in einer schraubigen Bahn fortschreiten. Je scheller das 
Schwimmen ist, des to geradliniger die Bahn. Beim StoBen auf 
Rindernisse oder auf Reizanlasse 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 Raut umgeben oder weich und selbst in 
seiner Form weitgehend veranderlich sein. Aber 
auch in diesem letzten Falle tragt die Beweglich­
keit der Gestalt nichts zu der Kraft bei, die den 
Organism us im Wasser vorwarts treibt. Vielmehr 
dient sie nur zum Kriechen auf festem Substrate. 
Beim Schwimmen ist der Leib scheinbar starr 
und langgestreckt. Das ist besonders auffallend 
bei den am haufigsten studierten Euglenen. die 
imstande sind, sich vollig kugelig zusammen­
zuziehen, beim Schwimmen aber eine fischahnliche 

Abb.2. 
Euglena viridis. 

a. schwimmend; 
b. kriechend; 

st. Augenfleck. 
Stark ver-gro/Jert. 
(Aus Rosen 1909.) 

Gestalt annehmen. Die Art der Vorwartsbewegung 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 GeiBeln aus­
geriisteten Gebilde, die aus einer groBen Amahl von Einzelindividuen 
zusammengesetzt zu denken sind. Rierher gehoren die Vaucheria­
schwarmsporen (Abb. 1, 4 u. 6), dann auch die Koloniender Volvocaceen, 
die kugel- und plattenfarmig, aber auch anders gestaItet sein kannen 
(Abb. 3). Bei diesen sind die Einzelindividuen fiagellatenartig, aber 
durch eine Gallertmasse miteinander verbunden. 

Uberall, wo mehrere GeiBeln vorhanden sind, miissen sie ver-mage 
einer inneren Wechselwirkung einheitlich schlagen, weil sonst keine 
geordnete Bewegung zustande kame. Besonders auffallend wird das 
bei den graBten Flagellaten-Kolonien, wie sie z. B. Volvox darstellt, 
wo hunderte von Einzelindividuen zu einer Rohlkugel vereinigt 
sind. Jedes hat zwei GeiBeln, und aIle bewegen sioh im Rhythmus, 
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etwa wie die Ruder einer Galeere, so daB 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 zielbewuBt aussieht, obgleich 

so viele Einzelorganismen daran be­
teiligt sind. Die Ursache der Dber­
einstimmung muB offen bar in der 
Fortleitung eines Impulses gesucht 
werden, der das Ganze zu einer 
Einheit verkniipft. Die Bahnen, die 
der Leitung dienen, sind als feine 
Plasmastrange in der Gallertmase 
zu erkennen, die die Individuen zu­
sammenhalt (Abb. 3c). 

Die Schwiirmsporen der wah­
rend des liingsten Teils ihres Lebens 
unbeweglichen Algen haben die Auf-

:l . GOll ium )Jcrtorale. gabe, nach geeigneten neuen "Tohn-

b. l>undoriu IIJOrum. c. Volvox aureus. 

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

orten zu such en. Sie setzen sich dann fest und wachsen zu 
jungen Pflanzen aus. Oft sind es nur aus dem Verbande losgeloste 
Zellindividuen, die ohne weiteres entwicklungsfahig sind. Vielfach 
aber bediirfen sie eines paarweisen Verschmelzens, das einen Ge­
schlechtsakt darstellt. 1m Laufe der Entwicklung der Arten bilde­
ten sich allmiihlich Differenzen zwischen den beiden. ursprunglich 
gleichen, sich vereinenden Zellen aus, indem die eine von ihnen Vor­
ratsstoffe fur die spiitere Entwicklung mit bekam. Diese, die weibliche 
Geschlechtszelle, verlor damit allmiihlich ihre Beweglichkeit und ward 
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zum Ei, wahrend die mannliche GeschlechtszeIle, der "Samenfaden", 
noch lange imstande blieb die Eizelle aus eigener Kraft aufzusuchen. 
So ist es noch bei den Moosen und Farnen, wahrend bei den Bluten­
pflanzen eine andere Art der Befruchtung auftritt. 

Die beweglichen mannlichen Samenzellen haben meist die schwie­
rige Aufgabe, die das Ei umgebendell Hullen zu durchdringen und 
sich in dieses e~nzubohren. Deshalb bedurfen sie einer besonderen 
Gestalt, die sie zum Dberwinden von Widerstanden geeignet macht. 
1hre GeWeln sind nach riickwarts 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 GeiBeln hervor­
gerufen. Mit welchen Reizbarkeiten diese Gebilde ausgestattet sind, 
urn ihre Aufgabe zu erfullen, das werden wir spater sehen. 

Die Schwarmer derjenigen Pilze, die bewegliche Entwicklungs­
stadien besitzen, zeigen nichts Besonderes, nur ist bei den Parasiten 
Chytridium vorax und Polyphagus Euglenae die GeiBel hinten in­
seriert. Bei den Peridineen, die seltsame, unsymmetrische, meist ge­
panzerte Wesen darstellen, ist uber Bewegung und Reizbarkeit nicht 
viel bekannt. Sie besitzen zwei GeiBeln, von denen beim Schwimmen 
eine vorwarts, eine seitlich gerichtet ist. Die erstere macht nach 
Schutt Kegelsehwingungen, die andere spiralwellige Bewegungen 
(Pfeffer 1904, S.707). Die Schnelligkeit der Bewegung kann ziem­
lich betrachtlich werden, wenn man sie auf die GroBe der Organis­
men bezieht. So legen manche Schwarmer in der Sekunde das 
2-3fache ihrer Lange zuruck, wahrend die schnellsten Dampfer in 
der gleichen Zeit nur urn ein Zehntel ihrer Lange vorwarts kommen. 
Der absolute Weg soIl bei den Schwarm ern der Lohblute fast ein 
::YIillimeter in del' Sekunde, in der Stunde also uber 3 m, erreichen; 
das ist aber das hochste, 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 Scl1\varmsporen sehr lebhaft durcheinanderwimmeln, da ja die 
Schnelligkeit del' Bewegung, d. h. del' zuruckgelegte Weg auch mit 
vergroBert wird. Bei tausendfacher VergroJ3erung wiirde also ein 
Schwarmer del' Lohbliite schein bar 1 m in der Sekunde zurucklegen. 
Das gibt den Eindruck einer sausenden Geschwindigkeit, zu deren 
Erreichung bei dem graBen Widerstande, den das Wasser so kleinen 
Korpern bietet, jedenfalls eine relativ erhebliche Kraft erforderlich 
ist. Fur Euglenen ist festgestellt, daB sie etwa das achtfache ihres 
eigenen Gewichtes im Wasser zu heben vermogen. (Schwarz 1884.) 

Die meisten Bakterienarten sind dauernd odeI' doch in gewisl:len 
Entwieklungszustanden beweglich. In diesem FaIle lieBen sich stets 
mit besonderen Farbungen, die an sich kaum erkennbaren GeiBeln 
sichtbar machen. Die BegeiBelung ist sehr verschiedenartig, abel' 
fiir die einzelnen Gattungen so konstant daB sie als systema­
tisches Merkmal verwendet wird (Abb. 4). Bewegliehe Stabchen mit einem 
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oder mehreren GeiBeln am Vorderende nennt man nach Migula (1897) 
Pseudomonas; wenn sie etwas gebogen sind, Microspira, solche mit 
tiber den ganzen Korper verstreuten Bewegungsorganen Bacillus. 
Kugelformige Bakterien mit einer GeiBel heiBen Planococcus. Die 
schraubenfOrmigen Spil'illen besitzen einen Schopf von GeiBeln an 
einem odel' an beiden Enden. In dem letzteren Faile sind sie in 
Teilung begl'iffen. Diesel' Zustand dauert ziemlich lange, so daB oft 
ein groBer Teil del' Individuen in del' Kultur "bipolar" begeiBelt ist . 
.Ahnliches kommt auch bei den Stab chen mit EndbegeiBelung VOl'. 
Del' Korper ist starr und tragt nichts zur Schwimmbewegung bei. 
Bei den Spirillen sieht es bei fiiichtiger Betrachtung so aus, als 
schlangelten sie sich durchs Wasser. In Wirklichkeit liegt ein sich 
Vorwartsbohl'en unter Drehung um die Hauptachse del' Schraube vor. 

Stets verlauft die Bewegung ungefahr in der Langsrichtung des 

Abh.4. 
Schwimmfiihige Bakterien mit GeiBeln, 

stark vergr6i3ert (Aus Rosen, 1909). 
a) Kitrosomonas (Planococcus) europaea; 
b) Nitrosornonas javanensois; c) ~Iicrospira 
Comma; d) Bacillus subtilis; e) Plectridium 

paludosum; f) Spirillum Undula. 

Korpers, dabei. konnen aber bei 
den Stabchen Vorder- und Hinter­
ende kreisende Bewegungen aus­
fiihren, durch die sie beim V orwarts­
schreiten eine Schraubenlinie be­
schreiben. Denkt man sich ihre Be­
wegung ohne Vorwartsschreiten, so 
wiirde das Stabchen den Mantel 
eines Kegels oder Doppelkegels be­
schreiben. Auch kann die Bewegung 
umkehren, was besonders bei den­
jenigen Stabchen und Spirillen be­
obachtet wird, die GeiBeln an bei­
den Enden besitzen und in beiden 
Richtungen gleich gut schwimmen. 
Sonst tritt nur voriibergehend bei 
besondel'en Vel'anlassungen eine 
Umkehr del' Bewegungsl'ichtung 

ein. Drehungen urn die eigene Achse sind mit del' Bewegung aller 
Bakterien verkntipft, 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 del' TiHigkeit der Bewegungsorgane sieht man dabei bei 
ihrer Schnelligkeit und del' auBerordentlichen Feinheit del' GeiBeln fast 
nie etwas, so daB es schwer ist, dariiber AufschluB zu erlangen. Nul' 
unter besonders giinstigen Umstanden und mit starkster VergroBerung 
konnte Migula (1897, S. 110) die Arbeit del' GeiBeln verfolgen: "Bei 
einer Zelle des Monas Okenii (eines verhaltnisma13ig sehr groBen 
Bakteriums mit nul' einer GeiBel) war die GeiBel bei del' 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, allmahlich abel' wurden 
die Bewegungen langsamer, und es lieB sich erkennen, wie sich die 
Bewegung von dem eingeklemmten GeiBelende, soweit es sich iiber­
haupt noch bewegen konnte, schraubenformig bis zur Basis fort­
setzte und sich die Zelle selbst erst bewegte, wenn diese von del' 
Spitze del' GeiBel nach del' Basis hin sich fortpflanzende Bewegung 
bis an die Zelle 'gelangt war." 

Diese Beobachtung lehrt gleich vielen anderen, daB die Be­
wegungen bei den Bakterien auf dieselbe Weise VOl' sich gehen wie bei 
den Flagellaten. Die GeiBel ist del' aktive Teil, sie hat eine gewisse 
Selbstandigkeit und ist nicht als ein durch die Zellwand ausgestiilp­
tel' Pla:mafaden zu betrachten, sondern als ein differenziertes Organ 
del' Zelle. Niemals wird sie eingezogen. Unter ungiinstigen Be­
dingungen kann sie abel' erstarren odeI' abgeworfen werden. Bak­
terien, die zur Bewegung fahig sind, sollen nach Fischer (1895) immer 
GeiBeln bilden, die aber unter U mstanden untatig bleiben konnen. 

Neuerdings (1909) gelang es Reichert, mit einer besonderen op­
tisch en Methode die Bewegungen del' Bakteriengei13eln sehr viel besser 
zu beobachten, als das friiher moglich war. 

Reichert bediente sich del' sogenannten Dunkelfeldbeleuchtung, die auch 
die Grundlage del' "Ultramikroskopie" bildet, d. h. del' Sichtbarmachung 
von Teilchen, die zu klein oder zu wenig lichtbrechend sind, als daB sie mit 
dem gewiihnIichen Mikroskope im durchfallenden Lichte zu sehen waren. Das 
Prinzip kiinnen wir nns an del' ErsC'heinung der Sonnenstanbchen klar machen. 
Diese werden bei scharfer seitlicher Belenchtung anf dunklem Grunde durch 
Beugung des Lichtes gewissermaBen selbst leuchtend. Sie erscheinen daher 
griiBer und werden dem bloBen Auge sichtbar. Ahnlich kann man nnter 
demo lVIikroskop durch seitliche Beleuchtung feine, sich vom 'Vasser wenig ab­
hebende Teile wie BakteriengeiBeln zur Beobachtung bringen, die sonst nicht 
zu sehen waren. 

Das Hauptergebnis diesel' Untersuchungen ist der Nachweis, 
daB die BakteriengeiBeln, 0 bgleich oft am Vorderende inseriert, fast 
immer riickwarts geschlagen sind. Dabei sind sie stets in Form von 
rechtsgangigen Schrauben gewunden und rotieren rechts herum. Der 
Korper dreht sich links herum. Da wo viele GeiBeln in einem Buschel 
beisammen stehen, sind sie nach Reichert in der Bewegung zusam­
mengelegt, so daB sie einheitlich schlagen und dadurch leichter 
sichtbar werden als in der Ruhe, '\vo sie auseinanderspreizen. 

Bei den beweglichen, nach der Teilung in Paketen zusammen bleibenden 
Kugelbakterien (Planosarcina) sind die Geilleln nach riickwarts geschlagen und 
unterstiitzen einander meist durch gleichmaBigen Schlag. Es muB deshalb hier 
eine ahnliche Verkniipfung der Einzelindividuen angenommen werden wie bei 
Volvox. 

Von besonderer Bedeutung sind fUr uns die Bewegungen der 
GeiBeln bei der Richtungsumkehr, weil diese in der Erzielung von 
Reizreaktionen, wie wir noch sehen werden, eine groBe Rolle spielt. 
Periodisch odeI' auf auBeren AnstoB hin erfolgt ein Wechsel del' Be­
wegungsrichtung unter voriibergehender Verlangsamung des Fort­
schreitens und Erweiterung des vom Bakterienkorper gebildeten 
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Rotationskegels. Nun "entspricht jeder voUen GeiBelrotation auch 
ein voller Umlauf des Korpers urn den ,Trichter', infolgedessen wird 
bei rascherer GeiBeIrotation die Kraft, welehe die Seitenabweichung 
bewirkt, auch viel rascher ihre Riehtung andern, und da sie also 
viel kiirzere Zeit naeh einer bestimmten Richtung wirkt, eine ge­
ringere Seitenabweiehung bewirken. Und hauptsachlich aus diesem 
Grunde witd die Trichterbewegung bei rascherer Vorwartsbewegung 
des Korpers eine Abschwachung erfahren". Bei den polar begeiBelten 
Spirillen wurde beobachtet, daB einer Umkehrung der Bewegung eine 
Erweiterung des Rotationstrichters vorangeht, bis schlieBlich die 
Lage der GeiBel zum Korper gegen friiher urn 180 0 verschoben ist. 
Bei langer starker GeiBel bleibt diese in derselben Lage und der 
Korper dreht sich. Schlagt die GeiBel schnell herum, so erfolgt die 
Umkehr oft geradezu sprungweise. 1st die GeiBel kurzer, so wird 
sie herumgelegt und del' Korper behalt seine Richtung bei, nur daB 
er jetzt mit dem anderen Ende voranschwimmt. Die Bazillen mit 
iiber den Korper verstreuten GeiBeln zeigen diese niemals in der 
Bewegung nach vorn gerichtet. Da die GeiBeln stets im selben Sinne 
rotieren, muB bei der Riehtungsumkehr die Bewegung einen Augen­
bliek aussetzen, die GeiBeln miissen herumgeschlagen und nun wieder 
in Tatigkeit versetzt werden. Deshalb gebt del' Wechsel del' Be­
wegungsrichtung niemals so schnell vonstatten wie bei polar be­
geiBelten Bakterien. Die Umkehr der GeiBelsehwingungen ist bei 
allen Bakterien nur voriibergehend, so daB also bald wieder die alte 
Schwimmweise angenommen wird, auch ohne daB ein neuer AnstoD 
erfolgt. 

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

Wahrend 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 begreiflieh, daB man iiber sie noch wenig Bescheid 
weiB. Aueh 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). 

Hiel'an schlieBen sich dann die Bewegungen der Teile in um­
hauteten ZeUen del' Pilze, Algen und hoheren Pflanzen, die spateI' 
besprochen werden sollen. 

Zum Kriechen bedarf es stets eines festen Bodens. Pflanzen, 
die dazu befahigt sind, leben aber nur im Wasser. Allerdings ge-
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nugt ihnen vielfach die diinne Wasserschicht, die feuchte Korper 
uberzieht. Trocken darf die Unterlage keinesfalls sein. So findet 
man die hierher gehorigen Organismen auf dem Boden flacher 
Gewasser, auf feuchter Erde, verwesten Pflanzenresten und dergleichen. 
Manchen geniigt auch der Widerhalt, den sie an del' Oberflache von 
Fliissigkeiten finden, zur Fortbewegung. Frei schwimmen konnen S18 

auf Grund dieser Bewegungsart nicht. Dazu be­
darf es stets der GeiBeln. 

Am besten bekannt ist das Kriechen der 
haufigsten hierher gehorigen Lebewesen, del' Di­
atomeen. Die frei beweglichen unter ihnen 
stellen meist einzeln lebende Zellen dar, die von 
einem Kieselpanzer mit oft wunder bar zart ge-
stalteter Oberflache umschlossen sind. Ihre Be- r 
wegung erscheint unter dem Mikroskop als ein 
Gleiten, dem Anblicke nach vergleichbar dem 
einer Schnecke. Meist sind die beweglichen Dia­
tomeen langlich, oft elliptisch, kahn- oder auch 
nadelformig. Das Kriechen geschieht stets in 
del' Richtung der Langsachse. Dabei kann das 
vorangehende Ende wechseln. 

Es erscheint zunachst wunderbar, wie ein 
von fest em Panzer umgebenes Gebilde sich zu 
bewegen vermag. Die ErkUirung liegt darin, 
daB das lebende Protoplasma aus feinen 
Spalten, den Raphen, heraustritt und die 
Bewegung vermittelt. Solcher Schlitze, die in 
der Langsrichtung 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 zufallig an­
geklebte kleine Fremdkorperchen bald in del' einen, 
bald in del' anderen Richtung an dem Spalt ent­
lang gleiten. Da nul' das lebende Protoplasma die 
bewegende Kraft hergeben kann, so schlieBt man 
ailS solchen Beobachtungen auf einen Protoplasma-

Abb.5. 
Diatomcc lPinnularia 
viridis, Schalenansicht). 

r llaphe. 
Stark vergr6l3ert. 

(Aus Oltmanns, 1904). 

strom, derart, daB die halbfliissigeMasse am einen Ende hervortritt, den 
Spalt entlang gIeitet und am anderen Ende ins Innere zuriickkehrt. So 
wie hier bei ruhendenIndividuen die leichtenPartikelchen bewegt werden, 
wahrend die schwerere Diatomee stillliegt, so solI nach del' Vorstellung 
mancher Autoren bei Beriihrung des Plasmastromes mit einem festen 
Untergrunde die Diatomee sich von del' Stelle schieben. Dbrigens geniigt 
unter Umstanden die Reibung des Protoplasmas am Wasser zur Fort­
bewegung, so daB del' Spalt nicht immer dem Untergrunde anliegen 
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muB. Muller (1896) fiihl't triftige Grunde dafiir an, daB das Plasma 
am gebogenen Ende del' Raphen kleine Wirbel bildet, die propellerartig 
wirken. 1 ) Ein freies Schwimmen kommt dad urch abel' doch nicht zustande, 
weil del' Diatomeenkorpel' im Verhaltnis zur bewegenden Kraft zu 
schwer ist. Die Bewegung ist stets relativ langsam und erreicht 
wohl kaum je ein fiinfzigstel Millimeter in del' Sekunde, so daB also 
meist in del' Stunde noch keine 5 em zuruckgelegt werden. Immer­
hin macht die Bewegung ullter dem Mikroskop auch bier oft einen 
recht lebhaften Eindruck, so z. B. bei gewissen schiffchenformigen 
Kieselalgen des Meeres. Noch schneller erscheint sie bei einer merk­
wurdigen, in unseren Teichen vorkommenden Form, del' Bacillaria 
paradoxa, und zwar dadurch, daB hier die 20-30 Individuen, die meist 
zu einer Kolonie vereinigt sind, sich aneinander entlang schieben, 
sodaB sich beim Anblick ihpe Geschwindigkeit addiert (Abb. 6). 

bb. 6. 
nnc i llnrin pnrndo~n. Dielndividu n teilwelse K3n7. QI"· 

elnander, tell",ei e zu 10m nge cboben. (.-\u Itmanns IO()~). 

Die Krafte, die die beweglichen Cyanophyceen vorwarts treiben, sind 
noch \venig bekannt. Diese sehr niedrig stehenden, im Wasser oder auf 
feuchtem Boden lebenden Organismen sind meist von blaugruner odeI' 
auch braunlicher Farbe. Ihre kleinen, scheiben- odeI' kugelformigen 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 ubereinstimmt. Bringt man die Faden in einem 
Tropfen Wasser unters Mikroskop, so sind sie zunachst meist zu kleinen 
Knaueln zusammengeballt. Bald sieht man aber die bogenformigen 
KrumIDungen sich elastisch ausgleichen und es beginnen nun sch wingende, 
kreisende Bewegungen, bei denen die Spitzen del' Faden kegelformige 
Bahnen beschreiben, odeI', bei mangelndem Raum unterm Deckglase 
sich hin und her biegen. Dabei strahlen die Faden bald nach allen 
Richtungen annahernd geradlinig ins Wasser, wahrend sie in del' 

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 konnen (Abb. 7). Es konnen aber auch Faden­
stucke heraus und an festen Korpern entlang kriechen. Besonders ge­
schieht das zu Zwecken der Vermehrung. Bestimmt vorgebildete Bruch­
stucke losen sich dann los und suchen, vermoge einer ziemlich lebhaften, 
gleitenden Bewegung, bei der sie sich urn ihre Langsachse drehen, 
neueOrte auf, die besser zur Vermehrung geeignet sind. Oft sieht 
man die Faden sich iiber feste Korper oder auch an der Wasser­
·oberflache netzartig ausbreiten, wobei sie auch aus dem Wasser heraus, 
z. B. an den Wanden eines GlasgeH1Bes in die Hohe kriechen konnen. 
Sie bleiben dabei durch kapillar mitgezogenes Wasse>: feucht. Denn 
im Trocknen konnen sie nicht leben. 

Besondere Bewegungsorgane sind auch durch die sorgfaltigsten 
Untersuchungen nicht nachzuweisen gewesen. Beobachtet man hier 
wieder kleineKorper-
<lhen, die an belie­
bigen Stellen der 
OberfUiche festkle­
ben, so sieht man, 
daB sie in schraubiger 
Balm fortschreiten , 
die umkehren und 
ihre Lage verandern 
kann. Ein Plasma­
strom, del' etwa wie 
bei Diatomeen aus 
Offnungen hervor­
trate, ist nicht zu 
entdecken gewesen, 
auch bei dem mor­
phologischen Bau 
kaum anzunehmen, 
und so bleibt die Ur­
sache der Bewegung 
durchaus ratselhaft. 

Abb.7. 
Osci Ilarien strahlen geradlinig nach allen Belten nod ent· 

lernen sich dadurch yoneinander. Mikrophotographie. 

Dagegen fand man immer eine SchleimhiiIle, die den Faden um­
gibt und in der er sich verschiebt, so daB er sich von der Stelle be­
wegt, wahrend die Scheide irgendwo festklebt. Die motorische Kraft 
ist demnach zwischen dem Faden und der HiilIe tatig und die sich 
bewegenden Kornchen miissen an der sich drehenden Scheide kleben. 
Geklart ist damit das Problem nicht. Da die Fadenstiicke mehr als· 
ihre eigene Liinge in einer Richtung zuriicklegen konnen, so muB 
beim Verschieben in der Scheide neue Gallertmasse abgeschieden 
werden. Ob aber diese Ausscheidung selbst die bewegende Kraft 
darstellt, ist nicht klar zu ersehen. }\tIanche Beobachtung spricht 
dagegen. Da die Scheide im Wasser oft kaum zu sehen ist, scheint 
es manchmal, als bewegte der Faden sich frei ohne Stutze. In 
Wirklichkeit ist aber Beriihrung mit festen Korpern Bedingung fiir 

Pri ngshei m, 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 
:Fortrucken durch Ausscheidung von Gallertmassen geschieht, die am 
Substrat festklebend durch ihre Verlangerung die Alge fortschieben 
(Kle bs 1885). "Die fast Btabfarmigen Pleurotaenien z. B. heften 
daB eine ,Zellende durch GallertfuB am Substrat fest, das andere er­
heben sie frei von demselben unter einem Winkel von 30-50° (01 t­
manns 1905, S. 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 uberschliigt und so bald das eine Ende, 
bald das andere auf der Unterlage ruts chen liiBt, wahrend das freie 
schrag aufwarts gerichtet ist (Abb. 8). Doch kannen diese Organismen 
sich auch in liegender SteHung, parallel der Langsachse des Karpel's 
fortbewegen, wie das besonders schan an in Agar eingeschmolzenen 
lndividuen zu beobachten ist. Die Gallertmasse liiBt sich dadurch 

Abb.8. 
C los t e r i u m, sich auf einer Unterlage vorwarts schiebend. 

(Aus Oltmanns, 1905.) 

sichtbar machen, daB man 
die Objekte in eine Auf­
schwemmung von chine­
sischer Tusche bringt. 
Alsdann erscheint sie weiB 
auf schwarzem Grunde. 

Es istklar,daB dieses 
Fortschieben schon kaum 
mehr als freie Ortsbewe­
gung angesehen werden 
kann. Ahnliche Gallert­

stiele kommen auch bei Diatomeen VOl'. Da ihre Ausscheidung dort 
abel' langsamer geschieht, schlieBen sich die dadurch bewirkten Orts­
veranderungen an die del' festgewachsenen Pflanzen an. 

In allen besprochenen Fallen geht die Ursache der Bewegung im 
Grunde auf die Tatigkeit des lebenden Plasmas zuruck. Bei den 
Diatomeen liefert es unmittelbar die motorische Kraft, bei den 
Schwimmern bestehen die GeiBeln aus einem modifizierten kontrak­
tilen und elastischen Plasma und auch das Kriechen der Oscillarion 
muB, wie es auch zustande kommen mag, dem lebenden Plasma 
zugeschrieben werden. 

Viel unmittelbarer noch als bei den Diatomeen tritt uns 
die eigene Beweglichkeit des Protoplasm as bei denjenigen Organis­
men entgegen, die einer festen Umgrenzung entbehren und unter 
Veranderungen ihrer Karpel'gestalt kriechen. Hierher geharen die 
Schleimpilze odeI' Myxomyceten und ihre, den tierischen Amaben 
ahnlichen Fortpflanzungszellen 1). Auch kommen sie bei- den Schwar-

1) Man konnte allerdings wohl ebensogut die Amoben 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 
Fie farblos oder gelblich, ohne feste Umgrenzung, aber durchaus 
nicht ohne innere Differenzierung. Nach auBen sind sie von einer 
etwas zaheren klaren Sehieht umgeben, die das leichter bewegliche 
"Kornerplasma" umsehlieBt. In diesem finden sieh Zellkerne, Ol­
und Wassertropfchen, Nahrungsteilchen, die in fester Form auf­
genommen werden und winzige Kornchen unbekannter Zusammen­
setzung. Beobachtet man das "Plasmodium" eines Schleimpilzes 
unter dem Mikroskop, so sieht man an den meist reichen, aderartigen 
Verzweigungen eine lebhafte Gestaltveranderung, verbunden mit 
einem stromenden Fortriicken der Kornermasse im Innern (Abb. ge). 
AIle Teile sind stan dig in Bewegung, jedes Zweiglein verandert seinen 
UmriB ent\veder in welliger Bewegung odeI' durch das Austreiben 
von Spitzen, Hockern und dergleichen. Aueh kann das Ganze fort­
riicken, wenn die Hervortreibungen nach einer Seite starker sind als 
nach der anderen, die sich dann zuriickziehen muB. Dabei stromt 
das Plasma im Innern stets dorthin, wo eine Ausbuchtung angelegt 

I 
wird. Durch solche, scheinbar regellose Bewegung kann abel' doeh, 
wie wir sehen werden, unter dem Einflusse von Reizen ein bestimmt 
gerichtetes Fortriicken zustande kommen, indem eine BewegungE­
komponente VOl' den anderen bevorzugt wird. 

SpateI' zerfallt das Plasmodium unter besonderen Formgestal­
tungen, die hier nicht zu besprechen sind, in Sporen, die del' Ver­
breitung dienen. Gelangen diese in giinstige Umstande, so keimen 
sie, d. h. sie entlassen Schwarmer, die eine GeiBel besitzen und nach 
Art del' besprochenen Algenschwarmsporen im Wasser schwimmen 
konnen. AuBerdem haben sie abel' auch die Fahigkeit einer amo­
boiden Gestaltveranderung, mit Hilfe deren sie zu kriechen vermogen 
(Abb.9d). Beide Bewegungsarten konnen miteinander abwechseln. "Bei 
del' kriechenden Bewegung liegt del' Schwarmer dem festen Substrat 
~tuf, entweder wurmformig nach einer Seite fortriickend, die Cilie (bessel' 
GeiBel) vorangestreckt; odeI' rundliche Gestalt annehmend und wechselnd 
nach allen Seiten hin Fortsatze austreibend und wieder einziehend, 
nach Art von Amoben. Die Cilie ist hierbei oft vo1Iig verschwunden, 
sie scheint eingezogen zu werden. Die kriechende Bewegung ist 
vollig derjenigen gleich, weIche die friihere Protozoengattung Amoeba 
charakterisiert (De Bary 1866, S.303)." Die Schwarmer vermehren 
sich durch Teilung. SchlieBlich verschmelzen sie paarweise zu neuen 
kleinen Plasmodien, deren Bewegungen und Formveranderungen mit 
den ihrigen durchaus iibereinstimmen und die allmahlich zu den 
groBen Plasmamassen heranwachsen, wie sie VOl' del' Sporenbildung 
zu beobachten sind (J ahn 1911). 

Dber die Mechanik del' Bewegungen, besonders bei den Amoben, 
ist viel geschrieben worden. Sie waren ein beliebtes Objekt fUr 
physikalisch-chemische Deutungen. Man glaubte die bewegende 

2* 
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Ursaehe in der Oberflaehenspannung gefunden zu haben. Da aber 
diese ErkIarung sieher nieht ausreieht und die ganze Angelegenheit 
noeh reeht verworren ist, viollen wir hier darauf nicht naher ein­
gehen. Das Fiir und Wider hat Pfeffer (1904, S. 715ft) ausfiihrlich 
erortert. 

Neuerdings hat nun Dellinger (J ennings [1905] 1910) nachge­
wiesen, daB nieht einmal die auBeren Erscheinungen immer mit dem 

Bilde iibereinstimmen, das man sich 
friiher davon gemaeht und den physi­
kalischen Untersuchungen zugrunde 
gelegt hat. Die Amoben yom Typus 
A. limax sind meist langgestreekt, 
ziemlich leichtEliissig, ihre Bewe­
gung ahnelt einem FlieBen. Del' 
Typus A. verrucosa ist mehr rund­
lich, die AuBenschicht ziemlich 
starr, die Bewegung einem Rollen 
vergleichbar, was an del' Bewegung 
kleiner Korperchen an del' Ober­
Hache ersichtlich wird. Del' dritte 
Typus, del' durch A. proteus ver­
tretcn wird, zeichnet sich durch 
lappige, fiiBchenartige Ausstiil­
pungen aus. Da oft nur diese 
das Substl'at beriihren, kommt eine 
Art von Schreitbewegung zustande. 
Damit ist die Mannigfaltigkeit del' 
beobachteten Fol'men dul'chaus 
nicht el'schopft. Das Gesagte moge 
abel' geniigen. 

Innerhalb diesel' Gl'uppe ist 
schon eine groBe Verschiedenheit 

"nl w kkeh'lll1 der lichlclmpllz . del' Fol'mbestandigkeit zu konsta-
n. !,ore; b. Kl'illlun~; tieren, die beiden gr08en vielkernigen 

h 

c. I 'f.'hwlmmcmler 'ehw rmer: 
d. AlI1iiIJenstadlum; e. Pia,. Plasmodien del' Schleimpilze am 

modlum. 11 geringsten ist. Diese flieBen, wie 
erwahnt, III vielfach verzweigte 
Strange auseinander und konnen 

sogar zerreiBen und sich wieder vereinigen. Schon viel konstanter ist 
die Form der einkernigen Amoben, 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 groBen Teil der Gesamtmasse aus­
machen usf. Auch kommen, wie erwahnt, langgestreckte Formen 
VOl', die meist in einer bestimmten Richtung krieehen. Doeh hangt 
die Gestalt oft aueh von den auBeren Umstanden abo So ist die 
Form und Bewegungsweise bei den Myxomyeetensehwarmern anders, 
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wenn sie frei im Wasser schwimmen als wenn sie auf festem Substrat 
kriechen. Manche Amaben strecken, falls sie im Wasser suspendiert 
sind, lange spitze FortEatze aus, so daB sie etwa sternfarmig werden. 
Kommt eine von diesen Spitzen mit einem festen Karper in Be­
riihrung, so heftet "ie sich fest, das iibrige Plasma wird nachgezogen 
und die Amabe kriecht in mehr rundlicher Gestalt weiter. So sind 
noch viele Besonderheiten beobachtet worden, iiber die Jennings 
(1910, S.2-14) berichtet. 

Noch weniger hei in ihrer Formgestaltung sind diejenigen Algen­
und Chytridiaceenschwarmer, die nach ihrer Festheftung amaboide 
Bewegungen zeigen (z. B. Pascher 1909, S. 145), und die dazu be­
fahigten Flagellaten, z. B. Euglenen. Diese geringer ausgebildete 
Veranderlichkeit der Form, die abC!' gleiclmohl zum Kriechen be­
fahigt, nennt man Metabolie. Die Unterscbiede sind wahl durch die 
verschiedene Konsistenz del' Hautschieht bedingt. Die Euglenen 
(vergl. Abb. 2, S. 9) kannen mit Hilfe einer GeiBel rasch schwimmen, dann 
sind sie langgestreekt, fischfarmig. Oder sie konncn hiechen. Dabei 
sind sie kiirzer und dicker, heften sich bald vorn, bald hinten an und 
kommen so durch abwechselndes Zusammenziehen und Ausstrecken 
des Karpers vorwarts. In der Ruhe werden sie nahezu kugelig. 
Dariiber hinaus geht aber die Veranderlichkeit ihrer Karperform 
nicht, und es gibt nahe Verwandte, die wahl noch schwimmen kannen, 
aber eine zu steife Haut haben, als daB sie sich zu kontrahieren 
vermachten. 

c) Plasmabewegung. 

Noch mehr in seiner Beweglichkeit beschrankt als bei den zuletzt 
genannten Organismen ist das Plasma in den starr behauteten Zellen, wie 
sie - abgesehen von den \yenigen erwiihnten Fallen - bei den 
Pflanzen durchweg vorliegen. Innerhalb del' durch die Zelhyand ge­
gebenen Grenzen 1st abel' oft eine Bewegungsfiihigkeit zu finden, 
die der del' Schleimpilze in vielem iihnelt. 

In den j iingstea Zellen, wie sic an dell Vegetationspunkten 
durch Teilung entstehen, ist das ganze Zellinnere von Plasma erfiillt. 
Da bleibt kein Raum fiir ausgiebigere Bewegungen. Die Vermehrung 
des Protoplasm as hiilt aber nicht Schritt mit der Volum vcrgraDerung 
del' Zelle, die hauptsiichlich durch Wasseraufnahme vor sich geht. Es 
bilden sich anfangs kleine, bald graBer werdende Fliissigkeitstropfen 
im Inneren, die sag. Vacuolen, zwischen denen schlieBlich nur schmale 
Plasmastrange iibrig bleibcn. Diese durchqueren den mit Fliissigkeit 
erfiillten Innenraulll und miinden in den Plasmaschlauch, der bei 
gesunclen Zellen stets cler Wand angeschmiegt ist (Abb. lOA u. B). 

In den Strangen sieht man hiiufig eine lebhafte Stramung, die 
durch mitgefiihrte kleinste Karperchen erkennbar wird. Die Strange 
sclbst kannen dabei ihren Ort wechseln, durch Verschmelzen mit dem 
Wandbclag verschwinden und neu gebildet werden. Zuletzt werden 
sie beim Wachsen der Zelle ganz eingezogen, so daB dann der Plasma-
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schlauch einen einheitlichen Zellsaftraum um­
schlieBt (Abb. lOC). Das Protoplasm a kann 
auch in diesem Stadium bei vielen Objekten 
noch Bewegungen ausfiihren, die dann allein 
in Stromungen, nicht in Formveranderungen 
bestehen. 

Der stromende, kornerfiihrende 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 ahnliche Schicht um­
schlieBt auch die Strange, die durch den 
Zellsaftraum gespannt sind. Hier macht sic 
zwar die schnelle Massenstromung nicht mit, 
ist aber bei den Formveranderungen wahr­
scheinlich gerade der aktive Teil. 

In fast allen Pflanzen, die man darauf 
unterilucht hat, ist unter Umstanden und 
in gewissen Zellen Plasmastromung gefunden 
worden. Besonders lebhaft sind sie in Haar­
gebilden (Tradeskantiastaubfadenhaare, Haare 
an der Blumenkrone von Glockenblumenarten, 
Brennhaare von del' Brennessel, Wurzelhaare) 
und in Wasserpflanzen (Elodea [Wasserpest], 
Vallisneria, Hydrocharis [FroschbiB], Chara, 
Nitella). Dann auch in gewissen Pilzhyphen. 
Sie kann so groBe Kraft entfalten, daB Chloro­
phyllkorper und Kern mitgerissen werden. 
Leicht laBt sich das an den langen Zellen 

r!) del' Mittelrippe von Blattern 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 namlich 
bei gewissen Einwirkungen ihre Lage ver­
andern. Da man nun an ihnen keine Be­
wegungsorgane erkennen kann, nimmt man 
an, daB das Protoplasma die Verschiebung 
bewirkt. Ob es dazu bestimmte Differen­
zierungen um Kern und Chlorophyllkorper 
herum bildet, die gewissermaBen das Be-

Verschiedene Zustande aus der 
Entwickelung einer Pflanzen zelle. 

k. Kern; m. Zellwand; 

wegungsmittel darstellen, ist noch nicht sic her 
entschieden. Welchem Zweck diese Umlage­
rungen dienen und durch welche AnstoBe 
sie bewirkt werden, das werden wir in den 
speziellen Kapiteln erortern. 

v. Vacnolen bzw. Saftranm; 
cy. Protoplasma. 

(Nach Strasburgers Lehrbuch.l 
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d) Wachstumsbewegungen. 

Wir haben gesehen, daB mit del' Fortbildung del' Pflanzen die 
freie Beweglichkeit allmahlich zurucktrat. Je weiter die Ausnutzung 
des Sonnenlichtes getrieben wurde, des to seBhafter wurden sie. Nul' 
die mannlichen Fortpflanzungszellen erreichten schlieBlich noch 
schwimmend das 'zu befruchtende Ei. 

Mit dem Dbergange zum Landleben wurde auch diesel' Zustand 
unhaltbar. Die Moose, die nul' wachsen, wenn ihre Polster von 
Wasser durchtrankt sind, und die Farnpflanzen, bei denen wenigstens 
die Geschlechtsgeneration dem feuchten Boden angepreBt odeI' ein­
gesenkt bleibt, konnten die alte Einrichtung aufrecht erhalten; abel' 
die Samenpflanzen machten sich von del' Mithilfe des Wassel's bei 
del' Befruchtung frei. Ihr Blutenstaub wird durch den Wind oder 
durch Insekten zur Narbe getragen. Wo bei den Vorfahren del' 
mannliche Geschlechtskeim schwimmend das Ei zu erl'eichen suchte, 
da wachst jetzt ein schlauchartiges Gebilde aus dem Pollenkorn 
heraus und tragt den Befruchtungsstoff in die Samenknospe: Die 
freie Beweglichkeit ist dul'ch wohlgeleitetes Wachstum 
ersetz t. Hiermit fiel das letzte Dberbleibsel einer ungebundeneren 
Lebensweise. 

1m iibl'igen waren die gl'linen Pflanzen schon Hingst davon ab­
gekommen, geeignete Lebensbedingungen dnl'ch Ol'tsvel'andel'ungen 
aus eigener Kraft zu gewinnen. Ihre Sporen und Samen miissen 
da keimen, wo sie zufallig hinfallen und liegen bleiben. An diesen 
Standort bleibt die Pflanze wahrend ihres ganzen Daseins gebannt. 
Abel' die Wurzel bei ihrem Vordringen im Boden, Stengel und Blatter 
beim Herausarbeiten aus del' Erde und beim Ausbreiten an Luft 
und Licht haben die Fahigkeit, die ihl'er Aufgabe entsprechende 
Lage zu el'reichen. Auch dabei ist das Hauptbewegungsmittel del' 
hoheren Pflanze das Wachstum. 

Dasselbe starr umschlieBende Zellhautgeriist, das das Plasma 
hindert frei umherzukriechen oder Bewegungsorgane auszustrecken, 
gibt del' festgewurzelten Pflanze die Moglichkeit zu mannigfaltigen 
Biegungen und Drehungen, die ihre Orientiel'ung zu den einwil'kenden 
Kriiften der AuBenwelt bewirken. Del' aktive Teil ist dabei stets del' 
lebende Zellinhalt. Del' Zellwandstoff dient nul' als Baumaterial, das 
durch ungleiche Anlagerung oder elastische Dehnung eine Gestalts­
veranderung del' Zelle erlaubt. 

N ur ganz im Anfang wachs en Wurzel und Spl'OB des keimenden 
Samens in del' Richtung weiter, die sie durch Zufall inne hatten. 
Bald biegt sich die Spitze des Wiirzelchens abwarts, del' Stengel mit 
den ersten Blattern aufwarts. So gewinnt jeder Teil, durch die ver­
schiedensten Reize geleitet, die Orientierung, die er zur Ausiibung 
seiner Funktion notig hat. 

Betrachten wir nun eine junge Wurzel genauer. Wie kommt 
es, daB sie trotz ihl'er Zal'theit die Fahigkeit und Kraft hat, in die 
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Tiefe des Bodens einzudringen? Wir sehen, daB die Spitzeder Wurzel 
kegelformig auslauft. Sie zeigt also die beste Form Widerstande zu 
iiberwinden, dem physikalisehen Gesetze deA Keils entspreehend. 
AuBerdem ist sie von einer Art Kappe umgeben, deren auBere­
Zellen absterben und versehleimen (Abb. 11). Dadureh wird die Rei­

Abb. 11. 

bung am Boden vermindert, ahnlieh wie 
wenn man den Keil beim Holzspalten ein­
seifte oder sehmierte. 1m Sehutze der 
Kappe, del' sag. Wurzelhaube findet eine­
bestandige Vermehrung der Zellen statt. Ein 
Teil dient zur Erneuerung del' sieh ab­
nutzenden Haube. Die anderen abel' ordnen 
sieh in Zylinderform und vermehren ihr 
Volumen, VOl' allem in del' Langsriehtung. 
Eben das nennt man Waehstum. 

Die eigentliehe Streekung findet bei 
del' Wurzel in cineI' verhaltnisma13ig kurzen 
Zone hinter der Wurzelhaube statt. Dureh sie­
wird die Spitze vorwarts getrieben. wahrend 
die alteren Teile sich durch schlauehfor­
mige Auswuchse, die Wurzelhaare, an 
den Bodenpartikelchen verankern (Abb. 11). 
Ware die Wachstumszone langer, bestiinde­
also ein groBerer Zwisehenraum zwischen 
Spitze und festgehefteter Partie, so konnte 
die Wurzel un tel' dem Drueke seitlich aus­
weiehen. Man denke daran, wie ein langeI' 
Nagel sieh beim Einsehlagen leiehter ver­
biegt als ein kurzer. Luftwurzel und Stengel 
haben eine langere Streckungszone. Sie­
haben ja auch gewohnlich keine Hinder­
nisse zu iiberwinden. Wenn sich abel' solche 
bicten, dann wird hier gleichfalls das Wachs­
tum auf ein kiirzeres Stiick bescbranH. 
Das kann oft genug vorkommen, z. B. wenn 
einc Luftwurzel in die Erde eindringt odel' 
ein Stengel sich aus dem Boden heraus­
arbeiten mu13. 

Raps,yurzel, sehwach ver­
graBert, 'Vurzelhaube und 

Wurzelhaare zeigend. 

1m iibrigen findet das Wachs tum del' 
Stengel in ganz derselben Weise statt wie 
das del' W urzeln. Del' zarte Teil, in dem die 

Teilung und Vermehrung del' jungen Zellen stattfindet, und den man 
den Vegetationspunkt nennt, wird hier anstatt von einer Haube, von 
Blattern bedeckt, die ihn als Knospe umhiillen. Auf die Zell­
vermehrung folgt die Zellstreckung und sehlie131ieh die inn ere Aus­
gestaltung, bei del' aueh die Festigkeit dureh Verdiekung del' Zell­
wande erhoht wird. 



\Vachstumsbewegungen. 25 

Gerade die jungen Teile aber, die die Dberwindung von Hinter­
nissen durch ihr Wachstum aktiv bewirken, haben dunne Zellwande. 
Diese werden gespannt durch den Innendruck des Wassers, das jede 
Zelle enthalt. Dieser "Turgordruck"stellt die bewegende Kraft beim 
Wachstum dar. Von ihrer GroBe gibt uns die Beobachtung von Felsen 
die durch Baumwurzeln gesprengt werden, einen Begriff. DaB einem 
Gefuge unzahliger prall gefiillter BlaBchen, wie sie die jungen und 
die nicht verholzten alteren Pflanzenteile darstellen, solche Krafte 
innewohnen, will uns erst schwer begreiflich erscheinen, und doch 
mussen wir uns an diesen Gedanken gewohnen. Das ist eben, neb en 
anderem, der Nutzen der feinen Kammerung des Pflanzenkorpers, 
daB der darin befindliche Saft einem Druck von auBen nicht seitlich 
ausweicbcn kann, wie er es tate, wenn ein einziger groBer Hohlraum 
vorhanden ware. 

Will man das Wachstum eines Pflanzenteiles studieren, 1) so muB 
man genaue Messungen ausfiihren. Vielfach genugt es, die gesamte 
Verlangerung innerhalb einer gewissen Zeit mit einem MaBstabe 
festzustellen. Fur feinere Untersuchungen wird das Fortrucken der 
Spitze auf mechanischem odeI' optischem Wege vergroBert. 

Zur mechanischen VergraDerung benutzt man Zeiger mit zwei verschieden 
langen Hebelarmen, von denen der kurzere durch einen Faden an der Pflanze 
befestigt ist, und der langere an einem Gradbogen (Zifferblatte) spielt. Oder man 
verwendet ein Wellrad, d. h. zwei aneinander befestigte. an gleicher Achse Ieicht 
drehbare Rollen, Ein Faden ist, uber die kleinere Rolle gelegt, auf einer Seiie 
an der Pflanze befestigt. auf der anderen durch ein Gegengewicht stramm 
gehalten. Ein zweiter Faden geht iiber die groDere Rolle, tragt einen Zeiger 
und wieder ein Gegengewicht. Der Zeiger wird meist als Schreibspitze ausgebildet 
und zieht Striche auf einem beruDten Zylinder, der durch ein Uhrwerk in 
langsame Drehung versetzt wird. Es entsteht dann eine Schraubenlinie. deren 
Windungen urn so weiter voneinander entfernt sind. je graDer das Wachs tum 
innerhalb der Umdrehungszeit war. Keunt man das Verhaltnis im Durch­
messer der beiden Rollen, so kann man aus dem Abstand der Linicn die 
\Vachstumsgcschwindigkeit der Pflanze berechnen. Einen sol chen selbst­
registrierenden Apparat, wie ihn Sachs im Jahre 1870 zuerst anwandte, nennt 
man ein Auxanometer. 

Zur optischen VergraDerung 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
punktedeutetdas Wachstum an. Es ist das die Methode, die Darwin in seim'U 
Versuchen liber das Bewegungsvermagen der Pflanzen ([1880J 1899) anwandte. 
Sie ist aber nicht sehr genau. Fiir exaktere Messungen muB 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 langeren folgt man der Bewegung durch Ver­
anderung der Hohe des Instrumentes. Sie wird durch eine feine Schraube 
bewirkt und kann vergraDert abgelesen werden. 

Mit all dies en Methoden stellt man die Gesamtverlangerung des 
Objektes fest. Wir wissen aber schon, daD die Streckung keines-

1) Methodische Anleitung kann man den Biichern von Detmer (1905) 
und Linsbauer (1911) entnehmen. 
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wegs in allen Teilen odeI' Querzonen gleichmi:iBig verliiuft. Will man 
sich iiber die Verteilung des Wachstums in einem Organe unter­
richten, so muE man Stiick fiir Stiick messen. Wo keine natiirliche 
Einteilung, etwa durch den Ansatz del' Blatter, gegeben ist, wird 
eine solche kiinstlich hergestellt. Das geschieht am besten durch 
feine Striche odeI' Punkte, die in bestimmten Abstanden mit schwar­
zem Lack odeI' 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) odeI' Erbsen (Pisum sativum), Bohnen (Phaseolus multiflorus) u. dgl. 
Diese werden iiberhaupt fiir pflanzenphysiologische Versuche gern benutzt, weil 
sie sieh jederzeit frisch in beliebiger Menge besehafl'en lassen. Man wird da· 
dureh einigermaBen unabhangig von del' J ahreszeit. 

Um gutes Material heranzuziehen geht man folgendermaBen VOl': Die 
Samen werden in mehrmals geweehseltem Wasser einen Tag eingequollen und 
dann in maBig, abel' gleichmaBig feuehten Sagespanen zur Keimung gebracht. 
OdeI' man fiiUt feuehten Sand in flaehe Kasten, druckt die Samen oberflach· 
lich hinein, und stellt die mit einem Deckel verschlossenen Kasten aufrecht. 
Durch Abhcben des Deckels kontrolliert man den Keimungszustand del' ober· 
flachlich liegenden Wurze1n (Giltay 1910). Zu genaueren Versuchen muD man 
eine groDe Menge moglichst gleichmaBigen Materials haben, das man tagli~h 
frisch ansetzt. So verbrauchte Sachs zu seiner Arbeit iiber das Wachstum del' 
Haupt. und Nebenwurze1n (1873) "nicht weniger a1s 10 Kilo Samen von Falla, 
also uber 3000 Stiick und etwa 2 Kilo Erbsen." 

Sind die Wurzeln einige Millimeter lang, so konnen sie verwendet werden. 
Man spult sie in \Vasser ab, trocknet sie vorsichtig mit F1ieBpapier und macht 
nun mit einem in schwarze chinesische Tusche getauehten spitzen Holzchen 
odeI' einem feinen Pinsel moglichst zarte Striche quer iiber die Wurzel im Ab· 
stand von etwa 1-2 mm, je nach Bedarf. Man fangt dabei hinter del' \Vur· 
zelhaube an, weil diese ja fiir das \Vachstum nicht in Betracht kommt (vergl. 
Abb. 18, S. 37). Nachber werden die Wurzeln wieder in ihr Kulturmedium 
zuriickgebracht. Naeh einiger Zeit, Z. B. am naehsten Tage, kann dann das 
\Vachstum festgestellt werden. Man sieht, welche Zone sich am meisten vel" 
1angert hat, sie liegt bei groBen Wurzeln einige Millimeter hinter del' Spitze. 

In entsprechender Weise werden Stengelorgane behande1t. Vielfach wer· 
den aueh hierzu Keimpflanzen verwendet, Z. B. solehe von der Pferdebohne, 
del' Sonnenrose,. Lupinen u. dgl., die man in Erde pflanzt. Natiirlieh kann 
man auch flachige Organe, wie Blatter, in derselben Weise markieren. Man 
fiigt dann noeh Messungen in del' Querrichtung hinzu. Will man gebogene 
Objekte odeI' den Umfang eines zylindrischen Organes auf dieselbe 'Weise messen, 
so muB man die Abstande del' Marken so klein machen, daB Bogen und Sehne 
gleichgesetzt werden konnen. OdeI' man benutzt biegsame MaBstabe, z. B. Strci· 
fen von Millimeterpapier. 

Fur ganz genaue Messungen odeI' sehr kleine Objekte muD man wieder 
das Mikroskop zu Hilfe nehmen. Nach Pfeffer verfahrt man dabei so, daB 
nicht del' ganze aufgetragene Markierungspunkt als Marke dient. Del' ware 
viel zu grob. Auch wird er beim Wachsen auseinandergezogen. Man steUt 
deshalb auf eine leicht kenntliche Ecko ein, wie sie sich bei mikroskopischer 
Betrachtung stets findet, und halt deren Lage und Form durch eine kleille 
Skizze fest. 

Von den geschilderten Methoden muD man nun nach Bedarf auswahlen, 
zu feine Messungen sind ebenso feh1erhaft wie zu grobe. Erstere haben keinen 
vVert, wei I sie von Zufalligkeiten zu stark beeintrachtigt werden. Letztere 
lassen vielleicht wichtiges iibersehen. 

Dieselben Mittel wendet man nun an, um libel' die Mechanik 
del' 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 dadureh zustande, daB die obere Flanke gegeniiber 
del' unteren im Wachstum gefordert wird. Man steUt das fest, in­
dem man auf beiden Seiten markiert und nach der Kriimmung miBt. 
Dann haben sich die Striche auf der konvexen Seite mehr von­
einander entfernt als auf del' konkaven. Es zeigt sich dabei gleich­
zeitig, daB die Reaktion in del' Zone stattfindet, die aueh bei der 
geraden Wurzel am raschesten wachst. Entspreehend verhalt es sich 
meist aueh 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 Langsstreifen zeigen dann den allmahlichen 
Ubergang. Einer von ihnen ist indifferent, d. h. er streckt sich mit 
derselben Geschwindigkeit wie bei geradem Wachstum. Wiirden plOtz­
liehe Spriinge in del' Waehstumssehnelligkeit benaeh barter Langs­
streifen vorkommen, so konnte kaum eine geregelte Kriimmung des 
ganzen Organes erfolgen, vielmehr waren ZerreiBungen zu befiirehten. 
Das gesehilderte Verhalten ist also del' Ausdruek eines zweckmaBig 
regulierten Zusammenarbeitens del' Teile, bei dem jeder Zelle eine 
bestimmte Aufgabe zukommt. 

Jede Bewegung und jedes Gesehehen im Organismus muB dauernd 
einheitlieh geregelt werden. Denn eine Gleiehformigkeit del' inneren und 
auBeren Bedingungen kommt nicht VOl'. Immel' sind auGere Krafte 
mit im Spiel, die in Wechselwirkung mit den inneren das organisehe 
Gesehehen beeinflussen und zu veriindern suchen. Wenn dann ein 
Teil sich so, der andere so verhielte, ohne Riicksicht aufeinander, 
so miiHte del' Organismus zugrunde gehen. Bei del' Pflanze ist zwar 
die Selbstandigkeit del' Teile etwas groHer als beim hoheren Tier. 
Sie ist abel' auch hier immer besehrankt dadureh, daB das Ganze 
iiuBeren Eingriffen gegeniiber in we item MaBe einheitlieh reagiert. 

Daher mii13te. eine lebendige Verkniipfung del' einzelnen Plasma­
korper dureh die tote Zellwand hindnreh theoretiseh gefordert wer­
den, aueh wenn sie nieht schon naehgewiesen ware. Es sind nam­
lich auHerordentlieh feine Faden, die die Zellwande durchsetzen, 
durch besondere Praparationsmethoden sichtbar gemacht worden. 
Ihnen kann man ohne Bedenken die Funktion del' lebenden Leitung 
zuschreiben (Tangl 1884). Sie dienen wohl neb en del' Fortpflanzung 
von Reizen auch dem Stoff transport, jedenfalls abel' del' Verkniipfung 
del' Zellen zu einem einheitlichen Ganzen. Da au13erdem stoffliche 
Beeinflussung nieht immer von der durch Reize getrennt werden 
kann, ist ihre Existenz so und so fiir UIlS von groHer Bedeutung. 

Wie wir gesehen haben, wi I'd zur Ausfiihrung von Kriimmungs­
bewegungen in wachsenden Pflanzenteilen eine stets vorhandene 
Kraft, das Ausdehnungsbestreben del' Zellen, benutzt. Die Wirkung 
diesel' Kraft wird nul' in anderer Weise als beim gewohnlichen Wachs­
tum reguliert, teils gehemmt, teils gefordert. Die Pflanze verhalt 
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sich ahnlich wie ein Raddampfer, del' gerade allsfahrt, wenn beide 
Rader sich gleichmaBig bewegen, abel' 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 del' 
Kriimmungsbewegung einer Pflanze das durchschnittliche Wachstum, 
wie es etwa an der Verlangerung del' Mittellinie zwischen Ober- und 
Unterseite gem essen wird, gleich bleiben. Das braucht aber nicht 
der Fall zu sein. Oft regt del' Reiz, del' eine Kriimmung herbei­
£iihrt, auch ein schnelleres Wachstum an, wodurch die Bewegung be­
schleunigt wird. 

Neben den Kriimmungen kommen auch Drehungen wachsender 
Pflanzenteile vielfach VOl'. Sie sind dadurch charakterisiert, daB vor­
her gerade Kanten schraubige Gestalt annehmen, daB das Organ 
sich also tordiert. Torsionen finden sich an den Stielen dorsiventraler 
Organe, d. h. solcher, die sich nul' durch eine Ebene in zwei sym­
metrische Half ten teilen lassen und deren Ober- und Unterseite un­
gleich ausgebildet sind. Wir finden diesen Fall bei den meisten 
Blattern und manchen Bliiten, \Vie denen des Rittersporns oder del' 
Orchideen. Solche dorsiventrale Organe kannen durch Kriimmungen 
allein oft nicht in die richtige Lage zur Schwerkraft odeI' dem Lichte 
gebracht werden. Es bedarf dazu einer Drehung ihrer Stiele, die 
meist durch Wachstum vermittelt wird. Es "erfahrt das Membran­
wachstum del' einzelnen Zellen in schiefer Richtllng zu ihrer Langs­
achse eine Zu- odeI' Abnahme. Damit ist ein Torsionsbestreben der 
einzelnen Zellen gegeben, welches auch die Torsion des ganzen Or­
gans bedingt" (Sch wendene1' u. Krab be [1892J 1898). 1st das eine 
Ende eines sich so tordierendm Stieles festgelegt, so dreht sich das 
anderc urn seine Langsachse und hringt so daransitzende Blatter 
odeI' Bliiten in eine neue Lage. 

Sehen "vir uns nun noch etwas die Bedingungen an, unter dencn 
das Zll Kriimmungen odeI' Torsionen fiihrende \Vacbstum zustande 
kommen kann. Zum Wachsen ist die Zllfuhr von Nahrstoffen und 
Wasser erforderlich. Letzterps vor allem ist unentbehrlich; denn d a 
del' junge PflanzenLarper zum graB ten Teil aus Wasser besteht, findet 
auch die Volumzunahme hauptsachlich durch Wasseraufnahme statt. 
Ohne diese kann also auch keine Wc;chstul11sbewegung stattfinden. 
Trotzdem kann auch ein abgeschnittenel' Pflanzenteil, wenn e1' nicht 
zu klein ist, meist noch Kriimmungen ausfiihl'en. Wasser und 
Nahrstoffe sind namlich in einem gewissen DberschuB vorhanden, 
die eine Zeit lang zum Wachscn ausreichen. Sie wandern dabei 
an die Stelle des Bedarfs. Damit die junge Spitze ihl' Volumen 
vermehren kanne, m uB das daz u erforderliche Wasser alteren aus­
gewachsen Teilen entzogen werden, die hierbei welken (Pringsheim 
1906). Ahnliches findet auch bei del' intakten Pflanze statt; nul' 
daB dann das fehlende Wasser durch die 'Wurzeln von auBen nach­
gesaugt wird, ehe das Welken beginnt. Der Mangel an Nahrstoffen 
macilt sich erst spater bemerkbar. so daB abgeschnittene PHanzen-
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teile, falls ihnen Wasser zugefUhrt wird, vielfach noch ziemlich lange 
und fast in normaler Weise wachsen konnen. Da man oft nicht umhin 
kann, isolierte Stengel u. dgl. fUr Versuche zu verwenden, sind die 
geschilderten Verhaltnisse fUr uns von Bedeutung. Doch muB man 
sich von del' Wachstumsfahigkeit stets erst iiberzeugen, ehe man 
Reizversuche anstellt. 

AuBel' Wasser und Nahrstoffen braucht die Pflanze auch einen 
gewissen Warmegrad, urn zu wachsen. Bei einer mittleren Tempe­
ratur, und zwar wohl stets einer hoheren als sie del' Pflanze durch­
schnittlich zur Verfiigung steht, findet das Wachs tum am schnellsten 
statt. Von da an nimmt es nach oben und nach unten zu ab, urn 
bei gar zu hoher oder zu niedriger Temperatur stillzustehen, ohne 
daB dabei gleich del' Tod eintreten miiBte. Man spl'icht dann mit 
Sachs von Warme- und Kaltestarre. 

Auch Sauerstoff zum Atmen muB im allgemeinen vorhanden sein. 
Die Veratmung, d. h. langsame Verbrennung von Nahrstoffen, ist 
normaler Weise die einzige Kraftquelle, die del' Pflanze zur Ver­
fiigung steht. Zum Wachsen abel' gehort Kraft. Die Widerstande, 
die eine in den Boden eindringende Wurzel iiberwinden muB, sind 
sogar recht erheblich. Auch beim Aufrichten eines umgefallenen 
langen Getreidehalmes mit Blattern und Ahre mul3 in den Zellen del' 
Unterseite einiger del' unteren Knoten, welche die Hebung durch 
ihr Wachstum bewirken, eine groBe Kraft auf kleinem Raume wirk­
sam sein (vergl. Abb.20, S. 55). 

Uber mechanische Beeinflussung des Wachstums ist nicht viel 
zu sagen. Starkeren Eingriffen gegeniiber gibt die wachsende Sub­
stanz wie eine plastische Masse nacho Hort del' Zwang auf, so wird 
die dadurch hervorgerufene Formveranderung durch Wachstum wie­
der ausgeglichen. 1st dieses abel' in zwischen erloschen, so bleibt die 
aufgedrungene Gestalt erhalten. So kann man Spalierobst nach einem 
bestimmten Plane ziehen 1) und Friichten durch Dberstiilpen irgend­
eines GefiiBes eine bestimmte Gestalt geben. Andererseits abel' wissen 
wir auch, daB die Pfianze del' Gewalt nieht 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 wul'de, bezog sich 
auf die hoheren Gewachse: Bliiten- und Farnpfianzen. Entsprechende 
Reizkriimmungen kommen abel' auch bei den niederen Pflanzen all­
gemein vor, trotz ihres abweichenden Baues. So sind die kompakten 
Fruchtkorper del' Hutpilze aus vielfach verschlungenen Faden ge­
bildet, von denen jeder einzelne an del' Spitze weiterwachst. Das 
ganze Gebilde zeigt, wie bekannt, eine charakteristische Gestaltung. 
Es miissen also aIle die vielen Pilzfaden eintrachtig zusammen \\'achsen, 

1) Inwiefern dabei noch das Beschneiden von Wichtigkeit ist, soll hier 
nicht erortert werden. 
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und, falls Reizkriimmungen ausgefiihrt werden, sich in gesetzma13iger 
Weise ungleich verlangel'll und biegen. 

Einfacher liegen die Verhaltnisse bei den einfachen fadigen Ze11-
reihen vieleI' Pilze und del' Fadenalgen, sowie den ungekammerten 
Schlauchen mancller Pilze (Mucorineen) und Algen (Siphoneen). A11e 
diese kannen gleichfalls Kriimmungsbewegungen ausfiihren, die durch 
ungleiches Wachstum del' Flanken zustande kommen. Spirogyrafaden 
z. B. kannen vermage ihrer Wachstumskriimmungen drehende Be­
wegungen ausfiihren und sich dabei von Hindel'llissen befreien. Sie 
kannen sich aus dem Schlamm herausarbeiten, auch an Gegenstanden, 
sogar den senkrechten Wanden von Glasgefa13en hinaufschieben und 
dabei bestimmte Richtungen bevorzugen, die sie in giinstige Verhalt­
nisse bringen. Pilzfaden durchziehen iihnlich den Wurzeln ihr Sub­
strat und suchen nahrungsreiche Stellen auf. Bei der Sporenbildung 
schicken sie oft besondere, aufrechte Faden an die Luft empor, die 
ihrer Aufgabe gema13 andere Reizbarkeiten besitzen. 

Mit "Schimmelpilzen" sind wegen ihrer leichten Kultur, die sie aueh fiir 
Ern1ihrungsversuche so brauchba1' macht, zahlreiche reizphysiologische Expe1'i­
mente angestellt worden. So sind die Sporangientrager von Mucorineen, be­
sonders die des groBen Laboratorium~schimmelpilzes Phycomyces nitens, del' 
mehr als 25 cm lang wird, ein stets auf feuchtem Brot leicht zu ziehendes. 
schnell wachsendes llnd reizbares Material, daR neben den ver~chiedenen Keim­
pflanzen besonders oft zur Entscheidung von Fragen auf unserem Gebiete he1'­
angezogen wu1'de. 

Bei der zuletzt besprochenen Gruppe von Pflanzen kommt eine 
Kriimmung nicht durch ungleiches Wachstum verschiedener, sondel'll 
del' Flanken ein- und derselben Zelle zustande. Wie die Pflanze 
iiberhaupt die Fiihigkeit hat, das Wachstum der Zelle, oder '\"as hier 
zunachst in Betracht kommt, der festen Zelh,-and, nach Bedarf 
zu regulieren, so kann sie auch innerhalb einer Zelle die Gegenseiten 
verschieden stark verlangern. Dadurch mu13 aber eine Kriimmung 
entstehen, die also hier gleichfalls an das Wachs tum gebunden ist und 
meist von der sich am raschesten streckenden Zone ausgefiihrt wird. 

Es konnte an dieser Stelle nul' ein kurzer Dberblick iiber die 
'Yichtigsten Erscheinungen des Wachstul11s gegeben werden, das um 
ja nur insofern interessiert, als es die Pflanze zu Reizbewegungen 
befahigt. 

c) TUl'gol'heweg·ungen. 

Neben der Wachstumskriimmung haben manche haheren Pflanzen 
noch eine andere Bewegungsmaglichkeit. Die Gro13e del' Zellen und 
damit das Volumen ganzer Gewebepartien kann sich nicht nur durch 
das Wachstum del' Zellwande, sondern auch durch eine Variation 
ihrer elastischen Dehnung verandern. 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
baIlon, dessen Form durch die Elastizitat der Wand und den Druck 
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del' Innenluft bedingt ist. Verandert sieh der Innendruek oder 
"Turgor" der Zelle, so konnen die Wande (innerbalb gewisset 
Grenzen) nachgeben, ahnlieh wie der Gummiballon kleiner oder groBer 
wird, je naehdem Luft herausgelassen odeI' hineingeblasen wird. 

Wenn nun ein Pfianzenorgan aus solchen Zellen mit elastischen 
Wanden besteht, und del' Wassergehalt je nach den auBeren Um­
standen wechselt, so kann das Volumen sich recht merklich ver­
andern. Je naeh den sonstigen Bedingungen kann da:bei eine Ver­
kiirzung und Verlangerung in einer bestimmten Riehtung odeI' aueh 
eine Kriimmung und sonstige 
Form veranderung entstehen. 

Derersterwahnte Fall der 
geradlinigen Turgorbewegung 
ist bei gewissen reizbarenStaub­
faden zu £lnden, bei denen eine 
weitgehende elastisehe Dehnung 
in del' Langsrichtung besteht. 
AuBere AnstoBe, die eine Tur­
gorsenkung veranlassen, z. B. 
verschiedene Reize, bewirken 
demnaeb eine merkliche Ver­
kiirzung. (Vergl. S. 232.) 

Weit verbreiteter sind abel' 
die durch Turgoranderung be­
wirkten Kriimmungsbe\vegun­
gen, wie sie VOl' aHem die sogen. 
Gelenkpolster del' Blatter als be­
sondere Bewegungsorgane aus­
zeiebnen. 

Sie kommen in groBer 
Verbreitung bei den Legumi­
nosen und Oxalideen, abel' aueh 
sonst vielfaeh VOl' und ver­
mitteln deren Sehlaf- und Reiz­
bewegungen. Die Polster sind 
annahernd zylinderformige Ge-

Abb. 12. 
Zweig von Amici", die Gelenke an der Ansatz­

stelle der BJuttstiele zeigend. 

bilde, die am Grunde del' Blatter odeI' den Ansatzstellen del' Teil­
blatt eben sitzen und sieh in Gestalt und Farbe vom Blattstiel ab­
heben (Abb. 12). Sie vermogen sieh dadurch zu kriimmen, daB Ober­
und Unterseite dureh ungleiche Versehiebung des Innendruckes del' Zellen 
ihr Volumen verandern. Wird z. B. das der oberen Polsterhal£te 
groDeI', so muD sieh das Gelenk nach unten biegen und ein damn 
sitzendes Blatt sieh senken usf. 

In welcher Weise bei del' Bewegung in den Zellen del' Gelenk­
polster del' veranderte Innendruck (Turgor) zustande kommt, dariiber 
wissen wir nieht viel. Da auDerdem ein und dasselbe Gelenk sich 
je nach den Ursachen, die die Bewegung hervorrufen, verschieden 
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verhalt, so mussen wir die Einzelheiten in den speziellen Kapitelr1 
besprechen. Wir werden dann sehen, daB ungleiche Zunahme des 
Innendruckes vorkommt, aber auch Zunahme in der einen Halfte, 
Abnahme in der anderen und schlie13lich auch nur Abnahme in einer 
Polsterhalfte. 

Da die nicht dehnbaren GefaBbundel oder Adern, die in das 
Blatt eintreten, sich auch durch die Gelenke hindurchziehen, so muB 
durch ihre Lagerung dafur gesorgt sein, daB sie die Bewegung nicht 
hemmen. Sie sind daher bei diesen Organen in die Mitte geriickt., 
wahrend sie im ubrigen Blattstiel und im Stengel mehr nach auBen 
liegen. In dieser Lage konnen sie die Krummung nicht wesentlich 

Ahh. 13. 
Hatlpt.geirnk eines llohTlcnbln.ttes mit 
dem ~t.engel und clem Ul<lt.t:<tiel. liings dnrch­
:"chnitten. 1m Stengel und im Blattstiel bilden 
die GefiillhlindeL die sieh hell ahheben. einen 
Hohlz~'linder~ wiihl'elld sie tIns Gelcnk als zen-

traier Stra.ng: dureh~iehen. 

hemmen, da die Mittelachse ihre 
Lange annahernd beibehalt (Abb. 
13). AuBer bei den Blattgelenken 
gibt es Kriimmungen durch Tur­
gorveranderung noch in manchen 
anderen Pflanzenorganen, so bei 
reizbaren Bliitenteilen. 

Die Be\yegung in Gelenken 
und iiberhaupt die Turgorbewe­
gung ist der durch Wachstum be­
wirkten in mehrfachcr Weise tiber­
legen. Sie darf wohl als eine 
hoehausgebildete Anpassung an 
bestimmte Verh~iltnisse angesehen 
werden. unter denen eine weit­
gehende Beweglichkeit zweckdien­
lich ist. Sie findet sich in Dber­
einstimmung damit nur bei ver­
haltnismaBig jungen, auch sonst 
stark spezialisierten Pflanzenfami­
lien. Die Vorteile liegen einmal 
in del' meist groBen Schnelligkeit 
der Bewegung, wie sie durch 

Wachstulll kaull1 erzielbar ist und die bei manchen Pflanzen an die 
del' Tiere heranreicht. Ferner stell en die durch wechselnden Innen­
druck betatigten 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 verlangert es sich. Das muB schlie13lich ein­
mal ein Ende haben. Daher kann ein Organ nur eine beschrankte 
Zahl von Wachstumsbewegungen ausfiihren. 

Das ist ein okologisch wichtiger Punkt. Die B1iitter z. B. leben noch 
lange, nachdem sie die endgiiltige Form und GroBe erreicht haben. Dann 
konnen sie sich nUl' noch bewegen und die fiir ihre Funktion giinstigste 
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Stellung aufsuchen, wenn sie Gelenke haben. Zwar haben gewisse Stengel, 
z. B. die der Graser, 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 Kriimmung nicht moglich. Das wiirde 
fiir die Blatter vielfach nicht ausreichen. Dasselbe wie durch Turgorbewegungen 
wird durch sie jedenfalls nicht erreicht. 

Wir haben gesehen, dal3 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 fiihig 
sind, wenigstens das Notigste ",issen, konnen wir zur speziellen Be­
sprechung der Reize iibergehen, die jene in verschiedene Bahnen zu 
len ken imstande sind. Wir werden dabei nur hier und da noch auf 
die Bewegungsmechanik zuriickzukommen brauchen. 

rr in g she i m, Reizbewegungen. 



nr. Die Reizwirkungen der Schwerkraft. 
a) Allgemeines fiber Geotropismus. 

Legen wir eine im Wachstum begriffene aufrechte Pflanze um, 
so daB das freie Ende wagerecht steht, dann verhalt sich ihr Stengel 
zunachst genau SQ wie ein toter Stab von entsprechenden mechanischen 
Eigenschaften. Das heiBt, der nicht unterstiitzte Teil biegt sich 
verm6ge seiner Schwere in flachem Bogen herab. Dberlassen wir 
aber den toten Stab und den Pflanzen stengel sich selbst, so be-

obachten WIT bald 
1 Spitze einen bemerkenswer­

ten Unterschied III 

2 ihrem Verhalten. 

3 
Wahrend der Stab 

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

7 1 
bietet uns der Stengel 

JJasis 
------'---'----'E==='-==--=of---'---~---- ein v611ig neues Pha-

Obe:rsez/p 

S'Puze lTn~J-s-~-
mer we nomen dar (Abb. 14): 

Abb. 14. 
Schema einer sieh geotropisch anfriehtenden Pflanze. Die 
KrUllllllullg geschieht durch ungleiche Streckung der Ober· 

und Unterseite in der \\Yachstumszone. 

Wir sehen nach einiger 
Zeit seine Spitze sich 
entgegen der Schwere 
und mit einer gewissen 

Kraft allmahlich 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 schrag 
gestellten Keimwurzel abwarts und erreicht im Fortwachsen nach 
unten schlieI3lich gleichfalls die vertikale Lage. 

Ein solches aktives Sicheinstellen in die Richtung der Erdachse 
nennt man Geotropism us. Das Phanomen 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, wahrend 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 Veranderung der Lage gegen-
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libel' del' Erde wirkt auf die Pflanzenorgane alB Reiz, del' nun ein 
ungleichmal3iges Wachstum del' Ober- und Unterseite zur Folge hat; 
wie wir das oben besprochen haben. Die geotropische Aufrichtung 
stellt also eine Reizreaktion dar. 

Abb.1.5. 
Ein Kiirbiskeimling an der Spitze befestigt, hat sich in feuchter Luft 

mit dem unteren Teil anfgerichtet. Verkleinert. 

Bei dem umgelegten Stengel z. B. strecken sich die ZeliE'll del' 
Unterseite rascher als die der Oberseite. Eine ungleiche Verlangerung 
del' beiden Flanken mul3 aber eine Krummung bewirken. Del' un-

Abb. 16. 
Sprosse vom Tannwedel (Rippuris). Einer an der Basis, einer an der Spitze 
befestigt. Geotropische Kriimmung unter Rebuug des jeweilig freien Endes. 

Verkleinert. 

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

3* 
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Das Verhaltnis der in ungleichem Wachstum bestehenden Reiz­
reaktion zu dem Enderfolg der Aufrichtung konnen wir uns durch 
einen einfachen Versuch noch kJarer machen. Was wird geschehen, 
wenn wir einen abgeschnittenen, aber noch wachstumsfahigen Stengel 
horizontal legen und nun einmal an seiner Spitze befestigen? Dpr 
Erfolg ist nach dem Gesagten vorauszusehen. Es wird ein starkeres 
Wachs tum 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 hauptsachlich die starken Keimwurzeln von Pferde­

Abb. 17. 
Sac h 5' 5 C he r Wur ze 1 k a 5 te n in dem die Wurzeln 
in Erde hinter einer dnrchsichtigen Scheibe waehsen. 

(Aus Detmer 1905) 

bohnen (Vicia Faba var. 
equina),daneben solchevon 
Erbsen, Bohnen, Kiirbis, 
Eicheln, Buchweizen u. a. 
Diese Objekte wurden in 
der Weise gezogen, mit 
Millimetermarkierung ver­
sehen und vorbereitet, wie 
es friiher (S. 26) geschildert 
worden ist. Nun solI ten 
sie in Erde kommen, in del' 
sie am natiirlichsten und 
besten wachsen. Urn aber 
die verschiedenen durch­
laufenen Stadien zu sehen, 
wie das zum genaueren 
Studium notig ist, hatte 
man sie immer wieder aus­
graben miissen. Das hatte 

natiirlich eine arge Schadigung und Storung bedingt. Man hatte 
freilich auch durchsichtige Medien, wie Wasser odeI' feuehte Luft ver­
wenden konnen, aber beide bieten immer weniger giinstige Wachstums­
umstande als die Erde. Zwar kommt es in unserem Versuche nicht 
auf deren ernahrende Wirkung, also die Versorgung mit Bodensalzen 
all; denn Nahrstoffe hat die junge Wurzel von ihrem Samen her 
genug. Sondern storend wirkt im Wasser der Mangel an Sauerstoff zum 
Atmen und in feuchter Luft del' MangBI ~n fiiissigBm Wasser . .. Beides 
vereint bietet in vorziiglicher Weise ein lockeres, feuchtes Medium 
wie Sagespane, Sand und besonders Erde, das natiirliche Keimbett. 
Deshalb ersann Sachs einen anderen Ausweg. Er lieB namlich seine 
Wurzeln hinter einer Glas- oder Glimmerplatte 1 ) 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 del' 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 zuganglich blieben, ohne daB sie in ihrem sonstigen 
Verhalten gestort wurden (Abb. 17). 

Es wurde nUn eine Wurzel mit MaJ3linien, die je 2 mm vonein­
ander entfernt waren, horizontal hinter eine 
Glimmerscheibe in die Erde gebracht, und die 
Lage ihrer Spitze durch ein Zeichen auf der 
Scheibe markiert (Abb. 18 A). Nach einer 
Stunde war die Wurzel noch gerade, aber etwas 
Hinger, nach zwei Stunden war sie noch Hinger 
und schwach abwarts gekriimmt. Der nach 
un ten offene Bogen entsprach nun einem Kreise 
von 15 mm Radius (C). Gemessen wurde 
mit Hilfe von Kreisen versehiedener GroBe, 
die auf einer kleineren Glimmerplatte ein­
geritzt waren. Naeh weiteren 5 Stunden, 
also 7 Stunden nach Beginn des Versuehes, 
war die Wurzel urn mehr als 4 mm gewaehsen 
und die Kriimmung war verstarkt. Ihr 
Radius war also kleiner geworden, er betl'ug 
nur noeh etwa 10 111m (D). Endlieh nach 
einem Tage war die Spitze langgestreekt und 
senkreeht abwarts gerichtet (E). Die starkste 
Kriimmung lag in del' Zone Ill, die anfangs 
4 bis 6 mm von del' Spitze entfernt, jetzt 
aber 20 bis 26 mm von ihr abgeriiekt war. 
Der Radius des dazu gehorigen I(wises be­
trug nun nur noeh 8 mm. Da die Wurzel 
an der Spitze weiter wuchs, wurde jetzt an 1 

del' Kriimmung nichts mehr geandert, so daB 
die bleibende Biegung dauernd ihr Maximum 

A. 

B 

Abb. 1 . 
an jener Stelle hatte, wo zur Zeit del' Reaktion 
gerade das Wachstum aufzuhoren im Begriffe Q 

gewesen war. Waren Zonen streekungsfahig 
gewesen, die noeh mehr von del' Spitze ent­
fernt lagen, so hatten diese sieh an del' Re­
aktion beteiligt. Es nehmen also bei einer 
horizontal gelegten Wurzel alle waehsenden 

Geotropische Krtimmung eiller 
Wurzel mit lIIarkierungs­

strichen. Die anHingliche Luge 
des Vegetationspunktes durch 

die Spitze bezeichnet. 
(Aus Detmer 1905.) 

Zonen an der Abwartskriimmung teil, die jiingsten abel' strecken sich 
spater 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 
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Ziige entsprechend den bei der Wurzel geschilderten wiederfinden, nur 
natiirlich in umgekehrter Richtung. Einige Erscheinungen kommen 
aber hinzu, die dort nicht auftraten. Zunachst ist die Wachstums­
zone in Stengeln stets langer als in Wurzeln (vgl. S. 24), daher ist 
die Kriimmung 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 
Bliitenschafte und dergleichen, bei denen die Streckungszone ein­
heitlich ist. Da beginnt die Aufrichtung mit einer leis en Biegung, 
die die Endknospe, Eliite usw. der nortnalen Lage naher 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 "Dberkriimmungen", die aber schliel3lich wieder aus­
geglichen werden. Zu diesem Zwecke muJ3 das Endstiick jetzt eine 
geotropische Kriimmung nach der entgegengesetzten Seite machen. 
1m endgiiltigen Zustande ist hier ebenfaIls die Kriimmung in der 
untersten noch wachstumsfahigen Region festgelegt. Del' ganze Teil, 
del' von da nach del' Spitze zu licgt, ist dann vertikal aufgerichtet, 
indem aIle zwischendurch entstandenen Kriimmungen sich wieder 
ausgeglichen haben. 

An del' Wurzel konnen keine Dberkriimmungen zustande kommen, 
weil die wachsende Region bei ihr zu kurz ist, und weil dazu eine 
seitliche Verschiebung notig ware, die in Erde einem groJ3en 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 durchKriimmung wei tel' zuriickliegender Zonen. 
Dberkriimmungen treten daher nicht auf. 

Wie ,,,ir bei der eingehenden Schilderung del' geotropischen 
Kriimmung einer Wurzel gesehen haben, beginnt die Reaktion nicht 
sofort nach dem Umlegen. Es vel'streicht eine gewisse Zeit yom 
Beginn del' Reizung bis zum ersten sichtbaren Zeichen del' 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, abel' immer vorhanden und fiir ein und dasselbe 
Objekt bei moglichst gleichen Bedingungen annahernd gleichlang. 
Es ist klar, daJ3 die mechanische Ausfiihrung del' Bewegung durch 
Wachstum eine gewisse Tragheit bedingt, "'ie sie, wenn auch in viel 
geringerem Ma13e, ja auch bei del' Kontraktion des tierischen Muskels 
mit Hilfe besondel'er Methoden nachweisbar ist. " 

Man kann nun aber fragen: muJ3 del' geotropische Reiz auch 
wahrend der ganzen Dauer der Reaktionszeit auf die Pflanze ein­
wirken, urn 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, bis 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 auBerliche Veran­
derung an der Pflanze bemerkbar ist, kann noch eine geotropische 
Reaktion als Nachwirkung eintreten. Sie wird allerdings um so 
schwacher und verschwindet umso schneller wieder, je kiirzer die 
U mlegung 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 nachtraglich eine gerade noch sichtbare Kriimmung als Nach­
wirkung zustande kommt, nennt man Prasentationszeit. Auch 
sie hat, gleich der Reaktionszeit, fiir bestimmte Pflanzenorgane unter 
gleich~aBigen Umstanden einen gewissen konstanten Wert, der fiir 
verschiedene Objekte sehr verschieden sein kann. Wie man die 
Lange der Reaktions- und Prasentationszeiten zum tieferen Eindringen 
in die Pl'obleme del' Reizbarkeit benutzen kann, das werden WIr 
spater sehen. 

In der Pl'asentationszeit haben wir die untere Grenze fUr die 
Einwirkungsdauer eines Reizes kennen gelernt, der noch eine 
Kriimmung bewirken soIl. Was wird aber geschehen, wenn wir die 
Induktionszeit noeh weiter verkiil'zen? Wird ein Reiz, der auBerlich 
keine Wirkung zu haben scheint, wirklich spurlos an der Pflanze 
vol'iibergehen ~ 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 nachste und die 
folgenden Minuten nichts hinzufiigen. Diese SchluBfolgerung laBt 
sich experimentell erhal'ten. Man kann namlich durch Wiederholung 
solcher Reize, die kiirzel' als die Prasentationszeit sind, die also 
einzeln keine Kriimmung bewirken wiirden, schlieBlich eine Reaktion 
zustande bringen (Literatur Pfeffer 1904, S. 621). Voraussetzung 
1st nur, daB die Pausen im Verhaltnis zu den Reizzeiten nicht zu 
lang werden. Aus der Moglichkeit der Summation kul'zer Einzelreize 
kann man schlieBen, daB jeder einzelne eine" Veranderung im sen­
siblen Plasma hervorruft, die auch nach Beendigung der Reizeinwir­
kung eine Zeit lang erhalten bleibt. Setzt nun der neue ReizanstoB 
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 beschii.ftigen. 

Experimentelle Schwierigkeiten erlauben es nicht, die Lange von 
geotropischen Einzelreizen unter das MaE von eiuigen Sekunden 
herabzudriicken; theoretisch miissen wir aber schlieBen, daB auch die 
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kiil'zeste Einwil'kung eine Veranderung in del' Pflanze hel'vorruft, die 
sich mit del' Dauer des Reizes steigert. Wir nennen diese erste 
physiologische Vel'anderung die Erregung. Die Prasentationszeit 
stellt somit das zeitliche MindestmaB eines ReizanlaRses dar, bei dem 
die Erregung gerade noch ausl'eicht, eine sichtbare Kriimmung zu be­
wirken. Ein solches MinimalmaB fiir einen bestimmten physio­
logischen Effekt nennt man nach Her bar t einen S c h well e n­
wert. Kiirzere Reize bewirken eine zu schwache Erl'egung, 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 nul' fiir unterschwellige 
Einzelreize, sondern fiir jede, auch durch langere Indllktion bewirkte 
Erregung. Verhindern wir z. B. einen in der Reizlage befindlichen 
Stengel mechanisch an del' geotropischen Aufrichtung und stell en ihn 
nach einiger Zeit wieder vertikal, so findet nul' dann eine Reaktion 
als Nachwirkung statt, wenn das Hindernis nicht zu spat nach Be­
endigung del' Induktion entfernt wird. Es klingt also auch hier die 
Erregung wieder abo Selbst eine schon ausgefiihrte geotropische 
Kriimmung verliert sich allmahlich nach dem Zuriickbringen in die 
Normallage. Hier muB abel' eine neue geotropische Reizung beim Aus­
gleich der Kriimmung mitwirken, denn durch die Spitzenkriimmung 
wird an del' aufrecht stehenden Pflanze eine neue Reizlage geschaffen. 
Sie kommt dadurch zur Geltung, daD die Nachwirkung des ersten 
Reizes allmahlich verschwindet. Diese neue geotropische Induktion 
wiirde geniigen, den Stengel wieder gerade zu rich ten und seine Spitze 
in die Richtung der Schwerluaft zu stellen. Allerdings kommen noch 
innere Griinde hinzu, die dahin wirken, die Kriimmung auszugleichen. 
Auf sie kannen wir abel' erst an Rpaterer Stelle eingehen. 

Bisher haben wir nur den Fall im Auge gehabt, daD sonst ver­
tikal wachsende Pflanzenteile wagerecht gelegt, also urn 90° aus ihrer 
Lage gebracht werden. Geotropische Reaktionen erfolgen abel' auch in 
allen anderen Lagen und gehen stets bis zur Senkrechtstellung. Jede 
kleinste Abweichung wird au&geglichen. Zu BewuDtsein kommen 
uns abel' gewahnlich nul' graB ere Kriimmungen, bei den en wir leicht 
darauf aufmerksam werden, daD sie zur Vertikalstellung fiihren. DaB 
Wurzeln gewahnlich abwarts, Stamme aufwarts wachsen, scheint uns 
nul' deshalb weniger auffallig, weil wir daran gewahnt sind. In 
Wirldichkeit bedarf es wohl der Erklarung, warum an allen Stellen 
del' Erdoberflache die Hauptwurzeln und Stengel der Krauter sowie 
die Stamme del' Baume so stehen, daB ihre Langsrichtung mit einer 
von ihrem Standorte nach dem Erdmittelpunkte gezogenen Linie zu­
sammenfallt. Auch bei den Pflanzen muDte das alte Problem der 
Antipoden aufgestellt werden. Die Lasung del' Frage liegt darin, 
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daB, wie fur die Menschen, so auch fur 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 We sen noch immer ratselhaft 
bleiben muB. Da wir nicht imstande sind, uns an einen Ort zu be­
geben, wo sie nicht wirkte, so scheint es zunachst aussichtslos, zu 
prufen, ob wirklich die Schwerkraft die Ursache der geotropisehen 
Orientierung ist. Es gibt aber doch ein Mittel oder vielmehr zwei, 
urn zu zeigen, daB diese Vermutung sehr wahrscheinlich ist. Man 
ist zwar nicht imstande, die Schwerkraft aufzWieben, aber man kann 
sie dureh eine andere Kraft ersetzen, von der man weiB, daB sic 
mit jener in ihren physikalischen, d. h. mechanischen, Wirkungen 
ubereinstimmt. Das ist die Zentrifugal- oder Fliehkraft. Sie macht 
sieh z. B. bemerkbar, wenn wir irgend einen schweren Gegenstand 
an einem Faden schnell im Kreise schleudern. Der Faden zeigt sich 
dann durch eine nach au Ben wirkende Kraft gespannt, und zwar urn 
so starker, je schneller (Or herumgeschwungen· wird. Dabei hat der 
schwere Karper das "Bestreben", sich in der Richtung des Fadens 
nach auBen zu bewegen, ebenso wie er beim freien Herabhangen 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 GraBe naeh verandert 
werden kann 1), wahrend die Schwerkraft fiir uns immer gleieh stark 
ist, da sie auBer von del' unveranderlichen Masse del' Erde nur von 
der Entfernung vom Erdmittelpunkte abhangt, die wir gleiehfalls 
nicht wesentlich zu variieren imstande sind. 

Von solchen Dberlegungen ausgehend stellte der englische Forscher 
Knight vor gprade 100 Jahren (1811) seine Versuche an, die in ihrer 
genialen Einfachheit vorbildlich sind. Er befestigte kleine Tapfchen 
mit Keimpflanzen an der Peripherie eines kleinen Miihlrades mit 
horizontaler Achse, das dureh Wasserkraft in schnelle Umdrehung 
versetzt wurde. Die dabei gleich mit dem natigen Wasser ver­
sehenen Pflanzchen konnten bei seiner Versuchsanordnung in jeder 
Richtung fortwachsen. Auch die Wurzeln hatten Bewegungsfreiheit, 
denn sie traten durch Lacher im Boden der Tapfchen ins Freie. 
Das Resultat war, daB die Stengel nach innen, dem Mittelpunkt des 
Rades zu, die Wurzeln aber entgegengesetzt, nach aul3en, wuchsen. 

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

1) Sie wachst 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
kriimmung zu bewirken, so war sie im nachsten Augenblick oben, 
so daB der "Vorsatz" nicht ausgefiihrt werden konnte. Danach 
hatte man erwarten k6nnen, daB das Wachstum regellos in beliebiger 
Richtung vor sich gegangen ware, als ob gar keine Richtkraft ein­
wirkte. Dem war aber nicht so, denn das Rad drehte sich so 
schnell, daB eine merkliche Fliehkraft entwickelt wllrde, die nach 
auBen zag. 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 schliel3lich 
eingeschlagene Richtung gar nicht beeinfiussen. Ein andermal aber 
lieB Knight das Rad sich urn 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 
urn 45 0 nach auBen von der senkrechten Richtung abgelenkt, die 
der Stengel aber urn denselben Winkel nach innen verschoben. 
Die Endstellung halt dann also genau die Mitte zwischen den Ruhe­
lagen die den beiden Reizanlassen einzeln entsprechen. 

Daraus entnehmen wir, daB der Eindruck beider Krafte sich 
nach einfachen mathematischen Gesetzen in der Pfianze kombiniert. 
Das ist aber einer der besten Belege dafiir, daB ihre Reizwirkung 
die gleiche ist, denn bei zwei verschiedenen Reizanlassen finden wir 
ein viel weniger durchsichtiges Verhalten. Schwerkraft und Zentri­
fugalkraft wirken auf die K6rper massenbeschleunigend; das ist 
physikalisch ihr Gemeinsames, darin muB also auch ihre Wirkung 
auf die Pfianze 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, ,yeil bei der Drehung urn 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 Pfianze unabhangig von 
der Richtung del' Gravitation wird, zag erst Juliu.s Sachs im 
Jahre 1872. Er sah zum ersten Male klar, daB die Ausschaltung der 
Schwerkraftwirkung auf der SteHung der Drehungsachse beruhe, mit 
der Fliehkraft abe~ an sich nichts zu tun habe, und auch bestehen 
bleiben miiBte, wenn letztere gar nicht merklich einwirkte. Sachs 
erreichte die Ausschaltung beider Richtkrafte in den Versuchen, die 
er 1879 eingehend schilderte, indem er die Drehbewegung so langsam 
nahm, daB die Beschleunigung in der Richtung des Radi.us unmerklich 
wurde. Er wahlte eine Umdrehungszeit von 10-20 Minuten bei 
geringer Entfernung von der Achse. Die benutzten Keimpflanzen 
wurden dabei gleichmiiBig feucht und dunkel gehalten. Da sie nun 



Allgemeines iiber Geotropismus. 43 

dem EinfluB aUer auJ3eren Riehtkrafte entzogen waren, hatte man 
meinen konnen, sie waren ganz regellos hin- und hergewaehsen. Das 
war aber nicht der Fall, vielmehr war die Waehstumsrichtung im 
ganzen geradlinig und bildete die Fortsetzung derjenigen, die beim 
Ursprung aus dem Samen eingesehlagen worden war. Wir sehlieBen 
daraus, . daB neben den auJ3eren aueh innere Riehtkrafte existieren 
miissen, auf die wir noeh zuriiekkommen. Abgesehen von dieser 
Qrientierung zur Lage des Samens war keine RegelmaBigkeit zu er­
sehen. Wurzeln und Stengel wuehsen nach allen Riehtungen, weder 
die Drehungsriehtung noeh die Sehwerkraft hatten einen EinfluB. 

Sachs (1879, S. 213) war sich abel' klar dariiber, daB das 
Ausbleiben der geotropisehen Kriimmung bei ganz geringer Dreh­
gesehwindigkeit aueh wieder nicht zu erwarten war. Wenn man die 
Umdrehungszeit immer groBer nahme, so miiJ3te sehlie13lieh der Punkt 
kommen, "wo die Langsamkeit dieser Rotation so groB ist, daB die 
kriimmenden Krafte von Wurzel und Stengel an jedem Punkt der 
Bahn Zeit gewinnen, eine wirkliehe Kriimmung zu bewirken, und daB, 
bevor eine merkliehe Verriiekung del' Lage eintritt, aueh die kriim­
mungsfahigen Stellen dureh Wachstum fortriieken." Wie er sieh an 
einem Drahtmodell klar macht, miissen dabei schlie13lieh sehraubige 
Krummungen zustande kommen. Will man diese ebenso wie die 
Zentrifugalwirkung aussehlieJ3en, so muJ3 man die Drehgesehwindigkeit 
innerhalb gewisser Grenzen halten. Der Spielraum ist noeh groB genug. 

Sachs verwendete bei seinen Drehversuchen zunachst ein Pendeluhrwerk, 
das er entsprechend herrichten lieB und das er Klinostat nannte. Spater kon­
struierte Pfeffer ein sehr viel besseres Instrument fiir die gleichen Zwecke, 
bei dem das stoBweise Vorriicken durch Verwendung einer anderen Regulier­
vorrichtung vermieden ist. Der Klinostat von Pfeffer hat fiir un sere Wissen­
schaft eine groBe Bedeutung erlangt, sowohl wegen seiner Zuverlassigkeit wie 
wegen der l\1oglichkeit, die Drehgeschwindigkcit in sehr weiten Grenzen zu ver­
andern. Er hat eine kraftige Feder und bewaltigt daher ziemlich groBe Lasten, 
falls sie gut zentriert, d. h. ohne Ubergewicht gleichmaBig rings urn 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, 
daB man an ihm viele und schwere Topfe mit Pflanzen anbringen kann und 
daB er nicht aufgezogen zu werden braucht, was fiir langwierige Versuche 
von Vorteil ist. Abel' mit ihm eine gleichmaBige 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 
del' einseitigen geotropisehen Beeinflussung zu entziehen. Um so 
reiner und ungestorter wird daher die Einwirkung anderer Reize 
zum Ausdruck kommen. Abel' aueh beim Studium del' geotropis0hen 
Prozesse selbst ist del' Apparat von groJ3em N utzen. So wird z. B. 
an einer voriibergehend gereizten und dann an den Klinostaten ge­
brachten Pftanze die geotropisehe Naehwirkung nieht gestort dureh 
die fruher (S. 40) besproehenen geotropisehen Gegenwirkungen, weil 
aueh naeh del' Kriimmung der Spitzenteil des Organes, del' nun 
schrag zur Achse steht, del' geotropisehen Beeinftussung entzogen 
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ist. Eine einfache Dberlegung lehrt, daB die Richtung der Pflanzen· 
teile zur horizontal gestellten Klinostatenachse fUr den Erfolg, daB 
stets zwei entgegengesetzte Impulse sich aufheben, ohne Belang ist. 

Man konnte nun glauben, daB am Klinostaten jede vorher in· 
duzierte Kriimmung erhalten bleiben miiBte. Das ist aber nicht 
der Fall. Die geotropische Nachwirkung wird etwas intensiver und 
bleibt Hinger bestehen als an einer nach der Reizung wieder aufrecht 
gestellten Pflanze; schlieBlich aber geht sie doch wieder zuriick, falls 
nur das Wachstum der gekriimmten Zone noch anhalt. Wir stoBen 
hier auf einen neuen Ausdruck derselben inneren Verhaltnisse, die 
es bewirken, daB an jungen Keimlingen, die am Klinostaten aus 
dem Samen entstanden sind, die Teile eine gesetzmaBige Lage zu­
einander gewinnen. Auch nach einer geotropischen Kriimmung be­
wirkt bei AusschluB des Geotropismus eine innere Kraft, das physio­
logische Verhaltnis der Teile zueinander, die Wiedereinstellung del' 
jiingeren Zonen in die Richtung der alten, also Aufhebung einer be­
stehenden Kriimmung. Man nennt diese innere Richtkraft, die die 
Geradestreckung aus auBeren Griinden gekriimmter Organe bewirkt, 
Rektipetalitat (Vochting 1882). Nicht immer muJ3 von inn en 
heraus geradliniges Wachstum angestrebt werden. Entsprechend 
konnen auch ohne auBere Ursache Biegungen entstehen. Die ganze 
Gruppe von Reizerscheinungen faBt man daher besser als Auto­
tropismus zusammen und versteht darunter die bei AusschluB 
auBerer Richtkrafte rein zutage lretenden, aber auch sonst wirk­
samen Richtungseinfliisse del' Teile einer Pflanze aufeinander. 

Der Autotropismus bewirkt bei erhaltener Wachstumsfahigkeit 
nicht nur das Zuriickgehen geotropischer Kriimmungen, sondern ebenso 
das aller anderen Reizerscheinungen, nach Aufhoren der bewegenden 
Ursache. Auch gleicht er in genau entsprechender Weise rein 
mechanisch bewirkte Biegungen ,mchsender Pflanzenteile aus. Die 
autotropische Reaktion besteht in einem verstarkten Wachs tum der 
konkav gewordenen Flanke an der Biegungsstelle. Die Reizursache 
liegt offenbar in der Kriim)llung selbst. Eine Verminderung in der 
Scharfe der Biegung bewirkt freilich das fortschreitende Wachstum 
allein schon, indem es die Langendifferenz der Flanken iiber 
eine groBere Strecke verteilt. Zum volligen Ausgleich del' Kl'iim­
mung gehort abel' doch zweifellos eine besondere Reizwil'kung, deren 
Eigentiimlichkeit darin liegt, daB sie nur die gekriimmte Zone selbst 
umfaBt. Es stellt sich also nicht etwa die Spitze einer geotropis('h 
gekriimmten Wurzel am Klinostaten durch eine Gegenkriimmung 
wieder parallel der Achse, resp. in die Richtung des altesten, un­
gekriimmten 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 aIle das Gemeinsame haben, daB ihre Reizursache 
in durch vorhergehende AuBenreize bewirkten Veranderungen gegeben 
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ist. In dem Riickgange der Erregung nach dem Aufhoren eines 
Reizanlasses haben wir schon den EinfluB einer derartigen Gegen­
reaktion kennen gelernt. Jeder TeilprozeB des gesamten Reizvorganges 
besitzt so seine Gegenreaktion, durch die dpr Pflanzenteil nach Be­
endigung der Reizeinwirkung in den normalen Ruhezustand zuriick­
kehrt, ahnlich wie ein angestoBenes Pendel durch die Gegenwirkung 
der Schwer kraft schliel3lich 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, muB 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 urn 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 
Jlistorischen Erorterungen beschaftigen, so interessant sie waren. 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 Safte und ahnlichen rein hypo­
thetischen Veranderungen in der Pflanze zuschrieb. 

Eine Analyse der zu erwagenden Moglichkeiten \Vird uns besser 
fordern. Zunachst wissen wir heute, daB die Kraft, mit der die 
Aufkriimmung des Stengels (negativer Geotropismus) oder die Ab­
wartskriimmung der Wurzel (positiver Geotropismus) ausgefiihrt wird, 
bei wei tern die iibertrifft, mit der die Schwerkraft auf den Pflanzen­
teil wirkt. Eine Wurzel also \Vird nicht wie eine breiige Masse ab­
warts gezogen, sondern sie kriimmt sich aktiv hinab. Das geschieht 
mit einer ge\yissen 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 
\mchsende Keimwurzel wagerecht dicht iiber Quecksilber, so dringt 
sie bei ihrer geotropischen Abwartskriimmung ein Stiick in das spe­
zifisch so viel sch"'erere Medium ein. Da hierbei der betrachtliche 
Auftrieb iibenmnden werden muB, so kann die geotropiscbe Reaktion 
der Wurzel keine direkte Sch\verewirkung sein. Es muE vielmehr 
eine gewisse Kraft aufgewendet werden. Und diese kann allein von 
der Lebenstiitigkeit der Pflanze herstammen, in die die Schwerkraft 
nul' dirigierend, als Reiz, eingreift. 

Die Arbeit bei del' geotropischen Kriimmung \Vird 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 ReizanJasses 
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 
VerhiHtnis zu der Kraft, die notig ist urn 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 Wachsc 

tum aufzufassen. Eine solche ware auch ganz unvorstellbar. Wie 
sollte es die Anziehungskraft der Erde bewirken, daB an einem 
Stengel gerade die Unter-, an einer Wurzel die Oberseite starker 
wachst ~ Vielmehr miissen wir annehnien,· daB in der Pflanze, und 
zwar entweder in allen oder in einigen bestimmten Zellen, Ver­
anderungen vor sich gehen, die in ihrer Gesamtheit in dem be­
treffenden Organe das physiologische Gleichgewicht stOren. Dieses 
wird dann durch eine wohlgeleitete Aktion, bei der sich eine groBe 
Anzahl von Zellen beteiligen, wieder hergestellt. Durch starkeres 
Wachs tum 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 mull, oder ob wir nicht Mittel haben, in diesesGe­
heimnis wenigstens einigermaBen einzudringen. Eine Darstellung der An­
schauungen, zu denen die Wissenschaft bisher gekommen ist, wird 
uns zeigen, daB wir einige, wenn auch sparliche Mittel haben,den 
Schleier ein wenig zu liiften. 

Die erste Veranderung, die beim Umlegen eines sonst aufrechten 
Stengels in diesem vorgeht, wird offen bar rein physikalisch sein, sie 
heiBt Reizursache. Der eigentIiche ReizprozeB beginnt erst, wenn 
das lebende Protoplasm a betroffen und in seiner Struktur irgendwie 
verandert wird. Diese Veranderung, die wir nicht naher kennen, 
nennt man Reizaufnahme (Perzeption), die dadurch bedingte Ver­
anderung des physiologischen Zustandes heiBt die Erregung. Der 
V organg, an dem wir die Wirkung eines Reizes erkennen, ist die 
Reizantwort oder der Reizerfolg (Reaktion). Perzeption und Re­
aktion sind die beiden EndgIieder des physiologischen V organges. 
Wir miissen sie uns durch eine Reihe von Zwischengliedern zu einer 
"Reizkette" vereinigt denken, die tief in das Lebensgetriebe der 
Pflanze eingreift. 1) 

1) Damit solI nicht gesagt sein, daB die Veranderungen im gereizten 
Organe auf die Verkniipfung der beiden wichtigsten Einzelvorgange be· 
schrankt sind. 
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Waren die hier angenommenen Teilvorgange der geotropischen 
Reaktion rein theoretisch erdacht, so h1ttte die ganze Vorstellung 
nur sehr bedingten Wert. Es gelingt aber, den experimentellen Be­
weis fUr das Auftreten gesonderter Perzeptions- und Reaktions­
vorgange zu erbringel.l, und zwar mit Hilfe der Tatsache, daB beide 
auBeren Einfliissen gegeniiber sich verschieden verhalten. So ist es 
z. B. moglich, durch Anwendung sog. Narkotika, wie Chloroform und 
Ather, Pflanzen in ahnlicher Weise zu "betauben", wie wir das beim 
Menschen konnen. Durch diese Mittel werden gewisse Lebensfunk­
tionen ausgeschaltet, ohne daB der Organismus getotet wird. Dal;! 
Bezeichnende bei der N arkose 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 
Ausfiihrung einer geotropischen Kriimmung zu hindern, ohne sie zu 
toten. Durch geringere· Mengen des Betaubungsmittels kann man es 
so einrichten, daB wahrend der N arkose keine Reaktion erfolgt, 
trotzdem der Pflanzenteil umgelegt wurde, daB aber nach Entfernung 
des Chloroforms usw. dann an der aufgerichten Pflanze, wenn auch 
verspatet, die Wirkung erfolgt (Czapek 1898, S. 199). Als Be­
taubungsmittel fand Czapek fUr solche Versuche auBer den ge­
nannten noch Kohlensaure und Coffeln brauchbar. Auch konnte durch 
Einwirkung von Kalte eine ge~tropische Reaktion verhindert werden, 
die dann nachtraglich in der Warme auftrat. Man sieht, daB auf 
die Pflanze im Wesentlichen dieselben Betaubungsmittel einwirken 
wie auf den .Menschen. 

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

Das ist ja auch begreiflich, da die AusfUhrung der Kriimmung, 
wie wir wissen, auf Wachstum beruht, welches seinerseits in besonderer 
Weise von den AuBenumstanden und der vorhandenen Energie ab­
hangt und daher auch in besonderer Weise von Eingriffen betroffen 
werden kann. Nicht gesagt ist aber, daB nun die erwahnten Be­
taubungsmittel' in obigen Versuchen wirklich gerade durch Ver­
hinderung des Wachstums die Reaktion unmoglich gemacht haben. 
Es kann ja auch die Verbindung z,,,ischen den Anfangs- und End­
gliedern des Reizvorganges, die sog. Reizkette irgendwo unterbrochen 
sein. Dariiber etwas auszusagen reichen die Erfahrungen noch 
hicht aus. 

Mit der Annahme einer Reizkette ist schon vorweggenommen, 
daB die auf die Reizaufnahme folgende Erregung nicht direkt in die 
der Kriimmungsreaktion zugrunde liegenden Vorgange iibergeht, sqndern 
daB 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, da,s Vorhandensein von min­
destens noch zwei Arten von Vorgangen: erstens solchen, die die Erregung 
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durch das ganze Gewebe hin fortzupflanzen oder zu lei ten haben und 
zweitens solchen, die sie in einheitlich geregelte Impulse umsetzen. 
Diese werden nun den einzelnen Organteilen oder Zellen mitgeteilt, 
wobei wiederum eine Leitung notig wird. 

Wollen wir die Analogie mit den entsprechenden tierischen Vor­
gangen 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 fUr die Reizauf­
nahme beim Tiere die Sinneszellen, fiir die Ausfiihrung die Muskeln 
verantwortlich sind. Es lage demnach auch bei den Pflanzen ein 
einfacher Reflex vor; nur daB man nicht wie bei den Tieren be­
sondere Organe nachweis en kann, denen die verschiedenen Funktionen 
zukommen, sondern daB 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 Ausfiihrung als die motorischen gegeniiber­
gestellt werden konnen. 

Das Vorkommen besonderer Vereinheitlichungs- oder rektorischer 
Vorgange muB nun allerdings vorlaufig bloBes Postulat bleiben, da 
experiment ell hieriiber nichts vorliegt; daB aber wirklich in Pflanzen 
eine Leitung der Erregung angenommen werden muS, ergibt sich 
zwingend aus den Fallen, in denen eine raumliche 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 del' PRanze abhalten und an anderen ein­
wirken lassen konnen. 

Die raumliche Trennung der Bewegungszone von der, den geo­
tropischen Reiz vorwi~gend aufnehmenden ist zuerst von Ch. Darwin 
([1881] 1899) fiir die Spitze der Keimwurzel behauptet, spater nach 
vielen Kontroversen von Czapek (1895) wahrscheinlich gemacht und 
schlieBlich von Haberlandt (1908) bewiesen worden. 

Darw in glaubte die alleinige Empfindlichkeit del' Wurzelspitze 
damus entnehmen zu konnen. daB eine geotropische Bewegung aus­
bleibt, wenn die Wurzel um die Lange von 1-2 mm verkiirzt wird, 
wobei die Kriimmungszone erhalten bleibt. Spatere Versuche zeigten 
aber, daB diese Methode nicht einwandfrei ist, weil die Verwundung 
eine Stfuung del' Empfindlichkeit und damit einAusbleihen 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 lieS 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 Kriimmung stets im Sinne der Reizung der Wurzelspitze statt. 
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So ,,"uehs z. B. bei vertikaler Waehstums- (Bewegungs)zone und hori­
zontaler Spitze die der. Oberseite der letzteren entspreehende Flanke 
schneller, was das Dberwiegen der geotropisehen Empfindliehkeit der 
Spitze und die Reizleitung von da in die Streekungszone beweisen 
wlirde. Diese Resultate konnten aber bei mehrmaliger Prlifung von 
anderer Seite nicht bestatigt werden, indem die meehanische Biegung 
der Wurzel unkontrollierbare Storungen bewirkte. Deshalb war die 
Heranziehung eines durehaus anderen Prinzipes zum Auseinander­
halten der geotropischen Sensibilitat der einzelnen Teile auBerst 
erwiinscht. 

Die gleichfalls fein ausgedachte, und wegen Vermeidung der De­
formation der Wurzel zuverlassigere Methode, deren sieh Ha berland t 
bediente, hatte der Ingenieur A. Piccard (1904) fiir diesen Zweek 
ausgearbeitet. Er war auf Grund seiner Experimente zu einem 
Darwins Annahme entgegengesetzten Schlusse gekommen. Haber­
landt zeigte aber, daB Pieeards Versuehe noeh nichts beweisen. Erst 
in seiner Hand leistete die Versuchsanstellung das, was man theoretisch 
von ihr erwarten durfte. Sie beruht darauf, daB man die Wurzel in 
der Weise der Fliehkraft aussetzt, daB die Spitze in entgegengesetztem 
Sinne beeinfluBt wird als der Rest der Wurzel. Dies gelingt, wenn die 
(gedachte) Drehungsachse die Wurzel kurz hinter der Spitze schrag 
durchschneidet. Dann wird bei der Rotation sowohl die Spitze 
wie der basale Teil der Wurzel einer Fliehkraft ausgesetzt, die sie 
von del' Achse fortzutreiben sucht. Bei positiv geotropisehen Ob­
jekten wachst aber, wie wir gesehen haben, die von der Kraftquelle 
abgewandte Flanke starker. Wiirde jede waehstumsfahige Zone den 
Reiz fiir sich perzipieren, so miiBte daher iiberall das Wachstum der 
der Achse zugekehrten Flanke iiberwiegen. Dnd da die Wurzel die 
Achse schrag sehneidet, so mliBte sie zwei Kriimmungen bekommen, 
also S-formig werden. Dberwiegt dagegen die Sensibilitat einer be­
stimmten Zone, so muB die Kriimmungsriehtung der Reizung dieser 
entsprechen. 

Natiirlieh muB sehr schnell gedreht werden, weil sonst die Flieh­
kraft bei der kurzen Entfernung von der Aehse zu klein wird. 

Es ergab sieh nun in Haberlandts Versuehen, daB 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 starkere Reizung und damit die Kriimmung in entgegen­
gesetztem Sinne. Man ersieht daraus, daB eine Leitung der geo­
tropisehen Erregung von der vorwiegend sensiblen Spitze nach der 
allerdings nicht ganz unempfindliehen Waehstumszone stattfindet, die 
deren direkte Reizung liberwinden kann. Somit ist zwar das Vor­
kommen einer Reizleitung siehergestellt. Wir kennen aber immer noeh 
kein geotropisehes Objekt, in dem sieher eine vollige lokale Trennung 
von Perzeptions- und Aktionszone vorlage, wenn aueh eine viel groBere 
Empfindliehkeit der Spitze gegeniiber der Waehstumszone und vor 

Pringsheim, Reizbewegungen. 4 
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aHem eine Dbertragung des Reizes oder bessel' del' Erregung von del' 
einen zur anderen fUr Wurzeln bewiesen ist. 

Es gibt nun noch cine ganze Reihe von Erfahrungen an anderen 
Pflanzenteilen, die in demselben Sinne sprechen. So hat Francis 
Darwin (1899) einen hiibschen Versuch angegeben, del' zeigt, daB die 
geotropische Reizung del' Spitze von Graskeimlingen, besonders del' hirse­
artigen Qi'aser, die del' hauptsachlich kriimmungsfahigen tieferen Zonen 
zu iiberwinden imstande ist. Er befestigte solche Pflanzchen an ihrer 
Spitze horizontal, indem er den iibrigen Teil frei schweben lieB. Es 
wurde dann zunachst, wie zu erwarten war, die Unterseite im Wachs­
tum gefordert. Dadurch kam nun bei del' "verkehrten" Befestigung 
etwas Seltsames zustande. Zunachst kriimmte sich in del' oben (S. 35) 
beschriebenen Weise anstatt del' Spitze, die ja daran verhindert war, 
das basale Ende aufwarts. Ware die Wachstumszone allein geo­
tropisch empfindlich, so hatte es damit sein Bewenden gehabt. Die 
Graskeimlinge verhielten sich abel' andel'S. Da die Spitze, als die 
VOl' allem reizempfindliche Zone, nicht in die Ruhelage kam, weil sie 
ja wagerecht festgehalten wurde, ging das verstarkte Wachstum auf del' 

Abb.19. 
Keimling einer Panicee 
mit der Spitze in Hori­
zont.aIJage befest.igt. 

(Nl'ch Fr. Darwin aus 
Jost.) 

Flanke, die del' unteren Seite del' Spitze entsprach, 
weiter, so daB die Keimlinge sich fortdauernd, 
auch iiber die Senkrechtstellung des basalen Endes 
hinaus, weiterkrummten und schlieBlich lockenartig 
einrollten (Abb. 19.) 

SchlieBlich haben wir noch ein weiteres Mittel, 
das in gewissen Fallen einen Anhalt fUr die Be­
urteilung del' Lage der empfindlichsten Zone gibt. 
Diesel' Nachweis stutzt sich darauf, daB die Leitung 

del' Erregung stets einige Zeit zuy Zuriicklegung einer gewissen Strecke 
braucht. Deshalb konnen die der reizaufnehmenden Stelle benachbarten 
Teile mit del' AusfUhrung del' Reaktion bcginnen, bevor del' Impuls sich 
weiter ausgebreitet hat. Ware die geotropische Sensibilitat in einem 
Organe gleichmaBig verteilt, so miiBte die Kriimmung in del' Zone 
beginnen, in der das Wachstum am starksten ist. Aus einer Ab­
wei chung von dies em Verhalten kann man schlieBen, daB die Zone 
maximaler Streckung nicht mit del' empfindlichstcn Stelle zusammen­
fallt, daB also in deren Nahe die Reizwirkung beginnt und deshalb 
sich weniger rasch streckende Zonen mit del' Krummung del' ferner 
gelegenen Hauptwachstumszone voraneilen (Rothert 1896, S. 187 ff). 
So verhalten sich z. B. Graskeimlinge, bei denen die Kriimmung an 
del' auBersten Spitze beginnt, obgleich die Hauptstreckungszone ein 
ganzes Stuck tiefer liegt. Abgesehen davon, daB ein solches Ver­
halt en sich nul' zeigen wird, wenn ein geniigend groBer lokaler 
Abstand z\vischen Hauptperzeptions- und Hauptaktionszone liegt, ist in 
der Beurteilung noch deshalb Vorsicht vonnoten, weil del' geotropische 
Reiz selbst die Wachstumsgeschwindigkeit beeinflussen kann. 

Wir haben nun die hauptsachlichsten Grunde besprochen, die 
fUr das Vorkommen einer Reizleitung beim Geotropismus sprechen. 
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Am besten ist der Beweis fiir die raumliche Trennung von Aufnahme­
und Kriimmungszone bisher bei der Wurzel gefiihrt. Dieser Nachweis, 
gerade an den so haufig benutzten und durch Darwin klassischen 
Objekten wird uns als sichere Grundlage fiir weitere Betrachtungen 
dienen konnen. 

Von den Teilprozessen der Reizkette bleibt uns nach Erledigung 
der Reizleitung noch das physiologische Anfangs- und Endglied, 
namlich Perzeption und Reaktion, eingehender zu besprechen. Zu­
nachst die Perzeption: Wie empfindet die Pflanze den Zug der 
Schwere und seine Richtung? Am nachsten liegt wohl der Gedanke, 
daB bei einem umgelegten geotropischen Organ das Gewicht des 
ganzen Pflanzenkorpers eine veranderte Spannung der Gewebe er­
zeugt, und daB diese es ist, die den AnstoB zum ungleichen Wachs­
tum der unteren und oberen Flanke gibt. Man hatte dann etwas 
unseren "inneren Lageempfindungen" Vergleichbares, wie es bei der 
passiven Veranderung del' Gliederstellung bemerkbar wird (W. Wundt 
1902, II.) Die Probe auf diese Hypothese liegt schon in dem Versuch 
mit der in Quecksilber eindringenden Wurzel, in del' die Zug- und 
Druckverhaltnisse durch den Auftrieb gegeniiber den Verhaltnissen 
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 aufwarts. Die 
durch das Gewicht der Teile bewirkte Dehnung der oberen und Zu­
sammendriickung der unteren Stengelhalfte falIt hier fort oder wird 
sogar umgekehrt. Trotzdem wird die Richtung del' Schwerkraft 
empfunden. Da diese abel' kaum anderes als Gewichtswirkungen 
veranlassen kann, so miissen wir im Innern del' Pflanze irgend­
welche fiir Druck- oder Zug empfindliche Organe annehmen und in 
Ihnen Korper, die del' Schwere zu folgen bestrebt sind. Diese waren 
dem EinfluB del' oben beschriebenen Quecksilber- und Wasserexperi­
mente nicht zuganglich. Man konnte sich leicht denken, daB solche 
spezifisch leichteren odeI' schwereren Karpel' das lebende Plasma reizen 
wiirden, indem sie durch die Richtung des Zuges oder Druckes, del' 
bei verschiedener Lage des ganzen Pflanzenteils wechselte, die Be­
tatigung del' geotropischen Wachstumsverschiebung veranlaBten. 

Diese Hypothese, die schon in den Anschauungen von Knight 
ihre Grundlage hat, ist von Noll weiter ausgebaut worden. SpateI' 
haben Nemec und besonders Haberlandt es fUr viele FaIle wahr­
scheinlich gemacht, daB in spezifisch schwereren und innerhalb del' 
Zelle beweglichen Starkekornern die auf das Protoplasm a driickenden 
Korper zu such en sind. Diese Starkekornchen sollen als "Sta toli then" 
durch ihre Lage in del' Zelle die Empfindung del' Schwerkraftsrichtung 
veranlassen. DaB nicht nottvendig so groBe oder uberhaupt sichtbar 
differenzierte schwere Korper als wirksam angenommen werden mussen, 
ist klar und geht auch daraus hervor, daB es Pflanzenorgane ohne 
Starkekorner gibt, die in derselben Weise und nicht weniger prazis 
und schnell reagieren. So z. B. die aufrechten Fruchttrager 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 Fallen, so 
in den Wurzelhaaren der Armleuchtergewachse (ehara, siehe Giesen­
hagen 1901) hat man die Druckwirkung anderer K6rnchen, die nicht 
aus Starke bestehen, zur Erklarung herangezogen. 

Haberlandt nimmt also an, daB das Plasma in gewissen Zell­
komplexen der geotropischen Pflanze den Druck der dort vor­
handenen beweglichen Starkek6rner empfindet. Diese Starkek6rner 
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 Lageveranderung der Pflanze wechseln, und so ist 
eine Art Sinnesorgan geschaffen, das der Pflanze iiber ihre Orientierung 
AufschluB gibt. Solche bewegliche Starke findet sich bei Stengeln 
in der sogenannten Starkescheide, 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, daB wirklich spezifisch 
schwerere K6rper die geschilderte Funktion ausiiben, so ist es doch 
wohl noch nicht entschieden, daB dies die Starkek6rner sind oder 
sein k6nnen. Leider kann man der Pflanze nicht die Starke ent­
ziehen, ohne sie auch sonst zu schadigen oder jedenfalls zu ver­
andern 1). Die sonstigen experimentellen Beweise, die die Haber­
landtsche Theorie sicherstellen sollen, haben mancherlei Einwiirfe ent­
krii.ftet; positiv stii tzen k6nnen sie aber in Wirklichkeit nur die 
Annahme, daB K6rper 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 namIich von auEen eingestiilpte 
Hohlraume, in deren Innern ein schwerer Korper, 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 Blaschen sich niemals ganz schlieBen und daB der Statolith Bich nicht im 
Innern bildet, sondern von auBen hineingebracht wird. Bei der Hautung "er­
Hert der Krebs dieses wichtige Organ. Vorher aber hat sich darunter schon ein 
neues gebildet, dem nur eins fehlt. der bewegliche schwere Korper. Als solchen 
benutzt dann daB Tier irgend ein Sandkornchen, daB es Bich in die OfInung 
stopft. - Nun wurde frischgehauteten Krebsen kein Sand, sondern Eisenfeil­
spane gegeben. Als diese ihrer Funktion als Schwerkraftsanzeiger iibergeben 
worden waren, wurde ihnen ein Magnet genahert. Da zeigte sich denn, daB 
die Tiere sich nicht mehr nach der Erde, sondern nach dem Magneten zu orien­
tieren Buchten und so die sonderbar~ten Stellungen einnahmen, ein zwingender 
Beweis fUr die wirkliche Funktion dieser Organe. Konnten wir es mit Pflanzen 
ahnlich machen, so waren aile Zweifel beseitigt. 

1) Die Versuche von Fri. Pekelharing (1909), die durch Einwirkung von 
Aluminiumsalzen es fertig gebracht haben wollte, samtliche Starkekorner in 
Wurzeln zum Verschwinden zu bringen, ohne die geotropische Reizbarkeit auf­
zuheben, kOlmten von Nemec (1910) nicht bestatigt werden. 
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Da die pflanzlichen Statolithen operativen und iiberhaupt ex­
perimentellen Eingriffen schwer oder gar nicht zuganglich sind, so 
bleibt nur die Untersuchung iibrig, ob in allen Fallen geotropische 
Empfindlichkeit und Vorkommen heweglicher Starke parallel gehen. 
Das scheint nun wirklich, wie gesagt, meist del' Fall zu sein. Man 
muB nur berucksichtigen, daB in den Fallen, in denen die geotl'opische 
Krummungsfii.higkeit el'lischt, ohne daB die betreffenden Starkek6rner 
verschwinden, noch nicht die geotropische Empfindlichkeit er­
loschen sein muB. 

Um die FU:nktion des Statolithenapparates ubersehen zu k6nnen, 
bedarf es als Grundlage einel' genauen Kenntnis del' Empfindlich­
keitsverteilung, wie sie bisher nul' fUr die Wurzelspitze erlangt 
ist. Auf einer solchen allein k6nnen abel' die Belege filr die Wirk­
samkeit del' beschriebenen Einrichtungen aufgebaut sein, die wie die 
meisten anatomisch-physiologischen Ansichten bisher mehl' auf Wahr­
scheinlichkeit beruhten, Solche Belege hat man nun zu el'bringen ver­
sucht, indem .man einmal beim Auftreten oder Verschwinden del' 
geotropischen ReaktionsHihigkeit untersuchte, ob ihnen ein ent­
sprechendes Verhalten del' beweglichen Starke entsprach, und zweitens, 
indem man experimentell, hauptsachlich durch Abschneiden del' l'eiz­
aufnehmenden Spitze, in den Zusammenhang einzudringen suchte 
(Nemec 1900, 1901). 

Man kann' sagen, daB eine gute Parallelitat zwischen beiden 
Tatsachengebieten gefunden wurde. So kehrte z. B. die durch Ab­
schneiden del' Spitze aufgehobene geotropische Empfindlichkeit der 
Wurzel gleichzeitig mit der Bildung eines neuen Statolithenapparates 
zuruck. Allerdings ist ein zwingender Beweis auch durch diese Er­
fahrungen nicht erbracht. Ferner muBte Haberlandt nach verschie­
denen Erfahrungen zugeben, daB eine Verlagerungsfahigkeit del' 
Starkek6rnel' fur die Perzeption nicht unbedingt notwendig sei. Auch 
wenn sie festliegen, :wllen sie die Statolithen-Funktion ausuben k6nnen. 
Die Beweglichkeit der Starkek6rner soll nur eine h6here Form der 
Ausbildung darstellen. Da hiermit del' Hauptangriffspunkt fUr eine 
sich an Beobachtung anschlieBende Kl'itik genommen ist, so bleibt 
nur die M6g1ichkeit, nachzusehen, ob der Grad del' Reizbarkeit mit 
dem der Beweglichkeit der Starke in den verschiedenen Fallen uber~ 
einstimmt. Haberlandt nimmt an, daB mit dem Hiniiberwandern 
der Starkek6rner. auf die unteren Zellwande eine allmahliche Zu­
nahme der Reizintensitat verkniipft ist. Die ablehnende Haltung 
vieler Forscher gegeniiber del' Statolithentheorie des Geotl'opismus 
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 Starkek6rner eine 
mathematisch einfache odel' scharf definierte Form besitzen, eine so 
feine Unterscheidungsfii.higkeit zuzutrauen und von ihm ein so pra­
zises Funktionieren zu erwarten, wie es fUr die geotl'opische Reaktion 
durch Untersuchungen der letzten Jahre bekannt geworden ist 
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(Fi tting 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: Del' Perzeption des 
Schwerereizes liegen Zug- oder Druckwirkungen von Substanzen ver­
schiedenen spezifischen Gewichtes innerhalb der Zellen zugrunde. 
Mancherlei Beobachtungen sprechen dafUr, daB bei den hoheren 
Pflanzen die Starkekorner in gewissen Zellen durch ihr Gewicht die 
geotropische Reizwirkung ausiiben. Endgiiltig sichergestellt ist diese 
Hypothese aber nicht. 

Fiigt man z u den D.berlegungenund Versuchen, die wir bei 
Besprechung del' 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 del' Perzeption des 
geotropischen Reizes bekannt ist. 

Nachdem wir nun iiber die Vorgange der geotropischen Reiz­
aufnahme und Leitung einigermaBen Bescheid wissen, wenden wir 
nns del' Besprechung del' auf sie folgenden Reizprozesse zu. 

Der geotropische Reizerfolg stellt sich, wie friiher (S. 35) be­
sprochen, im allgemeinen als Wachstumsvorgang dar. Die Erreichung 
del' Normallage kommt durch ungleiche Verlangerung der oberen 
und unteren Seite des Organes zustande. Dabei bleibt meist die 
durchschnittliche Wachstumsintensitat, wie sie sich in der Verlange­
rung del' Mittelzone ausdriickt, dieselbe wie bei geradlinigem Wachs­
tum (Lu x burg 1905). Es wird dann also die Streckung der einen 
Halite bei del' geotropischen Reaktion um ebensoviel gefordert, wie 
die del' anderen gehemmt wird. Somit ist es auch verstandlich, 
daB die Kriimmungsfahigkeit unter sonst gleichen Verhaltnissen del' 
Intensitat des Wachstums entspricht und mit diesem erlischt. 

Hat ein Organ sein Wachstum beendet, so haben wir kein 
Mittel mehr, die geotropische Sensibilitat nachzuweisen. Dasselbe 
gilt fUr aIle anderen durch Wachstum realisierten Reizkriimmungen. 
Es laJ3t sich also nichts dariiber aussagen, ob die Sensibilitat in 
alternden Organen dauernd erhalten bleibt. 

Abweichend verhalt sich die geotropische Kriimmungsfiihigkeit 
zum Wachstum allein in solchen Fallen, in denen durch Ausbildung 
besonderer gelenkartiger Organe die Bewegungsreaktion lokalisiert ist. 
Es konnen dann namlich auch nach Vollendung des normalen Wachs­
tums noch Reizkriimmungen ausgefUhrt 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 haufigen Inanspruchnahme del' geotropischen Reaktions­
fahigkeit ihren Ursprung verdanken. 
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Die Blattgelenke fiihl'en in ihrer Jugend geotropische Wachstums­
kriimmungen aus, wie andere Organe. Raben sie ihl'e definitive 
Lange erreicht, so ist jedoch mit dem Wachs tum noch nicht die 
Kriimmungsfahigkeit erloschen. Es tritt dann ein anderer Reaktions­
mechanismus in Tatigkeit, del' - wie oben geschildert - auf 
wBchselnder Turgorspannung beruht (vergl. S. 31/32). Del' Unter­
schied diesel' Reaktionsweise von del' durch Wachstum zeigt sich am 
besten, wenn man die Organe sich ert;, geotropisch kriimmen und 
dann durch Zuriickbringen del' Pflanze in die urspriingliche Lage 
'wieder geradestrecken IaBt. Hat eine Wachstumsbewegung vorge­
legen, so ist das Organ nun langeI' geworden. Bei einer Turgor­
bewegung dagegen erlangt es wieder seine alte Form und GroBe. 
Die Lange del' ausgebildeten Gelenke andert sich nicht, so oft auch 
die Kriimmung wiederholt wird. 

Bei haufiger Beanspruchung fand jedoch Cza pek (1898. S. 301) eine Art Er­
miidnng. Bei den Gelenken del' BohnenbJattel' wul'de namlich die geotropische 
Reaktion nach mehl'facher Wiederholung tl'agel' und schwacher. Da etwas ahn­
liches bei vVac:hstumskriimmungen nie beobachtet wurde, solange das Wachstum 
anhielt, so diirfte die Erscheinnng del' Ermiidung von Gelenken mit del' Me­
chanik del' Reaktion znsammenhangen. 

Die Fahigkeit, sich auch nach Beendung des normalen Wachs­
tums geotropisch zu kriimmen, finden wir nun ferner bei den An 
schwellungen odeI' "Knoten", 
die viele Pflanzen an del' An­
satzstelle del' Blatter entweder 
am Stengel (Nelkengewachse, 
Tradescantiaal'ten) odeI' am 
Blattgrunde (Graser usw.) zei­
gen. Bei vielen von ihnen kann 
durch den geotl'opischen Reiz 
selbst nicht nur eine lokale 
Vel'schiebung del' Wachstums­
energie, sondel'n eine Beschleu­
nigung del' Streckung bewil'kt 
werden, die eine schnellere 
Kriimmung zur Folge hat. 

Bei den Grasernund einigen 
anderen geht das so weit, daB 
das Wachstum, das ohnehin in 
den Knoten langeI' anhalt als in 
den danebenliegenden Stengel­
teilen, auch dann, wenn es 

Abb.20. 
Gras-Blattknoten. Links AuBenansicht, gekriimmt. 
Rechts Durchschnitt. Man sieht, daB das der 
Blattscheide angehorige Knotengewebe den hohlen, 
zarten Stengel umgibt. Auf den bei den Krtim­
mungen kOllvexen Seiten ist das Poistergewebe 

gewachsen. 

schon vollig erloschen ist, auf einen geotropischen Reiz hin wieder 
aufgenommen wird. Das erne ute Wachstum hort allerdings bald 
wieder auf, oft VOl' Erl'eichung del' Vertikallage. Dreht man nun 
den Halm herum, so kann er sich noch in entgegengesetzter Rich­
tung kriimmen, abel' nul' bis zur Geradestreckung. Dann ist be-
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greiflicherweise auf beiden Seiten das Maximum del' noch moglichen 
Streckung erreicht (Sachs 1873). 

Wir miissen in del' Beschleunigung des Wachstums eine be­
sondere Reizwirkung del' Schwerkraft 'sehen, die von del' ungleichen 
Beeinflussung del' Streckung, also del" eigentlichen geotropischen 
Reizung gedanklich getrennt werden mu!); Man kann sie abel' auch 
experimentell trennen. Wenn man Grashalmstiicke am Klinostaten 
rotieren laJ3t, so kann eine geotropische Kriimmung bei dem 
Wechsel del' Schwerkraftrichtung nicht auftreten. Es zeigt sich 
abel', daJ3 eine Reizung doch zustande kommt, indem die Basal­
knoten del' Blatter sich zu streck en anfangen (Elfving 1884). Das 
Resultat dieses Versuches spricht ii brigens auch dafiir, daB am 
Klinostaten wirklich eine Schwerkraftreizung stattfindet und nul' 
wegen del' Aufeinanderfolge entgegengesetzter Impulse eine Kriimmung 
nicht zustande kommt, wahrend man friiher glaubte, daJ3 das kurze 
Verweilen in jeder Lage nicht ausreichte, eine Erregung zu bewirken. 

Eine geotropische Kriimmung 'nicht mehr in die Lange wachsen­
del' Teile findet sich ferner bei verholzten Zweigen del' Baume. Bei 
diesen Objekten kann die Zellbildungsschicht, die sonst das Wachs­
tum in die Dicke bewirkt, durch ungleiche Produktion neuer 
Elemente auf Ober- und Unterseite eine Kriimmung etzielen. So 
konnen sich mehrjahrige, verholzte Zweige von del' RoJ3kastanie und 
del' Linde noch geotropisch kriimmen, wenn sie aus ihrer Lage ge­
bracht werden. 

c) Quantitative Zusammenhange zwischen ReizalllaJ3, 
El'regung und Reaktion. 

Ehemals teilte man die Naturwissenschaften kurzerhand III 

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, ,reil in ihnen die Mannigfaltigkeit del' Formen das Interesse zu­
nachst durchaus in Anspruch nahm. 

Wir empfinden diesc Scheidung heute als ein Werturteil, gegen 
das sich unser naturwissenschaftliches Gefiihl auflehnt. In del' Tat 
haben exakte Methoden langst auch in die Biologie, die Lehre von 
den Lebe,,'esen, Eingang gefunden. Man ging sogar auch hier so­
,\'eit, nul' eine mathematische odeI' phYBikalisch-chemische Behand­
lungsweise del' Probleme als echte Wissenschaft anzuerkennen. Diese 
Auffassung schieJ3t weit iibers Ziel, wenn man auch anerkennen muJ3, 
daJ3 die zahlenmaJ3ige Forschungs,,'eise einen sehr groJ3en Fortschritt 
herbeigefiihrt hat. Sie wurde in die Pflanzenphysiologie Val' allem 
durch Sachs' und Pfeffers Arbeiten und Anregungen hineingetl'agen. 
Noch ist diesel' Fortschritt nicht mit del' 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 gefiihrte 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 gezahlt werden muB, wenn man iiber das Stadium der mehr 
oder weniger begriindeten Vermutungen hinwegkommen will. 

Welches sind nun die Dinge, iiber die uns eine zahlenmaBige 
Behandlung der :Reiz'-Probleme, zunachst des Geotropismus, AufschluB 
geben kann~ 

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

Nochin anderer Weise laSt sich ein geotropischer Reiz vari­
ieren, namlich 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 korrigiereIid ein. Priifen wi!' aIle Winkellagen 
durch, so finden wir, daB nicht nur in der Normalstellung, sondern 
auch in der genau umgekehrten eineRuhelage existiert. 

1st namlich der Pflanzenteil um 180 0 gedreht, so greift die 
Schwerkraft wiederum in der Richtung der Langsachse ein, kann 
also nicht zwei Flanken verschieden beeinflussen. Daher unterbleibt 
eine geotropische Kriimmung. Das gilt aber nur von der ganz ge" 
nauen VertikaHage. Steht das Objekt nur ein wenig schief, so be­
ginnt eine zunachst schwache geotropische Kriimmung. Dadurch 
wird die Abweichung von der reizlosen Lage vergroBert und ein 
starkerer geotropischer Reiz verursacht, der schlieBlichzu einer 
voHkommenen Umkehr fiihrt. Das betreffende positiv oder negativ 
geotropische Pflanzenorgan gewinnt so schlieBlich wieder die Normal­
steHung. Praktisch wird das unter Bedingungen, die nicht eigens 
dieser Fragestellung angepaBt 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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mli.Biges Wachs tum 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 Umstanden keine 
Reaktion stattfindet, im Gegensatz zu allen anderen Winkellagen. 

E.s gibt also bei den vertikal wachsenden odeI' "orthotropen" 
Pflanzenteilen zwei Ruhelagen, die dem stabilen und labilen Gleich­
gewichte der Mechanik entsprechen. Sowohl aus der stabilen wie 
aus del' labilen Ruhelage kehrt das Organ nach einer Ablenkung 
in die stabile zuriick. 

Soweit kommt man noch verhaltnismaBig leicht. Dariiber hinaus 
aber mochten wir noch wissen, welche Wirkung die anderen Rei:/.:­
lagen zwischen 0 und 180 0 haben, ob hier wie bei verschieden groBer 
Zentrifugalkraft nur die Starke oder etwa auch die Art der Er­
regung verandert wird? Zur Losung dieser Frage brauchen wir wiederum 
genaue quantitative Methoden. 

SchlieBlich interessiert es uns, zu wissen, in welcher Weise die 
geotropische Reaktion infolge auBerer Einfliisse verschieden ausfallt 
und ob es moglich ist, mehrere Pflanzenarten in bezug auf ihre 
Reizempfanglichkeit zu vergleichen. In allen diesen Fallen miissen 
wir bei wissenschaftlicher Bearbeitung der Fragen moglichst exakt 
vorgehen, denn del' bloBe 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 Gedachtnis zuriickrufen, was oben 
iiber die einzelnen Teile des geotropischen Gesamtvorganges gesagt 
worden ist. Was der Beobachtung zuganglich ist, ist einerseits die 
physikalische Reizursache, andererseits der auDere Endeffekt odeI' 
die Reizreaktion. AufschluB iiber die Zwischenglieder kann nur mittel­
bar gewonnen werden. Del' ReizanlaB ist ohne weiteres physikalisch 
messbar. Nicht so der Reizerfolg; doch kann man seine ein­
zelnen Phasen aufzeiclmen, vergleichen und so den Gang del' Re­
aktion verfolgen. Auf diesel' Grundlage sind nun verschiedene Ma!3-
methoden aufgebaut worden, die den Zweck haben, Licht auf die 
inneren Vorgange in del' Pflanze zu werfen und die verwickelten 
Teilprozesse voneinander sondel'll zu helfen. Ihre Hauptaufgabe 
sollte es im Grunde immer sein, dariiber AufschluB 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. GesetzmaBige Zusammenhange also sind zu finden 
zwischen der GroBe des physikalischen Reizes und der GroBe des 
ersten physiologischen Effektes 1) in der Pflanze. Beim Menschen ist 
eine almliche Frage als das psychophysische Problem bekannt. 

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



Quantitative Zusammenhange zwischen Reizanlal3 usw. 59 

Del' Gang des Fortschrittes in del' Reizphysiologie ist gekenn­
zeichnet durch das Streben, sich von del' auBerlichen Beobachtung 
des Kriimmungsverlaufes frei zu machen, weil in ihn zu viele 
storende Nebenfaktoren hineinspielen. Sieht man z. B. einen um­
gelegten Pfianzenteil 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 
Empfindungsvermogen del' Pflanze orientieren. 

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

l. Man konstatiert den ersten Beginn del' sichtbaren Abweichung 
von del' VOl' her bestehenden Form und benutzt als MaB die vom 
Beginn del' Reizung bis dahin vergangene Zeit. Das ware die Be­
stimmung del' Reaktionszeit. Natiirlich muB hier wie iiberall bei 
wissenschaftlichen Messungen derselbe Versuch oft wiederholt werden, 
damit ZufaIligkeiten moglichst ausgeschaltet werden. Je nach der 
Feinheit del' Methode wird man den Beginn del' Reaktion friiher oder 
spater festzustellen vermogen. Doch kommt es bei vergleichenden 
V {'rsuchen nur darauf an, einheitlich vorzugehen. 

2. Man miBt nach einer bestimmten Zeit vom Beginn der 
Reizung an gerechnet die Starke del' 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 annahel'lld geraden 
Endes als MaB del' Reaktionsstarke herangezogen werden. 

3. Es wird die zur Erreichung eines bestimmten physiologischen 
Effektes, z. B. del' ersten Spur einer Kriimmung, notwendige Starke 
oder Dauer des Reizanlasses gesucht. Das nennt man Bestimmung 
einer Reizschwelle. Unter den verschiedenen Schwellenwerten 
spielt beim Geotropismus die Prasentationszeit, also eine Zeit­
Ilchwelle, die groBte Rolle. Auch hier wil'd es von del' Art del' Be­
obachtung abhangen, welches Reaktionsminimum noeh erkannt wird. 

4. Man benutzt einen Vel'gleichsreiz von bekanntel' GroBe und 
Wirkung. Dabei geht man am besten von del' Erfahrung aus, daB 
z\\'ei einander entgegengesetzte gleich starke Reize sich in ihrel' 
Wirkung aufheben. Darauf beruht die Kompensationsmethode. 
Bei ihr wird also die GroBe einer Einwirkung bestimmt, die notig 
ist, urn einen anderen, bekannten Effekt gerade auszugleichen. Beim 
Geotl'opismus kann das nur in zeitlicher Aufeinanderfolge geschehen. 
1m iibrigen aber sind die besprochenen Methoden nicht auf den 
Geotropismus beschrankt, sondel'll sind, wenigstens del' Moglichkeit 
naeh, wohl auf aIle Reizkriimmungen anwendbar. 

l. Die Bestimmung der Reaktionszeit ist die friiher am hau­
figs ten angewandte Methode. Zugleich aber ist sie die ungenaueste, 
"Oenn es darauf ankommt, den wirklichen Reizwert einer physikalischen 
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Einwirkung, wie sie den Gang der Erregung beeinfluBt, festzustellen. 
Das, was eigentlich gem essen werden soIl, ist ja nicht der auBere 
Effekt, der durch das Zusammenwirken vieler Einzelvorgange in der 
Pflanze zustande kommt und sich kaum durch eine einfache GroBen­
angabe festlegen laBt. Den Beobachtern schwebte vielmehr immer 
vor die Hohe der durch einen ReizanlaB bewirkten Erregung zu 
messen,vergleichbar etwa der unmittelbaren Empfindung, die wir 
Menschen bei der Einwirkung eines bestimmten Reizes haben. 
Wonten 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 ursachlichem Zu­
sammenhange mit der Empfindung stande, herausgreifen, um danach 
zu urteilen. So ware es falsch, etwa die Heftigkeit, mit der jemand 
vor der Beriihrung mit einem heiBen Eisen zuriickschreckte, als MaB 
zur Erforschung des Warmesinnes zu benutzen. 

In ahnlicher Weise hangt auch die geotropische Reaktionszeit, 
auBer von der Starke des Reizanlasses, noch von zu vielen anderen 
Faktoren ab, die den Zusammenhang verdunkeln. Man faBt sie 
unter dem unklaren Begriff der Kriimmungsfahigkeit zusammen. 
Noch schlimmer aber ist es, daB gerade iiber den Zusammenhang 
zwischen Reizintensitat und Reaktionszeit erst durch die Versuche 
selbst Klarheit geschaffen werden muG. 

Man wuBte aus mancherlei Erfahrungen schon lange, daB vielfach 
ein schwacher Reiz mehr Zeit braucht, urn einen deutlichen Effekt 
hervorzurufen, als ein starker. Auch beim Geotropismus ist das der 
Fall, aber, nur innerhalb gewisser Grenzen. Dber den Geltungs­
bereich dieser Regel konnen 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 Tragheit besitzen. 

AuBerdem ist aber iiberhaupt nicht gesagt, daB durch die Ver­
star kung 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 Grundlagell der Re­
aktionszeitbestimmungen hat manche Irrtiimer veranlaJ3t, die den 
Fortschritt aufgehalten haben. 1st man sich aber dariiber klar, was 
gemessen werden soIl, und hat man erst einmal die Veranderung 
der Reaktionszeit in Abhangigkeit von der Starke des Reizanlasses 
an verschiedenen Objekten studiert, so ist auch die Reaktionszeit 
als MaS oft brauchbar. Zudem hat diese und die nachste Methode, im 
Gegensatz zu den iibrigen, mehr theoretisch bedeutungsvollen, einen 
gewissen okologischen 1) 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 naoh den Ursachen des Geschehens. 
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Verhalten der Pflanzen unter normalen Umstanden. Die Reaktions­
zeit betragt fiir die meisten der gebrauchlichen Wurzeln und Stengel 
von Keimlingen unter giinstigen Bedingungen 60-80 Min. (Czapek 
1898). Schneller reagieren nach Fitting (1905) die Keimstengel 
von Sinapis alba, namlich nach 45.-60 Min. Andererseits gibt es 
auch viele tragere Objekte. Ferner kann das Alter die Reaktions­
zeit beeinflussen~ Keimstengel von V icia Faba reagieren nach 
65 Min., wenn sie 3-5 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 Starke eines Reizanlasses nie eine groBe Rolle gespielt. 
Bei Untersuchungen iiber die geotropische Reizstarke in verschiedenen 
Winkellagen ist sie iiberhaupt nicht ohne weiteres anwendbar, weil 
bei starkerer Ablenkung ein graBerer Weg zu durchlaufen ist als bei 
schwacher. Wir wissen aber schon, daB in der Inverslage, bei der 
die Kriimmung bis zur Ruhelage am starksten werden miiBte, gar 
keine Reizung stattfindet. 

GroBer ist die Bedeutung des Endwinkels, aber nur bei dem 
Vergleich zweier einander entgegenwirkender Reizanlasse, denn eine 
einzelne Richtkraft muss bei ausreichender Kriimmungsfahigkeit 
schlieBlich stets eine vollkommene Einstellung bewirken. So gibt 
z. B. bei Zentrifugalversuchen mit vertikaler Achse die Endstellung 
des gereizten Organes AufschluB iiber das Verhaltnis der geotropischen 
zur Fliehkraftreizung. 

3. Einen besseren Einblick in das MaB der primaren physio­
logischen Wirkung verschiedener Reizanlasse als die besprochenen 
Methoden gewahrt die Bestimmung der Prasentationszeit. Denn 
hier wird der, an sich schwer meBbare, physiologische Effekt kon­
stant gehalten und das ihm entsprechende MinimalmaB des physi­
kalisch definierten Reizanlasses bestimmt. Die praktische Ausfiihrung 
einer solchen Bestimmung gestaltet sich foIgendermaBen: Man wahlt 
eine graB ere Anzahl maglichst gleicher Exemplare z. B. von negativ 
geotropischen Stengeln. Diese teilt man in Gruppen, die verschieden 
lange, etwa 1, 2, 5, 10 Minuten us£. 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 langsten umgelegten Stengeln eine Nachwirkung in Gestalt 
einer Kriimmung. Je kiirzer die Reizung war, desto schwacher fiUlt 
die Reaktion aus und desto schneller geht sie voriiber. Bei einer 
gewissen Lange der Reizzeit, z. B. bei 5 Minuten, tritt gar keine 
Kriimmung mehr auf. Dann liegt die Prasent.ationszeit zwischen 
5 und 10 Minuten. 

Fiir ein und dieselbe Pflanzenart hat die Prasentationszeit unter 
sonst gleichen Bedingungen eine bestimmte GraBe. Daher ist sie 
als MaB bei reizphysiologischen Arbeiten gut verwendbar. Sie be­
tragt nach Bach (1907) fiir Bliitensprosse von Capsella (Hirtentasche) 
2 Minuten, fiir solohe von Sisymbrium (Rauke) und Plantago (Wege-
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rich), sowie fUr Keimstengel von Helianthus (Sonnenrose) 3 Minuten, 
bei verschiedenen anderen Keimlingsachsen 4-12 oder (Lupinus) 
selbst 20-25 Minuten. Ein Zusammenhang zwischen der Lange der 
Prasentationszeit und der der Reaktionszeit braucht nicht zu bestehen. 
Erstere ist wahrscheinlich der Ausdruck flir die Empfindlichkeit des 
Reizaufnahmeorgans, wah rend bei letzterer die der Krlimmung voraus­
gehende~n Umschaltungsvorgange 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 AufschluB liber die 
absolute Hohe der durch einen Reiz bewirkten Erregung. Dafiir 
fehlen aIle Anhaltspunkte. Ais MaB gilt vielmehr immer nur die 
Wirkung eines anderen bekannten Reizes. Je unmittelbarer diese 
Vergleichung moglich ist, je genauer also die Identitiit der Reiz­
wirkungen festgestcllt werden kann, desto exakter ist die Methode. 
Die nun zu besprechende Kompensationsmethode leistet in dieser 
Beziehung sehr viel. Sie beruht darauf, daB entgegengesetzte Ein­
wirkungen einander schwachen. 

Auf Gleichheit der Reize wird geschlossen, wenn sie sich in 
ihrer Wirkung aufheben. Voraussetzung ist also, daB Ungleichheit 
sich durch Dberwiegen des starkeren Reizanlasses zu erkennen gibt. 
So verhalt es sich in der Tat; falls der Unterschied nicht zu gering ist, 
steUt sich die Pflanze in die Richtung des starkeren Reizanlasses. 
Die Differenz in der Reizstarke, die gerade noch empfunden wirel, 
ist ein Ma/3 flir die Feinheit des Unterscheidungsvermogens. Man 
nennt sie Unterschiedsschwelle. Ihre meist recht geringe Gro/3e 
macht die Kompensationsmethode so empfindlich. 

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

Unter den SteUungen, die wir einem negativ geotropischen 
Stengel geben konnen, sind, wie wir gesehen haben, zwei als Ruhe­
lagen zu bezeichnen. Mit del' Abweichung von der Vertikalen nimmt 
die Reizung zu. Es fragt sich aber, wo ihr Maximum liegt. Mit 
Benutzung der Reaktionszeit ist man zu falschen V orstellungen gelangt. 
Erst als Fitting (1905) flir diesen Zweck die Kompensationsmethode 
erdachte, wurde Klarheit geschaffen. Er lieB einen Pflanzenteil ab­
wechselnd gleich lange in zwei zu vergleichenden Winkellagen ver­
weilen, und zwar so, da/3 die Impulse einander entgegenwirkten. Die 
Krlimmung erfolgte dann in der Richtung, die der starkeren Ein­
wirkung entsprach. Auf die Weise konnte aus allen moglichen 
Winkellagen die mit der groBten Reizwirkung herausgefunden werden. 
Es war die Horizontalstellung. 

Zur Ausflihrung solcher Versuche ,var die Veranderung der Lage 
der benutzten Pflanzenteile mit der Hand zu mlihsam und vor allem 
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nicht exakt genug. Fitting bediente sich daher eines besonderen 
Apparates, del' in ganz bestimmten Intervallen nach einem Verweilen 
in bestimmter Winkellage das Umlegen automatisch besorgte und es 
gestattete, beliebige Winkellagen zu kombinieren. Die Grundla,ge 
dieses Apparates, den ,vir hier nicht beschreiben konnen, bildete del' 
Pfeffersche Klinostat (vgl. S. 43). Entsprechende Resultate konnten 
mit diesem Uhrwerke auch ohne besondere Beigaben erzielt werden, 
wenn man es gleichmal3ig rotieren liel3, dabei abel' die Achse in be­
stimmten Winkeln neigte und den Pflanzenteil seinerseits in einem 
Winkel zu del' Achse anbrachte. Dabei verweilte das betreffende Ver­
suchsobjekt allerdings nur kurze Zeit in del' betreffenden oberen odeI' 
unteren SteHung. Da die Impulse sich abel' summierten und die 
Reizungen, die in del' Position links und rechts von del' Achse aus­
geubt wurden, sich gegenseitig aufhoben, kam es doch zu einer be­
stimmt gerichteten Krummung. Es wurde dadurch gleichzeitig von 
neuem del' Beweis erbracht, dal3 am Klinostaten auch bei schnellster 
Rotation eine geotropische Reizung zustande kommt, was man bis 
dahin nur aus dem Verhalten del' Grasknoten schliel3en konnte. 

Wahrend in dies en Versuchen die wirksamste Winkellage aus 
dem Auftreten einer geotropischen Krummung erschlossen wurde, 
suchte Fitting weiterhin ein genaueres Mal3 fUr die Reizstarke in 
den einzelnen Stellungen zu bekommen, indem er die gegeneinander­
wirkenden Impulse so abstufte, dal3 eine Reaktion ausblieb. Damit 
erst war die oben gewurdigte Kompensationsmethode geschaffen und 
damit erst konnten quantitative Resultate erzielt werden. Da nul' 
echte geotropische Reize studiert werden sollten, also mit del' 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 
\rerden sollten. Mit del' Dauer del' Reizung \yachst die Erregung. 
Legt man einen geotropischen Pflanzenteil kurzer um als die Pl'aseIi­
tationszei t betragt, so erfolgt keine Reaktion. Durch die Wieder­
holung solcher kurzen Expositionen kann abel' schliel3lich eine Kl'ummung 
erzielt werden, falls die Pausen nicht zu lang werden. Das heil3t, 
die einzeln unter del' Schwelle fur die Reaktion bleibenden Im­
pulse summiel'en sich, bis die El'regung die fUr die Auslosung einer 
Krummung notige Hohe erreicht. Fitting fand nun die Summation 
kurzer Einzelreize so vollstandig, dal3 es fUr die Hohe del' Erl'egung 
allein auf die Gesamtreizung ankam, nicht abel' auf die Lange del' 
Pausen; vorausgesetzt, dal3 das Verhaltnis del' Reize dann zur Ruhe­
zeit eine gewisse Minimalgrol3e hatte, die fUr die Keimstengel von 
Vicia Faba z. B. nicht kleiner werden durfte als 1: 5. Daraus er­
gibt sich klar eine gesetzmaBige Abhangigkeit del' Reizintensitat von 
del' Dauer del' Einwirkung eines geotropischen Reizes. 

Entsprechend kann auch durch Kombination verschieden langeI' 
Reizungen mit verschiedenen Winkellagen innerhalb gewisser Grenzen 
jede gewunschte 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 genaherte. 
Wurden am "intermittierenden Klinostaten" die Reizzeiten in zwei 
Stellungen ausgeprobt, die sich gerade die Wage hieIten, so daB die 
Kriimmung au sblieb , dann konnte auf gleiche Erregungshohe ge­
schlossen werden. Fiir diesen Fall war nun das VerhaItnis der Ex­
positionszeiten konstant und unabhangig 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 Langsrichtung des Organs gedachte unwirksam 
bleibt. Oder mit anderen Worten: Die geotropische Reizstarke 
ist proportional dem Sinus des Ablenkungswinkels. Das 
entspricht genau dem mechanischen Parallelogramm der Krafte.!) 

Das Sinusgesetz des Geotropismus, nachgewiesen mit 
Hilfe del' Kompensationsmethode. 

Tabelle nach Fitting 1905. 

Ko~binierte Ablenkungs-\900 900 I ~Oo 90° [450 90° I 30° 90° I! 15° 90° [ 
wmkelaus der Ruhelage ' , '1',' 

,----~------~-------

Sinusverhaltniss~ der Ab-I 1: 1 10 866 . 1[ ° 701 . 1 ,', ° 5 . 1 10 259 : 11' lenkungswmkel ' . , '," , 

VerhiUtnisse der Erregun­
gen, abgeleitet aus den em­
pirisch ermittelten VerhiUt­
nissen d. Expositionszeiten 

1 [ i 
1: 1 1°,869: 1 (0,714: 1[ 0,5: 1 

0: 1 

Dasselbe ResuItat, daB in der wagerechten Lage die intensivste 
Reizung, sowohl positiv wie negativ geotropischer Organe statt­
findet, ergab sich auch aus Messungen der Prasentationszeiten 
(Bach 1907 und Pekelharing 1910). Diese werden namlich mit 
der GroBe der Ablenkung aus der Ruhelage immer kleiner und 
erreichen ein Minimum, wenn der Winkel 90 0 betragt. Von da an 
nehmen sie wieder mehr und mehr zu, bis schlieBlich, in der um­
gekehrten Lage, wenn die Ablenkung 180 0 betragt, die Reaktion 
ganz und gar ausbleibt. 

Unt"erwirft man die gefundenen Werte fUr die Prasentations­
zeiten in verschiedenen Winkellagen einer mathematischen Behandlung, 
so ergibt sich wieder das Sinusgesetz d. h., die Prasentationszeiten 
sind umgekehrt proportional dem Sinus des Ablenkungswinkels. 
Rechnet man auf dieser Grundlage das Produkt der Reizstarke (oder 
des Sinus des Ablenkungswinkels) und del' Prasentationszeit bei ver-

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

Das Sin usg e setz, nachgewiesen an den Prasentationszeiten. 
Tabelle naeh Pekelharing 1910. 

Ablenkungswinkel Sinus desselben 

90° 
60° 

120 
45 

135 
40 
30 

150 
25 
20 

159 

1 
0,866 
0,866 
0,7071 
0,7071 
0,6428 
0,5 
0,5 
0,4226 
0,3-12 
0,358 

Prasentationszeit Produkt aus beiden 
in Sekunden = Reizmenge 

269 
326 
332 
366 
340 
441 
540 
538 
607 
735 
730 

269 
282 
288 
259 
240 
284 
270 
269 
256 
251 
262 

Man gewinnt hiermit a uch ein objektives MaB fiir die geotropisehe 
Empfindliehkeit eines Pflanzenteiles. Ein geotropisehes Objekt ist 
um so empfindlieher, je kleiner das erwahnte Produkt, die Reiz­
menge, ist; denn ein um so kiirzerer und sehwaeherer Reiz bewirkt 
noeh eine Krummung. Allerdings ist die "Empfindliehkeit" in diesem 
Sinne aueh noeh eine zusammengesetzte GroBe. In ihr steekt neben 
der Reizempfangliehkeit des Aufnahmeapparates aueh die Tragheit 
des Bewegungsorganes sowie der Zwisehenglieder der Reizkette. 

Bei der Ausarbeitung der Kompensationsmethode hatte Fi tting 
gefunden, daB sehr geringe Winkelabweiehungen von der Pflanze em­
pfunden und mit einer Krummung beantwortet werden. Schon wenn 
bei gleieher Expositionszeit die kombinierten Stellungen um 1 0 und 
selbst wenn sie nur urn 1/2 0 voneinander abwichen, trat unter Um­
standen eine, dann freilich geringe, Reaktion im Sinne der wirk­
sameren Winkellage ein. Nur diese Kleinheit der Unterschiedsschwelle 
fUr verschiedene Winkellagen erlaubte die aus der Tabelle (S. 64) 
ersichtliche Genauigkeit zu erreichen. 

Die geotropische Unterschiedsempfindlichkeit envies sich aber 
nicht als gleichmaBig. Sie nahm vielmehr mit der Abweichung von 
der Ruhelage ab: Je wirksamer die Reizungen an sich waren, desto 
groBer muBte die Differenz der Winkellagen sein, urn von der Pflanze 
wahrgenommen zu werden. Scharfer konnte eine entsprechende 
GesetzmaBigkeit fiir die zeitlichen Unterschiedsschwellen festgelegt 
werden, d. h. fur die gerade noeh 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 variiert, und es 
zeigte sich wiederum, daB bei groBerer absoluter Erregung auch 
die Unterschiede groBer sein miissen, urn eine Reaktion zu be­
wirken. 

Durch genaue Messung der Expositionszeiten und der dazu ge­
horigen zeitlichen Unterschiedsschwellen wurde gefunden, daB das 
Verhaltnis dieser beiden Werte fiirein- 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 muBte -urn eine Reaktion zu bewirken - auch die 
langere Reizung die kiirzere urn das doppelte der sonst ausreichenden 
Zeitdifferenz iibertreffen. Auch die zeitliche Unterschiedsschwelle 
steigt iibrigens mit der Wirksamkeit der Winkellage. Fiir die wirk­
samste Stellung, namlich Reizung in wagerechter Lage, fand Fi tting 
bei den Keimstengeln von Vicia Faba das konstante Ver haltnis der 
zeitlichen Unterschiedsschwelle zur Expositionszeit wie 4: 100. 

Die Konstanz dieses Verhaltnisses von Reizintensitat und 
Minimum der wirksamen Differenz ist in der Physiologie des 
Menschen als das Weber-Fechnersche Gesetz bekannt. Wahrend 
es sich dort auf die Empfindungen bezieht, ist es bei Pflanzen 
nur mittelbar' aus den AuBerungen der Sensibilitat zu entnehmen. 
Wie wir noch sehen werden, ist es durch Pfeffer schon friiher fiir 
die chemische Reizbarkeit von Farnsamenfaden nachgewiesen. Fiir 
Teile hoherer Pflanzen aber gelang die Auffindung Fi tting zum 
ersten Male in einwandfreier Weise. 

Wie wir wissen, ist die Variation der Winkelstellung und del' 
EXP0i;litionszeit nicht die einzigen Wege, die geotropische Reizwirkung 
quantitativ abzustufen. Es gelingt das vielmehr auch, wenn man 
die Schwerkraft durch die Zentrifugalwirkung ersetzt, wobei auJ3erdem 
eine viel hohere Reizintensitat erreicht werden kann. Denn die wirk­
samste Winkellage ergibt bei Verwendung del' Schwerkraft immer nur 
die Massenbeschleunigung g = 981 cm. sec - 2. Die FIiehkraft da­
gegen kann durch VergroBerung 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 konnen 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 
Prasentationszeit fest, so findet man mit dem Anwachsen jener eine 
Abnahme del' zur Erzielung einer Kriimmung notwendigen Reizzeit. 
Und zwar stellt sich hierbei wieder dasselbe bedeutungsvolle Rei z­
mengengesetz heraus. An der Reizschwelle ist namlich fiir ein­
und dasselbe Objekt das Produkt aus Massenbeschleunigung und 
Prasentationszeit kQnstant (Maillefer 1909, Pekelharing 1910). 
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Prasentationszeit von Avenakeimseheiden bei versehiedenen 
Zentrifugalkraftennaeh Pekelharing; 1910. 

Reizdauer in Kraft in Produkt aus Reizdauer in Kraft in Produkt aus 
Sekunden Dynen Zeit und Kraft Sekunden Dynen Zeit und 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 4,1 287 
830 0,364 302 72 4,4;2 318 
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 

SoIl also eine bestimmte Wirkung erzielt werden, so muB das, 
was an Zeit erspart wird, an Intensitat zugesetzt werden und um­
gekehrt. Dasselbe Gesetz werden wir beim Liehtreiz giiltig finden. 
Es kommt ihm also offenbar eine groDe allgemeine Bedeutung zu. 

Seine Wiehtigkeit wird. noeh dadureh gesteigert, daB es neuer­
dings Trondle (1910) gelungen ist, eine erweiterte mathematisehe 
Fassung zu finden, die aueh die Reaktionszeiten in sieh sehlieBt. 
Dabei war es notig, den Faktor der Kriimmungsfahigkeit auszusehlieBen, 
resp. als konstant anzunehmen. Das gelingt, wenn die Differenz der 
Reizintensitaten mit der Differenz der Reizmengen (Produkt aus Reiz­
intensitat und Zeit) bis zum Beginn der Reaktion verglichen wird. 
Das Verhaltnis ist konstant. Durch eine Umreehnung ergibt sich, 
daB die Reizwirkung proportional der Intensitat und proportional 
der Reaktionszeit, vermindert urn einen konstanten Wert ist.: Oder 
anders ausgedriickt: Die Reaktionszeit verhalt sich so wie wenn sie 
aus zwei Teilen bestande. Der eine davon ist das MaB fUr die 
Kriimmungsfahigkeit und daher konstant. Der andere Teil bedeutet 
die Zeit, die notig ist, bis die zur Auslosung der Kriimmung notige 
Erregung erzielt ist. Bei hoher Reizenergie geschieht:das so schnell, 
daB dieser Teil gegen den anderen vollig zuriiektritt. Die Reaktions­
zeit sinkt daher nur bis zu einer gewissen Reizstarke lind bleibt 
dann gleich. Bei abnehmender Reizintensitat wird die Reakti'onszeit 
immer langer, weil urn so mehr Zeit vergeht, bis die notige Erregungs- . 
hohe .erreieht ist. Fiir diese Zunahme gilt das- friiher fUr> die; 

5* 
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Prasentationszeit wiedergegebene Reizmengengesetz, als· dessen Er­
weiterung sich somit das neue Gesetz fiir die Reaktionszeiten er­
weist. Die von Trondle aus Bestimmungen ariderer Autoren (Bach, 
Pekelharing) berechneten Zahlen stimmen zufriEidenstellerid. 

Geotropische Reaktionszeiten der Keimscheide von 
Avena sativa. 

I. II. III. 
Reaktionszeit IV. 

Zentrifugal. Reaktionszeit in Min. berechnet Trondles kraft in in Min. gefunden nach der Trondle- Konstante Dynen (nach Pekelharing) 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 45 50,4 45 
0,93 

" 
45 48,4 45 

5,80 
" 

45 46,9 45 
9,00 

" 
45 45,3 45 

11,00 
" 

45 45,2 45 
14,80 45 45,2 45 
36,80 " 

45 45,0 45 
56,60 

" 
45 45,0 45 

Man sieht, daB 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 Tragheitskonstante, die leidlich 
stimmt (nur zwei Werte, die eingeklammert wurden, fallen starker 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, 
daJ3 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
tensitat 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 Prasentationszeiten gekommen. 

Damit hatten 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 Gewachsreiches zuwenden. Wir werden dabei sehen, daB neb en 
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dem fiir feinere Untersuchungen bisher allein herangezogenen posi~ 
tiven Geotropismus der Wurzeln unddem negativen der' Stengel 
noeh allerlei andere Erscheinungsformen der Sehwerkraftsreizbarkeit 
existieren. 

d) Verschiedenheiten im Verhalten der einzelnen Pflanzenteile. 

Die Fahigkeit, geotropisehe Bewegungen auszufiihren, kommt, 
wie man schon aus friiheren Erwahnungen entnommen haben wird, 
sehr versehiedenen Pflanzenorganen zu.1) Zwei Haupttypen sind 
dureh die negativ geotropisehen Stengel und die positiv geotropischen 
Hauptwurzeln am klarsten charakterisiert. 

Negativ geotropiseh sind auBerdem aber noeh viele andere 
Pflanzenorgane, wenn deren Funktion es verlangt. Mit einer Ver­
anderung der Aufgabe geht namlieh oft eine Veranderungder 
Reizbarkeit Hand in Hand. Es miissen also nieht etwa aIle 
Stengel (von den Seitenorganen ist spater die Rede) negativ, aile 
Wurzeln positiv geotropiseh sein. Besonders aufallende Ausnahmen 
sind die sog. Atemwurzeln vieler in Siimpfen lebender Pflanzen. 
Sie dienen zur Erleichterung des Gasaustausches der unter Wasser 
waehsenden Teile. Diese, mit groBen Luftliicken versehenen, aber 
sonst typisehen Wurzeln sind negativ geotropiseh, waehsen also aus 
dem Schlamm oder Wasser aufreeht empor, wahrend andere Wurzeln 
derselben Pflanzen, die die normale Funktion haben, im Erdboden 
bleiben. 

SolcheAtemwurzeln besitzen VOl' allem Pflanzen del' Mangrovevegetation, wie 
die asiatischen Arten Avieennia offieinalis, Sonneratia aeida u. alba, Cereops Can· 
dolleana und die amerikanisehe Laguneularia rae em os a, ferner die in seiehtem 
Wasser waehsenden Al'ten del' Gattung Jussieua. Der Funktion naeh analoge 
Bildungen stellen die kniefOrmig aufgeriehteten Wurzeln maneher Pflanzen dar, 
liber deren geotropisches Verhalten abel' nichts bekannt ist (Schimper 1898). 

Aufreehtes Waehstum kommt ferner vielen in die Bliitenregion 
fallenden SproBteilen zu. Auffallend wird das dann, wenn die sie 
tragenden Zweige annahernd horizontal gerichtet sind. Das ist Z. B. 
bei den Bliitenrispen der RoBkastanien, Paulovnien, Hollunderarten und 
vielen anderen der Fall. In solehen Fallen steht der Bliitentrager 
auf dem Zweig wie die Kerze auf dem Weihnaehtsbaume. Er maeht 
dadureh einen vom sonstigen Zweigsystem verhaltnismaBig unabhan­
gigen Eindruek und reehtfertigt diesen auch durch seine besondere 
Reaktionsweise. Solehe Teile werden namlieh, wie Baranetzky ge­
zeigt hat, dureh ihre Stellung zur Tragachse aueh am Klinostaten 
in keiner Weise beeinfluBt, - wie das sonst meist an den zusammen­
hangenden Organen vermoge des Autotropismus der Fall ist, - sondern 
sie suchen sich nur vertikal einzustellen. Die Bedeutung dieser Ein­
rich tung ist klar. Wahrend an den ungefahr horizontal stehenderi 
Zweigen die Blatter zum Auffangen des Sonnenliehtes flach ausgebreitet 

1) Auch festgewachsene Tiere konnen sie zeigen. 
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sein miissen, ist es die' Aufgabe . der Bliiten, den anfliegimden 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 bestaubenden Tieren einen bequemen Anflug, der durch Blatter 
nicht gestort ist. l ) In wie hohem MaBe diese schOne Einrichtung 
lhren Zweck erfiillt, laBt sich an jedem sonnigen Tage zur Bliitezeit 
der besprochenen Holzgewachse beobac'liten. -

Geotropisch ahnlich verhalten sich die jungen Triebe der Kiefern, 
die anfangs gleichfalls kerzengerade stehen, spater aber, - mit Aus­
nahme desjeIiigen, der die Verlangerung des Hauptstammes dar­
stent, - ihre definitive, geneigte Lage zum Horizont einnehmen. 
DaB bestimmte Glieder des Verzweigungssystemes im Gegensatze zu 
-den iibrigen aufrecht wachsen, ist eine sehr haufige Erscheinung, 
nur ist es nicht immer so auffii.llig wie bei den genannten Pflanzen. 
Ein solcher Fall liegt z. B. vor, wenn sich aus unterirdischen, 
kriechendcn Wurzelstocken aufrechte Blatt- und Bliitensprosse ent­
wickeln, wie es bei den Stauden so haufig vorkommt (Windroschen, 
[Anemone nemorosa], Muschelbliimchen [Adoxa moschatellinaJ, Salo­
monssiegel [Polygonatum multiflorum], Einbeere [Paris quadrifoliaJ, 
viele Graser usw.). Bei manchen Barlappgewachsen (Lycopodium 
clavatum), dem Pfennigkraut [Lysimachia Nummularia], dem Giinsel 
[Glechoma hederaceaJ u. a. kriecht der bebHitterte HauptsproB iiber 
der Erde hin, von ihm erhehen sich kiirzere Aste, die die Bliiten 
tragen. Ein ahnlicher Typus fiir eine groBe Reihe von Ge­
wachsen hat gleichfalls kriechende Aste, von denen sich dann aber 
nicht Zweige, l!Iondern nur Blatter und Bliiten negativ geotropisch 
erheben (Haselwurz [Asarum europaeum], Kapuzinerkresse [Tropaeo­
lumarten], Kleefarn [Marsili a quadrifoliaJ, Sauerklee [Oxalis aceto­
sella]. viele Farne usf.) (Abb. 21). 

In allen diesen Fallen haben wir also kriechende, horizontale 
Sprosse, von den en sich andere Teile senkrecht erheben. Letztere 
tun das, wie wir gehort haben, vermoge ihres negativen Geotropis­
mus. Es fragt sich nun aber, wodurch die wagerechten SproBglieder 
ihre Lage beibehalten? Die bisher betrachteten positiv und negati<v 
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 
!lazu stehen die plagiotropen (schraggerichteten) Organe, die eine 
andere Lage zur Schwerkraft einzunehmen suchen, also schief nach 
pben, nach unten oder horizontal gerichtet sein konnen. Man nennt 
sie transversalgeotropisch. Hierher gehoren jene kriechenden 
:Rhizome- und Stengel, daneben aber fast aIle Seitenzweige und -Wur­
zeIn, die meisten Blatter u.' a. 

l) Bei unseren Obstbaumen werden ahnliche Vorteile durch das Erscheinen 
der Bliiten vor den Blattern erreicht. 
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Der einfachste Fall istder oben erwiihnte: horfzontal und unter 
der Erde wachsende, also dem Licht nicht ausgesetzte Wurzel stocke, 
auf die allein die Schwerkraft einen richtenden Einflu13 haben karin. 
Solche liegen z. B. bei Heleocharis palustris (Sumpfriet) llnd anderElU 
Sumpfgewachsen 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 SpitzenteiI 
horizontal. Es kann also sowohl die Ober- wie die Unterseite im 
Wachstum gefordert werden, je nach dem Winkel, den das Rhizom 
zur Schwerkraft einnimmt. Dabei ist es vollig gleichgiiltig, welche 
F1anke nach oben zu Hegen 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 SproG von Epitobium Hektori, von dem sieh die Friichte 
negativ geotropisch erheben. [Desgleichen hat sich bei einem Aufent· 

halt in schwachem Lichte die Spitze des Stengels aufgerichtet.] 

das Wachs tum wird fortgesetzt als ware nichts geschehen. Nur die 
Seitenorgane richten sich auf. Diese Wurzelstocke sind in ihrem 
Bau und ihrem physiologischen Verhalten ringsgleich oder radiiir, 
jede Kante ist der anderen gleich. Wir sehen daraus, daB nicht 
alle radiaren Organe ol'thotl'op sein miissen; ebenso brau·chen nicht 
alle zweiseitig symmetrisch oder unsymmetriseh gebauten plagiotr"op 
zu sein. Meist ist das fl'eilieli del' Fall. 

Doell ist die horizon tale Lage auch nur ein Spezialfall von allen 
moglichen. Zu den sehief geriehteten Organen gehoren die Seiten­
wurzeln, die aus der Hauptwurzel unter einem bestimmten Winkel 
ent,springen und schrag abwal'ts weiterwachsen. Eine Analyse der 
Tatsachen zeigt, daB fiir illre Orientierung erst in zweiter Linie das 
Verh1i.ltnis zur Hauptwul'z.el, hauptsachlich aber ihre eigene Richtung 
zur Schwerkraft in Betracht kommt. Sachs (1873) hat als El'ster 
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gezeigt, daB 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 Wurzelkasten (vgl. S. 36) 
wachsen. Ein Teil der nach einiger Zeit hervorbrechenden Neben­
wurzeln schmiegte sich der Glasscheibe an, so daB cler Winkel, den 
sie einscblugen, beobachtet und gemessen werden konnte. Die Neben­
wurzeln wuchsen nun schrag abwarts. Nach einiger Zeit wurde 
dann der Kasten ganz herumgedreht, so daB die Hauptwurzel senk-

Abb.22. 
WurzeIsystem einer Vic i a· F a b a· Ptlanze in Erde hinter Glas. 
Die Nebenwurzeln streich en schrag abwarts und suchen bei 
zweimaligem Umkehren des Ganzen immer wieder ihre schrage 
transversalgeotropische Lage zn erreichen. An vielen Wurzeln 

ist die doppelte Biegung ZII erkennen. Verkleinert. 

tikale erreicht war, den die Seitenwurzeln 
zeigt hat ten (Abb. 22). 

recht und aufwarts 
stand. Da sie in dem 
Teile, der die Seiten­
wurzeln trug, nicht 
mehr wachstumsfahig 
war, blieb sie in der 
verkehrten Lage. (Nur 
ihre Spitze kriimmte 
sich positiv geotro­
pisch.) Die jetzt schrag 
aufwarts gerichteten 
Nebenwurzeln aber 
richteten sich bogen­
farmig abwarts, eben­
so wie positiv geotro­
pische Hauptwurzeln 
es in derselben Lage 
auch getan hatten. 
Bald jedoch zeigte sich 
ein charakteristischer 
Unterschiedgegen jene: 
Die Kriimmung der 
Seitenwurzeln ging 
nicht bis zur Vertikal­
steHung, sondern harte 
eher auf, und zwar 
dann, wenn derselbe 
Winkel gegen die Ver-

vor der Umkehrung ge-

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 schrag 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
zufiihren, urn auch ' mit del' 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 Ausschlage zu 
gering, um in die Augen zu fallen. Deshalb und weil in seinen Ver­
suchen immer nur Abwarts-, nie aber Aufwartskriimmung 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 aufhorte zu wirken. 

In Wirklichkeit aber ist die Sache nicht so; nicht dem Grade, 
sondem 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 Aufkriimmung notig wird. DaB das so ist, 
hat Czapek (1895b) gezeigt, indem er den Nebenwurzeln eine tiefere 
Lage gab als ihrem Grenzwinkel entsprach. Sie kriimmten sich dann 
aufwarts. Auch hier war es iibrigens gleich, welche Flanke nach 
oben gekehrt war. Es herrscht also vollkommene Analogie mit den 
horizontalgeotropischen Rhizomen, auBer in bezug auf die angestrebte 
Winkellage. 1m ganzen kann man sagen, daB zwischen positiv, 
transversal und negativ geotropischen Organen alle Dbergange 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 langere 
Zeit, so bemerken wir, daB die Seitenwurzeln zwar ein Stiick weit 
in der anfangs eingeschlagenen Richtung fortwachsen, spater aber 
einen Bogen nach abwarts machen, der sie der Vertikalstellung nahert. 
Diese Erscheinung konnte darauf beruhen, daB das geotropische Ver­
halten der Nebenwurzeln sich mit dem Alter anderte. Es konnte 
aber auch sein, daB der mit der Entfemung sinkende EinfluB der 
Hauptwurzel anfangs die Richtung der Nebenwurzeln mehr der Hori­
zontalen naherte, daB aber spater die mehr schrage geotropische 
Eigenrichtung iiberwoge. Fiir die zuletzt vorgetragene Anschauung 
sprechen die folgenden experimentellen Erfahrungen, die dadurch zu­
gleich eine theoretische Beleuchtung erfahren. Entschieden miiBte 
die Frage allerdings wohl durch neue Versuche werden. 

Wollen wir den EinfluB der Hauptwurzel auf die Wachs tums­
richtung der Nebenwurzeln fiir sich, ungestort durch geotropische 
Einfliisse studieren, so bringen wir die Pflanze mit ihrem Wurzel­
system in Erde an den Klinostaten. Wir finden dann, daB die 
Seitenwurzeln einen grBBeren 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 verstarken, so ersetzen wir die Schwerkraft durch eine 
starkere in der Langsrichtung der Hauptwurzel wirkende Fliehkraft. 
In diesem FaIle wird dann der Winkel zwischen Haupt- und Neben­
wurzel mehr spitz (Sachs 1873). Beide Experimente sprechen dafiir. 
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daB linter natiirlichen Umstanden die von den Seitenwurzeln ein­
geschlagene Richtung einen KompromiB darstellt zwischen ihrer eigenen 
stark geneigten geotropischen Ruhelage und der durch den EinfluB 
det Hauptwurzel angestrebten Sehkrechtstellung zu dieser. 

SchlieBlich liegen noch von verschiedenen Autoren Experimente 
vor, in denen der Einflu13 der Haliptwul'zel mit Erfolg dadurch eli­
miniertwurde, da13 diese dicht unter der Ursprungsstelle einer jungen 
Seitenwurzel entfernt ward. Es zeigte sich dann, da13 die Spitze der 
letzteren sich senkrecht abwarts richtete und in die Verlangerung der 
Hauptwurzel einstellte. Unter Umstanden konnte diese Richtungs­
anderung auch an mehreren jungen Nebenwurzeln beobachtet werden. 
Diese verhielten sich dann in ihrem spateren Leben wie Hauptwurzeln, 

Abb. 23. 
Keimling der Feuerbohne. X ach Ver· 
letzung der Hauptwurzel wachsen mehrere 
Nebenwufzrln abwarts, wahrend die librigen 

fast horizontal streichen. 

so daB man vom okologischen Stand­
punkte vonc 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 Scha­
digung durch Einbetten ihrer Spitze 
in erstarrenden Gips. Wiederum 
richten sich dann eine oder mehrere 
SeitenwUl'zeln senkrecht abwarts. Aus 
diesem letzten Versuche ist zu er­
sehen, daB der von der Hauptwurzel 
ausgehende Korrelationsreiz irgend­
wie an deren Wachstumstatcigkeit ge­
bunden ist. 

Fassen wir die Erfahrungen 
iiber die Wachstumsrichtung del' 
Nebenwurzeln und ihre Veranderung 
am Klinostaten, am Zentrifugal­
apparat und an gekopften Haupt­
wurzeln zusammen, so gewinnt die 

oben ausgesprochene Hypothese an Wahrscheinlichkeit. Kurz zu­
sammen~efa13t wiirde diese lauten: Die N ebenwurzeln unterliegen 
gleichzeitig einer von del' Hauptwurzel ausgehenden inneren Reiz­
wirkung und der geotropischen Beeinflussung. Die eine sucht sie 
in die H,jchtung senkrccht ZUl' Hauptwurzel zustellen, die andere 
sie schrag abwarts zu ziehen. Was man gewohnlich sieht, ist die 
Kombinationswirkung beider Richtkrafte. Ob die Verstarkung des 
Wachstums und einige andere Veranderungen, die an einer zur Haupt­
wurzel gewordenen Nebenwurzel beobachtet werden, nicht daneben noch 
cauf eine tiefergreifende Veranderung des physiologischen Zustandes 
hindeuten, das laBt sich vorlaufig nicht mit Bestimmtheit sagen. 

Was wird nun fiir die Pflanzedadurch erreicht, daB die Haupt­
wurzeln positiv geotropisch sind, wii-hrend die Seitenwurzeln, die aus 
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ihnen entspringen; sich transversal-geotropisch horizontal oder schrag 
in die Erde bohren ~ Einmal erganzen sich beide in der Ausnutzung 
des verfiigbaren Raumes. Daneben wird aber die Pflanze durch die 
nach allen Seiten schrag abwarts streichenden Nebenwurzeln be­
deutend fester verankert, als das die Hauptwurzel allein vermochte. 
Sie leisten einem in ihrer Richtung wirkenden Zuge kraftigen Wider­
stand, ahnlich wie die Taue, dic einen Mast stutzen. 

Zu dieser Funktion werden die Wurzeln in vielen Fallen noch dadurch 
besonders befahigt, daB sie sich nach einiger Zeit verkiirzen. Die erzielte 
Spannung preBt die Pflanze fester in den Boden. Auch bilden die Seiten· 
wurzeln, von allen Seiten ziehend, eine mechanische Versteifung von groBter 
Wirksamkeit. Man kann diese Verkiirzung an der Runzelung der Oberflache 
in den alteren Teilen der Wurzeln erkennen, so z. B. an den Wurzeln 
von Hyazinthen, die in Glasern gezogen werden. Unter diesen unnatiirlichen 
Umstanden wird allerdings der eigentliche Zweck der Einrichtung nicht erfiillt. 

Bei vielen Pflanzen entstehen aus den Seitenwurzeln ersten Grades 
noch solche zweiten und hoheren Grades, und es fragt sich, in welcher 
Richtung diese wohl wachsen werden~ Die Antwort lautet: Sie sind 
geotropisch indifferent und wachs en beim Mangel anderer Richtkrafte 
so fort, wie sie aus ihrer Mutterwurzel entspringen, den zufiilligen 
Winkel innehaltend, der ihnen auf diese Weise gegeben ist. Man 
sieht sie also nach oben, unten und nach allen Seiten streichen. Ver­
andert man die Lage des ganzen Wurzelsystems, so werden die Neben­
wurzeln zweiten Grades dadurch nicht beeinflul3t, sondern behalten 
ihre Richtung bei. Vermoge ihres allseitigen Hervorbrechens nutzen 
sie den zwischen den alteren und grol3eren Wurzeln noch ubrig 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 unlosbar vereinigt ist. An 
Topfpflanzen ist diese Erscheinung jedem bekannt. Unterstutzt werden 
die feinen Wurzelenden in ihrer Funktion der Befestigung sowohl wie 
der Ausnutzung jedes Erdeteilchens und des darin festgehaltenen 
Wassers durch die einzelligen schlauchartigen Ausstiilpungen der 
Oberhautzellen, die Wurzelhaare (vgl. S.24). Auch sie kommen 
senkrecht aus der Wurzeloberflache 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 solI aber von den Nebenwurzeln hoheren Grades 
nicht g:esagt sein. Diesen geht zwar die geotropische Reizbarkeit abo 
Sie werden aber, wie wir noch sehen werden, durch andere Reizbar­
keiten in der Ausubung ihrer Pflichten sehr witksam unterstiitzt. 

Nachdem wir uber die geotropischen Fahigkeiten der Wurzeln 
einigermal3en Bescheid wissen, wenden wir uns anderen Pflanzen­
Qrganen ~u, die ahnlich wie die Nebenwurzeln ersten Grades transversal­
geotropisch sind. Da waren zunachst die Seitenzweige zu nennen, 
die in bestimmten Winkeln schrag aufwarts, wachsen, wie das be­
sonders bei Nadelholzern schon zu beobachten ist. Die Seitenzweige 
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zweiter Ordnung treten bei Ihnen wie bei den meisten Baumen aber 
nicht wie die entsprechenden Nebenwurzeln nach allen Richtungen 
hervor, sondern hauptsachlich ungefahr wagerecht. Das wird uns 
begreiflich, wenn wir bedenken, daB es hier nicht wie beim Wurzel­
system auf die Ausnutzung des Raumes im Boden ankommt, son­
dern auf die der Sonnenstrahlen, die auf die Flache wirken. Blatter 
an Seitenzweigen, die nach unten wiichsen, kamen in den Schatten. 
Solche an nach oben wachsenden Trieben wiirden anderen das Licht 
rauben. Deshalb finden wir meist einen etagenartigen Bau der 
Baume mit Zwischenraumen, in die die Sonnenstrahlen eindringen 

Abb.24. 
Fichtellbaumchen. Nach Verlust der Spitze haben 
sich zwei Seitenaste aufgerichtet, wodurch eine 

Gabelung entsteht. 

konnen. In einer gewissen 
Entfernung vom Stamme rich­
tet sich das Ende der Seitenaste 
haufig bogenformig auf. Dber 
den Grund dieses Verhaltens ist 
noch weniger bekannt, als tiber 
die entsprechende Erscheinung 
bei den Nebenwurzeln. 

Ahnlich wie dort wird 
ubrigens vielfach der Verlust 
der Spi tze des Verzweigungs­
systems durch Aufrichten der 
benachbarten Seitenaste ausge­
glichen. Das geschieht beson­
ders bei den regelmaBig ge­
bauten Nadelbaumen, die nur 
eine einzige aufrechte Haupt­
achse haben, Oft sieht man 
noch alten Baumen an, daB sie 
in der J ugend die Spitze ver­
loren haben. Richten sich zwei 
Seiteniiste auf, so kommen da­
durch sehr auffallende Gabe­
lungen zustande (Abb. 24). 
(Eingehend berichtet hieruber 

Goe bel 1908). 1m Fane der Seitenzweige, wie in vielen andern, ist 
das geotropische Verhalten nicht 80 einfach wie bei den Nebenwurzeln 
und Rhizomen, denn die meisten transversalgeotropischen Organe sind 
nicht radiar. Sie sind vielmehr so gebaut, daB sie sich nur durch 
eine Ebene in zwei spiegelbildlich gleiche Hiilften zerlegen lassen. 
Solche Gebilde nennt man monosymmetrisch oder dorsiventral. Fur 
sie kommt nicht nur die Lage der Langsachse, sondern auch die der 
Symmetrieebene in Betracht (Abb. 25). Beide mussen entsprechend 
eingestellt werden, wenn das Organ seine Aufgabe erftillen solI. 

Es gibt solche dorsiventrale Pflanzenteile, die ihre Ruhelage in 
der Horizontalen haben. So z. B. die oben genannten AusHj,ufer ~nd 
kriechenden Stengel von Lysimachia, Glechoma, Zweige von Coniferen 
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usw. Werden diese schrag auf- oder abwarts gestellt, so daB also nur 
ihre Hauptachse, nicht aber ihre Symmetrieebene verschoben wird, so 
verhalten sie sich genau wie die ringsgleichen B.hizome von Heleocharis, 
d. h. sie kriimmen sich auf- oder abwarts,bis sie wieder horizontal 
stehen. Selbst wenn ihre Oberseite nach 
unten gekehrt wird, bleibt die Ebene, 
die sie in zwei spiegelbildlich gleiche 
Halften teilt, senkrecht; auch dann ist 
also eine Wiedergewinnung der Normal­
lage durch bloSe Kriimmung, die hier 
180 0 betragen muB, moglich. 

Sobald aber eine Schragstellung 
der Symmetrieebene eintritt, also z. B. 
die Oberseite seitlich gerichtet ist, ge­
niigt eine Kriimmung nicht mehr, son­
dern es muS eine Drehung in der Rich­
tung senkrecht zur Achse eintreten, 
damit das Organ in die richtige Lage 
gelangt 1 ). Ahnliche Bedingungen sind 

b c 

Abb. 25. 
Schema eines ringsgleichen (a), eines 
doppelt symmetrischen oder bilateral en 
(b) und eines monosymmetrischen oder 
dorsiventralen Organes (c). a HiJ3t sieh 
durch beli ebig viele, b nur durch zwei 
und c durch eine einzige Ebene in zwei 

glelche Hiilften teilen. 

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 Blatter an den herabhangenden 
Zweigen der "Trauereschen". 

Es handelt sich also nicht urn seltene, fast nur im Experiment 
verwirklichte Vorgange, sondern urn solche, die im Leben der Pflanzen 
eine groBe Rolle spielen. Immer, wenn die Blatter durch schrage 
Lage der Zweige schief gestellt werden, miissen Drehungen in den 
Stielen Platz greifen. Das wird aber sehr haufig der Fall sein. Nur 
die Blatter, deren Halbierungsebene senkrecht steht, konnen nach 
dem obigen an Seitenzweigen durch einfache Kriimmung ihre Ober­
seite dem Himmel zukehren 2). 

Nicht immer geniigt es, wenn von den BHittern in der 
Mittelrippe, dem Blattstiel oder Blattpolster Drehungen ausgefiihrt 
werden. Es gibt auch solche FaIle - und sie sind von besonderem 
Interesse - wo die Blatter erst durch Torsionen des horizontal ge­
stellten Zweiges die richtige Orientierung erhalten. Gut beobachten 
laSt 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 auJ3erlich jenen fiederformig geteilten Blattern 

1) Epheusprosse dagegen biJden unter ahnlichen Beilingungen ilire Wurzeln 
a.uf der nunmehrigen Unterseitea.us. Sie verandern also ihre Symmetrieebene 
je . nach der Lage zur Schwerkraft. 

2) Inwiefern hier noch andere richtende Einfliisse, z. B. von Seiten des 
Lichtes hinzukommen, muB spater erortert werden. 
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der Robinien. Das heiBt, es besteht aus einem zylindrischen Organ 
(der Tragachse), die in gewissen Abstanden Paare von in einer Ebene 
liegenden Blattern tragt. Das aber ist ein nachtraglich 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. 

Abb. 26~ 
Ein anfrechter und ein seitlich gewachsener 
Zweig von Philadelphus (sogen. Jasmin), 
die verschiedene Blattstellung zeigend. Ver-

kleinert. 

Bei den obengenannten Striiu­
chern stehen namlich die aufein­
anderfolgenden Blattpaare in der 
Anlage gekreuzt, d. h. jedesfolgende 
gegen das vorhergehende urn 90 ° 
verschoben. Und so bleibt es auch, 
fails nicht der Zweig in eine ge­
neigte Lage komrnt. Geschieht das 
aber, so drehen sich die Zweigglieder 
zwischen zwei Blattansatzsteilen 
einmal rechts, einmallinks urn 90° 
und bring en dadurch aile Ansatz­
steHen der Blatter in eine hori­
zontale Ebene. Das kann man 
leicht am Verlauf von naturlichen 
Rinnen und Kanten oder besser 
an vorher angebrachten Farb­
strichen erkennen. Urn uns die 
dabei stattfindenden Bewegungen 
klar zu machen, gehen \vir von 
dem altesten Paare der Blatter 
eines horizontal gestellten Zweiges 
aus. Denken wir uns diese Blatter 
in seitlicher Lage, so richten sie, 
ihrer Anlage entsprechend, die 
Kanten aufwarts. Durch Torsion 
im Blattstiele wird ihre Flache 
urn 90° gedreht und so ihre 

Abb. 27. Oberseite dem Himmel zugekehrt. 
Durch Torsionen zweizeilig beblatterter Zweig Von dem nachst jiingeren Paare 
mit Drehungen der Blattstiele und der Achse. 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. SteHung kommen, so miissen der 
Stengel zwischen den beiden Blattpaaren und die Blattstiele sich urn 
90° tordieren. Dadurch aber kornmt wieder das nachstjungere Paar 
in falsche Lage, was durch Drehung in entgegengesetzter Richtung 
ausgeglichen wird us£. (Abb. 27). 

Es sind also TorsionE'n der Stengel und der Blattstiele natig,. 
urn das· Ziel zu erreichen. Aber es ist auch eine schwierige Aufgabe, 
die hier bewaltigt werden soll. Nicht aIle Pflanzen lasen 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 Bliitter. Die oberen werden zuriickgeschlagen, so daB. 
ihre Oberseite gleichfalls dem Zenith zufiffikgekehrt ist .und die unteren 
konnen bleiben, wie sie sind. Hat die Pflanze auch aufrechte Zweige, 
so bleiben an diesen die Blatter allseitig abstehend (Abb. 28). 

Fiir die Blatter selbst spielen im allgemeinen wo hl geotropische 
Kriimmungen keine sehr groBe Rolle. Sie werden meist durch die 
Tragachsen in die ungefahr 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 scbon genannten Ge-

Abb. 28. 
Zweige yom Si n n gr ii n (Vinca). Links ein aufrechter Trieb, 
die Blatter gekreuzt und ausgebreitet; rechts ein wagerechter 
Trieb, die BUitter durch Drehungen und Biegungen in einer Flache 

angeordnet. 

wachsen mit kriechendem Stengel, wie Tropaeolum (Kapuzinerkresse), 
Cucurbita (Kiirbis) usw., iiberbaupt 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 Wachstumskriimmungen noch ein 
anderer Bewegungungsmodus in Betracht, namlich der durch Tur­
gorveranderungeri in Gelenken. Auf beide Weisen kommen 
geotropische Bewegungen zustande, mit deren Hilfe sich die Stiele 
der meisten Blatter im Dunkeln aufrecht stellen und bei einer Um­
kehrung .des ganzen Verzweigungssystems auch ani Licht an der 
Wiedergewinnung der Normallage mitarbeiten. Diese aber v!!rdanken' 
die Blatter in der Natur der Kombination verscbiedener 'Reizwirc 
kungen, auf die wir an anderer Stelle noch einzugeheri haben werden, 
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Die Trager der Bliiten zeigen im groBen Ganzen dasselbe Ver­
halten wie die der Blatter. Der negative Geotropismus vieler Bliiten­
stand!lachsen ist so auffallig, daB hier darauf nur hinge wiesen zu 
werden braucht. Gute Objekte sind z. B. die oben erwahnten RoB; 
kastanienrispen, dann die Trauben der Cruciferen, z. B. Draba venia 
(Hungerbliimchen), Capsella bursa pastoris (Hirtentaschelkraut, Carda­
mine pratensis (Schaum kraut ). um nur einige der gemeinsten zu erwahnen, 
ferner die der Knabenkrauter, die Schafte der Liliengewachse, Primeln usf. 

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

An den mehrfach zusammengesetzten Bliitenstanden der Um­
belliferen oder Doldentrager z. B. hat jeder Teil seine ganz bestimmte 
Richtung zur Schwerkraft. Schone und groBe Schirmsysteme zeigen 
z. B. Heracleum (Barenklau) oder Coriandrum (Coriander). Legt 
man ein solches im Ganzen um, so richtet sich der Haupttrager 
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 Befahigung der Zweige hoherer Ordllung 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
wahrleistet, daB die Reaktionszeit yom Haupttriiger bis zu den 
Bliitenstielen stetig zunimmt. So ,,-ird erreicht, daB ein Organ schon 
durch den Trager nachst hoherer Ordnung in die N ormallage gebracht 
wird, bevor es selbst anfangt 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 Vochting (1882) fUr 
Narcissusarten, fiir Agapanthus, Amaryllis u. a. festgestellt. Sie 
kriimmen sich auf- oder abwarts, 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 Erzielung der normalen SteHung. Kehrt 

1) Die No llscben Angaben habe ich nachgepriift und bestatigt gefunden. 
Sie Rchienen mir wicbtig, weil sie die alte Auffassung widerlegen, als miiBten 
dicke Objekte langsamer reagieren als dunne. 
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man einen Bliitenstand der genannten Pflanzen urn 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 auJ3en 
gekehrt ist (Abb. 29 III). (Noll 1885 und 1887, Schwendener und 
Kra b be [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 gIeich zu nennenden hangenden Bliitenrispen. 

1m Anschlusse an die Besprechung der verschiedenen Formen des 
Geotropismus mag erwahnt ,,,erden, daB die abwarts geneigte Lage 

S 

Abb. 29. 
Geolropische Reaktion einer umgekehrten BlUte 

von Aconitllm. 
:-Inch Koll. (Aus Strashnrgers Lehrbuch.) 

vieler Pfianzenteile einfach durch deren Gewicht zustande kommt. 
Rein physikalisch muG ja die Schwerewirkung sich geltend machen, 
wenn die Stengel oder Stiele nicht biegungsfest genug gebaut sind, 
urn ihre Last aufrecht zu tragen. So verhalten sich die Zweige der 
"Trauerformen" rnancher Baume, wie z. B. der Esche, Weide u. s. f. 
Ferner die Achsen vieler Bliitenstande, 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 gehoren hierher. In anderen 
Fallen aber beruhen auBerlich ahnliche, scheinbar hangende Lagen 
von Pflanzenteilen doch auf positivem Geotropismus, so z. B. bei den 
nickenden Knospen des Mohns (Papaver), den eingebogenen Zweig­
enden der Weinarten (Vi tis und Ampelopsis) und manchen anderen. 

DaB der betonte Unterschied zwischen positivem Geotropismus und Last­
krummung wirklich gemacht werden muB, zeigt sich, wenn man die Pflanzen 
umgekehrt halt. Die biegsamen Achsen der zweiten Gruppe hangen sofort wieder 
schlaff abwarts. wahrend die der ersten steif sind und erst nach langerer Zeit 
durch eine aktive Reaktion die alte Lage wiedergewinnen. 1Ian konnte ein-

Pringsh.eim, Reizbewegungen. 6 



82 III. Die Reizwirkungen der Schwerkraft. 

wenden, daB hier doch kein Geotropismus, sondern nur ein langsames, aber 
doch rein mechanisches Hinuntersinken vorliege. Es ware dabei z. B. an eine 
Siegellackstange zu denken, die, an einem Ende festgehalten, sich sehr langsam 
herabbiegt. Auch dieser Zweifel laBt skh beheben. Kehrt man namlich solche 
positiv geotropischen Organe nul' eben bis zum Beginn der Kriimmung um, so 
findet nachher in del' Normallage eine betrachtliche Nachwirkung statt. Das 
ware bei rein mechanischer Senkung unmoglich. 1m Grunde sind das dieselben 
Einwande, die auch bei der Entscheidung gegen die mechanische AuffassuDg 
des Wurzelgeotropismus zu entkraften waren (vergl. S. 45). 

Bisher haben wir von dem geotropisehen Verhalten der einzelnen 
Pflanzenteile so gesproehen, als ware es ein fUr allemal festgelegt 
und unveranderlieh. Das gilt nun nieht unter allen Umstanden. Es 
kann sieh vielmehr die geotropisehe Ruhelage eines Organes aus 
inner!,)n odeI' auBeren Griinden verschieben. Besonders haufig sind 
die FaIle, in denen ein und dasselbe Objekt in seiner Jugend andel's 
reagiert als spater, in denen sieh also mit der Zeit aus unbekannten 
lIinneren" Ursaehen die Art der Reizbarkeit andert. 

So sind die schon erwahnten Aehsenorgane von Adoxa und 
ahnlieh sieh verhaltenden Pflanzen eine Zeit lang transversalgeo­
tropiseh und krieehen als Wurzelst6eke im Boden, werden aber 
spater negativ geotropiseh, so daB sie sieh iiber den Boden erheben. 
Sie treiben dann Blatter und Bliiten. Beide Waehstumsweisen 
weehseln jahrlieh miteinder abo In anderen Fallen, so bei Anemone, 
kommt ein auBerlieh ahnliehes Verhalten dadureh zustande, daB 
die Hauptaehse im Boden bleibt und nur ihre Seitenorgane negativ 
geotropiseh sind. Das morphologisehe Verhaltnis von Rhizomen und 
Laubsprossen hat jedoeh filr uns kein groBes Interesse. Die Veranderlich­
keit des Geotropismus ist bei den genannten Pflanzen nieht besonders 
deutlich, weil die fortwaehsende Spitze zugleieh eine morphologisehe Um­
gestaltung erfahrt. Das Glejehe gilt fiir die Bliitenstandsaehsen, die 
sieh negativ geotropiseh von den plagiotropen Tragzweigen el'heben. 

Auffallender sind die Falle, in den en ein und derselbe Stengel­
teil, ohne daB man ihm auBerlieh etwas davon ansieht, in einen 
neuen Reizzustand iibergeht. Solehes findet man bei denjenigen 
niekenden Pflanzenteilen, die ilue gesenkte Lage einem positiven 
Geotropismus verdanken. Schon darin, daB trotz dem andauernden 
Langenwaehstum der herabhangende Stiel- oder Stengelteil nieht 
langeI' wird, die Kriimmungsstelle also fortdauernd naeh oben wandert, 
zeigt sieh, daB bestimmte Zonen, die erst positiv geotropisch waren, 
spater negativ reagieren. Ahnlich verhalten sieh Z. B. aueh die 
rotierenden Enden der Sehlingpflanzen (vergl. S. 87). 

In anderen Fallen aber bleibt die Kriimmung iiberhaupt nieht 
dauernd bestehen, so daB also nicht nur das Verhalten bestimmter Quer­
zonen, sondern das des ganzen Pflanzenteils sieh andert. Besonders 
gut untersueht ist das Beispiel der Bliitenknospen von Papaver 
(Mohn), mit dem sieh V 6eh ting (1882) eingehend besehaftigt hat. 

Die Knospen der Mohnarten werden in aufreehter Stellung an-
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gelegt. 1hre Stiele kriimmen sich aber bald senkrecht abwarts, weil 
sie nun positiv geotropisch geworden sind. Vor dem Aufbliihen 
richten sie sich wieder auf und verharren so bis zur Fruchtreife. 

Yachting suchte nun festzustellen, ob das Abwartshangen der 
Knospen vielleicht durch ihr Gewicht bedingt sei. Zu dem Zwecke 
schnitt er sie von den Stielen abo Und wirklich fand nun deren Auf­
richtung sehr bald statt, viel £ruher als unter normalen Umstanden. 
Ais aber in einem Gegenversuche die abgeschnittenen Knospen, um 
dasselbe Gewicht herzustelIen, 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. fUr das 
Nicken ist der organische Zusammenhang zwischen Stiel und Knospe 
erforderlich. Durch weitere Versuche konnte sogar der Teil der 
jungen Bliite festgesteIlt werden, der diese eigentumliche Wirkung 
hat; es sind die Samenknospen. War nur ein kleines Stuck des 
Fruchtknotens mit jungem Samen vorhanden, so verhielt sich der 
Stiel normal und behielt die gesenkte Lagf'. Wurde der Rest aber 
auch noch entfernt, so rich tete er sich auf. 

Man hat fur solche FaIle der Wechselwirkung verschiedener Teile 
den Ausdruck "Korrelation" gepragt. Er sagt aber nicht viol. Fur 
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. Ratsel 
blieben freilich auch dann noch genug, wenn sich diese Vermutung 
einer "inneren Sekretion" bei Pflanzen experimentell bestatigen lieBe. 

Ahnlich wie die Knospen von Papaver verhalten sich die yom 
Huflattich (Tussilago) und einigen anderen Pflanzen. Auch die BIuten­
stiele yom Alpenveilchen (Cyclamen persicum) und die Blutenstand­
achsen von Bryophyllum cruentum sind in ihrem oberen Teile voruber­
gehend positiv geotropisch und richten sich spateI' wicder auf. 

Wie wir bei Adoxa sahen, ist die Veranderung der geotropischen 
Reizbarkeit mit einer morphologischen Umwandlung verbunden. K6nnte 
man die letztere verhindern, so wurde voraussichtlich auch die Wuchs­
richtung sich nicht andern. Bei Ajuga reptans (Giinsel) kann man 
et,,'as derartiges beobachten. Hier 'werden kriechende Auslaufer und 
aufrechte BIiitentriebe gebildet. Die Entstehung del' letzteren ist an 
hahere Lichtintensitat gebunden und kann durch Kultur in geringer 
Helligkeit unterdriickt werden. Unter solchen Umstanden wird also 
auch die Ausbildung des negativen Geotropismus verhindert. 

Deutlicher ist die Abhangigkeit del' geotropischen Ruhelage von 
AuBenumstanden in einigen anderen Fallen. So gibt es unter 
den BIattern mit Schlafbewegung solche, bei denen die Bewegungen 
dadurch zustande kommen, daB durch einen Wechsel del' Belichtung 
del' Sinn des Geotropismus verandert wird. Auch kann man hierher 
die Rhizomc und Nebenwurzeln rechnen, die auf Belichtung schief 

6* 
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abwarts wachsen. All' das kann mit demselben Rechte als Photo­
nastie, d. h. als Reaktion auf Lichtwechsel oder als Veranderung 
des geotropischen Verbaltens aufgefaBt werden, je nacbdem man 
die Reiz\Yirkung des Lichtes odeI' der Schwerkraft ins Auge faBt. 
Anderes wird unter Chemo- und Thermonastie besprochen werden. 

Schliel3lich kann auch die Tatsache, daB bei Verlust der Spitze 
des Verzweigungssystems Nebenwurzeln oder Seitenzweige sich in die 
Richtung der Schwer kraft einstellen, als Anderung des geotropischen 
Verhaltens angesehen werden, das durch die Wechselwirkung von 
Haupt- und Seitenorgan reguliert wird. Hier spielt die fortwachsende 
Spitze eine ahnliche Rolle wie die sich entwickelnden Samenknospen 
bei Papaver, indem ihr Vorhandensein die Reizbarkeit ortlich ab­
liegender Teile beeinfluBt. Vielleieht liegt aueh hier del' ~orrelation 
eine stoffliehe Weehselwirkung zugrunde, die dureh Hemmung des 
Waehstums gestort wird. 

Man faBt gewohnlich die genannten Falle als geotropische Um­
stimmungen zusammen. Es scheint mir aber besser, den Ausdruck 
Reizstimmung fiir eine andere Saehe aufzusparen. Man konnte den 
Ausdruck "Sinnesanderung" einfiihren, der bedeuten soll, daB irgend­
eine Veranderung in einer tropistiscben Ruhelage eintritt, daB also 
gewissermaBen die Pflanze anderen Sinnes wird oder die Bewegung 
in verandertem Sinne ausfiihrt. 

Die Sinnesanderungen sind allgemein als Verschiebungen des 
inneren physiologischen Zustandes aufzufassen, die sich nach auBen 
in dem veranderten Verhalten gegeniiber den Orientierungsreizen 
zu erkennen geben. Hervorgcrufen \yerden sie entweder durch 
auBere Umstande und stellen dann selbst Reizbeantwortungen vor, 
d. h. es greift ein Reiz in die Reizkette eines anderen ein. Oder 
sie treten ohne erkennbaren AnlaB mit einem gewissen Entwlcklungs­
zustande auf. 

e) Schlillgpflallzell. 

Eine besondere Form von Reizbarkeit durch die Schwerkraft 
findet sieh bei den Schlingpflanzen. Es sind das Gewachse, die 
wegen des schwachen Baues ihrer langen Stengel eine Stiitze brau­
chen, urn sich aufrecht zu halten. Dureh Umwinden klammern 
sie sieh an Stengeln anderer Pflanzen u. dergl. fest, klettern an 
ihnen in die Rohe und gelangen so in giinstige Lichtverhaltnisse. 1) 

Die Keimpflanzen odeI' die aus unterirdischen Teilen entspringen­
den jungen Sprosse der Schlingpftanzen sind zunachst negativ geo­
tropisch und wachsen schon aufrccht.2) Raben sie abel' ein gewisses 

1) Ihrer Lebensweise nach verwandt mit ihnen sind solche Pflanzen, die 
sich durch Widerhaken an rauhen Gegenstiinden festhalten oder durch besondere 
Organe, die Ranken, eine Stiitze umfassen. j\Iit letzteren werden wir uns 
noch zu beschiiftigen hallen. 

2) 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 aktiveine bogenformige Ge­
stalt an, es wird transversalgeotropisch. Hierauf beginnt die Spitze 
eine kreisende Bewegung, indem das annahernd horizontale Stengel­
stuck sich wie ein Zeiger um den aufrechten unteren Teil dreht. 
Dies kommt durch ungleiches Wachs tum der Flanken des Stengels 
an der Biegungsstelle zustande, und zwar ist es entweder die rechte 
oder die linke Seite, die starker wachst. 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 Konvexseite des yom horizontalen Ende 
des Stengels mit dem aufrechten unteren Teile gebildeten Winkels 
gelangt. Inzwischen ist diesel' Teil dann aus der durch schnelle 
Streckung aktiven Partie herausgerlickt und hat einem anderen Platz 
gemacht. Ferner ",ird dadurch erzielt, daB 
del' uberhangende SproBteil um seine Achse 
rotiert. Wurde der Wechsel in der Lage 
der Kanten nicht vor sich gehen, so mliBte 
der ganze Stengel zusammengedreht werden 
wie ein Strick. 

Man kann sich das an einem StUck 
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 
Bogen seitlich hangen gelassen (Abb. 30). 
Schiebt man nun die Spitze des Schlauches 
mit dem lose angedruckten Finger im Kreise 
herum, so sieht man, wie der Tintenstrich 
urn das horizontale Ende wandert und 
sich bald oben, bald unten, auf del' ver-

/ 
) 

A11. 30. 
Modell fUr die rotierende Bewegllllg 

des horizontal en Endes einer 
Schlingpllanze. Die Spitze dreht 

sieh entsprechend delll kleinen 
Pfeile, wenn das Ganze in der an­

gedeuteten Richtung schwingt. 
(Nach Jost lno8.) 

langerten oder verklirzten Flanke befindet. Entsprechend, nur mit 
Vertauschung von Ursache und Wirkung, ist der Vorgang bei den 
kreisenden Bewegungen des uberhangenden Endes del' Schlingpflanzen, 
wie es sich besonders schon an Hopfenpflanzen (Humulus Lupulus), 
Bohnenarten (Phaseolus spec.) usw. beobachten la13t. 

Durch das Umherschwingen ist die Wahrscheinlichkeit, eine 
vertikale Stiitze zu beriihren, naturgemaB 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 zunachst lockeren Windungen urn die Stiitze 
,,'ickelt. 

Wird eine urn 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 diesel' noch wachstums­
fahig ist, wahrend die alteren, ausgewachspnen Teile in ihrer Lage 
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verharren. Dem Loekern folgt ein Auflasen derSehraubenkriimmung, 
dies em ein Kreisen in entgegengesetzter Riehtung zum Stabe, wobei 
das Ende sieh geotropi8eh aufriehtet und dann die Stiitze in derselben 
Riehtung zum Horizonte umsehlingt wie vorher. So kann aueh die 
Spitze einer Sehlingpflanze, die keine Stiitze gefunden hat und deshalb 
lang iiberhangt, an ihrem eigenen Stengel wieder in die Hahe klettern. 

Da'3 . Sehlingen und Kreisen erfolgt bei derselben Pflanze immer 
in derselben Riehtung, entweder mit dem Uhrzeiger (reehts) oder ent­

Abh. 31. 
Recht>· unf! linkswindender sprar!. 

(Au, Strasburgers J,ehrbnch.) 

gegengesetzt (links). Die Bohne (Phase­
olus), die Winde (Ipomoea und Con­
volvul us), sowie del' Pfeifenstraueh 
(Aristoloehia Sipho) und die meisten 
anderen Windepflanzen sehlingen in 
der letzteren Weise, wahrend sieh von 
bekannteren das Geisblatt (Lonieera 
eaprifoliurn) und der Hopfen (Humu­
lus Lupulus) umgekehrt verhalten 
(Abb. 31). Aus der Konstanz der 
Winderiehtung erldart es sieh, daB 
beim Umkehl'en del' ganzen Pflanze 
aueh die Riehtung del' Bewegung im 
Verhaltnis zu den alteren Teilen und 
del' Stiitze sieh urnkehrt. 

Das stets gleiehe Verhaltnis del' 
Riehtung des Sehlingens zu der Situ­
ation im Raume ergibt schon die 
Wahrseheinliehkeit ciner Abhangig­
keit von der Sehwerkraft. Noeh 
deutlieher \yird das dureh Klinostaten­
versuehe. Wird narnlieh eine urn 
eine Stiitze gewundene Sehlingpflanze 
urn eine horizontale Aehse gedreht, 
so iasen sieh die jungen, noeh waehs­
tumsfahigen Windungen. Es findct 
aber nieht wie an einer abwarts ge­
stellten Pflanze eine Umkehr del' 
Riehtung statt, sondern die Pflanze 
ist durehaus unfahig zu sehlingen. 

Sie waehst, soweit das ihre mangelnde Steifheit erlaubt, nahezu 
geradeaus (Baranetzk y 1883). 

Sornit ist die Abhangigkeit del' Windebewegung von del' Sehwer­
kraftr~izung erwiesen. Es ist das abel' eine ganz eigentiimliehe Art 
yon Geotropismus, versehieden von aHem bisher Besproehenen. 
Denn hier streekt sieh nieht, die Ober- odeI' Unterseite auf den 
Reiz hin starker als ihre Gegenseite, sondern die reehte oder linke 
Vlanke. Und zwar aueh nur in einer besehrankten Region, namlieh 
dem bogig gekriirnmten Stengelstiiek, \vahrend die aiteren Teile negativ, 



Schlingpfianzen. 87 

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

Einige Zeit, nachdem die Windungen angelegt sind, werden sie 
steiler, weil der wahrend 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 umfaGt ist oder diese bald nach 
Bildung der Windungen aus ihnen herausgezogen wird. Es cr­
folgt in dieser Periode ein Ausziehen der Spirale, das notwendig mit 
einer Torsion des Stengels verkniipft sein muG, weil dabei die Drehung 
um seine Achse, die wir bei der Entstehung der Windungen eintreten 
sahen, unterbleibt. Es handelt sich in diesem FaIle um eine einfache 
negativ geotropische Aufrichtung der einzelnen VVindungen. (Bara­
netzky 1883.) 

Normalerweise wird aber diese Aufrichtung durch die Stiitze 
gehenunt, und zwar um so mehr, je dicker diese ist. 1st sie aber 
so diinn, daG sie die zunachst lockeren Windungen nicht ausfiillt, 
so werden diese schlieBlich durch ihre geotropische Aufrichtung doch 
der Stiitze angepreGt. Dabei entstehen - allerdings in geringerem 
MaGe als beim Fehlen einer Stiitze - jene Torsionen, von denen 
wir eben sprachen. Sie bleiben dauernd erhalten, soweit sie nicht 
durch Nachgebcn des Spitzenteils ausgeglichen werden. Danach 
diirfte die Zahl der Drehungen hochstens del' der Windungen ent­
sprechen. Da ihrer aber oft mehr sind, muG 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 schon zu sehen und werden im 
Verein mit der Ausbildung besonderer Haken (in anderen Fallen 
Borsten, Riefen usw.), die die Rauheit der Oberfiache vergroGern, 
zum besseren Halt des Stengels an der Stiitze beitragen konnen. 
ens ere Kenntnis del' Vorgange beim Winden ist trotz del' vielen 
darauf verwendeten Miihe noch recht beschrankt. So sind sich auch 
die verschiedenen Autoren durchaus noch nicht einig iiber wesent­
liche Punkte. Soviel sich abel' ersehen laGt, ist das Zusammen­
wirken del' verschiedenartigen geotropischen Reizreaktionen, wie sie 
im windenden Stengel einander ablosen, fUr die Erklarung ausreichend. 
Der transversale Geotropismus des kreisenden Endes und sein all­
mahliches Dbergehen in die negativ-geotropische Reaktionsweise wird 
kaum noch als Schwicrigkeit empfunden. Ratselhaft dagegen ist del' 
Zusammenhang zwischen del' kreisenden Bewegung und der Reizung 
durch die Schwerkraft. Ein solcher Zusammenhang mu13 wohl an-
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genommen werden; denn ware das Umlaufen des verstarkten Wachs­
turns urn den Stengel durch inn ere Griinde festgelegt ("autonom"), 
so mii13te es nach Beriihrung del' Stiitze in derselben Weise weiter 
gchen. Dadurch wiirde abel' das Sprol3ende nicht del' Stiitze an­
geprel3t, sondeI'll von ihr fortgekehrt. Nul' dadurch, dal3 die Be­
stimmung del' Kriimmung durch auBere Krafte, namlich die Schwer­
kraft, geschieht, dal3 sie also nach rechts odeI' links zum Horizonte 
erfolgt und nicht einfach urn den Stengel herumlauft, ist ein be­
standiges Andriicken an die Stiitze moglich. Wie abel' durch die 
Schwerkraft die Forderung des Wachstums del' rechten odeI' linken 
Flanke geschieht, ist noch bedeutend ratselhafter als z. B. die ein­
fache geotropische Kriimmung. 

Nimmt man das abel' einmal als gegeben an, so geniigt das Zu­
sammenwirken del' im iiberhangenden Teile VOl' sich gehenden Drehung 
mit del' allmahlichen Aufrichtung wohl zur Erklarung des Windens. 
Dementsprechend werden schraubige Kriimmungen, sogen. freie Win­
dungen, auch ohne Stiitze erzielt. Diese stellt demnach im Grunde 
nul' ein Hindernis fiir die vollige Geradestl'eckung in spateren Stadien 
dar (Wortmann 1886). 

Doch halt S c h 'Hn dene r (1881) noch eine El'scheinung fiir wichtig, 
die er als Greifbewegung bezeichnet. Sie besteht darin, daB die 
bogig gekriimmte Sprol3spitze durch Beriihrung del' Stiitze an zwei 
entgegengesetzten Punkten und durch periodische Ablosung an dem 
einen und dem anderen sich gewissermal3en weitertastet und daher 
immer wieder festhalt. An dicken Stiitzen findet dagegen eine 
dauernde Beriihrung statt, sodal3 die Spitze stetig angedriickt 
schraubig an del' Unterlage empol'kl'iecht. 

Da das Vel'halten del' Schlingptlanzen durchaus an ihre geo­
tropische Reizbarkeit gebunden ist, wird es verstandlich, dal3 nul' 
annahernd aufrechte Stiitzen umwunden werden konnen. Schrager 
gestellte wird das kreisende Ende schliel3lich nicht mehl' erreichen 
konnen oder die Pflanze wird sie nach Ausfiihrung einer Windung 
wieder verlassen und wei tel' "suchen". Del' Winkel, den eine Stiitze 
haben darf, wird von del' Weite des Ausgreifens abhangen, dessen 
die Spitze der Pflanze fahig ist (Noll 1904). 

J e langeI' das hol'izontale Ende cineI' Schlingpflanze ist, einen 
desto gro13eren Kreis wird sie durchmcssen konnen, urn so dickere 
und schragere Stiitzen vermag sie zu umschlingen und umso mehr 
wird auch die Wahrscheinlichkeit erhoht, iibel'haupt eine Stiitze zu 
finden. Die Fahigkeit, dicke Stamme zu umfassen, ist besonders 
bei tropischen Schlinglianen in hohem Mal3e ausgebildet. 

Die maximale Lange des horizontal en Teiles ist durch dessen Gewicht be­
grenzt, denn herabhangen darf das Ende natiirlich nicht. Deshalb wirel es 
zweckmaBig sein, das Gewicht moglichst herabzusetzen und jede unnotige Be­
lastung zu vermeiden. So erklart sich das bei allen Schlingpflanzen in wehr 
oder weniger hohem Grade anzutreffende Kleinhleiben der Blatter gegeniiber den 
sich friihzeitig stark verlangernden Stengelgliedern. Erst wenn die Pflanze eine 
Stiitze gefunden hat, werden die Bliitter im Wachstum gefordert und nehmen 
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dann rclativ schnell ihre definitive GroBe und Gestalt an. Urn aber wieder 
diesen letzteren ProzeB nicht zu verzogern, ellen diejenigen Teile des Blattes, 
die die meiste Zeit zur Ausbildung brauchen, namlich die Rippen, dem griinen 
Assimilationsgewebe voraus. 

Trotz dieser Entlastung der jiingeren Teile und trotzdem das 
" Dberhangen" der Spitze nicht etwa eine einfache Lastkriimmung 
darstellt, werde~ die Schlingpflanzen, falls sie keine Stiitze finden, 
schlieBlich umfallen miissen. Sie schieben sich dann wie ein Aus­
laufer am Boden entlang, wobei aber das Ende nicht aufhort, empor­
zustreben und durch kreisende Bewegungen einen festen Korper zu 
suchen, an dem es sich aufrichten konnte. Bei manchen Gewachsen 
findet in der Natur ein Wechsel zwischen kriechendem und kletterndem 
Wachstum haufig 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 Wind en laf3t sich sehr 
schon an del' 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 Lichtverhaltnisse. 

Die erwahnten 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 iiberhaupt 
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 W inde­
pflanzen sich auch am Lichte ausbilden, namlich eine grof3ere Streckung 
der Stengelglieder und das Kleinbleiben del' Blatter. Zu dieser Gruppe 
gehOrt nach Ch. Darwin ([1881] 1899 S. 32 fl.) der Windeknoterich 
(Polygonum Convolvulus) die Schwalbenwurz (Asclepias vincetoxicum) 
und der Bittersiif3 (Solanum dulcamara), die im hellen Licht kraftig 
auhdirts wachsen, im Schatten abel' winden. 

Haben die Schlingpflanzen vermoge ihrer Kletterbewegungen 
geeignete Stiitzen umwunden, die in der Natur meist andere Gewachse 
sein werden, so ist ihre Lebensweise nicht viel anders als die anderer 
Pflanzen. Ihre Seiteniiste 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 Verhangnis ihrer Stiitz­
baume, die sie durch die Fiille ihrer Blatter ersticken und vom 
Lichte ausschlief3en. Manche unter ihnen konnen so weit erstarken, 
daf3 sie dann selbstandig 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 Langenwaehstum, so daB sie haufig zu den langsten 
Gewaehsen der betrefl'enden Flora gehoren. Bei uns ist es besonders 
der Hopfen, und an rnanehen Orten eine Gaisblattart (Lonieera 
Perielyrnenurn), die lianenartig hoeh in die Baurnkronen emporsteigen. 

Einen besonderen Fall stellen die parasitisehen Cuseuta-Arten 
(Flachs~ und Kleeseide) dar, deren chlorophyllfreie Keimlinge absterben, 
falls sie nicht eine geeignete Wirtspflanze finden, die ihnen gleiehzeitig 
als Stiitze und als nahrungslieferndes Opfer dienen muB. Der faden­
forrnige Stengel wickelt sieh urn eine Pflanze \"ie 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 Saugfortsatze gebildet werden. Beide 
Wachstumsweisen wechseln miteinander abo (Vergl. S. 22l.) 

Ein Winden wie bei den Stengeln der Schlingpflanzen findet 
sieh aueh bei rnanehen Farnblattern. Die Mittelrippe der sehr lange 
an der Spitze fortwaehsenden Wedel von Lygodiurn scandens und 
Blechnum volubile windet, wie es seheint, ganz in der friiher fiir 
Stengel besprochenen WeiRe. Die Seitenfiedern verhalten sieh hier 
ahnlicll den Blattern der anderen Schlingpflanzen. Sonst kennen "ir 
ein Windevermogen nur bei Samenpflanzen, unter ihnen aber Il1 

den verschiedensten Farnilien. 

f) Niedcl'e Ol'ganismen. 
Bei unseren bisherigen Betrachtungen iiber die Reizwirkung der 

Sehwerkraft haben wir iiberalI nur die hoheren Pflanzen beriiek­
sichtigt. Geotropisehe Reizbarkeit ist aber aueh bei Algen und 
Pilzen vielfach naehgewiesen. So sind die Trager des Fruehtkorpers, 
die sog. Striinke der Hutpilze meist negativ geotropisch und zwar 
in bemerkenswertem Grade (Knoll 1909, Streeter 1909). Das ein­
heitliehe und rasche Reagieren des ganzen kompakten Stieles ist darum 
interessant, weil der Pilzkorper aus einem Geflecht einzelner Faden 
besteht, deren Zusammenarbeiten nieht ganz leieht zu durchschauen 
ist (vgl. S. 29). Dureh die Bewegungen des Stieles wird der Hut in 
eine giinstige Lage zum Austroeknen und Ausstreuen der Sporen ge­
bracht, die Perzeption findet aber nieht in ihm, sondern in der 
Wachs turns zone statt (Streeter 1909). Prasenktions- und Reaktions­
zeit konnen sehr kurz sein. ManclIe stiellose Fruehtkorper von Hut­
pilzen haben gleiehfalls die Fahigkeit zur Einnahrne einer bestimmten 
Lage, ebenso die an jenen sitzenden Fortsatze, Leisten und Stacheln, 
an denen die eigentliehen Sporentrager entstehen. 

Auch bei den kleinen schimmelbildenden Mucorineen, von den en 
nur Phycomyces trotz seiner gegeniiber den Hutpilzen groBen Zart­
heit eine betrachtliche Lange (bis zu 30 em) erlangt, sind die Frucht­
trager meist negativ geotropisch. Es wird dadureh ebenfalls eine 
bessere Verbreitung der Sporen "angestrebt". Jedenfalls ist es von 
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Bedeutung, die Sporen aus der Nahe des verbrauchten Substrates, 
aus dem die Trager hervorkommen, zu entfernen. 

Manche "Schimmelpilze" vertrauen die leichten trockenen Sporen dem 
Winde. Bei anderen zerfliel3t das Sporangium zu einer klebrigen Masse, die 
voriiberstreichenden Tieren oder Grashalmen angeheftet wird. So kommen die 
Sporen schliel3lich wieder in den Darm del' Tiere, und werden mit entleert. 
Auf dem Mist, del' gerade die grol3te Anzahl diesel' Formen beherbergt, gibt 
es charakteristisch6l:weise auch Hutpilze, die zu einer klebrigen Masse zerfliel3en 
(Coprinus), eine Einrichtung, deren Zweckmal3igkeit gerade unter den betreffen­
den Verhaltnissen einleuchtet und die ganze Gruppe zu einer biologischen Ein­
beit verkniipft. Hinzu kommen als gemeinsame Merkmale die Fahigkeit sich 
dem Lichte zu-, vom feuchten Substrate abel' abzukebren, sowie die Widerstands­
fahigkeit del' Sporen gegen die Verdauungssafte. 

Das die Fruchttrager hervorbringende, wurzelahnlich den Nahr­
boden durchziehende und aussaugende Fadengeflecht hat seiner Auf­
gabe entsprechend auch andere Reizbarkeiten. Es ist weder fiir 
Schwerkraft noch fiir Licht merklich empfindlich, kanndafiir aber 
die zur El'llahrung geeigneten Stellen mit Hilfe seines chemise hen 
Sinnes aufsuchen. Dariiber werden wir noch zu berichten haben. 
Hier interessiert uns VOl' aHem das verschiedene Verhalten del' Teile 
je nach ihrer Aufgabe. Die der Arbeitsteilung entsprechende Differen­
zierung del' Sensibilitat entspricht in weitem MaBe den entsprechenden 
Verhaltnissen bei den hoheren Pflanzen. Eine ihrer Stellung im 
System entsprechcnde Einteilung der Organismen nach der A us­
bildung del' Reizbarkeit ist unmoglich. Die niedersten Lebewesen 
sind in der Beziehung genau so gut ausgestattet wie die hiichsten! 

Der Geotropismus der Algen, \Vie er z. B. bei den Armleuchter­
gowachsen, (Chara, Nitella) und Meeressiphoneen (Caulerpa) nach­
gewiesen ist, bietet uns nichts neues, mag daher nur erwahnt sein. 
1hre griinen Teile sind negativ, die wurzelahnliehen Organe positiv 
geotropisch. An sie mag ein Fall angereiht ,,"orden \Vie der der 
Fadenalgen (Spirogyra, auch Oscillaria), die sich nur an festen Kor­
pel'll aufzurichten vermogen, weil sie viel zu wenig Steifheit besitzen, 
urn, selbst im Wasser, sich in einer bestimmten Lage halten zu 
konnen. Man sieht sie in GlasgefiiBen sich an den Wandnngen hoch 
hinaufschieben, wobei sie auch iiber die Wasserflache emporkriechen 
konnen, da sie sich durch kapillar festgehaltenes Wasser feucht halten. 
Durch solche BewE'gungen konnen die genannten Algen sich aus Hinder­
nissen, wie Schlamm und Sand befreien, sowie (unterstiitzt durch ihre 
Lichtreizbarkeit) eine giinstige Stellung zur Ausnutzung der Sonnen­
energie gewinnen. Da die Faden nicht festgeheftet sind, vermogen sie 
sich durch ihre Wachstumskriimmungen auch vom Orte zu bewegen, 
indem sie sich durch ihre Schleimhiille festkleben oder sich gegen 
feste Korper stemmen. Sie lei ten uns somit zu den Bewegungen 
durch Kriechen und Schwimmen hiniiber. 

Nur in wenigen Fallen ist allerdings fiir frei bewegliche Orga­
nismen eine Schwerkraftreizbarkeit, die man dann als Geotaxis be­
zeichnet, bekannt. Am besten untersucht ist sie flir Wimperinfusorien 
(Paramaecien) (Jensen 1893). Hier solI allerdings von Pflanzen die 
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Rede sein, und die genannten Lebewesen sind Tiere. Aber auch fUr 
grune, 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 Organismell, die sich im Wasser entweder an 
der Oberflache oder am Boden sammeln. Der erste Fall, nega­
tive Geotaxis, scheint der haufigere zu sein; doch gibt es auch 
Organism en wie z. B. Bakterien, die immer positiv geotaktisch sind. 
Da auch die negativ geotaktischen Organism en ein gro13eres spe­
zifisches Gewicht haben als das Wasser, so mussen 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 uberwinden und 
werden nach auBen geschleudert. Man bekommt so ein MaG fur 
die Aktionskraft dieser kleinen Lebewesen. 

Jensen (1893) ist der Meinung, daB die hydrostatischen Druckdifferenzen 
es sind, die die Organismen zu ihren Bewegungen veranlassen, daB sic also 
den Reiz darstellen. Sie wiirden demnach nicht eine bestimmte Richtung zur 
Schwerkraft hei 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 vorlaufig ehenso wahrscheinlich, daB die geotaktisohe Reizung in 
ahnlicher Weise zustande kommt wie die geotropische, also durch Druck­
wirkungen im Innern del' Zellen. 

Die geotaktische Reizbarkeit spielt fur die betreffenden Orga­
nismen insofern eine Rolle, als sie sie in den fUr ihr Gedeihen ge­
eigneten Wasserschichten halt. Das ist allerdings fur die hierher­
gehorigen granen Flagellaten weniger deutlich ausgepragt, als fur die 
tierischen Infusorien, da bei ihnen eine ausgesprochene Lichtreizbarkeit 
am Tage den EinfiuB der Schwerkraftempfindlichkeit verdeekt. In der 
Nacht dagegen wird sie sie in der zweckmaJ3igsten Weise verhindern 
konnen, sich in den Tiefen der Gewasser zu verlieren. 

Wie man sieht, ist die Schwerkraftreizbarkeit au13erordentlich 
verbreitet in der Pflanzenwelt. Ihre Erscheinungsformen und ihr 
Nutzen sind auJ3erst mannigfaltig. Immer aber ist nicht eigentlich 
die Lage gegenuber der Erde das erstrebte Ziel, sondern die Ge­
winnung anderer Vorteile. Trotz dem nur mittelbaren Zusammen­
hange zwischen den Lebensvorgangen und der Wirkung der Schwer­
kraft ist gerade die geotropische Reizbarkeit fur die ganze Gestaltullg 
der festgewurzelten Pflanze von besonderer Bedeutung. Das liegt ofl'en­
bar daran, daB die Gravitation wegen ihrer Unveranderlichkeit geeignet 
ist, das Hauptorientierungsmittel abzugeben. Die anderen Krafte 
greifen trotz ihrer vielfach groBeren Wichtigkeit fur das Lebensgetriebe 
nur modifizierend ein und beeinflussen gewohnlich allein die Lage der 
Seitenorgane in auffalligerer Weise, wah rend die Lage und Gestalt 
des Ganzen hauptsachlich durch den Geotropismus bestimmt wird. 



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

Wenn wir an die Spitze der als Reize ins Pflanzenleben ein­
greifenden Krafte die Gravitation gestellt haben, so findet das seine 
Begriindung in den verhaltnismal3ig einfachen Verhaltnissen, die sie 
bietet. Da namlich die Schwerkraft der Starke und Art nach un­
veranderlich und dauernd auf die Pflanzen eimvirkt, so hat sie auch 
keine besonderen Anpassungen an einen Wechsel der Reizintensitat 
hervorgerufen, wie sie den chemischen und Lichtreizen gegeniiber 
notig waren. Es kommt noch hinzu, daB die Orientierung an der 
Schwerkraft der Pflanze ausschlieJ31ich 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 gro13ere Mannig­
faltigkeit der Abhangigkeitsverhaltnisse begreiflich. 

Zuniichst aber wollen wir von den verwickelteren Fallen ab­
sehen und moglichst bekannte Erscheinungen ins Auge fassen. Ein 
deutlicher Einflul3 des Lichtes kommt dem Laien gewohnlich nur 
dann zu Bewu13tsein, wenn oft betrachtete Pflanzen in ihrer Gestalt 
durch das Fehlen oder unnatiirliche Einfallen des Lichtes verandert 
sind. So kennt jeder die iiberma13ig verlangerten, bleichen Triebe 
der Kartoffeln und Zwiebeln im Keller. Auch hat man wohl ahn­
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 Wachs tum 
aufgefallen. Wahrend sie sich im Freien anniihernd nach allen 
Richtungen gleichmiil3ig entwickeln, streben sie im Zimmer vor­
\\-iegend dem Fenster, d. h. dem Lichte entgegen und biegen ihre 
Zweige solange bis sie sich nicht mehr gegenseitig beschatten. (V gl. 
die Abb. 56 von Euphorbia splendens auf S. 171.) 

Bei mangelnder Beleuchtung finden wir also (neben der blassen 
Farbe) Gestaltsveranderungen. Sie werden als V ergeil ung oder Etiole­
ment zusammengefal3t. 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 grol3er 
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Bedeutung. Ein eingehenderes Studium des Einflusses, den das Licht 
auf die Pflanzenwelt ausiibt, fordert neben den erwahnten, leicht 
zu beobachtenden Zusammenhangen einige weitere, nicht weniger 
wichtige, zutage. 

Wir beginnen unsere Besprechung mit den Wirkungen, die das 
Licht durch seine wechselnde Starke, ohne Riicksicht auf seine 
Richtung, ausiibt. Das einfachste Experiment, das uns einen Ein­
blick in' diese Wirkungen gewahrt, ist die vollige Ausschaltung des 
Lichtes durch Verdunkelung einer Pflanze1), Wir wiirden dann 
nach einiger Zeit finden, daB sie ihre alteren griinen Blatter abgeworfen 
hatte, wah rend an der Spitze jedes Zweiges, und vielleicht auch in 
den Blattachseln, hellgelbliche Stenglein ausgetrieben waren, 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 
Formanderungen, Haben wir eine dikotyle Pflanze mit Netznervatur 
in den Blattern verwandt, z. B. eine Fuchsie, Flieder, Kapuzinel'kresse 
oder dgl., so finden wir, daB an den im Dunkeln ausgetriebenen 
Zweigen die Blatter auffallend klein geblieben sind (vergl. auch Abb. 61, 
S, 179), wahrend die Stengelglieder zwischen z\yei Blattansatzen sich 
mehr gestreckt haben als das am Lichte geschehen ware. 

Was ist nun die Ursache diesel' Erscheinung? Man konnte 
glauben, daB die Blatter, die sich am Lichte mit Hilfe del' Kohlen­
saureassimilation selbst ernahren, deshalb klein geblieben wtiren, weil 
sie aus Mangel an Baumaterial ihr Wacbstum hatten friiher einstellen 
miissen, Dann miiBte abel' dasselbe fiir die Stengel geIten; und doch 
werden diese im Dunkeln gerade langer als am Lichte, Soch besser 
gelingt del' Nachweis, daB der Grund fiir das Kleinbleiben del' 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 enthalt, wird die Assimilation 
betrachtlich vermindert, ohne daB eine merkliche Formveranderung 
gegeniiber weiBem Lichte eintrate. Umgekehrt wachst 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 Fiihigkeit, im Finstern eine Zeit lang zu wachsen, verdankt 
die Pflanze den Reservestoffen, die sie in gesundem Zustande stets 
in sich aufgespeichert halt. Benutzen wir fiir unseren Verdunkelungs­
versuch Objekte mit reichlichem Reservematerial, also keimende 
Samen, austreibende Knollen und Z""iebeln, so HiBt sich der Hunger 

1) Eine entsprechende Ausschaltung der Schwerkraft ist nicht miiglich. 
Wir kiinnen also auch nicht wissen, wie die PRanze sich unter solchen Um­
standen verhalten wiirde. 
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als gestaltender Faktor ziemlich lange ausschalten, ohne daB dadurch 
die Blatter befahigt wiirden die normale GroBe anzunehmen. An­
dererseits gelingt es zuweilen, dadurch daB man die konkurrierenden 
Stengelorgane am Wachsen verhindert, groBere Blatter im Finstern 
zu erzielen (J os t 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 Ernahrungsverhaltnisse allein zur Er­
klarung aller Tatsachen des Etiolements. 

Daher erklarte Pfeffer, gestiitzt auf Erwagungen biologischer 
wie physiologischer Natur, daB die Verschiedenheit des Wachs turns 
am Lichte und im Dunkeln eine Reizbeantwortung darstelle. Es 
handle sich also nicht urn direkte chemische oder physikalisehe Wir­
kungen des Lichtes, sondern urn eine Reaktion der Pflanze auf die 
Aul3enumstande, die auch in ihrem normalen Leben eine groBe 
Rolle spielt. 

1m ganzen kann man sagen, daB die Hemmung des Pflanzen­
wachstums durch das Licht das Gewohnliche und daher wohl auch das 
Urspriingliche ist. Dementsprechend stellen Abweichungen von dieser 
Regel Einrichtungen zu besonderen Zwecken dar. Durch das Licht 
gehemmt wird das Langenwachstum nicht nur bei Stengeln, sondern 
auch bei den meisten Monokotylenblattern, bei Wurzeln, Pilzen, 
Wuru·lhaaren von Lebermoosen und dgl. Auch diejenigen Blatter, 
die im Dunkeln klein bleiben, stellen nur schein bar eine Ausnahme dar. 
Denn einmal wird durch intensives Licht ihr Wachstum gleichfalls 
gehemmt. Weiter gilt der Gegensatz zu den Stengeln nur fUr etio­
lierte, also von Anfang an oder lange im Finstern gehaltene Pflanzen. 
Das Wachstum griiner, am Lichte ausgebildeter Blatter wird durch 
kurze Verdunkelung gefordert, durch darauffolgende Beleuchtung 
wieder vermindert. Erst bei langerer Verdunkelung tritt der Zu­
stand ein, in dem die Entwickelung der Blatter gehemmt ist. Nun 
ist eine lang ere Belichtung notwendig, urn den AnstoB zum 
Wachstum zu geben. Diese verwickelten Verhaltnisse werden klarer. 
wenn wir bei den BHittern zweierlei Reaktionen auf Lichtreize unter­
scheiden. Wir nehmen namlich an, daB erstens durch langere Be­
lichtung oder Verdunkelung ein physiologischer Zustand oder "Photo­
tonus" geschaffen wird, der seinerseits charakterisiert ist durch die 
Verschiedenheiten del' zweiten Reaktionsweise, namlich durch die Art, 
\Vie die Pflanze, resp. das Blatt in diesem Zustande auf Veranderung in 
der Beleuchtungsstarke durch seine Wachstumsgeschwindigkeit reagiert. 

So sehen wir, wie die meisten Blatter nur durch ihr kompli­
ziertes Verhalten Ausnahmen von der Regel zu sein scheinen, daB 
das Licht das Wachs tum hemmt. Wir miissen hier, \Vie oft, das 
physiologische Grundgesetz von speziellen biologischen Anpassungen 
unterscheiden. Als eine solche ist namlich, wie wir gleich sehen 
werden, das Kleinbleiben der Blatter im Dunkeln offenbar auf­
zufassen. 
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Bei kiinstlicher Verdunkelung wird der Pflanze kein in ihrer 
Macht stehender Ausweg niitzen konnen. Unter natiirlichen Be­
dingungen aber wird es fiir sie das Wichtigste sein, ihre Stengel zu 
verHi,ngern, um womoglich aus dem dunkeln Orte, also etwa aus be­
deckender Erde oder Massen abgefallener Blatter herauszukommen. 
Sie wird also am besten alles verfiigbare Baumaterial diesem Zwecke 
opfern und schon deshalb die Ausbildung von Seitenorganen auf bessere 
Zeiten verschieben. Aber mehr als das, ausgebreitete Blatter wiirden 

Abb. 32; 
Erbsenkeimlinge. Der erste im 

Dunkeln, der zweite und dritte am 
Lichte gewachsen, letztere verschie­

den alt. Verkleinert. 

ihr beim Hervorarbeiten zu einem Hinder-
nisse werden. 

So ist das Kleinbleiben der Blatter 
und die Verlangerung der Stengel im 
Dunkeln jedenfalls als Anpassungserschei­
nung zu deuten, ohne daB damit aller­
dings eine kausale Erklarung gegeben ware. 
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, daB die langgestreckten 
Grundblatter vieler Monokotylen, wie auch 
die Stiele bei solchen Dikotylenblattern, 
die unmittelbar aus unterirdischen Wurzel­
stocken 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 nul' 
10 cm lang. . Ebenso verhielten sich die 
Blatter von Zwiebeln, Tulpen, Hyazinthen. 
Sie miissen sich eben, falls sie verschiittet 
werden, selbstandig hervorarbeiten, ohne 
von einem Stengel unterstiitzt zu werden. 
Derartiger Ausnahmen, die unter den be­
sonderen Umstanden hochst zweckmaBig 
erscheinen, sind eine ziemliche Anzahl 
bekannt geworden. Bei Keimlingen z. B., 
deren Keimblatter (Cotyledonen) unter 
natiirlichen Umstanden unter der Erde 

bleiben, streckt sich das unterste Stengelstiick auch nicht im 
Fins tern. Ein Beispiel hierfiir ist die Feuerbohne (Phaseolus multi­
ftorus); wahrend bei ihrer Verwandten, der Buschbohne (Ph. vulgaris), 
die ihre Cotyledon en iiber die Erde erhebt, das entsprechende Organ 
das normale Verhalten der Stengel zeigt. Auch die Keimlinge der 
Eiche, der WallnuB, der Erbse verhalten sich so. Dafiir streckt sich 
dann der Stengel uber den Cotyledonen im Dunkeln sehr stark (Abb. 32). 
Interessailt sind auch viele Schlingpflanzen, z. B. der Hopfen (Humulus 
Lupulus), die gleichfalls die Verlangerung der Internodien im Dunkeln 
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yermissen lassen. Sehen wir uns aber die jungen Triebe naher an, 
so finden wir, daB sie auch normalerweise bis auf die Farbe an­
nahernd das Aussehen zeigen, das sonst vergeilten Pflanzen zukommt. 
Warum fUr ihre kletternde Lebensweise ein Zuriickbleiben der Blatter 
zugunsten der stark verlangerten Stengel zweckmaBig erscheint, haben 
wir schon friiher besprochen (vgl. S. 88). Noch weiter in der Rich­
tung kann die Pflanze offenbar gar nicht gehen. Sachs (1863) be­
tonte, daB besonders solche Stengelorgane zur Dberverlangerung im 
Dunkeln und Hemmung im Licht geneigt sind, die ihre erste Anlage 
normalerweise im Dunkeln erfahren. Ein schones Beispiel bildet die 
Kartoffel, deren Triebe im Dunkeln sehr lang werden, wahrend am 
Licht die Knospen kaum auszuwachsen vermogen. Es entstchen 
dann nur kurze, knollchenartige Ge­
bilde. Raben 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 Graser, die Paniceen, zu der z. B. 
Panicum miliaceum, die Hirse und die 
Arten von Setaria gehoren, zeichnet 
sich dadurch aus, daB sie im Dunkeln 
ein erstes Stengelorgan zu ziemlicher 
Entwickelung bringt, das bei ihr im 
Hellen und bei den anderen Grasern 
unter allen U mstanden ganz kurz bleibt. 
(V gl. 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 111 aiskeimlinge. links am Lichte, rechts 
eingeschlossen die junge Knospe tragt. im Dllnkeln gewachsen. Verk!~inert. 

besitzt eine besonders groBe Licht-
empfindlichkeit und wird schon durch kurze odeI' schwache Beleuch­
tung merklich im Wachstum gehemmt (Abb.33). Esdarf sich auch 
nicht iiber den Boden erheben, denn es. ist nicht geeignet, die er­
wachsene Pflanze zu tragen. Diese wird vielmehr durch (Adventiv-) 
Wurzeln gestutzt, die am ersten Knoten, also am oberen Ende des 
erwahnten Stengelstuckes entstehen, was beim Mais besonders gut 
zu sehen ist. Nach aHem was wir ",issen, vermogen solche Wurzeln 
sich abel' nur im Feuchten zu entwickeln, also innerhalb oder in- del' 
Niihe des Bodens, in den sie sogleich eindringen. Auch bei anderen 
Pflanzen, z. B. beim Kurbis entstehen solche Wurzeln an der ent­
sprechenden Stelle, sobald der Knoten auf die Erde kommt .. 

Das erwiihnte erste Stengelorgan der hirseartigen Graser hat 
P r i n g she i m, Reizbewegllngen. 7 
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also die Aufgabe, die Spitze des Keimlings an die OberfHiche zu 
bringen, solI 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, '''ird 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 oberflachlich, so unterbleibt die Ausbildung 
des Keimstengels iiberhaupt 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 ahnliche Lichtempfindlichkeit zeigt 
namlich bei allen Grasern das erste Blatt, das zu einer geschlossenen 
Scheide ausgebildet ist, die sog. Coleoptile. (Vgl. Abb. 33.) Dieses 
rohrenformige Organ schlieBt im Innerndie jungen Blatter ein, die 
noch zart und weich sind und fiir sich nicht imstande waren, die 
Erde zu durchbrechen. Es schiitzt sie aufs beste, denn vermoge 
seiner inneren Spannung, die sich in einer starken Dehnung der Zell­
wande dokumentiert, hat es eine betrachtliche Steifheit. Die geschlossene, 
kegelformige Spitze ist besonders geeignet, Rindernisse beiseite zu 
schieben (Wein:l:ierl 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 RiB gesprengt und kann zugrunde gehen, denn es hat seine 
Schuldigkeit getan. W oher aber weiB die Pflanze, daB die Coleoptile 
gesprengt werden darf? Nun, als Zeichen dafiir, daB das Freie er­
reicht ist, gilt ihr die Belichtung. 1m Dunkeln wachst die Scheide 
schneller odeI' mindestens ebenso rasch wie die Blatter, so daB oft 
(z. B. beim Roggen) ihr oberes Ende leer bleibt. Am Licht aber 
wird sie stark im Wachstum gehemmt, die Blatter abel' gefordert, 
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 Wachstuins der v{lrschiedenen Teile den so 
bedeutungsvollen Vorgang der Beendigung d~s Keimlingsstadiums, der 
nieht zu friih vor sieh gehen darf, weil sonst die junge Pflanze im 
Boden stecken bleibt (Abb. 34). Die Richtungsbewegungen, die noch 
hinzukommen, um das junge Pfliinzchen ans Licht empor zu leiten, 
werden wir an anderer Stelle be spree hen (vgl. S. 175). Hier solI nur 
noeh hervorgehoben werden, daB aIle diese sehonen Einriehtungen 
eine Grenze ihrer Wirksamkeit finden, daB also z. B. aueh illl Dunkeln 

. schliel3lich die Seheide durchbroehen wird, wenn ihre Waehstums­
fahigkeit kurz vor dem Erlosehen stark herabgesetzt ist. Das Reraus-
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treten der Blatter fallt mit dem Aufhoren des Wachstums der Coleoptile 
zeitlich sehr nahe zusammen. Nach ihrer DUi"chbrechung hat ja auch 
die Scheide weiter keinen Nutzen mehr, und ein weiteres Wachstum 
ware Kraftver8chwendung. Aber die vier- bis fiinffa:che Lange 
von der, die sie am Licht zeigt, kann die Coleoptile im Dunkeln 
bei vielen Grasern, z. B. bei den Getreidearten immerhin er­
reichen. 

Wenn hier das besonders interessante Verhalten der Graskeim­
linge etwas ausfUhrlicher geschildert wurde, so solI dam it nicht ge­
sagt sein, daD nicht ahnliche Verhaltnisse in der Beeinflussung der 
Wachstumserscheinungen durch das Licht auch anderswo vorkamen. 

Abb. 34. 
Haferkeimlinge in Erde hinter Glas gewachsen. ltechts im Dunkeln kultiviert. Die Pflanzen 
brechen ohne Schwierigkeit durch die Erde, die Bliltter uleiben zusammengerollt in der Scheide. 
Links durch Beleuchtung am Hervorkommen gehindert. Die hervorurechenden Bliltter bieten 
groBen Widerstand und werden uei der Streckung zickzackfiirmig 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 Dnnkeln und be­
sonders im feuchten Boden kommt dann noch hinzu, der Pflanze ein Lan­
genwachstum zu erlauben, wie es iiber der Erde nicht stattfindet. 
Denn die Transpiration hemmt das Wachstum. Die Volumzunahme 
der Zellen wird hauptsachlich durch Wasseraufnahme bewirkt und 
daher durch geringes Welken schon aufgehoben. Auch,setzt die 
Wasserverdunstung die Temperatur herab, was gleichfalls zur Ver­
zogerung des Wachstums fiihren kann. 

Nur kurz soIl erwahnt werden, daB' Stengelorgane, die die Auf-
7* 
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gabe von Blattern iibernommen haben, also z. B. die blattahnlichen 
Flachsprosse vom Mausedorn (Ruscus), die nadelartigen Assimilations­
organe vom Spargel, aber auch die abgeflachten Stengelteile der 
Kakteen, z. B. Phyllocactus und Opuntia, sich im Dunkeln nicht 
verlangern. 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 Starke des Wachstums, 
sondern auch seine Art beeinfluBt. Dergleichen finden wir haufig, 
und wir wollen spater noch davon sprechen. 

Bisher haben wir immer den Fall im Auge gehabt, daB em 
Pflanzenorgan vollig vom Lichte abgeschlossen wurde. Wir haben 
sein Wachstum, wie es in volliger Finsternis vor sich geht, mit dem 
unter normalen Verhaltnissen verglichen. Diese Angaben mussen 
wir nun nach mehreren Richtungen erganzen. Zunachst ist zu be­
merken, daB nicht nur vollige Dunkelheit das Wachstum beeinfluBt, 
sondern jede Veranderung im LichtgenuB. Wir durfen also entspre­
chend den Beleuchtungsverhaltnissen aIle Dbergange 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 fur 
eine Schattenpflanze gerade giinstig wirkt, wird eine an mehr Sonne 
gewohnte schon ein unnormales, vergeiltes Ansehen haben. Die 
Schadigungen durch Beschattung, die auf ungeniigender Assimilation 
beruhen, konnen wir hier nicht besprechen. 

Wenn wir in den friiheren Betrachtungen uber die Unterschiede 
zwischen im Dunkeln und am Lichte gewachsenen Pflanzen bei den 
ersteren das Extrem gewahlt haben, so war das im Gegensatz dazu 
bei den am Tageslicht gehaltenen nicht der Fall, da diese in der 
Nacht gleichfalls verdunkelt waren. Es muG daher moglich sein, 
durch kunstliche Dauerbelichtung die Lichtform noch ausgepragter 
zu bekommen. Solche Versuche sind von Bonnier (1895) angestellt 
worden und entsprechen ungefahr der hier ausgcsprochenen Erwar­
tung. Doch waren neue Untersuchungen 'mit starkerem Licht sehr 
erwiinscht. Auch wissen wir nicht, ob eine starke, kurze Bclichtung 
dassel be bewirkt wic eine schwache, langere. Es ,,-are moglich, daB 
fur manche, aber sicher nicht fur aIle Wirkungen, die von der Pflanze 
aufgefangene Gesamtliehtmenge allein von Bedeutung ist. Ferner 
ergibt sieh im AnRehluB an den Tageslichtwechsel die Frage, ob 
Organe existieren, die durch Beleuchtung so stark gehemmt werden, 
daB sie uberhaupt nur in der Naeht zu waehsen vermogen, und die 
deshalb im Dauerlichte gar nicht zur Entwickelung kamen? Es ist 
die Frage, ob z. B. die Keimstengel der Paniceen hierhcr gerechnet 
werden konnen? Bei ihnen ist die Nachwirkung der Tagesbeliehtung 
so stark, daB nachher auch in der Nacht das Wachstum noeh ge-
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hemmt ist. Es bedarf also hier keiner dauernden Belichtung, um 
das Wachs tum fast v611ig 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 Veranderung der Wacbstumsgeschwindigkeit mit der Belich­
tung eine Reizbeantwortung darstellt, die auch im normalen Leben 
der Pflanze eine groBe Rolle spiele. Ein Wechsel del' Beleuchtung 
ist aber vor aHem durch die mit der Drehung der Erde um ihre 
Achse verkniipfte periodische Verdunkelung und Belichtung gegeben. 
AuBer in den Polarlandern ist die Pflanze diesem Wechsel standig 
ausgesetzt. Ihm entspricht in der Tat eine Periodizitat im Langen­
wachstum der beleuchteten Organe. 

Die Zuwachsbewegung verIauft nun aber auch unter moglichst 
gleichartigen Bedingungen, also Ausschaltung aller Beleuchtungs- und 
Temperaturschwankungen, durchaus nicht gleichmaBig. Vielmehr 
findet man allgemein, daB das Wachs tum bei einem neu angelegten 
Organe erst ansteigt und nach einem fruher oder spater erreichten 
Maximum wieder abfallt, 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 groBe 
Peri ode wiederspiegelnde Wachstumskurve wird nun unter normalen 
Bedingllngen durch kleinere Schwankungen modifiziert. Die auf­
falligsten fallen mit dem Wechsel von Tag und Nacht zusammen, 
und zwar findet bei sonst gleichmaBigen Bedingungen meist das 
starkste Wachstum am Ende der Dunkelperiode, also bei Sonnen­
aufgang, das schwachste am Ende der Hellperiode, bei Sonnenunter­
gang statt. Dies erklart sich daraus, daB der Wechsel nicht sofort 
die Veranderung der Wachstumsgeschwindigkeit im Gefolge hat, 
sondern die neue Bedingung eine Zeit wirken muB, ehe die ihr ent­
sprechende Zuwacbsgeschwindigkeit sich eingestellt hat. So addieren 
sich Wirkung und Nachwirkung mit steter Steigerung des Erfolges, 
bis durch den Wechsel der Beleuchtung wiederum der Dmschlag 
stattfindet. 

Messungen zur FeststeHung obiger Tatsachen hat zuerst Sachs 
mit Hilfe eines selbstregistrierenden Apparates, des Auxanometers, 
ausgefiihrt (vgl. S. 25). Mit Hilfe ahnlicher Instrumente wurden von 
verschiedenen Forscbern eine groBe Anzahl von \Vachstumskurven 
aufgezeichnet, die zwar in Einzelheiten, so in der zeitlichen Lage 
der schnellsten und langsamsten Langsstreckung usw. voneinander 
abweichen, in der Hauptsache aber iibereinstimmen. Dberall wurde 
durch das Licht das Wachstum der beobachteten Sprosse gehemmt, 
durch Dunkelheit gefordert. Dnd immer brauchte diese Reizwirkung 
eine gewisse Zeit, bis sie einsetzte und den Hohepunkt erreichte. 
In gewissen Fallen ging das soweit, daB das Maximum erst nach­
mittags, das Minimum spat in der Nacht auftrat. 
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Ferner wurde von Sachs (1872) und Baranetzky (1879, zitiert 
nach Pfeffer 1904) gezeigt, daJ3 nach Verdunkelung einer vorher dem 
Tageslichtwechsel ausgesetzten Pflanze eine N achwirkung der Perio­
dizitat des Wachstums zu beobachten ist, die erst allmahlich aus­
klingt. Sie kann bei Helianthus tuberosus (Tobinambur) Hinger 
als zwei Wochen anhalten, wahrend sie bei anderen Objekten viel 
eher erlischt. Bei Pflanzen, die von vornherein im Dunkeln erzogen 
waren, konnte eine den Tageszeiten entsprechende Periodizitat nicht 
gefunden werden. 
. BEii allen diesen Versuchen muG natiirlich auf moglichste Gleichformigkeit 
del' sonstigen Bedingungengehalten werden. So konnen Temperatur· und 
Feuchtigkeitsschwankungen das Resultat merklich beeinflussen und sogar urn· 
kehren, wie man das bei Messungen in freier Natur in del' Tat beobachtete. 
Da ist am Tage dUTch die groBere Warme das Wachs tum beschleunigt, kann 
abel' durch Trockenheit auch wieder gehemmt sein. Von den jeweiligen Urn· 
standen hangt es dann ab, welcher EinfluB uberwiegt. 1st die Nacht kalt, 
dann hUft das FortfaIIen del' Lichthemmung nichts. In warmen Nachten abel' 
uberwiegt del' EinfluB der Vetdunkelung, unterstiitzt durch die groBere Wasser· 
fiiIle in der Pflanze. die durch die hohere relative Luftfeuchtigkeit und den 
Fortfal! del' transpirationsfOrdernden Bestrahlung zustande kommt. 

Eine besondere Bedeutung diirfte diese Periodizitat des Langen­
wachstums fUr die Pflanze nicht haben. Wir wollen uns deshalb 
nicht lange bei ihr aufhalten. 

b) EillfluB des Liclttes auf die Gestaltnng. 

Bisher haben wir hauptsachlich die Wirkung des Lichtes auf 
die GroJ3e des Wachstums, also den quantitativen EinfluB der Be­
leuchtungsstarke im Auge gehabt. Es ist aber offensichtlich, daB 
durch das verschiedene Verhalten del' Teile zum Licht auch Ge­
staltsveranderungen zustande kommen konnen. Die Wissenschaft 
nennt sie Photomorphosen. Sie werden erzeugt, indem das Wachs­
tum je nach den Lichtverhaltnissen in verschiedene Bahnen gelenkt 
wird: Teile z. B., die am Licht nicht zur Entwicklung kommen, 
werden im Dunkeln ausgebildet. 1 ) Andere sind umgekehrt in ihrer 
Entstehung an das Vorhandensein von Licht gebunden. Ein solcher 
Fall liegt schon bei den oben besprochenen Keimstengeln del' pani­
cumartigen Graser und des Mais VOl'. Man sieht, daB scharfe 
Grenzcn zwischen dem EinfluB 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 Wachstumsvorgange ausii bt, kann die 
ganze Gestalt und Beschaffenheit von Pflanzen und Pflanzenteilen 
merklich verandert werden. Bei den Blattern haben ,,"ir schon er­
wahnt, daB ihr Wachstum durch starke Besonnung gehemmt wird. 

1) GestaItsbeeinilussungen wird man kaum zu den Bewegungen reehnen 
diirfen. Doeh sehlen mil' die Aufnahme auch dieser Art von Reizreaktionen 
in den Plan des Ganzen del' Abrundung wegen wiinschenswert. 
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Sie weisen unter solchen Umstanden also eine klein ere FIachenent­
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- undSchattenblattern (StahI1883, Ra berland t 1896); 
die ersteren sind nicht nul' kleiner, sondern auch derber und tiefer 
grun. Das berliht auf anatomischen Unterschieden. VOl' allem ist 
das Sonnenblatt dicker, die Oberhaut hat graBere Zellen mit starkeren 
AuBenwanden und statt einer Lage von Assimilationszellen sind zwei 
und selbst drei ausgebildet. Die Zellen diesel' Art, die besonders 
viel Chlorophyll enthalten, sind senkrecht zur Blattflache gestreckt 
und, mit nur kleinen Luftraumen dazwischen, dicht a,neinandergereiht. 
Sie setzen das sog. Palissadenparenchym zusammen. Es ist ldar, 
daB im schwa,chen Lichte schon eine dunne Schicht von chlorophyll­
haltigen Zellen alles zur Assimilation brauchbare Licht verschlucken 
wird, wahrend an heller Sonne bei dunner Absorptionsschicht eine 
Menge wertvoller. Energie verloren ginge. Deshalbist die doppelte 
Lage von Assimilationszellen beim Sonnenblattsehr zweckmaBig, 
wahrend sie im Schatten iiberfliissig ware. Die dickere Epidermis 
del' Sonnenblatter verhindert offenbar eine zu starke Verdunstung 
bei intensiver Bestrahlung. Das lockere, del' Unterseite anliegende 
"Schwammparenchym", das dem Gas- und Wasserdampfaustausch 
dient, ist bei Schattenblattern starker entwickelt. Dadurch wird 
die Transpiration gesteigert, die sonst bei del' schwachen Bestrahlung 
zu gering wiirde. Es werden also die verschiedenen Gewebe des 
Blattes in verschiedener und zweckentsprechender Weise vom Lichte 
beeinfluBt. 

Die hier geschilderten Verhaltnisse .sind z. B. am Rolunder (Sam­
bucus), an Buchen (Fagus), Eichen (Quercus), Efeu (Redera) leicht 
zu bemerken. Bei letzterem sind auch die Abstufungen in del' 
GroBe del' Blatter besonders gut zu beobachten (Pfeffer, 1904). 
Bei einer mittleren Relligkeit werden die Blatter am graB ten, im 
tiefen Schatten und an heller Sonne kleineI'. Wahrend also die 
FlachengraBe bei schwacher und starker Beleuchtung dieselbe sein 
kann, wird die innere Differenzierung unter beiden Umstanden sehr 
verschieden, was sichauBerlich an del' Farbe und Steifheit del' Blatter 
bemerkbar macht. Nur die Flachengra13e zeigt ein "Maximum" bei 
einer mittleren Lichtintensitat, das, wie erwahnt, 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 daB sie dort erblich geworden sind, von einer Reiz­
wirkung also nicht gesprochen werden kann. Innerhalb del' Grenzen 
abel', die in del' erblichen Organisation festgelegt sind, kannen noch 
weitgehende Unterschiede vorkommen. Natiirlich sind sie am graBten 
bei solchen Pflanzen, die in del' Natur stark abweichenden Be­
leuchtungsbedingungen ausgesetzt sein kannen. Maianthemum bi-
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folium z. B., die "Schattenblume", kann auchan-r-ecHtsennigen 
Standorten vorkommen. Ihre Blatter werden dann kaum ein Drittel 
so groB als im dichten Walde. 

Fast ebenso wichtig wie fiir die Funktion der Blatter ist das 
Licht fUr die Aufgabe, die die farbigen Bl ii ten zu erfiilien 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 lie ben die warm en Sonnenstrahlen. Abweichende Falie 
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, olme daB 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 friiher Jugend dem Lichte entzogen werden, altere 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 fUr 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 offnen und durch Selbstbestaubung 
Sn.men erzeugen, kennen wir vielfach. Man nennt diese Erscheinung Kleistogamie. 
Beim Veilchen sind Z. B. die unscheinbaren kleistogamen Bliiten fruchtbarer als 
die bekannten sich offnenden. Manchmal ist das Offnen oder Nichtoffnen, wie 
oben fiir Tl'opaeolum erwahnt, von del' Beleuchtung abhangig. Del' Einflu13 
des Lichtes zeigt sich VOl' aHem an den farbigen Kronblattern, die oft in 
schwacher Beleuchtung kaum ausgebildet werden. Dasselbe beobachtet man 
freilich auch bei der nicht vom Lichte abhiingigen Kleistogamie z. B. des 
Veilchens. l\1anche in schwaohem Lichte verkiimmerte Bliiten 6ffnen sich doch. 
Andere, vor aHem die zur Kleistogamie neigenden, bleiben geschlossen und 
befruchten sich selbst. Daa gilt Z. B. fiir Stellaria media (Mausedal'm), Linaria 
spuria (eine Leinkraut.Art) und fiir Oxalisarten (Sauerklee). 

Bei diesen Arten treten also je nach del' Intensitat der Beleuchtung sich 
offnende, auf Fremdbestaubung eingerichtete oder kleistogame Bliiten auf. 

1m iibrigen kann man (Vochting 1893) vielfach aIle Ubergange 
beobachten von groBen und schonen Bliiten am heIlen Lichte, durch 
immer kleiner werdende bis zum volligen Verkiimmern der jungen 
Knospen oder sogar dem Ausbleiben jeglicher Bliitenanlage. 

In anderen Fallen ist freilich die Bliitenbildung oder doch Ent­
wicklung yom Lichte durchaus unabhangig. Selbst an ganzlich im 
Dunkeln erwachsenen Keimpflanzen von Phaseolus vulgaris, Vicia 
Faba und Cucurbita Pepo beobachtete Sac h s (1863, S. 16) die ersten 
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Anfange 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. Blatter und Stengel vergeilten dabei natiir­
lich stark. (Ebenda.) 

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

Einen starken EinfluB hat das Licht neben anderen Faktoren 
auch auf die eigenartige Gestalt der Alpenpflanzen. Es ist vor 
all em der gedrungene Bau, die dichtgedrangten, dicken, kleinen, tief­
griinen Blatter, die im Hochgebirge so charakteristisch sind, - ferner 
das haufige Auftreten dichter filziger oder seidiger Behaarung und 
die groBen, farbenprachtigen Bliiten, an die hier zu. denken ist. Bei 
der Entstehung aller dieser Merkmale spielt das intensive Licht im 
Hochgebirge und wahrscheinlich auch sein betrachtlicher Gehalt an 
stark wirksamen ultraviolet ten Strahlen eine groBe Rolle. Es hemmt 
wahrend des Tages das Langenwachstum der Stengel, das nachts 
wegen der Kalte gleichfalls gering ist. Die Blatter nehmen aus ent­
sprechenden Griinden die extreme Sonnenform an. Immer wenn es 
warm genug ist und da.s Wachstum dadurch ermoglicht wird, wirkt 
die intensiv~ Belichtung dem entgegen. Die Behaarung ist als Schutz 
gegen zu starke Bestrahlung aufzufassen, die Bliiten sind allgemein bei 
den Pflanzen an hahere Lichtintensitat angepaBt als die vegetativen 
Teile (vgl. S. 104). Allerdings mag dabei auch der Umstand eine 
Rolle gespielt haben, daB die im Gebirge sparlich fliegenden Insekten 
nur die auffallendsten Bliiten besuchten und so eine Auslese bewirkten. 

Durch aIle diese Umstande kommen die zahlreichen rosetten- und 
rasenart.ig gewachsenen Pflanzen mit den groBen Bliiten zustande, 
die beim Versetzen in die Ebene ihre Gestalt sehr verandern und 
den entsprechenden Talformen abnlich werden. Dagegen nehmen 
alpine Pflanzen auch in der Ebene eine ahnliche Form an wie im 
Hochgebirge, wenn durch dauernde Beleuchtung oder nachtliche Ab­
kiihlung 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. EdelweiB in ahnlicher Wuchsform wie an den alpinen 
Standorten zu erhalten (Pfeffer 1904)."1) Was im Hochgebirge 
die nachtliche Abkiihlung neben dem starken Licht am Tage be­
wirkt, kommt 1n ahnlicher Weise in der Nahe der Pole durch die 
Lange del' Tage im Sommer zustande. Dadurch erklart sich zum 
Teil die von vielen Beobachtern hervorgehobene Ahnlichkeit der 
Flora in hohen Breiten und groBen Meereshahen. 

1) Nicht zu iippiger Boden diirfte dabei auch eine Rolle spielen. 
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Beeinflussungen del' Pflanzengestalt durch Licht kommen auch 
sonst vielfach VOl'. Schone Beispiele liefern gewisse Meeresalgen. 
Bel Stypocaulon scoparium unterschied Berthold (1882) Sommer­
und Winterformen. "Im Winter bei schwacher Beleuchtung er­
scheinen die Biische pyramidal, weil die Seitenaste del' Hauptsprosse 
relativ wenig wachsen im Vergleich zu letzteren; im Sommer abel' 
wird die Pflanze besenartig, weil die Hauptachsen im Wachstum 
zuriickbleiben, wahrend die Seitenachsen gefOrdert erscheinen und 
erstere fast iiberragen (Oltmanns 1905.") Derartige und noch 
verwickeltere Erscheinungen werden eine ganze Anzahl aufgezahlt. 
(Vergl. auch Tobler 1904). 

Manche von den Veranderungen, die Meeresalgen in hellem 
Lichte zeigen, sind deutlich als Schutz gegenzu 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, daB sie gewisse Lichtstrahlen zuriickwerfen. In 
diesem Faile konnen die betreffenden Algen wundervoll blau, 
griinlich odeI' weiBlich schimmern. Bei Besonnung entstehen diese 
Schutzmittel in kurzer Zeit. 1m Schatten verschwinden sie schnell 
wieder. Es handelt sich also offenbar urn eine Reizwirkung des 
Lichtes. Auch ist es bei den im Wasser lebenden Algen deutlicher 
als bei Landpflanzen, daB nicht die zu starke Transpiration, sondern 
die Schadigung durch die Bestrahlung selbst es ist, welcher die 
Schutzanpassungen gelten. 

Merkwiirdig ist . das VerhiiJtnis zum Lichte auch bei manchen 
PilzeIL Diese Gewachse brauchen die Sonnenstrahlen nicht wie die 
griinen Pflanzen zur Bereitung ihrer Nahrung. DemgemaB konnen 
die meisten Pilze ihre Entwicklung in volliger Finsternis ebensogut 
odeI" sogar bessel' durchmachen als am Tageslichte. Die kiinstlichen 
Kulturen des Champi~nons z. B. werden immer im Dunkeln ge­
halten. Wenn wir daher sehen, daB sich einige Pilze, wenigstens in 
ihrer Fortpflanzung, in ein Abhangigkeitsverhaltnis zum Lichte be­
geben haben, so konnen wir in diesen Fallen von vornherein auf 
·einen besonderen Zweck schIiel3en_ 

Die Pilze, an denen del' LichteinfluB am besten studiert ist. 
sind Mistbewohner. Diese zeigen die Abhangigkeit von del' Be­
leuchtung am schonsten, doch kommt die Erscheinung auch bei 
anderen .Pilzen VOl'. 

Das Fadengeflecht, das das feuchte Substrat durchzieht, und 
die N ahrungsstoffe daraus an sich reiBt, wachst im Finstern. 
Sollen abel' Sporen gebildet werden, so hatte es keinen Zweck, 
sie im Innern des schon ausgesaugten Mistes niederzulegen. Sie 
sollen vielmehr ins Freie gelangen, urn durch den Wind odeI' 
durch Tiere verbreitet zu werden. Hierbei ist die Lichtempfindlichkeit 
del' Fruchttrager von Nutzen. Das Licht ist fiir sie, ahnlich wie fiir 
Keimlinge, das Signal, daB das Freie erreichtist. Brefeld (1881 und 
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1889) zeigte, daB bei del' Gestaltveranderung del' .Pilze im Finstern 
eine Art von Etiolement vorliegt, ahnlich wie bei hoheren Pflanzen. 1m 
Dunkeln verlangern sich die Fruchttrager sehr stark, am Lichte werden 
sie im Wachstum gehemmt. Die Sporangien und 
die Fruchtkorper selbst dagegen kommen vielfach 
iiberhaupt nul' am Lichte zur Entwicklung. 

Die Pilze, um die es sich handelt, gehoren 
sehr verschiedenen Verwandtschaftskreisen an. 
Die Arten von Pilobolus gehoren zu den Mu­
corineen. Bei dem kleinen P. microsporus z. B. 
werden die schlauchformigen Fruchttrager im 
Lichte, z. B. am Fenster, etwa 5-8 mm lang, 
im Finstern abel' bis 200 mm! (Gran tz 1898) 
(Abb. 35.) Sie tragen oben eine Blase, auf del' 
ein schwarzes Kappchen aufsitzt: das Sporangium 
mit seinen klebrigen Sporen. 1st die Reife ein-
getreten, so offnet sich die Blase an del' Spitze, 
und das Sporangium wird durch ihren Saft, del' 
unter Druck stand und nun herausspritzt, fort-
geschleudert. Es kann dabei an einem entfern-
teren Ort am Grase hangen bleiben und vom 
Vieh mit gefressen werden. Da die Sporen del' 
Verdauung widerstehen, konnen sie dann nach 
del' Entleerung gleich wieder keimen. Tatsach­
lich findet man auf Pferde- und besonders Kuh­
mist, der unter einer Glocke ausgeleg0 wird, 
regelmaBig nach einiger Zeit Pilobolus. 

Um diesen wunderbaren Mechanismus wirk­
sam zu machen, ist es abel' notig, daB das 
Sporangium ins Freie schieBt. Deshalb wachst 
sein Stiel so lange, bis er ans Licht tritt. 1m 
Dunkeln wird das Sporangium gar nicht aus­
gebildet. Eine Belichtung von kurzer Dauer -
bei hellem Lichte schon eine Viertelstunde -
geniigt, urn die Anlage und Fortbildung des 
Sporangiums anzuregen Das Langenwachstum 
des Stieles wird dann sogleich gehemmt. Zur 
Funktion des AbschieBens muB noch erwahnt 
werden, daB sich die Spitze des Fruchttragers 
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 Fruchttrager sich 
in einer Vertiefung entwickelt hat. 

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

a 

Abb. 35. 
Pilobolus Illikro· 

sporus (nach Breleld). 
a) Am Lichte gewuchsene 
normale Sporangientrager 
mit Wasser blase und dem 
:-;chwarzen Sporenbehalter. 
b) 1m Hulbdunkel vergeil· 
ter Frl1chttrager mit gauz 

verkiimmertem Sporan· 
gium. Durch wiederholte 
Anderllng der Lichtricb· 
tung phototropisch bin· 
lind bergebogen. c) Bin 
ebensolcher, der nachtriig­
lich am Lichte ein kleines 

Sporangium gebildet hat. 
Natiirliche GroOe. 
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nicht verwandt sind. Sie gehoren vielmehr zu den Agaricineen, den 
Champignonpilzen. Hier finden wir aIle Abstufungen der Abhangigkeit 
yom Lichte. Bei Coprinus ephemerus bleiben Hiite und Stiele im 
Dunkeln klein und schlaff, bei C. stercorarius und plicatilis vergeilen 
die Trager und Cler Hut kommt nicht iiber die erste Anlage hinaus, 
bei C. niveus und nycthemerus werden ohne Licht iiberhaupt 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 haufig vorkommende Coprinus stercorarius, ein 
zierlicher schirmformiger Pilz, der am Lichte etwa 6 cm hoch wird. 
1m Dunkeln kann der Trager des Hutes 20-30 und bei giinstiger 
Ernahrung selbst iiber 70 cm lang werden! Er erreicht wie bei Pilo­
bolus das Freie, indem er dem Lichte entgegenwachst. Natiirlich 
kann er sich bei so grol3er Lange nicht. mehr aufrecht halten, son­
dern kriecht am Boden hin und erinnert dann lebhaft an vergeilte 
KartoffeliOprosse. 1st es dem verlangerten Hutstiele nicht moglich 
ans Licht zu kommen, dann bildet er im Welken neue seitliche 
Trager, so dal3 selbst nach Monaten noch eine Sporenbildung er­
folgen kann, sobald giinstigere Beleuchtungsbedingungen eintreten. 
Am Lichte entstehen so nachtraglich aufrechte, allerdings kleine 
Hiite, die in normaler Weise ihre Sporen verb rei ten konnen. Auch 
hier geniigt iibrigens eine kurze krKftige Belichtung, urn die Hut­
bildung anzuregen und das Stielwachstum zu hemmen. Daraus geht 
deutlich hervor, dal3 es sich urn eine echte Reizwirkung handelt. 

Noch manche andere Pilze zeigen eine Abhangigkeit yom 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 FaIle konnen wir hier nicht eingehen. Fur 
uns war es nur von Wichtigkeit zu zeigen, dal3 auch bei nicht 
griinen Gewachsen Erscheinungen auftreten, die dem Etiolement der 
hoheren Pflanzen ahnlich sind odeI' in ihrem verbildenden formativen 
Einflul3 selbst iiber das dort Beobachtete hinausgehen. Es solI nur 
noch erwahnt werden, dal3 fur viele Bakterien und Pilze, wie auch 
fUr manche Protozoen das Licht einen entwickelungshemmenden odeI' 
bei hoher IntenRitat selbst todlichen Reiz bedeutet. Dabei wirken 
ganz aIlgemein die blauen bis ultravioletten Strahlen starker als die 
roten und gelben, wie das ja auch bei hoheren Pflanzen del' Fall ist. 

c) Photouastie. 

Bei den Alpenpflanzen und den lichtempfindlichen Pilzen, wie 
auch bei dem - in gewisser Hinsicht zueinander gegensatzlichen -
Verhalten der Blatter und Stengel war es deutlich zu sehen, dal3 
verschiedene Organe und Organteile yom Lichte recht verschieden 
beeinflul3t werden konnen. Ja, in den Blattern reagiert, wie erwahnt, 
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sagar das Palissadenparencbym anders als das Scbwammparenchym. 
Es verhalten sieh 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 Flanke,n 
ein und desselben Organes, durch das Licht in ihrem Langenwachs­
tum verschieden beeinfiuBt werden. 1 ) Die Folge ist dann eine Kriim­
mung des betreffenden Stengels, Blattstiels usw., abnlich, wie wir 
das b~im Geotropismus gesehen haben. Nur daB hier die Richtung 
der Kriimmung 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 FaIle zu untersuchen. AuBerlich sieht man nur 
einen Lagewecbsel des Pfianzenteils nach Verdunkelung oder Be­
lichtung, meist ein Heben oder Senken. Man nennt das Photo­
n as tie. Eine solche ist gekennzeichnet d urch eine Veranderung' in 
der Lichtstarke als bewirkenden Reiz und eine Bewegung, die keine 
Beziehung zur Lichtrichtung bat, 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 Entfaltung vor 
sich. Besonders auffaIlend und leicht zu be­
obachten ist das wiederum bei Keimpfianzen. 
Die Keimblatter haben im Samen eine bestimmte 
Lage, die es ermoglieht, sie auf moglichst 
kleinem Raume unterzubringen. Denn der Same 
ist ein rundlicbes Gebilde mit einem im Verhalt­
nis zur Oberfiache groBen Inhalt, der zur Auf­
speicherung von Vorratsstoffen dient. Die Coty­
ledonen dagegen sind fiaehige Organe oder sie 
,verden es doch, falls sie spateI' die Funktion 
von Blattern iibernehmen sollen. Sie miissen 
sieh also am Licht ausbreiten. Das siebt man 
sehr schon bei dem Samen von Ricinus, wo die 
ziemlich groBen, eng gefalteten, weil3lichen Keim­
blatter im Samen dem Nihrgewebe dieht an­
liegen und spater nach Sprengung der Hiillen 
sich ausbreiten. Auch die Samen vieler Kreuz-

\ ' 

Abb.36. 
Keitnlinge von Sinapis 
alb a. links am Lichte, 
recht, im Dunkeln ge-
wachs en. Verkleinert. 

1) Bei diesem Vergleich darf freilich nicht verges3en werden, daB die Ge· 
staltung der Sonnenblatter nicht durch den direkten EintluB des Lichtes auf 
die Ausbildung der Gewebe zustande kommt, sondern daB die Form schon im 
Vorjahre durch den Lichtreiz, der die Anlage trifft, als Ganzes beeinfiuBt 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 
Pflanzchen 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 verspatet. Kommen sie aber nicht zu spat 
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 
wachst auch del' Stengelteil ii bel' den 
Primarblattern ganz betrachtlich, so 
daB nach 14 Tagen eine Ges(tmtlange 
von 40-50 em erreicht wird, wah­
rend gleichalte Lichtkeimlinge nur 
10-15 cm lang sind. Die Stiele der 
Primarblatter \\"achsen gleichfalls im 
Dunkeln sehr viel Hinger. Auch 
bleiben sie fast vertikal aufgerichtet, 
wahrend sic am Lichte nahezu hori­
zontal stehen. Dadurch wird gleich­
falls der Widerstand in Erde, ab­
gefallenem Laub u. dgl. vermindert. 
Ferner ist nieht nur die Spitze des 

Abb. 37. Stengels mit der Endknospe, sondern 
Spitze eines Keimlings der .i<'enerbohne, auch J'edes Blatt an seinem Stiele der im Dunkeln erwachsen ist. Blattstiele 

und stengel lap pig eingekriillllllt. abwarts gebogen, wahrend sie sich 
am Lichte aufrichten (Abb. 37 u. 38). 

Bei del' Entwiekclung vieleI' Samlinge ist zu beobachten, daB 
der Keimstengel nicht geradeaus wachst, sondern einen scharfen 
Bogen macht. Die Kriimmung entsteht dadurch, daB die eine 
Flanke der anderen im vVachstum vorauseilt. 

Man findet in den ersten Keimlingsstadien die Wurzel hervor­
treten und sich mit Hilfe der Haargebilde auf ihrer Oberflache 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 Keimblatter werden dann bei weiterem Wachstum des 
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Stengels ausdem Boden und aus der Samensehale gezogen und 
nieht gesehoben, wie es der Fall ware, wennder Stengel geradeaus 
aufwarts wiiehse. Der Nutzen der Einriehtung ist klar. Mit den 
Blattern voraus Hindernisse zu. iiberwinden ware kaum moglieh. So 
finden wir es sehr begreiflieh, .daB selbst gerade angelegte Keim­
lingenaehtraglieh noeh eine aktive Einkriimmung erfahren, die die 

Abb; 38. 
Spitze desselben Keimlings der Feuerbohne, einige Tage im Hellen. 

Blutter und Stengel aufgerichtet. Verkleinert. 

Cotyledonen resp. die Endknospe in abwarts geneigte Lage bringt. 
Gute Beispiele sind die Sonnenrose (Helianthus annuus) odeI' der 
Flaehs (Linum usitatissimum). 

Die Einkriimmung oder Nutation des SproBendes ist bei den 
meisten dikotylen Keimlingen und beivielen der aus unterirdischen 
Wurzelstoeken u. dgl. hervorkommenden Trieben zu beobachten. Sie 
kann in einem kausalen Verhaltnis zur Sehwerkraft stehen (positiver 
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Geotropismus des Spitzenteils) odeI' allein eine Beziehung zur Rich­
tung des iilteren Stengelteils haben (autonome Nutation). Das Nicken 
del' Knospe bei steter Verlangerung des Triebes kommt dadurch 
zustande, daB in einer bestimmten Zone, von del' Spitze aus ge­
rechnet, eine Kriimmung auftritt. Das Verhalten del' einzelnen 

Abb. 39. 
Rap s keimling, auf 
Bchwarzem Liischpa· 
pier gewachsen, aufs 
Doppelte vergriiOert. 

Stengelteile bei solchen Nutationen haben wir oben 
(S. 82) besprochen. Hier interessiert uns nul' ihr 
Verhaitnis zum Lichte. 

Wie betont, dient die Nutation in den Fallen, 
die wir hier im Auge haben, nur del' Befreiung aus 
del' Erde. 1st diese erreicht, so muB die Kriim­
mung wieder ausgeglichen werden, damit das SproB­
ende und damit die Blatter in die normale Lage 
kommen. Das Signal dazu gibt das Licht, das den 
aus dem Boden hervorbrechenden Spitzenteil trifIt. 

Ein vorzeitiges Geradestrecken des gekriimmten 
Stengels und Ausbreitung del' Blattorgane warde 
den Widerstand so sehr vergroBern, daB der Keim­
ling odeI' junge Trieb in del' Erde stecken bleiben 
maBte. DaB das so ist, und daB wirklich das Licht 
die bewirkende Ursache bei der Auflosung del' Keim­
lingslage ist, zeigte mir ein einfaeher 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 S achsschen Wurzel­
kasten, vgl. S. 36 u. 99.) Wurde dann ein Teil del' 
Keimlinge durch die Glasscheibe hindurch dem 
Tagesliehte ausgesetzt, ein anderer Teil abel' durch 
schwarzes Papier verdunkelt, so resultierte nach 
einiger Zeit folgendes (vgl. Abb. 39): die ver­
dunkelten Pfliinzchen zeigten schone Nutation und 
durchbrachen die lockere Erde ganz leicht. Die 
belichteten abel' suehten die Cotyledonen auszu­
breiten und den Stengel aufzurichten. Beides ge­
lang ihnen nicht~ Del' vergroBerte Widerstand be­
wirkte, daB del' wachsende Keimstengel sich viel­
faeh gewunden hin- und herbog, anstatt senkrecht 
aufwarts zu stoBen. Nat.iirlieh hatte bei einer ge­
wissen Tiefenlage schon die Hemmung des vVachs­

turns bewirkt, daB del' Stengel die Spitze nicht mehr ins Freie ge­
braeht hiitte. Die geschilderten Hemmungen verhinderten abel' aueh 
bei flacher Saat schon das Hervortreten. Zu solchen Versuchen eignen 
sieh Keimlinge von Senf, Sonnenrosen, Ipomoea u. a. Auch kann 
man dieselbe Versuchsanstellung flir Graskeimlinge benutzen, bei denen 
durch die Beliehtung die Keimscheide vorzeitig durchbrochen wird, so 
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daB dann die zarten und flachigen Blatter hervortretpn (vgl. S. 99). An 
diesen kann man auch beobachten, daB sie im Dunkeln Hinger und 
schmaleI' werden und niemals die zusammengerollte Knospenlage 
verlassen, am Lichte aber sich ausbreiten. Es treten also auch hier 
wieder am Lichte allerlei Veranderungen auf, die, falls sie in del' 
Erde VOl' sich gehen, das Hervortreten aus dem Boden unmoglich 
machen. Wahrscneinlich wird es keinen Samling geben, dem unter 
sol chen Dmstanden das Durchbrechen 
einer Bodenschicht moglich ware, die 
unter natiirlichen Verhaltnissen kein 
groBes Hindernis ist. 

Eine sehr ausgesprochene Photo­
nastie zeigen vielfach auch die Blatter 
del' Rosettenpflanzen. Die Abb. 41 
zeigt 4 Exemplare von Sempervivum 
(Dachwurz). a und c wurden einige 
Zeit im Dunkeln, b und d wahrend­
dem im Licht gehalten. Man sieht, 
daB im Dunkeln die vorher mehr oder 
weniger aufrechten, dicht gedrangten 
Blatter sich herabschlagen und gerade­
zu riickwarts zusammenpressen. Es 
geschieht das durch ein an del' Basis 
einsetzendes Wachstum, das durch 
die helle Farbe des Zuwachses in 
del' Photographie kenntlich wird. 
Dm dem Einwande zu begegnen, 
daB die im Dunkeln herabgesetzte 
Transpiration die geschilderte Wir­
kung bedinge, wurden die Exemplare 
a und b moglichst trocken, c und d 
sehr feucht gehalten. Man sieht an 
der hell und feucht gehaltenen 
Pflanze b, daB allerdings diesel' Faktor 
ein klein wenig mitspielen kann, ohne 
aber das Resultat unklar zu machen, 

In allen diesen Fallen kann man 

a 

Abb. 40. 
Keimlinge von I p 0 moe a in Erde hinter 
einer Glasscheihe. a) dllnkel gehaltell, 
durchbricht die Erde in normaler Weise. 
b) belichtet, sucht die Cotyledonen aUSZll­
breiten lInd vermag deshalb nirht sich Z1[ 

belreien. Natiirliche Grolle. 

einen besonderen EinfluB des Lichtes, abgesehen von seiner unmittel­
baren Wirkung auf das Langenwachstum, beobachten. Die im Dunkeln 
erwachsene und dann beleuchtete oder umgekehrt behandelte Pflanze 
andert ihr Verhalten anderen aul3eren oder inneren Richtkraften gegen­
iiber. l ) Sie breitet ihre Blatter aus, richtet ihren Stengel gerade us£. 

I) DaB vielfach nur eine Beschleunigung von Veranderungen 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 physiologii5chen 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, riiek­
regulierbare Photonastie, bei der ein Organ auf einen wiederholten 
Wechsel der Beleuchtung hin seine Stellung jedesmal andert, scheint 
mir von den geschilderten Fallen 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 taglich wiederholen. 
Davon solI in einem besonderen Kapitel die Rede sein, zusammen 
mit entsprechenden Reizwirkungen del' Warme. 

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

a d 

Abb. 41. 
DachwlIrzrosetten. a und c einige Zeit ins Dunkle gestellt, band d am Lichte gehaltcll. 

Dabei a und b feucht, c und d trocken kulth-jert. Verkleinert. 

merkwiirdige Verhalten machte bei seiner Entdeckung durch Stahl 
(1884) berechtigtes Aufsehen. Dieser Forscher fand, daB die im 
Boden kriechenden SproBteile oder Wurzelstocke vieleI' 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 schrag 
abwarts und gelangen so unter natiirlichen Umstanden wieder in die 
Erde. Es beruht das nicht etwa darauf, daB diese Wurzelstocke 
das Licht fliehen. Vielmehr wird durch die Beleuchtung ihr Ver­
halten gegeniiber dem Schwerkraftreize verandert. Wahrend sie 
vorher ihre geotropische Ruhelage in horizontaler Stellung fanden, 
stellen sie sich jetzt schrag abwarts, bis sie wieder im Dunkel der 
Erde sind. Bei Circaea ist noch ein anderer Punkt beachtenswert. 
Es ist namlich (Goebel 1898/1901), nicht nul' die Lage, son­
dern auch die Ausbildung del' Rhizome vom Lichte abhangig. 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 
LaubbUitter; aber, wie dasExperiment zeigt, nur am Lichte. 

Eine Veranderung der geotropischen Ruhelage durch das Licht 
findet sich, auBer bei Wurzelstocken, auch bei Nebenwurzeln, z. B. 
denen der Pferdebohne (Vi cia Faba). 1m Dunkeln wachsen sie nahezu 
horizontal oder ganz schwach abwarts. Werden sie aber belichtet, 
z. B. hinter der Glaswand des Sachsschen Wurzelkastens (vgl. S. 36), 
so verstarken sie ihre Neigung abwarts ganz betrachtlich. Es wird 
dadurch gleichfalls die Gefahr, aus dem Boden herauszuwachsen, 
etwa da, wo er nicht eben ist, wesentlich verringert. Ahnliche Falle 
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 fur die Auslaufer von Circaea erwahnten, 
kennt man noch mehr. Bei den hoheren Pflanzen freilich ist meist 
die Funktion zu fest eingepragt, als daB sie durch Reizwirkungen 
noch geandert werden konnte. Aber bei Algen sind solche Um­
anderungen haufiger. So werden aus den Wurzelschlauchen der 
Fadenalge Oedocladium protonema am Lichte grune Assimilations­
triebe (Stahl, 1892). Umgekehrt konnen bei schwacher Beleuchtung 
aus oberirdischen Teilen vieler Meeresalgen (Callithamnion, Bryopsis, 
Ectocarpus) (Berthold 1882) Wurzelschlauche hervorgehen, die sich 
positiv geotropisch abwarts richten. 

Wenn wir als Photonastie definitionsgemaB solche durch Licht 
veranlaBte Reizbewegungen zusammenfassen, bei denen die Richtung 
der Strahlen gleichgiiltig ist, der ReizanlaB vielmehr in einem Hellig­
keitswechsel besteht, so muss en wir hierher auch die Offnungs- und 
SchlieBbewegungen der Spaltoffnungen rechnen. Es sind das die 
Ausgange der DurchIiiftungskanale der Pflanze, des sogenannten 
Interzellularsystems. Man findet sie hauptsachlich an den Blat,tern, 
aber auch sonst vielfach auf der Oberflache der Pflanze verteilt. 
Die Luftwege dienen dem Austausch der KDhlensaure 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 Spaltoffnungen, mit der AuBenwelt in Verbindung. 

Diese Kommunikation wird aber geregelt und im Notfalle auch 
ganz unterbrochen durch einen besonderen Apparat, del' von den 
benachbal'ten Epidermiszellen geliefert wird. Letztere bilden sich 
bei der anatomischcn Ausgestaltung des Blattes zu den SchlieBzellen 
urn, die die Offnung umgeben und vermoge ihres eigentumlichen 
Baues einen VerschluB der Spalte herbeifiihren konnen. 

Die Spaltoffnungen schlieBen sich besonders dann, wenn die 
Pflanze aus Mangel an Wasser zu welken beginnt und bei unge­
hemmter Transpiration dem Vertrocknen ausgesetzt ware. Man faBt 
diesen Vorgang als rein physikalisch auf, indem man annimmt, daB 
infolge des beim Welken vel'minderten Turgordruckes die SchlieB-

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

Die Abbildung zeigt einen Schnitt durch die Schlie13zellen von Helleborus. 
In dem diinn gezeichneten UmriB sieht man die Spalten unter VoJumvermin­
derung des Innem-aumcs der SchlieBzellen geschlossen. Das stark gezeichnete 
Schema zeigt, wi~ durch Wasseraufnahme das Volumen sich vergro13ert und 
wie dadurch die Offnung frei wird. 

Der Mechanik der Spaltoffnungsbewegungen entsprechend wirken 
a1le Ursachen, die den Turgor herabsetzen, auf SpaltenschluB hin. 
Zu dies en Ursachen kann auch das Licht, vermoge seiner die Tran­
spiration steigernden Warmewirkung, gerechnet werden. Man soUte 
also glauben, daB Belichtung stets die Weite der Offnungen ver­
minderte. Vielfach oder sogar meist findet aber gerade das Gegen­
teil statt, im Lichte offnen sich die Spalten. Man muB demnach 
annehmen, daB die physikalische Wirkung der Bestrahlung durch 
eine Reizwirkung des Lichtes verdeckt und umgekehrt wird. Ob 

Abb.42. 
Spaltoffnung von Hell e b 0 r us (NieBwnrz) 

iln offenen tlIld geschloBgenen Zustande. 
Querschnitt vergrollert. (Nach Schwendener 

aus Pfelfers Physiologic.) 

eine solche auch bei den selteneren 
im Dunkeln sich offnenden Spalten 
vorliegt, ist nicht entschieden, da 
hier die Turgorerhahung als Ur­
sache ausreichen konnte. 

Wie dem auch sci, jedenfalls 
kann das Licht als Reiz auf die 
Spaltenbewegung wirken. Der oko­
logische N utzen der Einrichtung 
liegt offenbar in dem reichlichen 
Gasaustausch, der nur bei guter 
Beleuchtung zur Ermoglichung einer 

ausgiebigen Kohlensaureassimilation erwiinscht ist. Freilich kann die 
Offnung im Lichte auch gefahrlich 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 Mag­
lichkeit, die Diffusion eines Gases, etwa der Kohlensaure, zu fordern, 
ohne gleichzeitig die a1ler anderen, z. B., des Wasserdampfes, gleich­
falls zu steigern. 

1m einzelnen scheinen die Verhaltnisse bei verschiedenen Pflanzen 
recht verwickelt zu sein und sind noch nicht geniigend geklart. Es ist 
auch nicht leicht, den EinfluB eines bcstimmten Faktors, wie des Lichtes 
zu studieren, ohne dabei die anderen gleichfaUs unfreiwillig zu variieren. 

Soviel ist aber sicher, daB es der Wechsel in der Helligkeit ist, 
der die Reaktion auslost. Auf eine Erhohung der Beleuchtungs­
intensitat erfolgt also Offnung, auf eine Verminderung SchlieBung. 
So sehen wir unter naturlichen Umstanden vielfach den ersten Vor­
gang am fruhen Morgen, den zweiten am Abend vor sich gehen, 
was nicht ausschlieBt, daB dazwischen aus anderen Grunden ent­
gegengesetzte Bewegungen ausgefuhrt werden, daB also z. B. in der 
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Nacht wegen del' geringen Transpiration die Spalten sich wieder 
affnen. Eine Naehwirkung del' durch den Lichtwechsel direkt her­
vorgerufenen Periodizitat kormte Fr. Darwin (1904) nul' insofern 
find en , als die Offnung in der Zeit, wo sonst die SehlieBung statt­
findet, schwerer zu erzielen ist. 

Wie ",ir gehart haben, beeinfluBt das Licht nieht 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 Fiillen ist nul' die Starke und die Farbe del' Belichtung von 
Bedeutung. Noch nicht besprochen wurden abel' die Reizwirkungen 
des Lichtes, bei denen seine Richtung ausschlaggebend fUr den 
Erfolg ist. Diesen gebiihrt wegen ihrer biologischen Bedeutung und 
del' sorgfaltigen Durcharbeitung, die ihnen zuteil geworden ist, eine 
eingehende Besprechung, die Ihnen in Abschnitt V zuteil werden solI. 

d) Thermonastie. 

Ahnlich "'ie die Schwankungen del' Helligkeit kannen auch die 
del' Temperatur Bewegungen veranlassen. Man nennt diese Erscheinung 
Thermonastie. Wie Yachting (1890) fand und Lidfol'ss (1903) 
bestiitigte, fuhren die Bliitenstiele von Anemonearten auf Temperatur­
veranderungen Bewegungen aus, und zwar hat eine Erwarmung die 
Aufrichtung, eine Abkiihlung eine Senkung des Stieles zur Folge. 
Dadurch werden die Eliiten bald in eine aufrechte, bald in eine 
nickende Lage gebracht. Imvieweit neben Helligkeitsschwankungen 
derlei Temperatureinfliisse auch sonst bei den mit del' Tageszeit 
wechselnden Stellungen del' Bluten- und Bliitenstande beteiligt sind, 
wie sie etwa Kerner (1898, S.107ff.) beschreibt, entzieht sich aus Mangel 
an Versuchen unserer Kenntnis. An del' angefiihrten Stelle werden 
solche Bewegungen als Schutzmittel des Pollens gegen Benassung 
aufgefa13t. Sie finden sich z. B. beim Storchschnabel (Geranium 
Robertianum), bei del' Scabiose (Scabiosa lucida), bei Glockenblumen 
(Campanula patula) und vielen anderen Pflanzen. 

Bei Anemone und \yohl auch den andel'en werden diese Reak­
tionen durch Wachstum ausgefiihrt. Ebenso verhalten sich manclle 
Blatter, z. B. die vom Gansebliimchen (Bellis perennis), die sich bei 
tiefer Temperatur dem Boden anschmiegen, bei haherer sich erheben 
(Lidforss 1903). Del' Zusammenhang mit dem Wechsel del' Tempe­
ratur scheint hier freilich ,,'egen del' Langsamkeit del' Reaktion 
nicht sehr deutlich zu sein. Es kannte ja auch sein, daB die Hahe 
del' Temperatur an sich fiir die Waehstumsrichtung maBgebend ware. 
Diesel' Zweifel bleibt aueh bei anderen yon Yachting und Lidforss 
besehriebenen Fallen. 

So waehst del' Stengel von Holosteum umbellatum und Lamium 
purpureum bei niederer Temperatur dem Boden angesehmiegt, um 
sieh bei haherer aufzuriehten. Wahrend aber bei Anemone diese 
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Bewegungen auch am Klinostaten stattfinden, sind sie bei den zu­
letzt genannten Pflanzen als Veranderungen 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, urn nicht von ihm zerdriickt zu 
werden'. Auch gegen Vertrocknen konnen sie Schutz gewahren, 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 
Temperaturerhohung zuzuschreiben ist, laSt sich nicht sagen. Es ist 
moglich, aber nicht notig, daD dabei thermonastische Reaktionen 
mitspielen. Es konnte ja auch die Erweckung der Lebenstatigkeit 
durch die Warme allein hervorgerufen werden, und das Auseinander­
spreizen der Blatter einfache Folge des angeregten Wachstums sein. 
Genaueres wissen wir dariiber bei den Bliiten, iiber die im nachsten 
Kapitel berichtet werden soIl. 

e) Periodische Bewegungen. 

An vielen Pflanzenteilen kennt man Bewegungen, die sich tag­
lich wiederholen.. Da sie vermoge ihrer Periodizitat 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 
Veranderungen als Reizen abhangen. Ais 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 Lageveranderungen, hauptsachlich an Laub- und Bliiten­
blattern, kennt man seit langer Zeit. Linne schon hat eine groBe 
Anzahl derartiger Falle als "Pflanzenschlaf" beschrieben, und unter 
diesem N amen faSt man sie vielfach noch heute zusammen. Sonat 
nennt man die Erscheinung auch Nyctinastie. 

Es ist klar, daD Lageveranderungen 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 Richtkrafte iiberwiegen, entweder 
Geotropismus oder solche, die in der Lage der Teile einer Pflanze 
zu einander begriindet sind. Auch kann die Reaktion eines Organeil 
gegeniiber der Schwerkraft durch das Licht und die Warme beein­
fluBt werden, wie wir schon friiher gesehen haben. Waren 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 auBeren Richt­
kraften, 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, starker wachsen. Welcher von allen 
diesen Fallen im einzelnen vorliegt, kann nur durch besondere Unter­
suchungen festgestellt werden. Was man dariiber weiB, will ich 
spater erzahlen. 

Trotz aller dieser und noch vieler anderer Verschiedenheiten 
in den ReizanstoBen und dem auBeren Verlauf ist es doch zweck­
maBig, die periodischen Bewegungen zusammen zu besprechen, da 
gewisse gemeinsame Ziige sie zusammenhalten. 

Beginnen wir mit den Bliiten, die in mancher Beziehung ein­
fachere Verhaltnisse bieten! .!uBerlich gewinnt man folgendes Bild 
von den "Schlafbewegungen" der Bliiten: 

1m allgemeinen offnen sie sich am Morgen und schlieBen sich 
am Abend, bei Nachtbliihern auch umgekehrt. Damit verbunden ist 
haufig eine Kriimmung des Bliitenstiels, die die Bliite fiir die Nacht 
in eine geneigte Lage bringt. Auch konnen sich ganze Bliitenstande, 
wie z. B. die der Compositen und Umbelliferen (Kopfchen- und 
DoldenblUtler) wie Einzelbliiten verhalten. Sehr empfindlich ist z. B. 
Oxalis Acetosella, der Sauerklee, bei dem die BlUten sich in der 
Nacht, aber auch auf voriibergehende Beschattung, etwa durch 
Wolken, schlieBen und gleichzeitig sich so senken, daB del' Bliiten­
stiel abwarts gekriimmt ist. Wie wir weiter sehen werden, fiihren 
auch die Blatter dieser Pftanze periodische Bewegungen aus . 

• Zunachst wollen wir das Offnen und SchlieBen der Bliiten be­
trachten, soweit es hierher gehort. Als bewirkende Ursache solcher 
Schlafbewegungen kommen die Veranderungen in del' Belichtung und 
Temperatur in Betracht, die mit dem Wechsel von Tag und Nacht 
vcrbunden sind. 1 ) Am besten untersucht ist der EinftuB des Lichtes 
und del' Temperatur bei Bliiten, die tags geoffnet, nachts geschlos­
sen sind. 

Die Erscheinung des wiederholten Offnens und SchlieBens ist 
sehr verbreitet, abel' nicht allgemein. Man kann danach Bliiten resp. 
Bliitenstande unterscheiden, die sich nur einmal, beim Aufbliihen, 
offnen und spiiter schlieBen und solche, die es im Tageswechsel 
wiederholt tun. 1m ersteren Falle kann die Bliitezeit kurz sein und 
nul' 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 erwiihnt, entsprechende Reaktionen auslosen. 
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wo sie bei ausbleibender Bestaubung iiber 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 groBten Seerose, 
der Victoria regia; die sieh 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) gelehrthaben, findet das 
Offnen und SehlieBen· der Bliiten durch ungleiches Waehstum der 
Innen- und AuBenseite am Grunde der Bliitenblatter oder Kronblatt­
zipfel statt. Besonders genau hat Pfeffer Herbstzeitlosen-, Crocus­

und Tulpenbliiten untersueht 
(Abb.43 u. 44). Entsprechen­
des gilt aber aueh von den 
Strahlbliiten der Kompositen, 
soweitsie sich periodiseh offnen 
und sehlieBen. So findet beim 
Gansebliimchen (Bellis per en­
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 steUte die Mes­
sungen so an, daB er auf der 
Innen- und AuEenseite der 
Bewegungszone am Grunde 
der Bliitenzipfel Punkte mit 
sch\varzem Lack auftrug und 

Abb. 43. deren Abstand mit Hilfe des 
Herbstzeitlose. Mittags in der Sonlle ge6ffnet. Mikroskopes maE. Dabei bil-

dete irgend eine leieht kennt­
liehe Eeke, wie sie bei derartigen Klexen stets vorkommen, die MeB­
marke. Naehdem cine Kriimmung stattgefunden hatte, die im Versuche 
dureh Erwarmung oder Abkiihlung hervorgerufen wurde, fand eine neue 
Messung statt. Auf diese Weise ergab sieh bei seinen und spateren 
Messungen [z. B. Wiedersheim 1904J, daB immer die bei der Kriim­
mung konvex werdende Seite sieh verlangerte, die andere aber 
kaum an Lange zu-, manehmal auch abnahm. Aktiv ist also die 
Flanke, von der die Bewegung wegfiihrt. Das ist sowohlbeim 
Offnen wie beim SehlieBen so. DaB wirklieh aktives Waehstum 
stattfand, und nieht etwa eine Dehnung von Zelien dureh Erhohung 
des Innendrucks oder dergleichen, ergab sieh daraus, daB die Ver­
langerung nie wieder riiekgangig gemaeht wurde, auch nieht bei der 
Ausfiihrung del' entgegengesetzten Bewegung. Eine sieh wiederholt 



Periodische Bewegungen. 121 

offnende und scblieI3ende Blute erleidet also eine stetige Verlangerung 
der Bewegungszone, .. die aber schlieBlich ein Ende haben muB. Del' 
wirksame Teil ist dabei das unter der Oberhaut liegende Gewebe 
aus kugeligen Zellen. Das wurde dadurch bewiesen, daB die Krum­
mungen noch ausgefiihrt wurden, als die Raut vorsichtig abgezogen 
worden war. Die Bewegung verlauft sowohl beim Offnen wie beim 
SchlieBen unter , Wachstumsbeschleunigung der Mittelzone, was be­
sonders dann deutlich wird, wenn man die. Krummung mechanisch 
verhindert (Wiedersheim 1901). 

Diese Messungen wurden an Bluten gemacht. die vorzugsweise 
durch Temperaturschwankurigen beeinfluBt werden. Genau ebenso 
aber verhalten sich diejenigen, bei denen das Licht starker wirkt. SoIche 
sind z. B. die genannten KopfchenbIiitler, der Sauerklee (Oxalis), 

Abb. 44. 
Her b s t z e i t los e. Bei Sonnenuntergang, als es kiihler wurde, geschlossell. 

Mesernbryanthemum, Seerose (Nymphaea) u. a. Bei diesen ist zwar 
auch eine Ternperaturveranderung wirksam, ebenso wie bei den erst 
genannten das Licht, aber in geringerern MaBe, so daB in dem einen 
Fall eine geringe Veranderung der Lichtstarke eine verbaltnismaBig 
ansehnliche der Ternperatur, die an sich entgegengesetzt wirken wurde, 
uberwindet und umgekehrt. 

Der Grad des Offnens und SchlieBens wurde von Pfeffer in der 
Weise bestimmt, daB er an den BlutenbJattern Ieichte Zeiger be­
festigte, die an einem Gradbogen spielten. Auf die Weise wurde 
der Winkel durch VergroBerung des Ausschlages genauer meJ3bar. Es 
lieB sich dann zeigen, daB bei Crocus schon eine Temperaturverande­
rung von 1/2 0 C eine Be\vegung ausloste. 

Will man nun solche Versuche austeIlen, so findet man, daB 
sie nicht zu jeder Tageszeit gleich gut gelingen. Die periodischen 
Bewegungen namIich sind nicht nur von den augenblicklichen Um­
standen abhangig, sondern in weitem MaBe 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 
gleiehbleibende Temperatur gebracht werden. Man findet dann nam­
lieh in vielen Fallen, daB die Offnungs- und SehlieBbewegungen 
einige Zeit, wenn aueh mit abnehmender Starke, weiter verlaufen. 
Es ist dies etwas ahnliehes, wie wir es bei der Periodizitat des 
Waebstums gesehen haben, die ja aueh unter konstanten Bedingun­
gen mehr oder weniger lange andauert. DaB es sieh nieht um eine 
der Pflanze immer innewohnende, erbliehe Ersebeinung handelt, seblieBt 
Pfeffer aus dem Unterbleiben derartiger Bewegungen an Bliiten, die 
er im Dunkeln und in gleiehmaBiger Temperatur hat aufbliihen lassen. 
Das gelang Pfeffer vorziiglich beim Gansebliimehen und beim Crocus, 
die sieh im Dunkeln nur unvollkommen offneten and in dieser Lage 
bis zum Verbliihen blieben. 

Demnaeh batte man in den Bewegungen soleher Bliiten, die naeh 
einem Aufenthalt in dem weebselnden Licht der Sonne ins Dunkle 
gebraeht worden sind,eine Naehwirkung iu sehen, die periodiseh 
wiederkehrt. Unter natiirlichen Umstanden verlaufen die Nachwir­
kungen in gleiebem Sinne wie die direkt dureh das Licht hervor­
gerufenen, ,sie werden sie also verstarken. Versueht man aber zu einer 
Zeit, wo sonst die Bliite noeh im Offnen begriffen ist oder sieh erst 
vor einer kurzen Zeit geoffnet hat, eine SehlieBbewegung durch Ver­
dunkeln hervorzurufen, so wirken die Naehwirkungen dem entgegen, 
und es kann vorkommen, daB man nichts erzielt. Pfeffer faBt seine 
Erfahrungen in folgende Worte zusammen: Nach einer Bewegung 
muB eine gewisse Ruheperiode innegehalten werden, ebe eine ent­
gegengesetzte stattfindet. 

Diese Abhangigkeit der Reaktion von der Tageszeit, d. h. VOIl 

den Naehwirkungen friiherer periodiscber Reize, seheint besonders bei 
den vorzugsweise auf Beleuchtungsweehsel reagierenden Pflanzen vor­
zuliegen, wahrend bei den thermonastisehen Bliiten von Crocus, Tulpe 
usw. dureh Veranderung der Temperatur jederzeit eine Reaktion hervor­
gerufen werden kann, die allerdings je naeh der Tageszeit versehieden 
stark ausfallen wird. So konnen diese letzteren Bliiten sieh zu unge­
wohnter Zeit sehlieBen, wenn dureh einen Regen Abkiihlung erfolgt oder 
sieh naeh einem kalten Tage abends offnen, wenn die Temperatur 
dann steigt. Es steht diese Tatsaehe offenbar in Zusammenhang 
damit, daB die Veranderungen der Temperatur weniger regelmaBig 
vor sieh gehen als die der Beleuehtung. Nahert sieh die Tageszeit, 
zu der gewohnlieh Offnen oder SehlieBen stattfindet, so wird ein gleieh­
sinnig wirkender Reiz aueh bei den vorzugsweise liehtempfindlichen 
Bliiten eine Beschleunigung der Bewegung herbeifiibren, wahrend ein 
ungleiehsinniger hier keinen Erfolg hat. So ist es begreiflieh, daB 
photonastische Bewegungen nicht immer demonstriert werden konnen, 
z. B. nieht vormittags. Denn dann sind die Bliiten offen, schlieBen 
sich auf Verdunkelung nieht und konnen aueh nieht durch vorher­
gehendes Dunkelstellen gesehlossen 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 odeI' 
Hinger geworden waren. Ahnliches hat, wie wir noch sehen werden, 
Pfeffer schon friiher bei Blattern erreicht. Der StoppeIschen 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 gleichmaBigen Bedingungen aufgebliihten Kopfchen 
von Calendula und Bellis vollfiihren nach Stoppel rhythmische 
Bewegungen, die ungefahr dem Wechsel von Tag und Nacht ent­
sprechen, aber hier offenbar nicht von auBeren Bedingungen abhangig 
sind. DaB solche selbstandigen oder autonomen Bewegungen vor­
kommen, kompliziert die Sachlage natiirlich wesentlich, die iiberhaupt 
trotz der vielen darauf verwandten Miihe 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 Veranderungen in der Temperatur auszuschalten odeI' 
doch unwirksam zu machen. Pfeffer half sich in diesem Faile da­
durch, daB er eine geringe Verschiebung der Temperatur im um­
gekehrten Sinne kiinstlich erzeugte, deren Wirkung dann durch den 
entgegengesetzt wirkenden EinfIuB des Beleuchtungswechsels iiber­
wunden werden muBte. Gelang das, dann war er seiner Sache um 
so sicherer. Nicht immer lieBen sich diese Schwierigkeitell ganz aus­
schalten. Wir kommen darauf noch bei Besprechung der Schlafbe­
wegungen bei den Blattern zuriick. 

Kombiniert mit den Bewegungen der BliitenbHitter oder unab­
hangig von ihnen sind haufig solche des Bliitenstiels. . So steht die 
Bliite von Oxalis acetosella am Tage aufrecht, nickt aber in der 
~acht. Ahnlich verhalten sich Fingerkrautarten (Potentilla), Erd­
beeren (Fragaria), Flachs (Linum), Bachwurz (Geum), Storchschnabel 
(Geranium) u. a. Das gleiche findet man an vielen Kompositenkopf­
chen, so beim Gansebliimchen (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 tragt, senken. So ist es bei der Mohrriibe (Daucu;;; 
Carota), beim Kiimmel (Carum Carvi) usf. 

Ob diese Bewegungen, die oft auch am Tage bei schlechtem 
Wetter eintreten, von der Temperatur oder dem Lichte abhangen, 
ist meist nicht bekannt. Fiir die Bliitenstiele von Anemone stellata 
hat Voechting (1890) nachge\\-iesen, daB sie thermonastisch sind, und 
so wird es wahl meist sein. Was schlieBlich den Nutzen dieser Bliiten­
bewegungen betrifft, so ist wahl anzunehmen, daB es sich haupt­
sachlich urn einen Schutz handelt, der fiir die empfindlichen Teile, 
vor allem den Pollen angestrebt wird. Dieser wird z. B. bei sich 
nachts schlieBenden oder senkenden Bliiten 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 ge6ffnet 
sind, Dbereinstimmung mit dem Flug der bestaubenden Insekten. 
Bei den auf Warmeherabsetzung reagierenden Bliiten eter Friih­
lingspflanzen, wie Tulpe, Crocus wird man a,uch an eil).en Schutz 

Abb. 45. 
Junge Erbsenpflanzen "Tagstellung". Die Bliittchen 

ausgebl'eitet. 

gegen zu starke Abkiihlung 
denken k6nnen; bei denen, 
die sich bei einem Gewitter­
regen schlieBen oder sen ken 
und bei ungiinstigem 
Wetter gar nicht 6ffnen, 
wie dem Sauerklee, den 
Anemonearten u. a., mehr 
an Schutz gegenBenassung. 
Bei Dl'Osera 6ffnen sich die 
Bliiten iiberhaupt nur auf 
sehr intensive Besonnung. 
1m einzelnen k6nnen also 
die angestreb ten V orteile 
sehr verschiedener Natur 
sein. Vorlaufig weiB man 
dariiber noch nicht viel. 

Gehen wir nun zu 
den Schlafbewegungen del' 
Blatter iiber. Auch hier 
stammt die Grundlage und 
die Hauptmasse unserer 
Kenntnisse von Pfeffer. 
In zwei umfangreichen Ar­
beiten beschaftigte er sich 
(1875 und 1907) mit den 
periodischen Blattbewe­
gungen. Diese sind wieder­
urn sehr verbreitet im 
Pflanzenreiche, besonders 
bei den mit Gelenken 
versehenen Blattern, wo 

sie durch Turgorveranderungen zustande kommen. Doch gibt es auch 
genug Pflanzen, bei den durch ungleiches Wachstum entsprechende 
periodische Kriimmungen verursacht werden, in dies em Fane natiir­
lich nur, so lange das Blatt jung ist. Bis auf die Ausfiihrung del' 
Bewegung scheinen sich beide Gruppen ganz gleich zu verhalten, 
so daB sie hier gemeinsam besprochen werden diirfen. 

Turgorbewegungen in Abhangigkeit vom Tageswechsel fiihren 
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von bekannteren Pflanzen b€sonders schon aus: Bohnen (Phaseolus­
Arten), Mimosen, falsche Akazien (Robinia Pseudacacia), Sauerklee 
(Oxalis acetosella) u. a. Wachstumsbewegungen findet man bei der 
Sonnenrose (Helianthus annuns), den Balsaminen (Impatiensarten), 
bei Amaranthus usf. 

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

Abb. 46. 
Junge Erbsenpllanzen "Schlafstellung". Die Bliittchen 

heruntergebogen. 

Bei Oxalils (Sauerklee) senken sich die Teilbliittchen der kleeartigen 
Blatter in ihren Gelenken, gleichzeitig falzen sie sich in der Mittelrippe 
ein (vgl. Abb. 48, S. 135). Beim Steinklee (Melilotus) drehen sich die 
ebenfalls kleeartigen Bliittchen 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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gewohnlichen Klee (z. B. Trifolium repens) legen sich die Seitenblattchen 
aneinander, das Endblattchen deckt sich dachartig darliber. Bei der 
ErdnuB (Arachis hypogaea) legen sich aIle vier Blattchen aufeinander, 
bei der Mimose (Mimosa pudica) decken sie sich schuppenformig, 
wahrend der Hauptblattstiel sich senkt und die Nebenblattstiele, die 
am Tage fingerformig spreizen, sich einander nahern. Und 80 ist 
fast jeder Fall neu und merkwurdig. Nur einige wenige seien noch 
beschrieben, so die Gattung Lupinus. Bei man chen Arten, wie L. 
pilosus, senken sich aIle die sternformig angeordneten Blattchen, bei 
L. pubescens aber senkt sich merkwiirdigerweise nur der nach au13en 
liegende Teil, wahrend der andere sich hebt. Die Blattchen sind 
schlieBlich annahernd in einer senkrechten Ebene ausgebreitet. 

Eine Ubersicht uber die verschiedene Art, in der die Schlafbe­
wegungen ausgefuhrt werden konnen, hat Darwin ([1880] 1899) gegeben. 
Danach sind sie besonders haufig bei Keimblattern und hier wieder bei 
denen mit Gelenk, \Vie sie bei Oxalideen und Leguminosen oft vor­
kommen. Meist heben sich die Cotyledonen des Nachts und nahern sich 
einander. Es gibt Pflanzen, bei denen die Blatter schlafen, die Coty­
ledonen aber nicht und umgekehrt. Ob daraus etwas fur die Be­
deutung dieser Erscheinung zu entnehmen ist, kann ich nicht ersehen. 
Es kommt auch vor, daB Keim- und Laubblatter in verschiedener 
Weise Bewegungen ausfiihren. So heben sich die Cotyledonen von 
Oxalis valdiviana, die Blatter aber senken sich. Ebenso bei Cassia 
marylandica. In dies em FaIle sind die Blattbewegungen noch be­
sonders interessant. "So biegen sich bei Cassia die (paarig gefiederten) 
Blattchen, welche wahrend des Tages horizontal sind, nicht nur des 
Nachts senkrecht abwarts und das terminale Paar ist betrachtlich 
rlickwarts gerichtet, sondern sie rotieren auch um ihre eigenen Achseu, 
so daB ihre unteren Flachen nach auBen gewendet werden." Dabei 
hebt sich noch der Hauptblattstiel, so daB die ganze Pflanze sich 
gewissermaBen 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 nieht die Flaehe, sondern die Kante naeh 
oben gekehrt ist. Gleiehzeitig findet dabei haufig ein Zusammenlegen 
in Paketen oder doch eine Annaherung der Teile aneinander statt, 
wie das besonders bei Cassiaarten und Desmodium gyrans auffallig 
hervortritt, wo die Blattstiele sieh heben und dem Stengel nahern. 

Die zuletzt er,,·ahnten Pflanzen besitzen alle Gelenke, in solchen 
allein finden wahrend del' Sehlafbewegung Torsionen statt. Bei den 
dureh Wachstum zustande kommenden Bewegungen besehranken sieh 
die mogliehen Unter~ehiede darauf, daB bald Hebungen, bald Sen­
kungen auftreten. 1m ganzen werden, \Vie bei den Bluten, durch 
dieselben Einfllisse verschiedene Reaktionen hervorgerufen. So senken 
sich die Blatter von Impatiens in der Nacht, wahrend sieh die von 
Chenopodium (Gansefu13) heben, und bei Lupinus pubescens hebt sieh, 
wie wir gehort haben, ein Teil der Blattehen, ein Teil seukt sieh. 
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Was die Mechanik del' Bewegungen betrifit, so hat Pfeffer sie 
durch mikrometrische Messungen an operierten Gelenkhalften und 
an sich durch Wachstum kdimmenden Stielen aufzuklaren ge­
sucht. Aus seinen Versuchen schlieBt er, daB auf eine Verdunke­
lung hin die Dehnung del' Gelenkhalften, resp. das Wachstum 
del' Flanken im Blattstiel odeI' am Grunde del' Spreite gleich­
sinnig, abel' ungleich schnell steige, bei Erhellung abel' sinke. Es 
eile also die Dehnung del' einen Gelenkhalfte voran und rufe so eine 
Kriimmung hervor. Die Volumvergrof3erung del' anderen Halfte 
erreiche erst dann ihr Maximum, wenn die erste schon wieder zu­
riickgehe. Dadurch werde bewirkt, daB erst ein Hin-, dann ein Hergang 

Abb. 47. 
Schlafbewegullg der Blatter von Cassia pubescens (nach Darwin [1881] 1899). 

erfolge, die eben das Heben und Senken del' Blatter hervorriefen. Dem 
ist von Sch"-endener (1898) und J ost (1898) widersprochen ·worden. 
Beide £anden bei isolierten Gelenkhalften nicht ein gleichsinniges, 
sondel'll ein entgegengesetztes Verhalten, indem die eine Halfte sich 
dehnte, wahrend die andere sich zusammenzog. 

Jedenfalls kommen die Bewegungen in Gelenken durch Ver­
anderungen des Innendruckes in den Zellen zustande,' das nach 
Lepeschkin (1908, S.729) durch unmittelbaren EinfluB del' Licht­
intensitat auf die DurchIassigkeit des Plasmas bewirkt wird. Die 
Resultate im einzelnen waren nicht so wichtig, wenn nicht davon die 
Deutung del' Gegenbewegung abhinge, die immer auf einen einmaligen 
Helligkeitswechsel und die durch ihn bewirkte primare Bewegung folgt. 
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Es ist ein theQretisch wichtiger Unterschied, ob die Gegenbewegung 
direkt durch den Beleuehtungswechsel hervorgerufen wird, wie es P f e f fer 
will, oder ob sie erst eine Folge der ersten Bewegung ist. Man sieht, 
daB genaue Messungen nicht nur iiber die Mechanik, sondel'll auch 
iiber den Sinn eines Vorganges unterrichten 1onnen. 1m vorliegenden 
FaIle aber scheint die Frage noch nicht entschieden zu sein, kommt 
es doch na('h Wiedersheim (1904) auch auf den Grad der Operation 
an. DaB man auf eine solche angewiesen ist, ist iiberhaupt ein 
groBer Dbelstand, da man nicht wei13, was dadurch alIes vedindert wird. 

Von diesen Fragen unbeeinflu13t bleibt aber wohl die Feststellung, 
daB auf den Reiz hin bei der Wachstumsbewegung entweder, bei 
Verdunkelung, eine Zunahme oder, bei Belichtung, eine Abnahme 
der durchschnitt1ichen Zuwachsschnelligkeit gegeniiber del' in kon­
stanter Finstel'llis 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 ahnlich bei Perigonblattel'll von Tulpen und Crocus nachweisen, 
daB der auf Verdunkelung erfolgenden ung1eich schnellen Zunahme des 
Wachstums der beiden Flanken eine zweima1ige Wachstumssteigerung 
des Gcsamtblattstiels 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 Biattel'll folgt wie bei Bliiten sowohl bei den Wachstums­
wie bei den Turgorbewegungen auf den einmaligen Hin- und Hergang 
(Pfeffer 1875) ein mehrmaliges Pendeln, das allmahlich bei konstanten 
Umstanden immer schwacher wird und schlie13lich aufhort. Die 
Starke und Lange der Nachwirkung hangt von der Gro13e des Hellig­
keitssprunges ab, del' die erste Bewegung veran1aBt hat. 

Die Resultate solcher einmaligen Spriinge wurden an Pflanzen 
konstatiert, die vol'her durch den Aufenthalt in dauel'llder Finsternis 
oder in kiinstlichem Lichte ihre periodischen Bewegungen eingebiiBt 
hatten. Bei solchen Versuchen mu13te natiirlich von bewegungslosen 
Objekten ausgegangen werden. 1m Dunkeln sind solche aus Samen 
nicht zu erziehen, auch ist es bisher nicht gelungen, Pflanzen mit 
B1attern, die niemals Tagesbewegungen ausgefiihrt haben, etwa durch 
Kultur in dauernder Beleuchtung zu erzielen. Daher mu13te man das 
unter konstanten Bedingungen schlie13lich erfolgende Ausklingen del' 
periodischen Naehwirkungen 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 friiheren Untersuchungen (1875) den SchluB, 
daB die taglichen periodischen Bewegungen dadurch zustande kommen, 
daB die Nachwil'kungsbewegungen, die wenigstens anfangs ungefahr 
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 abel' zu der Anschau·ung gefiihrt worden, daB die 
direkten thermo-· und photonastischen Bewegungen zuni Zustande­
kommen der normalen Schlafbewegungen vollkommen ausreichen. 
Del' friihere Irrtum ist durch das eigentiimliche Verhalten seines 
Hauptversuchsobjektes, der Feuerbohne (Phaseolus multiflorus), her­
vorgerufen worden. Bei dieser schien ihm namlich die Wirkung 
einer einmaligen Verdunkelung nicht stark genug, urn die Tages­
bewegung zu erklaren. In Wirklichkeit liegt die Sache so, daB die~m 
Pflanze mehr auf Erhellung als auf Verdunkelung reagiert, und zwar 
wird durch die Erhellung am Morgen die Schlafstellung abends er­
zielt,l) wah rend andere Objekte, wie z. B. die Blattchen 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 moglich war, daB dem Autor nun aIle modernen Hilfs­
mittel zur Verfiigung standen. So wurden nicht nur voIlig gleich­
maI3ige Temperatur und bessere Beleuchtung erzielt als in der 
alteren Arbeit (1875), sondern auch die Bewegungen mit Hilfe selbst­
registrierender Apparate aufgezeichnet. Durch fein erdachte, zarte 
Kombinationen von Faden und Hebeln gelang es, die Hebungs- und 
Senkungsbewegungen auf eine sich drehende beruBte Trommel auf­
zuzeichnen, selbst bei den nicht gerade eine groBe Kraft entfaltenden 
Blattchen der Mimose! Diese Aufzeichnungen bildeten dann ein 
schones Material, da sie natiirlich liickenloser, zuverlassiger ·waren 
und iiber groBere Zeitraume sich erstrecken konnten als aIle durch 
direkte Ablesung erzielbaren. 

Durch diese neuen Untersuchungen erscheint Pf effers Meinung, daB 
die Schlafbewegungen thermo- oder photonastischer Natur sind, noch 
mehr gesichert. Besonders spl'echen in dem Sinne auch die Versuche, 
in denen es ihm gelang, durch einen vom gewohnlichen abweichenden 
Rhythmus von hell und dunkel pel'iodische Bewegungen hervorzu­
rufen, die dies em neuen Rhythmus entsprachen. Das gelang beiden 
schnell l'eagierenden Blattchen von Mimosa und Albizzia nicht nur 
bei einem 6: 6stiindigen, sondern sogar noch bei einem 2: 2stiindigen 
Wechsel. Nicht sobei Phaseolus, das aber wie die anderen :meiner 
18: 18stiindigen pel'iodischen Bewegung gebracht werden konnte. 

Zur El'ziehung solcher photonastischen und thel'monastischen 
Bewegungen ist nicht ein plotzlichel' Wechsel der HeIligkeit erfol'derlich. 
Vielmehr wirkt auch ein allmahlicher, wie er ja in del' Natur immer 
gegeben ist. Immerhin scheint die Wirkung mit der GroBe del' Ver­
ii.nderung und in umgekehrtem Verhaltnis zu der Zeit, in der sie erfolgt, 
zuzunehmen. In der Tat abel' kann die Veranderung sehr langsam 
'lor sich gehen, ohne daB die nastische Bewegung aufhol't; so hatte 

1) Es ist dam it etwas iihnliches konstatiert, wie es Oltmanns (1895) bei 
Bliiten beobachtete. 

P r i n g s 11 e i ill. Iteizhewegungell. 9 
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bei Pfeffer noeh ein allmahlicher Dbergang von Hell zu Dunkel, der 
2 Stunden brauehte, eine volle Sehlafbewegung zur Folge. 

Nicht bei allen Pflanzen ist ein volliges Ausklingen der Be­
wegung in konstanter Beleuehtung oder Finsternis zu beobachten. 
Bei manchen finden dauernd Hebungen und Senkungen statt, die 
aber nichts mit auBeren Reizen zu tun haben, sondern auf einem 
inneren Rhythmus beruhen mussen. Ihre Hinge fallt daher aueh 
nicht immer mit den Tagesperioden zusammen. Doch scheint 
nach den Versuchen von Semon mit Elattern (1905) und denen von 
Stoppel mit Bluten (1910) ein Rhythmus von 12: 12 Stunden bevor­
zugt zu werden, was offenbar in der Konstitution der Pflanzen be­
grundet ist. Ein paar Worte werden wir daruber noch zu sagen 
haben. 

Auch die Naehschwingungen nach irgend einer aufgezwungenen 
Periodizitat brauchen in ihrer Lange nicht mit dieser ubereinzu­
stimmen, und fallen z. B. bei Phaseolus und einigen anderen auch 
nach einem IS : ISstundigen Rhythmus annahernd in den 12 : 12stun­
digen zuriick. Es muB 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 dies en vollig unterdruekt. 

Welches mag nun die Ursache fur die offenbar bestehende "Vor­
liebe" fUr einen dem Tageswechsel entsprechenden Rhythmus sein ~ 
Sollte sie vielleicht darauf beruhen, daB die Pflanze in die Bewegung 
zuriickfallt, die sie zuerst "gelernt" hat odeI' soUte ihr diese Tendenz 
erblich uberkommen sein ~ Bei gewissen Eliiten muB wohl letzteres 
der Fall sein, ,yeil z. B. Calendula auch nach dem Aufbliihen im 
Dauerlichte, also ohne vorher periodische Bewegungen ausgefiihrt zu 
haben, einen solchen Rhythmus zeigte. Bei Blattern sind Versuche 
mit solchen, die nie Sehlafbewegungen ausgefuhrt haben, schwieriger, 
weil die Pflanzen unter Ausschaltung von Licht- und Temperatur­
wechsel erzogen werden miiBten. 

Die Temperatur konnte man allenfalls konstant halten. Fur 
die Beleuchtung aber ist das sehr schwierig; und doch beeinfluBt diese 
gerade die Schlafbewegungen der Blatter noch mehr als die Warme. 

Denkbar sind zwei Moglichkeiten, die Helligkeit konstant zu 
halten, namlich vollige Verfinsterung oder kiinstliches Licht. An­
dauernde Dunkelheit vertragen grune Blatter, wie wir gesehen haben 
(vgl. S. 94), sehr schlecht. Jedenfalls ist es auch bei solchen, die 
nicht abgeworfen werden, zweifelhaft, ob das unter solchen Umstan­
den beobachtete Aufhoren der Bewegungen, wie es J ost (IS9S, 
S. 601) will, auf Schadigungen 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 Blatter zu er­
ziehen. Es besteht darin, daB man ihnen durch Entfernen der 
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fortwaehsenden Zweigspitzen mehr Nahrung zukommen 1aBt (J ost 
1895). Auch durch Kultur im roten Licht, das Chlorophyllbildung 
und Ernahrung erlaubt ohne auf die Bewegungen einzuwirken, lieBe 
sich wohl ahnliches erreichen. 1) Solche Hilfsmittel sind bis jetzt 
zum Studium der Schlafbewegungen nieht angewendet worden. Auch 
Blliten entfalten _ sich vielfach im Dunkeln nieht, so z. B. die des 
Gansebllimchens. Seit Sachs bezeichnet man diese Erseheinungen 
als Dunkelstarre, ohne daB dadureh liber die Ursache etwas aus­
gesagt ware. 

Konstante Beleuehtung herzustellen, war fruher ganz besonders 
schwierig. Aber auch die neueren Mittel, andauerndes helles Licht 
anzuwenden, wie z. B. das einer Que.cksilberbogenlampe oder von 
elektrisehen Tantallampen (Pfeffer 1907), sind flir solehe Zwecke nicht 
ausreiehend. Denn die Zusammensetzung des klinstlichen Liphtes 
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)2). 

W cnn also aueh Blatter, die sonst periodische Bewegungen aus­
flihren, noch nie ganz ohne solche aufgezogen worden sind, so ge­
lingt es immerhin bei manehen Objekten (Pfeffer 1875), durch 
konstante Beleuchtung die periodischen Bewegungen zu unter­
drucken. Ein Gleiches sieht man naeh einer alten Mitteilung in den­
jenigen nordischen Landern eintreten, in denen im Sommer eine Zeit 
lang die Sonne uberhaupt nicht untergeht. In diesen Fallen ist es 
also klar bewiesen, daB der im Dunkeln andauernde Tagesrhythmus eine 
Naehwirkung darstellt und keine ererbte Eigentiimlichkeit ist, wie das 
auch Pfeffer (1909) gegenuber Semon (1905 und 1908) betont hat. 

In anderen Fallen abel' treten 12 zu 12 stundige Rhythmen 
auch bei solchen Pflanzcnteilen, und zwar Bluten, auf, die nie 
dem Wechsel del' Tagesbeleuchtung ausgesetzt gewesen sind (Stoppel 
1910). Sonst kommen Bewegungen aus inneren Grunden ohne 
auBeren AnstoB aueh 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 dies en Befunden nicht mit 
S em on (1905) einen Beweis flir eine Vererbung erworbener Eigenschaften 
sehen. AuBerdem geht ja auch aus Pfeffers neueren Versuehen 
klar hervor, daB die Nachwirkungen uberhaupt kaum irgendwelche 
Bedeutung fur die normalen Schlafbewegungen haben. Diese werden 
also auch weiterhin als thermo- oder photonastisehe Reaktionen zu 
geJten haben. 

1) Doch geniigt nach Pf eff er die Belichtung mit roten und gelben Strahlen, 
die Schlafbewegungen auszulOsen. Ob hier aber nieht Wiirmewirkungen vor­
gelegen haben? (1904, S. 533). 

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

9* 
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Wie wir gesehenhaben, werden die Schlafbewegungen der Blatter 
und Bliitenteile durch Veranderungen in der Belichtung oder der 
Temperatuf hervorgerufen. Die auBere Erscheinung kann dabei sehr 
verschieden sein, denn es kommen Hebungen, Senkungen und Drehungen 
vor. Die Richtung steht in keiner Beziehung zu der des Lichtes 1), 
wie das' fur nastische Reaktionen charakteristisch ist, und bei den 
durch'i'emperaturveranderungen hervorgerufenen Bewegungen ist eine 
Richtwirkung des Reizmittels von vornherein ausgeschlossen. Dennoch 
finden die Krummungen in einer ganz bestimmten Ebene, die Tor­
sionen in einer bestimmten Richtung statt. W odurch mag diese 
festgelegt sein? Wir greifen damit auf eine im Anfang dieses Ka· 
pitels gestellte Frage zuruck. 

Bei der Bewegung der Blutenblatter 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 Schliel3en wiirde genau ebenso zu­
stande kommen, wenn die Lage der Blute kunstlich verandert wiirde. 
Ebenso wird ja das erste Aufbluhen der Knospe oder das Abheben 
del' Blatter vom Stengel, dem sie im Jugendzustande meist anliegen, 
durch innere Krafte bewirkt, sobald die Zeit dazu gekommen ist. 

Es fragt sich aber, ob das auch fur die periodischen Bewegungen 
der Blatter gilt, und falls es der Fall ist, ob fiir alle? Die Abhangig­
keit der Veranderungen yom Tages,yechsel sagt nocll nichts daruber 
aus, warum die Bewegung gerade so und nicht anders verlauft. Die 
Art der Reaktion konnte durch innere oder auBere VerhliJtnisse fest­
gelegt sein. 

Tatsachlich kommt be ides vor. Als auBere Richtkrafte kommen 
Licht und Schwerkraft in Betracht. So wird die naturlichc Lage der 
Blatter, wie ,,,ir gezeigt haben, am Tage vorwiegend durch die Richtung 
der Beleuchtung bestimmt. Die anderen Orientierungsreize treten 
dagegen zuriick. Damit ist aber nicht gesagt, daB keine vorhanden 
sind. Sobald durch Verdunkelung dafur gesorgt wird, daB sie ",irk­
sam ,rerden k6nnen, wird das Blatt, sofern es bewegungsfahig ist, 
eine andere Lage einzunehmen suchen. Z. B. kann dann der Blatt­
stiel sich geotropisch aufrichten, wahrend er am Tage vielleicht durch 
seitlich einfallendes Licht eine andere Stellung gehabt hat. Das 
kann man an reaktionsfahigen Pflanzen beobachten, die an einer 
Mauer ge,Yachsen und dadurch von einer Seite beschattet sind. 
Odel', ,ras haufiger ist, es dominieren in der Nacht die inneren Richt­
luafte, das Blatt legt sich in die Knospenstellung oder biegt sich 
rUcbYarts, weil nun die (phototropische) Orientierung durch das Licht 
wegfallt. All das ,yurde man nicht Photonastie nennen, und solche 
Bewegungen, 'auch wenn sie sich taglich wiederholten, "'ohl nicht den 
Schlafbmyegungen zuzahlen (A. Fischer 1890, Vines 1889/90). 

1) Wenigstens im Prinzip. Denn bei einseitig einfallendem Lichte finden 
bei manchen Biattern 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 Richtkrafte be­
einfluBt werden. Richtendwirkt z. B. die Schwerkraft. So kann 
man bei einer ganzen Gruppe von nyctinastischen Pflanzen die Schlaf­
bewegungen del' Blatter im Verhaltnis zum Stengel umkehren, wenn 
man sie in inverser Lage befestigt. Dieses wurde von Pfeffer 
(1875) z. B. fur die Bohne nachgewiesen. Die Blatter heben und 
senken sich dann in bezug auf die Richtung im Raume, d. h. ihre 
Schlafbewegungen sind geotropisch beeinfluBt. Man darf sie vielleicht 
sogar als echte geotropische Reaktionen bezeichnen. Die Richtung, 
in die sie sich zur Schwerkraft stellen, wird aber durch das Licht 
verandert. 1hre innere geotropische Disposition hangt von del' Be­
leuchtung ab, ihl' Schweresinn wird durch das Licht verschoben, 
ganz ebenso wie wir das fUr die Rhizome von Adoxa (S. 114) gesehen 
haben. 

SpateI' hat Fischer (1890) versucht, diese Frage weiter aufzu­
klaren. Er zeigte, daB es Pflanzen gibt, bei denen die Schlafbewegungen 
in Beziehung zur Richtung del' Schwerkraft und andere, bei denen 
sie in Beziehung zum Stengel ausgefUhrtwerden. Die letztere Gruppe, 
die del' "autonyctinastischen" Pflanzen, ist die bei weitem groBere. 
Zu ihr gehoren von Gelenkpftanzen 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 del' Richtung del' Schwerkraft abhiingig, "geonyctinastisch" 
sind Bohnen (Phaseolus multiflorus), Lupinen (Lupinus albus), Baum­
wolle (Gossypium arboreum). Festgestellt wurde das durch Um­
kehrversuche, die in einigen Fallen interessante Besonderheiten er­
gaben. So richteten sich an einer umgekehrten Lupinuspflanze die 
Blatter geo- und heliotropisch so, daB die Blattflachen 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 Blattern 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 del' anderen Versuche insofel'll 
iiberein als bei del' Drehung um die horizontale Achse die autonyc­
tinastischen Bewegungen fortdauerten, die der geonyctinastischen 
Blatter abel' aufhorten. Das Aufhoren geschah freilich nicht sofor-t, 
sondel'll erst nach einiger Zeit. Fischer schlieBt daraus, daB hier 
zur Ausfiihrung der Bewegung eine Art Polarisation durch die Schwer­
kraft notig sei, die allmahlich abklinge, wenn sie nicht standig er­
neuert wiirde. Es lage dann nich t eine durch Belichtung in ihrer 
Riehtung beeinftuBte geotropische Reaktion VOl'. 

Doeh sind diese Versuche nicht beweisend, weil, wie wir heute 
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wissen (Fitting 1905), auch bei dauernder Drehung urn 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 Blatter sind (Kniep 1910). Warum also am Klinostaten ein a1l­
mahliches Ausklingen der Schlafbewegungen bei den geonyctinastischen 
Pflanzen stattfindet, lii13t sich noch nicht iibersehen, ja es wird auch 
au13erstschwer herauszubekonunen sein. Vorlaufig kann man sich 
nur an die Versuche halt'lll, in denen die Gelenke urn 180 0 herum­
gedreht oder in wagerechte Lage gebracht wurden, \Vie es fur Lupinus 
beschrieben wurde. Danach bleibt aber der Unterschied der beiden 
Gruppen von Schlafbewegungen an Blattern, die Fischer beschrieben 
hat,bestehen. Er ist freilich mehr von theoretischem als okologischem 
Interesse, da, wie Stahl (1897, S. 86) hervorhebt, bei den "autonycti­
nastischen" Pflanzen oder genauer Gelenken, in der Natur auf an­
dere Weise, namlich durch geotropische Einstellung der Stengel oder 
der Blattstiele dafur gesorgt wird, da13 das Reben und Senken der 
Blatter die entsprechende Orientierung zur Erde bewirkt, wie sie bei 
den geonyctinastischen Bewegungen durch deren direkte Abhangigkeit 
von der Richtung del' Schwerkraft gesichert ist. 

Wie wir eben gesehen haben, ist es bei den thermo- und photo­
nastischen Bewegungen schwer zu entscheiden, inwieweit dabei 
au13ere Richtkrafte mitwirken. 

Entsprechende Sehwierigkeiten liegen auch bei den Erscheinungen 
vor, die man als "Tagesschlaf" zusammenfa13t. Es gibt viele Pflan­
zen, deren Blatter bei intensiver Beleuchtung oder Erwarmung eine 
annahernd senkrechte Lage einnehmen oder deren BlUten sich unter 
solchen Umstanden schlie13en. Also genau das umgekehrte von dem, 
was sie unter ma13igem Einflu13 derselben Agentien tun. So zeigte 
Pfeffer (1873, S.78; 1875, S. 135), da13 die BHittchen von Oxalis auf 
eine Erwarmung auf etwa 30° hin sich senken, die Bliiten von Cro­
cus und Tulipa sich schlie13en (1873, S. 190), und Darwin ([1880] 1899, 
S. 283) beobachtete, daB 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. J ost fand 
(1898, S. 384) Schlie13en der BHittchen von Mimosa und Acacia nach 
plotzlicher Erwarmung, wahrend sie bei langsamer sieh offnen. Olt­
man ns (1895) zeigte, da13 die Kopfchen von Lactuca sieh auf starke 
Belich tung hin schlie13en. Schon lange vorher hatte Cohn (1859) 
darau£ hingewiesen, da13 die Blattchen von Oxalis nicht nur im 
Dunkeln, sondern auch in gre1lem Tageslichte Schlafstellung ein­
nehmen (Abb.48), was dann Pfeffer (1875, S. 591 ff) genauer untersuchte. 
Er fiigte hinzu, da13 Tages- und Nachtschlaf nicht immer in derselben 
Weise stattfinden. Es konnen namlich in greller Sonne die Blatt­
chen nicht nur solcher Pflanzen, die sich abends auf warts 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, \Vie sie ja auch bio­
logisch verschiedene Wirkungen, resp. "Zwecke" haben diirften. 
Dbrigens kann die irreleitend als Tagesschlaf bezeichnete aufrechte 
oder Profilstellung der Blatter in greller Mittagssonne auch eine 
andere Ursa-che haben als Thermo- oder Photonastie (Oltm<Lnns 1892, 
S. 231). Sie kann namlich heliotropischer Natur sein, denn wir wissen 
(S. 182), daB viele Blattchen und gerade die genannten, sich nur bei 
schlVacherem Lichte senkrecht zu des sen Richtung stellen, bei star­
kerem aber mehr oder weniger parallel dazu. 

Abb. 48. 
Oxalis Acetosella an einem Baumstumpf. In der Sonne klappen 
die BHittchen herunter nnd bieten dann den Strahlen hauptsachlich 

die Kante dar. Verkleinert. 

Die okologische Bedeutung dieser Bewegungen ist klar, sie kehren 
die Flache des Blattes von der Sonne ab und bewirken somit das­
selbe was bei den aufrechten Blattern von Schwertlilien (Iris), Kalmus 
(Acorus) oder den senkrecht herabhangenden vom Fieberbaum 
(Eucalyptus) usw. durch deren dauernde Stellung erreicht wird, 
namlich eine verminderte Transpiration und Erwarmung, die sonst 
bei greller Sonne recht betrachtlich werden kann. Weniger klar ist 
der N utzen der eigentlichen Schlafbewegungen fiir die Pflanze. 
Darwin wies darauf hin ([1880J 1899, S. 239ft), daB die Lage der 
schlafenden BEtter ganz allgemein mehr der senkrechten Richtung 
genahert ist, sowie daB die Blatter und Blattchen sich vielfach an­
einanderlegen, ja sogar die ganzen Pflanzen durch diese Bewegungen 
und die der Battstiele eine geschlossenere Stellung einnehmen. Da­
durch soIl in kalten, klaren Nachten eine geringere Abkiihlung durch 
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Strahlung bewirkt werden, die sonst den Pflanzen gefahrlich werden 
konnte. Er hat diese Auffassung auch durch eine ganze Reihe miihsamer 
Versuche gestiitzt, in denen er die Blatter an ihren Bewegungen ver­
hinderte und dann konstatierte, daJ3 bei einer gewissen Einwirkungs­
dauer die schlafenden einer Kalte von 2-4° haufig besser stand­
hielten als die in der Tagesstellung festgehaltenen. 

Demgegeniiber betont Stahl (1897, S. 82), daJ3 in so kalten 
Nachten wohl die Schlafbewegungen an dauernd im Freien gehaltenen 
Pflanzen unterblieben waren. Aus Darwins Wiedergabe der Versuche 
ist trotz aller Griindlichkeit gerade iiber die Prufung dieser Frage 
nichts zu ersehen, wahrend Stahl dariiber einiges mitteilt. Allerdings 
ist es kaum glaublich, daJ3 Darwin einen solchen Fehler gemacht 
haben soUte. Auch ist noch folgendes zu bedenken: Es kann gerade 
an den Tagen, auf die klare, kalte Nachte mit starker Strahlung 
folgen, vor Sonnenuntergang die Temperatur hoch genug sein, so daJ3 
schon val' del' nachtlichen Abkiihlung Schlafbewegung eintritt, -
und in kalten triiben Zeiten wird garnicht die Tagesstellung wieder­
hergestellt. Stahl sagt, daB gerade im Friihling die Blatter von 
Papilionaceen nach kalten regnerischen Tagen, auf die heitere kalte 
Nachte folgen, in Tagstellung von del' Nacht iiberrascht werden. Das 
ist aber doch wahl eine nicht zu haufig vorkommende Wetter­
kombination. 

Wir wissen leider nichts dariiber, ob der eventuelle Nutzen der 
periodischen Bewegungen jede Nacht erzielt wird. 1st einmal ein 
photo- oder thermonasitisches Reaktionsvermogen gegeben, so werden 
die Bewegungen auJ3er unter extremen Umstanden 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 Periodizitat del' Erscheinung halten. Auch 
daJ3 die Be\vegung manchmal oder oft ohne Nutzen ausgefiihrt wird, ist 
also kein Argument gegen eine okologische Deutung. Fiir Darwin 
spricht ferner del' Umstand, daB besonders bei den Keimblattern 
Schlafbewegungen so haufig sind. Diese werden friiher im Jahre 
entwickelt, also eher KaItewirkungen ausgesetzt sein. 

Ein anderer, gewichtigerer Einwand gegen Darwin, den er 
selbst auch schon erwogen hat, ist del', daB auch Tropenflanzen, 
die einer Beschadigung durch Strahlung nie ausgesetzt sind, ent­
sprechende ErscheinuIJgen zeigen. Stahl (1897) hat auf Grund 
seiner Einwiinde 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 del' Spaltoffnungen 
schiidlich werden konnte. Er hat auch Experimente in diesel' Richtung 
gemacht, die iiberzeugend wil'ken. Die Vermeidung del' Betauung 
ware iibrigens auch wieder eine Wirkung del' geringeren Strahlung, ein 
Punkt, den Darwin [(1880) 1899, S. 250] durchaus nicht iibersehen 
hat. So bleibt wahl die Grundlage von D arwins Deutung bestehen, 
wenn auch die Strahlung sehr verschiedene Gefahren bringen kann. 
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Stahl sieht die Sehadliehkeit der dureh starkere Strahlung bei 
ausgebreiteten Blattern auftretenden Betauung hauptsaehlieh in der 
Verhinderung del' Transpiration am Morgen. Die Wasserverdunstung 
hat abel' die Aufgabe, ein Naehsaugen von Bodenfliissigkeit zu be­
wirken, dureh das der Pflanze die notigen Nahrsalze zukommen. 
Ob die Verhinderung diesel' Funktion fiir kurze Zeit wirklieh so 
sehadlieh ist, das. bedarf noeh genauerer Unt.ersuehung. So ist leider 
iiber die Okologie der Sehlafbewegungen bei den Blattern wenig 
Zuverlassiges bekannt. Diese UngewiBheit steht in auffallendem 
Gegensatz dazu, daB sie so leieht zu beobaehten und daher aueh so 
lange bekannt sind. Ihre weite Verbreitung sprieht entsehieden 
dafiir, daB sie del' Pflanze irgendwelehen Nutzen bringen. Ob es 
freilieh in allen Fallen derselbe ist, bleibt fraglieh. Das Vorhanden­
sein von gemeinsamen Ziigen, wie del' Senkreehtstellung und des 
Zusammenklappens der Blattflaehen wahrend del' Naeht deutet viel~ 
leieht auf eine einheitliehe l!'unktion hin. Diese Auffassung wird 
aueh nieht dadurch zunichte gemacht, daB die Wasserblatter von 
Myriophyllum proserpinacoides 8chlafbewegungen ausfiihren (8 t a h 1 
1897, S. 85). Denn hier ist diese Erscheinung offenbar von del' 
Landform erworben und wird im Wasser nutzlos fortgesetzt. 



V. Riclltullgsbewegullgen auf Liclltreiz. 
a) Allgemeines fiber 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 Anla13, 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 ReizanlaJ3 selbst gegeben sein. Die ersten beiden Falle pflegt 
man als Photonastie zusammenzufassen. Sie wurden an anderer 
Stelle behandelt. 

Den nastischen Reaktionen werden die zu der dritten Gruppe 
gehOrigen, fiir die der ReizanlaJ3 die Richtung angibt, als die 
tropistischen Reaktionen gegeniibergestellt. Wir behalten diese 
letzterwahnte Einteilung als zweckmaBig bei, obgleich wir findcn 
werden, daB bei den freien Ortsbewegungell die Scheidung keines­
wegs scharf ist. In dem letzten Satze wurde schon ein wei teres 
Einteilungsprinzip angedeutet. Die Richtungsbewegungen lassen sich 
nach der Art der Ausfiihrung unterscheiden in solche, bei denen 
eine Lageanderung der Teile zueinander vollzogen wird, und solche, 
bei denen der ganze Organismus den Ort wechselt. Die erste 
Gruppe umfaJ3t die tropistischen· Reaktionen im engeren Sinne 
(inbegriffen die Orientierungstorsionen), die zweite die taktischen. 
Wir mussen also entsprechend der beim Schwerkraftreiz gebrauchten 
Unterscheidung von Phototropismus und Phototaxis sprechen. 
Da die phototropischen Erscheinungen bessel' 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, urn 
was es sich handelt. Wir stellen junge, gerade gewachsene Pflanzchen 
von Senf, Wicken odeI' 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, daJ3 der Gipfel der 
Pflanzen nicht mehr aufrecht steht. Seine Spitze beginnt sich dem 
Fenster zuzuneigen. Sehen wir am nachsten Tage wieder zu, so 
steht der Stengel genau in der Richtung, in der am meisten Licht 
einfallt. Richten wir den Versuch etwas exakter ein, namlich so, 
daJ3 die Lichtstrahlen die Pflanze nur von einem Punkte aus treffen 
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konnen, dann finden wir, daB die Einstellung in die Lichtrichtung 
mit auBerordentlicher Prazision stattfindet (Abb. 49). 

Zu solchen exakten Experimenten konnen wir entweder lichtdichte, innen 
schwarze Kasten mit einer kleinen ()ffnung. durch die natlirliches oder klinst­
liches Licht einfaIlt, benutzen, sogenannte phototropische Kammern. Oder 
wir arbeiten in einem viillig dunklen Zimmer mit mattschwarzen Wanden, in 
dem eine entfernt stehende elektrische Lampe als Lichtquelle dient. Gas- oder 
Petroleumlicht ist nur mit Vorsicht zu verwenden, weil es fUr Pflanzen schad­
liche Stoffe enhickelt. 

Abb. 49. 
Photo!ropische Kriimmung eine3 im Dunkeln gewachsenen Erbsenkeimlings. Erste Aulnahme 
20 Min. nach Beginn der Reizung, da nn je 10 Min. Pause. Lichteinlall horizontal. Genaue 

Einstellung in die Lichtrichtnng. Verkleinert. 

Das Mittel, das die Pflanze anwendet, urn solche Orientierungs­
kriimmungen auszufiihren, 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 ahnliche Pro­
bleme wie bei jenen. Was wir friiher iiber die Nachwirkung des Reizes 
nach Aufhoren des Reizanlasses gesagt haben, sowie die allgemeinen 
Erorterungen iiber Schwellenwerte, Prasentationszeit und Reaktions­
zeit konnten hier mit denselben Worten wiederholt werden. Ferner 
gilt das iiber die einzelnen Glieder der Reizkette, die sensorischen, 



140 V. Richtungsbewegungen auf Lichtreiz. 

duktorischen, rektorischen und motorischen Prozesse Gesagte, ebenso· 
gut fUr den Phototropismus wie fUr den Geotropismus. Nur daB 
hier immer das Licht das Reizmittel und sein einseitiger Einfall den 
ReizanlaB darstellt. 

VersuchsansteUung und BeweisfUhrung sind der V erschiedenhei t 
der bewirkenden Kraft entsprechend vielfach von dem beim Geo­
tropismus Geschilderten abweichend. Auch kommen ganz neue Er­
scheinungen hinzu. Deshalb bedarf es zum voUen Verstandnis noch 
eingehenderer Erorterungen; umsomehr als sich die Forschung auf 
beiden verwandten Gebieten vielfach gegenseitig befruchtet hat. 
Auch durfte manches durch Vergleichung der Ahnlichkeiten und 
Verschiedenheiten klarer werden. 

Was zunachst die Reaktionszeit anbelangt, so kann man 
uber sie beim Phototropismus keine allgemeinen Angaben fUr be­
stimmte Pflanzenteile machen, da sie neben Temperatur, Alter und 
dergleichen vor aUem von der Beleuchtungsintensitat 1 ) abhangig ist. 
Man kann aber beim Lichte nicht wie bei der Schwerkraft von 
einer normalerweise konstanten Reizintensitat sprechen. Demnach 
bleibt nichts anderes ubrig, als fUr moglichst einheitliches Material 
und auch sonst gleichartige Bedingungen die jeder Beleuchtungs­
starke entsprechende Reaktionszeit zu bestimmen. Dabei kommen 
aber so verwickelte Resultate zustande, daB wir sie spater einer 
besonderen Betrachtung unterziehen mussen. 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 ofterwahnten Pilz Phycomyces 
nitens und viele Keimlinge, und langsam reagierende, wie die meisten 
alteren Pflanzen. Man hat danach von verschiedenen Graden der 
phototropischen Empfindlichkeit gesprochen. Das Wort Empfindlich­
keit hat abel' zu viele Bedeutungen und die Reaktionszeit 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 6kologischen VV' ert beimessen. 

. Die P r a sen tat ion s z e i t hangt gleichfalls in gesetzmaBiger 
Weise von der Beleuchtungsintensitat ab, soIl also ebenso bei Be­
sprechung der quantitativen Verhaltnisse Beriicksichtigung finden. 

Wir ,,-ollen nun versuchen, in den phototropischen Reizvorg?ng 
tiefer einzudringen. Zu dem Z,,-ecke zerlegen wir ihn wie beim 
Geotropismus zunachst theoretisch in Teilprozesseund fUhren dann 
die Mittel auf, die bisher zu einer experimentellen Trennung ange-

1) In der Literatur wird fast durchgehends Lichtintensitat (anzugeben 
in Hefnerkerzen u~w.) mit Beleuchtungsintensitat oder induzierter Helligkeit 
verwechselt (das :'IbB 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 Umstanden, 
namlich dann, wenn eine raumliche Trennung vorhanden ist oder 
beide Teilprozesse sich auBeren Einflussen gegenliber verschieden 
verhalten. 

Eine Unterhrechung der Reizkette laBt sich z. B. durch Sauer­
stoffentziehung bewirken. Correns (1892, S. 137) fand, daB Senf­
keimlinge bei einem verminderten Sauerstoffdrucke, der noch Wachs­
tum und geotropisehe Nachkriimmung ermoglicht, weder eine vorher 
in Gang gesetzte phototropische Reaktion zu vollenden imstande 
sind, noeh aueh einen phototropischen Reiz aufnehmen konnen, der sich 
dureh eine naehher an der Luft und im Dunkeln erfolgende Kriimmung 
hatte bemerkbar machen mussen. Besonders der erste Befund ist 
merkwiirdig. Denn da durch die geotropische Reaktion bei der be­
treffenden Luftverdunnung die Bewegungsfahigkeit erwiesen ist, so 
muB man annehmen, daB es Zwisehenglieder der phototropischen 
Reizkette (vielleicht die hypothetischen "rektorischen" Prozesse) sind, 
deren Storung durch die Sauerstoffentziehung die Ausfiihrung einer 
eingeleiteten Lichtkriimmung verhindert. 

Ein anderes Mittel zur Trennung der Aufnahme- von den 
Kriimmungsvorgangen hat Rothert (1896) angewendet. Er zeigte, 
daB bei Haferkeimlingen naeh Entfernung der Spitze keine photo­
tropische Reaktion erfolgt. Reizt man aber die Keimlinge vor dieser 
Operation durch einseitiges Licht, so fiihren sie naehher im Dunkeln 
auch ohne Spitze eine N achwirkungskriimmung aus. Somit wird 
die Bewegungsfiihigkeit durch die Verwundung nicht gestort. Das 
Abschneiden der Spitze muB also entweder die Reizaufnahme un­
moglich machen oder einen Zwischenproze13 verhindern. Endlich 
konnte Steyer (1901) bei Phycomyees nitens in einer Atherdampf­
atmosphare, die kein Waehstum gestattete, eine phototropische Er­
regung induzieren, auf die naeh Entfernung des Athers eine Reaktion 
folgte. 

Diese Versuehe sind ein Beweis fUr das gesonderte Bestehen 
sensoriseher und motoriseher Prozesse beim Phototropismus. Wir 
wenden uns nun dem Nachweis der raumlichen Trennung beider zu. 
Dabei spielen die Eigentiimlickheiten, die das Licht als Reizmittel 
gegeniiber der Schwer kraft auszeichnen, eine groBe Rolle. Dureh 
die Moglichkeit, den Liehtreiz zeitlich und ortlich scharf umgrenzt 
zu applizieren, sind Methoden anwendbar, die beim Geotropismus 
nicht in Betracht kamen. Vor aHem gelang es verhaltnismai3ig 
leicht, die A ufnahmefahigkeit fiir den phototropischen Reiz in den 
einzelnen Teilen des Pflanzenkorpers und den Zonen seiner Glieder 
zu untersuchen. Ch. Darwin fiihrte schon ([1880] 1899, S. 402 fl.) 
den einwandfreien Nachweis, daB die phototropische Erregung fort­
geleitet werden kann. Er bedeckte die Spitzen gut phototropischer 
Graskeimlinge (Phalaris canariensis, Kanariengras) mit Kappen aus 
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Glasrohrchen, von denen einige geschwarzt, 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 durch Erde verdunkel­
ten Basis von Keimlingen eine Krummung statt, wenn die Spitzen­
region einseitig beleuchtet wurde. 

Daraus geht hervor, daB die Belichtung der Spitze fUr die 
Reaktion an der Basis wesentlich ist. Man muB daher eine Lei­
t.ung der phototropisehen Erregung von oben nach unten hin an­
nehmen. 

Darwin hat noch eine Reihe anderer Versuche angesteHt, in 
denen. er versehiedene Keimlingsarten prufte, die Verdunkelungen 
mit Stanniol, geschwiirzten Hautchen usw. vornahm usf. Immerhin 
blieben noeh manche Fragen offen, die spater von Rothert (1896) 
eine eingehende Behandlung erfuhren. Neben einer Analyse des 
Krummungsverlaufes lieferte dieser Forseher noeh fur viele andere 
Objekte als die von Darwin herangezogenen den Nachweis einer 
phototropischen Reaktion in nicht direkt gereizten Regionen. Wah­
rend aber Darwin angenommen hatte, daB bei den von ihm benutzten 
Keimlingen die Spitze aHein den Lichtreiz aufnahme und der ubrige 
Teil nur kriimmungs-, aber nicht perzeptionsfiihig sei, wies Rothert 
bei ihnen eine nur dem Grade nach verschiedene Aufnahmefiihigkeit 
del' einzelnen Zonen nacho Bei Haferkeimlingen z. B. sind die obersten 
3 mm besonders empfindlich. Nach unten nimmt die Perzeptions­
fahigkeit stark ab, erlischt abel' erst in den auch nicht mehr krum­
mungsfahigen untersten Regionen. 

Den Nachweis fiihrte Rothert so, daB er verschieden lange 
Teile der Keimlinge, und zwar meist vom Hafer, verdunkelte und 
den EinfluB dieser MaBnahme auf die Rf'aktion studierte. Besonders 
hubseh gelang ihm aber die Lasung der Aufgabe in Experimenten, 
bei denen er Spitze und Basis von Keimlingen in entgegengesetzter 
Richtung gleichstark belichtete. Dies fiihrte er aus, indem er durch 
besonders geformte und gekniffene Stucke von schwarzem Papier eine 
teilweise einseitige Verdunkelung der Objekte bewirkte und sie 
zwischen zwei LichtqueHen aufstellte. Das Resultat war, daB die 
Krummung im unteren Teile zwar zunachst im Sinne der direktcn 
Belichtung auftrat, spater aber nach der entgegengesetzten Seite 
umschlug, dem Impulse entspreehend, 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 uberwinden imstande ist, daB aber die Leitung eine gewisse 
Zeit braucht, bis sie die Strecke von oben nach unten durchlaufen 
hat. Wieviel groBer die Reizempfanglichkeit der Spitze gegenuber 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 graBer 
war und selbst wenn sie starker beleuchtet wurde, als der obere 
Teil. Vielleicht kann man auch annehmen, daB der zugeleitete Im­
puIs bei seiner Ausbreitung abgeschwacht wird. Dann wurde die 
Differenz in der Emp£lndliehkeit von Spitze und Basis noch groBer 
ausfallen. 

Bei den von Darwin untersuchten Keimscheiden der Graser, 
also morphologisch einheitlichen Organen, existiert demnach keine 
vallige raumliche Trennung von Perzeptions- und Aktionszone. 
Rothert gelang es aber doch, Objekte zu £lnden, bei denen eine solche 
Trennung verwirklicht ist. Es sind das die von uns schon fruher ge­
schilderten Keimlinge der hirseartigen Graser (Arten yon Panicum 
und Setaria). Diese bestehen aus der fur die 
Graser charakteristischen Keimscheide, die die 
junge Knospe einschIieBt und einem sie tragenden 
StengeIol'gane, das aber nur im Dunkeln ent­
wickelt wird (vergl. S. 97). Bei den Keimlingen 
von Panieum und Setaria erlischt das Wachs­
tum in der Scheide verbaltnismaBig fruh. Die 
Verlangerung des Ganzen berubt dann allein 
auf dem Wacbstum einer Zone des Stengels 
kurz unter dem Ansatze der Scheide. Werden 
diese Keimlinge einseitigem Licbte ausgesetzt, so 
krummen sie sich energiscb, aber nur in del' 
Wacbstumszone des Stengels (Abb. 50). Wird 
jedoch die Scheide verdunkelt, so unterbleibt 
die Reaktion. Die einseitige Belichtung der 
Kriimmungszone hat demnach keinen photo­
tropischen Reizerfolg ! Wird dagegen die Spitze 
del' Scheide belichtet und die Wachstumszone 
verdunkelt, so erfolgt eine Kriimmung, die binter 
der ganz belichteter Keimlinge nicht zurucksteht. 

Abb. 50. 
Keimlinge von Panicunl 
miliaceum.Phototropische 
Krtimmung unterhalb del' 
Scheide im Keimstengei. 
Auf die Hllifteverkleinert. 

Es muB demnach eine ReizIeitung statt£lnden. Del' zugeleitete Im­
puIs muB eine Veranderung in der Wachstumszone zur Folge haben, 
die durch direkte einseitige Belicbtung nicht erzielt werden kann: 
Der Keimstengel ist zwar phototropisch reizbar, aber nicht selbst 
perzeptionsfahig. Die ausgewachsene Keimscheide kann den Reiz 
aufnehmen, abel' sie kann nicht reagieren.1 ) 

Aus dies en Befunden kann man theoretiBch wichtige Schliisse 
ziehen: Vor aHem ist es nun klar ersichtlich, daB phototropische 
Perzeptionsfahigkeit und phototropische Erregbarkeit zwei verschiedene 
Eigenschaften der lebenden Substanz sind. Dem Keimstengel del' 
Paniceen kommt, wie gezeigt, nur die zweite von ihnen zu. Fugen 

1) Dem phototropischen und dem das Wachstum hemmenden Lichtreiz 
gegeniiber verhalten sich demnach die Paniceenkeimlinge vt'fSchiedm. Bei 
dem letztel'en findet zwal' auch eine Leitung statt; das Stengelorgan ist abel' 
auBerdem direkt reizbar. (Vgl. S. 98.) 
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wir noch hinzu, daB die Keimscheide in ihrer Jugend, solange sie 
wacbst, nicht nur perzeptions-, sondern auch reaktionsfahig ist, so 
wird es wahrscbeinlich, daB sie im ausgewacbsenen Zustande nur 
deshalb sich nicht mehr krummt, weil ibr die motorischen Hilfsmittel 
genommen sind. Man ersieht daraus, daB man aus dem Ausbleiben 
einer Reaktion niemals auf mangelnde Reizbarkeit schlieBen darf. 
In solchen Fallen fehlen durchaus die Erkennungszeichen fur die 
sensorischen Fabigkeiten. Bei den Paniceen ist die pbototropische 
Aufnahmefahigkeit der ausgewachsenen Scheidenspitze aber aus der 
Krummung im Nachbarorgan ersichtlich. Daraus, wie uberhaupt 
aus der raumlichen Trennung der Zone der Perzeption und der Re­
aktion ergibt sich ferner wiederum, daB diese beiden Teilprozesse der 
Reizkette sowie au ch die duktorischen Prozesse wirklich fUr sich 
existieren. Die rektorischen dagegen wurden von uns nur theoretisch 
gefordert, aus Grunden, die fruber erortert worden sind (vgl. S. 48). 
Ihre Existenz experimentell zu erweisen, durfte auBerst schwierig 
sein.l) Einige Belege zur weiteren Begrundung unserer bypothetischen 
Anschauung werden wir noch bei Besprechung des regulatorischen 
Zusammenwirkens der Teile beibringen. 

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

Die auBere Ursacbe fiir das Eintreten einer phototropischen 
Reaktion ist, allgemein ausgedruckt, 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, daB die Licbtstrahlen den Pflanzenteil 
seitlich treffen und ihn in einer bestimmten Richtung, entsprechend 
seiner optischen Durchlassigkeit, durchsetzen. Je durchscheinender 
er ist, umso geringer wird die Differenz in der Helligkeit auf der 
V order- und Hinterflanke sein. 

Es fragt sich nun, vermoge welcher Umstande das Licht als 
Reiz wirkt, was also den eigentlichen ReizanlaB darstellt? In der 
Literatur finden sich zwei Moglichkeiten diskutiert. Man fragte: 1st 
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. M uller­
Thurgau 1876, S. 92 und Sachs 1880, S. 487). Spater haben 
eh. Darwin (1880 [1899]) und Oltmanns (1892) sich fur die andere 

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

Das Problem: Lichtrichtung oder Lichtabfall ist experi­
men tell schwer anzugreifen. Ehe wir es diskutieren, mussen wir 
versuchen, es scharfer zu prazisieren. Da fragt es sich zunachst, 
soIl die Alternative in vielzelligen Objekten fiir das ganze Organ 
oder fur die einzelne Zelle gelten? SolI die Lich trich tung den 
ReizanlaB darstellen, so kann sie wohl nur in dem lebenden Plasma 
der Einzelzelle perzipiert werden. Dieses miiBte irgendeine Struktur 
haben, die durch die Lichtschwingungen eine vorher nicht bestehende 
Polaritat erhielte. So etwas ist denkbar, wenn auch schwer aus­
zumalen. Vorbedingung fUr 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 N ordha usen fiir gewisse Objekte ge­
fUhrt worden (vgl. 8.147 u. 181). Eine Entscheidung ist dadurch aber 
begreiflicherweise nicht getroffen, da immer noch vielzellige Gewebe­
partien zuriickblieben, fiir die alle Moglichkeiten ebenso bestehen wie 
fiir 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 gewohnlich nicht die Einzelzelle als 
Perzeptionsorgan im Auge. Es ist auch nicht ,yohl anzunehmen, 
daB die minimale Differenz in der Beleuchtung der beiden Plasma­
schichten an den Gegenseiten einer Zelle den ReizanlaB abgebe. 
Deshalb stellt man sich vor, daB die Verschiedenheit in der Be­
leuchtungsintensitat auf Vorder- und Riickseite de;; ganzen Organes 
als Reiz empfunden wird. 

Demgegeniiber wurde betont, daB wir in den schlauchfOrmigen 
Fruchttragern 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 muB bei ihnen, zumal bei del' geringen Dicke, sehr 
gering sein. Und doch perzipieren sie den Lichtreiz. Dazu ist zu 
sagen, daB del' ReizanlaB hier nicht derselbe sein muB wie bei den 
Stengeln und Blattern hoherer Pflanzen. 

Bei den genannten durchsichtigen Objekten wird die Helligkeits­
verteilung im Innern bei einseitiger Belichtung jedenfalls weniger 
durch die Absorption als durch die Lichtbrechung beeinfluBt. Und 
z\\'ar muB in einem durchsichtigen zylindrischen Organe eine Kon­
zentration der Strahlen in Form einer Brennlinie auf del' von der 
Lichtquelle abgewandten Seite entstehen. Damit wiirde also das 
perzipierende Protoplasma der Riickseite der intensivsten Belichtung 
ausgesetzt sein, ein U mstand, der fiir die tropistische Reizung sehr 
wohl in Betracht kommen kann. 

In geringerem MaBe bestimmt die Lichtbrechung neben der 
l'ringsheim, Reizbewegungen. 10 
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Absorption auch in weniger durchsichtigen Objekten die optisehen 
Verhaltnisse. Die Art der Helligkeitsverteilung in phototropisehen 
Organen darf jedenfal1s bei den Theorieen uber die Art der Perzeption 
nicht vernachlassigt werden, wie das biaher geschah. Sie wird von 
Fall zu Fall verschieden sein und mit ihr vielleicht der physikalische 
ReizanlaB. 

Vel'suche unter Berucksichtigung der Lichtbrechungs- und Zer­
streuungsverhaltnisse in den Organen sind aber bisher nicht ausgc­
fUhrt worden. Man kann daruber also nichts Bestimmtes aussagen, 
so wichtig dieser Gesichtspunkt moglicherweise ist. Bei den weniger 
durchsichtigen Objekten spricht von vornherein auch nichts gegen 
die Auffassung, daB der AbfaH der Beleuchtung den ReizanlaB dar­
stelle. Es brauchen keineswegs gleiche oder ahnliche Resultate stets 
durch dieselben Mittel erzielt zu werden. Eine Entscheidung aber 
laBt 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 fUhrte, ohne Experimente und ohne das Problem weiter 
zu zergliedern, nur Wahrscheinlichkeitsgrunde fUr seine Auffassung 
an, daB der Lichtrichtung die entscheidende Rolle zukomme. Seia 
Hauptargument ist die Analogie zum Geotropismus. Bei jenem ist 
aber tatsachlich heute die Unterschiedsempfindlichkeit wahrscheinlich 
gemacht. Auf ihr fuf3t ja die Statolithenhypothese. 

eh. Darwin ([1880] 1899, S. 398) bemuhte sich zum erst en 3Iale, 
das Problem durch einen Versuch zu lOsen. Er bemalte die eine Langs­
hal£te phototropischer Keimlinge mit schwarzer Tusche und steUte 
die Pflanzchen in die Nahe cines Fensters. "Das Resultat ,mr, 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 yom Fenster ist verstandlich, denn die 
ganze nichtbemalte Seite muB etwas Licht erhalten haben, wahrend 
die entgegengesetzte bemalte keines erhielt; es wird aber eine schmale 
Zone auf den nicht bemalten Seite direkt vor dem Fenster das meiste 
Licht und samtliche hinteren Partien in verschiedenen Graden immer 
weniger und weniger Licht erhalten haben; und wir konnen folgern,. 
daB der Ablenkungswinkel die Resultante der Wirkung des Liehts 
auf die ganze nichtbemalte Seite ist." Diese Auffassung scheint mil' 
noch immer sehr annehmbar, falls das Resultat sich bestatigen 
laBt. Man hat allerdings eingewendet (z. B. J ost 1908, S. 561), daB 
bei Darwins Versuchsanstellung Licht von der beleuchteten zur be­
schatteten . Langshalfte gelangen kann. Es durfte aber doeh ',"ohl 
die zerstreute Lichtmenge zu gering sein, als daB sie die durch direkte 
Bestrahlung hervorgerufene Reizung merklich beeinflussen konnte, 
falls wirklich die Lichtrichtung das Reizagens ware. Denn nach der 
Sachsschen Auffassung, die durch neuere Erfahrungen gestutzt 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 fiber die 
Lichtbrechungsverhaltnisse im heliotropischen Stengel nichts bekannt 
ist. Die Methode diirfte aber bei Beriicksichtigung dieser Fehlerquellen 
geeignet sein, Anhaltspunkte zu liefern. . 

Oltmanns (1892) schIug einen anderen Weg ein. Er stellte sich 
spitzwinkelige Keile aus Glasplatten her, die mit triib- grau ge­
farbter Gelatine gefiillt waren. Am dicken Ende der Keile wurde 
mehr Licht absorbiert als am dunnen. Fiel das Licht annahernd 
senkrecht auf die Glasflache und wurden dahinter phototropische 
Keimlinge aufgestellt, so reagierten sie schrag seitlich. Daraus schlo13 
Oltmanns auf die Unabhangigkeit 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 Verhaltnisse schwer zu uber­
sehen, und man kann das Resultat vielleicht auch so auffassen, da13 
die Keimlinge in der Richtung reagierten, in del' sie die meisten 
Lichtstrahlen trafen. Eine sichere Entscheidung ist also auch dam it 
nicht gewonnen. 

Nur iiber eins sind wir genau unterrichtet, namlich dariiber, da13 
die Differenz in der Beleuchtung der Vorder- und Hinterseite des 
ganzen Organes jedenfalls nicht immer fur die Perzeption eines photo­
tropischen Reizes erforderlich ist. Fitting (1907a) zeigte, da13 isolierte 
Langsstreifen del' hohlen Keimscheide von Avena sativa sich noch 
in der Lichtrichtung krummen. Dabei ist es gleich, ob diese Streifen 
von au13en, von innen oder von del' Seite her beleuchtet werden. 
Sie diirfen nur nicht gar zu schmal sein und miissen ein Stiick del' 
Spitze enthalten. Fiir andere orthotrope Objekte 1) ist dergleichen 
nicht versucht worden. 

Aus dem Vergleich alIer angefiihrten Versuche geht hervor, da13 
die Argumente fUr die Bedeutung der Lichtrichtung als ReizanlaH 
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 oh dafur das Zusammenwirken 
verschiedener Gewebe notig ist, diese Fragen sind noch gar nicht in 
Angriff genommen. 

Wir wenden uns nun zu dem zweiten der hisher nachgewiesenen 
Teilprozesse del' Reizkette, niimlich den die Perzeption mit der Reak­
tion verkniipfenden Leitungsvorgangen. Eine Leitung del' Erregung 
findet in sehr vielen phototropischen Pflanzenteilen statt, immer aber 

1) Wie wir gebort 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* 



148 V. Richtungsbewegungen auf Lichtreiz. 

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

Einen tieferen Einblick in die Reizleitungsvorgange beim Photo­
tropismus gewinnen wir auBer aus Rotherts Arbeit (vgl. S. 142) beson­
ders durch Fi ttings eigens hierauf gerichtete Untersuchungen (1907 a). 
DieserForscher zeigte, daB beliebig gerichtete Einschnitte in die 
Keimscheide von Avena (Hafer) die Reizleitung nicht beeintrachtigen. 
Andere Objekte lieBen sich wegen ihrer groBeren Empfindlichkeit 
gegen Verwundungen fUr derartige Versuche nicht verwenden. Beim 
Hafer aber konnte gezeigt werden, daB eine phototropische Kriim­
mung im Sinne der Lichtrichtung auch dann ausgefiihrt wurde, wenn del' 
Zusammenhang zwischen der einseitig belichteten Spitze und del' ver­
dunkelten, sich kriimmenden Basis nur durch eine schmale Briicke 
aufrecht erhalten wurde. 1) Die Richtung, in der der trennende Ein­
schnitt gemacht wurde, beeinfluBte die Richtung der Kriimmung in 
keiner Weise. Wurden in verschiedener Hohe 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, daB die phototropische Erregung das ganze 
Organ ergreift und nicht etwa nur von der Licht- oder Schattenseite 
geradlinig nach un ten geleitet wird. 

Fitting schlieBt aus dies en (und anderen) Befunden, daB durch 
die einseitige Beleuchtung in allen Teilen, wahrscheinlich in allen Zellcn 
ein "polarer Gegensatz" geschaffen wird. Dieser wird auf beliebig 
verlaufenden lebenden Bahnen in die an sich physiologisch rings­
gleiche Be\yegungszone geleitet und ruft dort, nie in allen ZeBen der 
Reizleitungsbahnen, eine gleiche Polarisation hervor. Dadurch wird 
die Reaktionszone zu einer Kriimmung veranlaBt, deren Richtung 
durch die Richtung des polaren Gegensatzes bestimmt ist. 2 ) Diese 
Befunde liefel'll so mit neben ihrer Bedeutung fiir die Kenntnis des 

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

2) Boysen-Jensen (1910) ist inzwischen Fitting entgegengetreten_ Er 
schlieBt aus seinen Versuchen, daB die phototropische Reizleitung ein chemischer 
ProzeB sei, der sich auf der Sehattenseite ausbreite. In Fi tti ng s Versuehen sollen 
die Einsehnitte nieht isolierend gewirkt haben, weil ein Feuehtigkeitstropfen an 
der Wunde geniige, die Leitung herzustellen. Werde in den Einschnitt ein 
Glimmerblattchen gesteckt, so wiirde dadurch die Reizleitung unterbrochen. 
J ens en gibt sogar an, in der Basis eines Avenakeimlinges, dessen Spitze ganz 
abgeschnitten und dann mit Gelatine wieder aufgeklebt worden sei, bei aliciniger 
Beleuchtung dieser Spitze phototropisehe Kriimmungen crzielt zu haben. J ens ens 
Versuche sind zu knapp mitgeteilt, als daB sieh schon jetzt eine klare Einsieht 
ermoglichte. Auch stimmen seine Angaben mit den auBerst genauen, gerade 
die von Jensen behauptete Moglichkeit beriicksichtigenden Angaben Fittings 
nieht iiberein. So hat z. B. Fitting schon Stanniolblattchen in einen hinteren 
Einschnitt gesteckt, aueh breitere Stiicke herausgeschnitten, ohne die Reizlei­
tung zu verhindern. Diese wiehtige Angelegenheit bleibt also noeh zu ent· 
seheiden. 
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Leitungsvorgangesauch einen weiteren Beitrag zur Aufklarung der 
Prozesse bei der Reizaufnahme. 

Weiter hat dann Fi t tin g in derselben Arbeit auch die au13eren 
Bedingungen fiir die Reizleitung untersucht. Um bestimmte Ein­
fIiisse scharf lokalisieren zu· konnen, wurde quer iiber die benutzten 
Keimscheiden junger Haferpflanzchen ein durchlochter Gummischlauch 
gesteckt. Durch den Schlauch konnten Fliissigkeiten geleitet werden, 
die die Keimscheide an einer bestimmten Stelle unterhalb der Spitze 
umspiilten. Bei ~enutzung von warm en Wasser ergab sich folgen­
des: "Die phototropische Reizleitung wird durchschnittlich vollig ge­
hemmt, wenn man eine Strecke der Reizleitungsbahn auf etwa 39 0 

bis 41 0 erwarmt, schon geschwacht in Temperaturen von 34 0 an, 
wahrend die Totnngstemperatur (der Keimscheide) etwa 43 0 betragt. 

Abb. 51. 
Einige Phasen aus dem phototropischen KriimmnngsYorgange eines etiolierten Haferkeimlings, 
yon rechts beginnend. Schon die erste Figur zeigt schwache Asymmetrie der Spitze, die den 

Beginn der Reaktion darstellt. Natiirliche GroBe. 

Die Reizleitungsvorgange unterliegen also der Warmestarre! In 
gleicher Weise werden sie durch Kochsalz-, Kalisalpeterlosungen, 
Athylalkohol und Chloroform gehemmt." 

Uber die Geschwindigkeit derReizleitung hat Rothert (1896) 
einige Erfahrungen gesammett. Die schnellste Ausbreitung del' Er­
regung fand er an Bliitenschaften von Brodiaea congesta. Wurde 
deren unterer Teil durch Erde verdunkelt, der obcre einseitig be­
lichtet, so fand sich, daB die Kriimmung nach 3 Stunden 5-6 1/ 2 cm 
tief unter die OberfIacbe der Erde zu verfolgen war. Bedenkt man, 
daB fiir den Anstieg der Erregung bis zu der Hobe, die die Kriim­
mung auslost, mindestens eine halbe Stunde abgezogen werden muB, 
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 Leitungsvorgangen in den Nerven h6herer 
Tiere sehr langsam. Es muB aber bedacht werden, daB bei niederen Tieren 
unter Umstanden die Reizleitungsvorgange aueh gar nicht so schnell verlaufen, 
und daB auBerdem der oben angegebene, von Rothert bestimmte Wert nur 
die obere Grenze darstellt. Nachdem wir jetzt. wissen, wie niedrig di~ Zeit­
schwelle fiir die Erregungsvorgange sein kann, liegt es nahe, fiir die Ausbrei­
tung der Erregung gleichfalls eine groBere Geschwindigkeit zu vermuton, die 
nur mit eden bisherigen Mitteln nicht nachzuweisen war (Fitting 1907a, S. 98). 

Abb. 52. 
Einseitig hell belenehteter, am Lichte gewachsener Wickenkeimling in Pausen von 10 Min. photo­
graphicrt, zeigt die Entstehung der phototropischen Kriimmnng und 1Jberluiimmnng. Letztere 
sieht man zuletzt schon wieder znriiekgehen. Der versueh danerte bis znr Horizontalstellnng 

(Beginn der zweiten Reihe) 1 Stnnde, bis znr Ietzten Anfnahme 1 Stnnde 40 Min. 

Was die Ausftihrung der phototropischen Reaktionen betrifft, 
so kann in der Hauptsache auf das verwiesen werden, was im 
allgemeinen tiber die Bewegungen sowie tiber die geotropischen 
Kriimmungen gesagt worden ist. Auch bei der phototropischen 
Kriimmung sind aIle wachstumsfahigen Zonen eines Organes beteiligt, 
ohne daB abel' die Reaktion immer an del' sich am schnellsten 
streckenden Zone beginnen muE. Diese liegt z. B. hei der Keim­
scheide der Graser ein ganzes Sttick unter der Spitze. Der Erfolg 
einer phototropischen Reizung macht sich aber zuerst an del' auEer-
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sten kegelformigen Spitze bemerkbar (Abb. 51, S. 149). Das beruht 
ofIenbar auf deren besonderer Reizempfanglichkeit. Spater riickt die 
Zone maximaler Kriimmung nach unten, wahrend die Spitze sich 
gerade streckt, ganz entsprechend dem iiber die geotropische Reak­
tion Gesagten. 

1st an der Basis ein nicht mehr wachsender Teil vorhanden, 
so behalt er die friihere aufrechte Richtung bei und bildet zuletzt 
mit dem gerade gestreckten jiingeren Ende einen ziemlich scharlen 
Winkel. Der zuerst gekriimmte Spitzenteil bekommt vielfach durch 
das Fortschreiten del' Reaktion voriibergehend eine geneigte Stellung. 
Er geht also iiber die Lichtrichtung hinaus und zeigt eine Dberkriim­
mung. Sehr stark kann sie z. B. an Keimpflanzen der Futterwicke 
(Vicia sativa) werden, weil bei ihnen die Reaktion besonders schnell 
fortschreitet (Abb. 52). Schlie13lich aber wird die Dberkriimmung 
durch eine riicklaufige Bewegung wieder ausgeglichen und das Ende 
geradegestreckt. Es steht dann in der Lichtrichtung. 

b) Zusammenwil'ken von Phototropism us und Geotl'opismus. 

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

Das Dberwiegen des Lichtreizes blieb lange ratselhaft, denn die 
phototropische Reaktion schien an sich nicht energischer als die geo­
tropische. Wie aber Gutteriberg (1907) gezeigt hat, ist es nicht 
erlaubt, aus der 1ntensitat der Kriimmung oder der Lange der 
Reaktionszeit auf die Starke der Erregung zu schlieBen. 1) Schwacht 
man namlich den Lichtreiz ab, so wird schlie13lich auch bei den ge­
nannten stark phototropischen Objekten del' EinfluB des Schwerkrafts­
reizes auBerlich bemerkbar. Bei einer gewissen, sehr geringen Be-

1) Vgl. auch daB auf S. 60 beirn GeotropiBmus Gesagte. 
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leuchtungsstiirke (fUr 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 Starke 
senkrecht zur Schwerkraft einwirken (Pflanze vertikal, Licht hori­
zontal), so erhalt man eine resultierende SteHung, die zwischen bei­
den Richtkraften annahernd die Mitte halt, also um ca. 45 0 von 
diesen abweicht. Bei AusschluB einseitiger Schwerewirkung (am 
Klinostaten) erfolgt dagegen Einst.ellung in die Lichtrichtung." Das 
letztete wird am Klinostaten auch bei den Pflanzenteilen erreicht, die 
selbst durch starke einseitige Beleuchtung nur wenig von der senk­
rechten SteHung abgelenkt werden. Das verschiedene Verhalten der 
phototropischen Pflanzen beruht also nicht auf einer Beeinflussung 
des Geotropismus durch das Licht, wie man friiher wohl annahm 
(NoH 1892), sondern auf dem verschiedenen Verhaltnis von geotro­
pischer und phototropischer Erregbarkeit. Nur dieses Verhal tnis 
ist aus den von Guttenberg bestimmten Werten fUr die zur Kom­
pensation des geotropischen Reizes notige Beleuchtungsstarke 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 Verhaltnisses von 
Photo- und Geotropismus haben sich nun mancherlei weitere neue 
Tatsachen ergeben, von denen ein Teil schon Erwahnung fand. So 
neben dem eben Besprochenen die verschiedene Widerstandsfahigkeit 
der Teilprozessegegen schadliche Einfliisse. Es bleibt aber noch 
von weiteren Erfahrungen zu berichten. Wir haben das Thema der 
Dbereinstimmungen und Verschiedenheiten beider Reizvorgange noch 
nicht erschopft. Will man diese studieren, so muB man suchen, den 
phototropischen Effekt vom geotropischen experimentell loszulosen. 
Ausschalten kann man den Schwerkraftreiz nicht; wohl aber kann 
man ihn, mit Hilfe des Klinostaten, praktisch unwirksalll machen. 
SoIl gleichzeitig ein einseitiger Lichtreiz einwirken, so muB der be­
treffende Pflanzenteil senkrecht zur horizontalen Drehungsachse be­
festigt und in deren Richtung beleuchtet werden. Dabei ergibt sich, 
daB jede Belichtung, die ausreicht, urn iiberhaupt einen phototro­
pischen Effekt hervorzurufen, schlieBlich zur Einstellung in die Licht­
richtung fiihrt (Miiller-Thurgau 1876). Wenn das bei aufl'echtstehen­
den Pflanzen nicht erreicht wird, so liegt der Grund hierfiir in der Gegen­
wirkung des GeotropisllluS. Diese lllacht sich abel' erst belllerkbar, 
wenn eine Abweichung von der senkrechten Stellung durch die 
phototropische Reaktion begonnen hat; sie beeinfluBt vor aHem die 
schlieBliche Ruhelage. Der Beginn der Kriimlllung wird durch die 
geotropische ErJ;egung nicht beeinflufit, da diese erst mit der Ab-
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weichung von der geotropischen Ruhelage einsetzt. Deshalb wird 
die phototropische Prasentations- und Reaktionszeit durch den Ge­
brauch des Klinostaten meist nicht beeinfluBt, wohl aber die Starke 
der Nachkriimmung. 

Oben haben wir berieht.et, daB Guttenberg fiir jedes Objekt 
zu bestimmten :eeleuehtwrgsintensitaten kam, die den geotropisehen 
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 laBt sieh nicht durch 
die Intensitat des Reizmittels beliebig steigern. Es gibt Objekte 
(einige wurden oben genannt), die sich durch da.s Licht nur wenig 
von der senkrechten Stellung abbringen lassen. Bei dies en wiirde 
sich die Kompensation nur mit Hilfe sehwacherer geotropiseher 
(Zentrifugal-) Reize erreiehen lassen. Von Guttenberg wurde der 
geotropische Reiz nieht yariiert. Das wiirde aueh die Saehe zu 
sehr komplizieren. An dieser Stelle lege ieh aber Wert darauf, zu 
betoneu', . daB es berechtigt bleibt, von Pflanzen zu spreehen, die 
starker geotropisch und solchen, die f'tarker phototropiseh sind. Das 
Verhaltnis mu13 durch eine Zahl ausgedriickt werden, in del' die 
Intensitat des Schwere- und des ihn kompensierenden Liehtreizes 
enthalten ist. 

Czapek (1895a) hat friiher versueht Pflanzen zu tinden, die 
gleieh stark photo- und geotropiseh reagieren; er hat dabei aber 
die Reaktionszeit als MaS benutzt. So schienen ihm z. B. Hafer­
keimlinge die3er Forderung zu entspreehen. Auf Grund dieses Mi13-
griffes kam er zu der Ansieht, daB ein phototropiseher Reiz einen 
gleieh starken geotropisehen vollig zu iiberwinden vermag. Wie die 
Erklarung fiir dieses Resultat zu geben ist, hat Guttenberg ge­
zeigt. Er fand, daB bei Benutzung einer kompensierenden Be­
leuehtungsintensitat der geotropisehe Reizproze13 in seinen Objekten 
viel schneller verlief als der phototropisehe. Die Ausgleiehung beider 
war deshalb nicht von Anfang an zu bemerken. Vielmehr kriimmten 

-ieh die benutzten Keimlinge zuerst geotropiseh, spater ging diese 
Kriimmung zuriiek, nnd sehlieBlieh trat die Gleiehgewichtslage ein. 
Somit bedarf es zur Erzielung einer phototrophischen Reaktions­
zeit, die gleieh der geotropischen ist, eineI' viel hohcren Lieht­
intensitat als zur Kompensation der Endstellung. Eine solehe hat 
Czapek benutzt, und deshalb wurde in seinen Versuchen der Geo­
tropismus iiberwunden. Nieht immer muG, wie mir seheint, bei 
gleieher Reizstarke der geotropische Erregungsvorgang schneller ab­
laufen als der phototropische. Ratte Gu tten berg Objekte mit un­
gefahr gleichlanger geotropischer und heliotropischer Reaktionszeit 
benutzt, die dureh seitliches Licht nur wenig aus der senkrechten 
Lage abgelenkt werden konnen, also die Kompensation nur durch 
Herabsetzung des Schwerereizes ermoglichen, so hatte er in 
bezug auf das zeitliche Fortschreiten der Erregungsvorgange 
wahrscheinlich das umgekehrte Resultat erzielt. Dies zur the ore-
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til;chen Kl arstellung des Verhaltnisses von geotropischer und 
phototropischer Erregung. 

Der Reizerfolg ist beim Phototropismus derselbe wie beim 
Geotropismus. Deshalb ist es moglich, den einen Reizerfolg durch 
den anderen auszugleichen. Es fragt sich aber, ob dieses rein 
mechanisch geschieht, ob also nur die heiden Kriimmungsbewegungen 
sich gegenseitig aufheben oder ob schon friihere 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 FaIle ist aber bisher kein Mittel zur Losung des Problems 
ausfindig gemacht worden. Anders ist das bei verschiedenartigen 
Reizen. LiiBt sich namlich nachweisen, daB bestimmte Glieder der 
beiden Reizketten verschieden voneinander sind, so konnen diese 
fUr den Vergleich der gegeneinanderwirkenden Reize nicht in Betrach t 
kommen. Fiir den Perzeptionsvorgang versteht sich die Verschieden­
heit beim Geo- und Phototropism us von selbst. Und da das End­
resultat, die Kriimmung, in beiden FiiJlen dasselbe ist, so fragt es 
8ich, bis zu welchem Gliede der Reizkette Differenzen bestehen. 

Schon friiher haben wir gesehen, daB in der -phototropischen 
Reizkette ein Teilvorgang vorhanden sein muB, der gbgen Sauerstoff­
entziehung empfindlicher ist als der entsprechende ProzeB bei der 
geotropischen Reizung (vgl. S. 141). Umgekehrt wird durch gewisse 
chemische Stoffe (z. B. Verunreinigungen del' 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 191O), wird 
nur wenig beeinfluBt. Bei der geotropischen ist es nicht del' Vor­
gang del' Kriimmung, sondern del' der Reizaufnahme, del' eine Be­
einflussung erfahrt. 

Das sind einige von den Befunden, die auf eine tiefergehende 
Verschiedenheit del' beiden Reizprozesse schlieBen lassen. Noch 
deutlicher wird das aus eigens darauf gerichteten Versuchen von 
Frl. Pekelharing (191O). Diese stiitzte sich auf die Moglichkeit, 
gleichartige Reize,. die an sich nicht die Schwelle erreichen, zu 
summieren. Zwei solche, nul' wenig unter del' Prasentationszeit 
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 
del' Erfolg aus. Die Perzeption beider Reize muB geschehen sein, 
denn sonst konnten sie auch durch einen gleichartigen Impuls nicht 
ZUf Wirksamkeit gebracht werden. So muB man annehmen, daB 
in mittleren Gliedern der Reizkette Verschiedenheiten vorhanden 
sind, die eine Summation unmoglich machen. Da somit geotropische 
und phototropische Erregungen, die fast bis zur Reaktion fiihren, 



VeranderIichkeit des phototropischen Verhaltenl:!. 155 

sich nicht summieren lassen, so wird es wahrscheinlich, daB auch 
das Gegeneinanderwirken erst bei der Ausfiihrung der Krummung 
stattfindet. 

Damit hatten wir schon eine ganze Anzahl von den Differenzen, 
die bisher zwischen geotropischen und phototropischen Reizer­
scheinungen gef~nden 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 del' Intensitat nach 
stets wechselt; wahrend die Schwere konstant ist. In Kiirze kann 
man diesen Tatsachenkomplex folgendermaBen bezeichnen: Der photo­
tropische Effekt ist von den vorausgegangenen Beleuchtungsverhalt­
nissen abhangig, und es konnen je nach del' Starke der Erregung 
positive odeI' negative phototropische Kriimmungen entstehen. 

c) Veranderlichkeit des phototropischen Verhaltens. 

Positiver und negativer Phototropismus. 
Phototropische Stimmung. 

Bisher haben wir nul' von einer Art von Phototropismus ge­
sprochen, wahrend wir vom Geotropismus gleich erwahnten, daB er 
sich bei verschiedenen Pflanzenteilen in verschiedener Weise auBert. 
Die negative Reaktionsweise spielt beim Phototropismus lange. keine 
so groBe Rolle wie die positive. Auch ist das Verhaltnis beider hier 
ganz anders als beim Geotropismus. In bezug auf dies en verhalt 
sich ein und dasselbe Objekt meist dauernd gleich. Nur wenige FaIle 
konnten wir aufzahlen, in denen die geotropische Ruhelage durch 
anderweitige Einfliisse verandert wurde. Man ka,nn daher ohne 
weiteres von positiv und negativ geotropischen Organen reden. Beim 
Phototropismus hatten solche Bezeichnungen nur sehr begrenzten 
Wert. Allerdings reagieren bei mittlerer Beleuchtungsintensitat die 
Stengel und andere oberirdische phototrope Organe meist positiv 
phototropisch. Fiir die Wurzeln laBt sich selbst eine so bedingte 
allgemeine Aussage nicht machen. Die meisten sind phototropisch 
indifferent, die ubrigen reagieren zum Teil positiv, zum Teil negativ. 
AuBerdem abel' ist wohl bei allen Pflanzenteilen der Sinn des Photo­
tropismus, also die Entscheidung, ob die Kriimmung nach der 
Lichtquelle hin odeI' von ihr fort erfolgen soIl, von der Starke del' 
Beleuchtung abhangig. Wie das zu verstehen ist, werden wir. 
bald sehen. 

Die Beobachtung selbst ist nicht neu: 
N. J. C. Muller erzielte schon 1872 (1877, S.57), als er durch 

eine Linse konzentriertes Sonnernicht auf Kressekeimlinge (Lepidium 
sativum) fallen lieB, negative Reaktionen bei diesen, sonst positiv 
reagierenden Objekten. In groBerer Entfernung von del' Sammel­
linse, also bei schwacherer Beleuchtung, traten positive Krummungen 
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auf;' an del' Grenze zwischen beiden hlieben die Pflanzchen gerade. 
Diese Entdeckung wurde zuerst nicht geniigend gewiirdigt. Abel' 
im Jahre 1880 fand Stahl entsprechende Verhaltnisse fiir die Alge 
Vaucheria und 1882 Berthold fUr verschiedene Meeresalgen. Olt­
manns hat dann 1892 und 1897 mit verschiedenen Objekten syste­
matische Versuche iiber die phototropische Reaktionsweise bei ver­
schiedenen Lichtintensitaten angestellt. Zuerst verwendete er, wie 
seine Vorganger, das Licht del' Sonne, spateI' das einer elektrischen 
Bogenlampe. Mit diesem Hilfsmittel und unter Benutzung des stark 
phototropischen PUzes Phycomyces nitens als Objekt gelang es ihm, 
einige sehr bedeutungsvolle Beobachtungen zu machen. 

Oltmanns stellte in verschiedener Entfernung von del' Bogen­
lampe auf Brot gewachsene Kulturen von Phyeomyees mit jungen 
Sporangientragern auf, die er dureh Glaskasten vor dem Vertroeknen 
sehiitzte. Die Entfernung der ersten Kultur betrug 20 em, die der 
letzten 80 em von dem leuchtenden Punkte. Naeh einer halben 
Stunde bogen sieh die Fruehttrager bei 20 bis 30 em (ea. 100000 Meter­
kerzen) Entfernung vom Liehte ab, bei 75 bis 80 em (10 bis 80000 
Meterkerzeri) naeh dem Liehte zu; die mittleren waren noeh gerade. 
SpateI' verstarkten sieh die positiven und negativen Kriimmungen. 
Aueh nahm die Zahl del' gerade gebliebenen Fruehttrager ab, indem 
die an del' Grenze stehenden sieh ihren Naehbarn anschlossen und 
sieh je naeh del' Liehtintensitat positiv oder negativ zu kriimmen 
begannen. Dazwischen blieb aber immer noeh eine "lndifferenz"­
Zone mit ungekriimmten Sporangienstielen. Ahnliehe Resultate er­
!lielt Oltmanns auch mit Keimlingen: doeh waren bei dies en negative 
Kriimmungen sehwerer zu erzielen. 

Danaeh kann also ein und dasselbe Pflanzen organ je naeh del' 
Beleuehtungsstarke positiv, negativ oder gar nieht reagieren. Diese 
drei Moglichkeiten werden abel' bei den meisten phototropisehen 
Pflanzenteilen nul' unter Anwendung sehr starken Liehtes erzielt. 
Bei sehwacherem beobachtet man gewohnlieh nur positive Kriim· 
mungen. Deshalb ist es fiir die Reaktionen abel' doeh nieht gleich, 
ob man mittlere oder ganz schwaehe Beleuchtung wahlt. Es muB 
ja ein Minimum del' Helligkeit geben, unterhalb dessen iiberhaupt 
keine Reaktion auftritt: die absolute lntensitatsschwelle. Sie liegt 
freilieh oft sehr tief. Wird von da die Beleuchtung verstarkt, so 
werden die erst sehr sehwachen und langsamen Kriimmungen 
starker und sehreiten schneller voran. Damit wird dann auch 
schlieBlich die Wirkung des Geotropismus bei geeigneten Objekten 
vollig iiberwunden (vgl. oben S. 152). Bei noch viel starkerer Beleueh­
tung muB abel' ein Punkt kommen, wo man sich del' lntensitat 
nahert, die "lndifferenz" bewirkt. Damit wird die phototropische 
Kriimmung wieder schwacher. 

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

Oltmanns (1897, S. 6) hatte gefunden, daJ3 bei Phycomyces­
kulturen, die nicht wie gewohnlich, vor dem Versuche dauernd im 
Dunkeln gehalten worden, sondern zeitweilig beleuchtet gewesen 
waren, die "indifferente Zone" nach der Lichtquelle hin, also nach 
groJ3eren 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. 
"'ickenkeimlinge. Der Topf links ganz im Dunkeln gewachsen, der rechts einen Tag lang dem 
zerstreuten Tageslicht ausgesetzt gewesen (wodnreh ltueh die Spitzenkriimmnllg sieh gestreekt 
hat). Die PfHinzehen wurden 40 em von einer Aueriampe aufgesteUt und zeigten naeh einer 
Stunde das im Bilde festgehaltene Verhalten. Die hoehgestimmten haben sieh stark gekrlimmt, 

die niedriggestimmten blieben "indifferent". Verkleinert. 

werden, nicht auf die durch das Licht bedingte Gestalt und Farbung, 
sondern auf den veranderten physiologischen Reizzustand an. Man 
driickt das so aus, daB man sagt, durch die Belichtung wird die 
"phototropische Stimmung" der Objekte erhoht. Diese Erschei­
nung habe ich dann weiter studiert. 

In meinen erst en Versuchen (1907, S.275) setzte ich am Lichte 
und im Dunkeln gezogene Keimlinge einiger Pfianzenarten einer 
stufenweise verschieden stark en Beleuchtung aus. Die groBte 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 Nahe der Lampe rea­
gierten, wie bei Oltmanns, die "Lichtkeimlinge" schneller als die 
"Dunkelkeimlinge" (Abb. 53). Bei schwacherer Beleuchtung abel' war das 
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Verhaltnis umgekehrt. Also sind im Dunkeln gezogene Keimlinge, alten 
Erfahrungen entsprechend, "empfindlicher" fUr schwaches Licht; sie 
werden aber auch durch starkes mehr affiziert als normale. Am 
Lichte gewachsene Pflanzchen werden erst durch eine verhaltnismaBig 
stark ere Beleuchtung in der positiven Reaktion gehemmt; aber auch 
ihre Schwene ist hoher. Ane Beleuchtungsintensitaten miissen bei 
ihnen gesteigert werden, wenn derselbe Effekt erzielt werden soIl, 
kurz: ihre Stimmung ist hoher als die von ganzlich im Dunkeln er­
wachsenen Keimlingen. Man denke zum Vergleich daran, daB auch 
ein Mensch, der aus dem Hellen ins Finstere tritt, zunachst schwach 
beleuchtete Gegenstande weniger gut erkennt, als ein ans Dunkle 
Gewohnter; daB aber letzterer wieder beim Heraustreten ins Helle 
leichter geblendet wird. 

AIle Erscheinungen, die an phototropischen Pflanzen, je bei 
einer bestimmten Beleuchtungsstarke, auftreten, wie Reizschwelle, 
schnellste Reaktion, "Indifferenz", negative Kriimmung, werden bei 
vorher am Licht gezogenen Objekten erst durch eine groBere Hellig­
keit hervorgerufen ~ls bei solchen, die im Dunkeln gewachsen sind. 
Sie sind also auGer von der Beleuchtungsstarke, 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 !aGt sich schon durch kurzwahrende Veranderung 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. Dber das Verhaltnis 
beider Klarheit zu erlangen, ist freilich nicht ganz leicht. 

DaB die Perzeption fiir die phototropische und die fiir die 
Stimmungsreizbarkeit nicht identisch sein konnen, 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 
Empfiinglichkeit ftir Stimmungsreize zeigte nun eine andere Verteilung 
als die tropistische. Ausschlief31iche Beleuchtung der Scheide wirkte 
namlich ungefahr ebenso stark wie Beleuchtung des Stengels allein; 
beide einzeln aher hatten nur die halbe Wirkung, verglichen mit der 
durch Belichtung des ganzen Keimlings erzielten (E. Pringshei m 
1907, S.288). 

Ob sonst noch Verschiedenheiten zwischen den beiden photischen 
Reizen in den Bedingungen der Perzeption oder in spateren Gliedern 
der Reizketten nachweisbar sind, wird die Zukunft lehren. Auch 
ist es vorlaufig kaum zu entscheiden, ob die Stimmungsveranderung 
den Aufnahmeapparat fiir die phototropische Reizung beeinfluBt oder 
ob sie in spatere Glieder der Reizkette eingreift. 

Den besten Einblick in den EinfluB der Stimmung auf den Gang 
der Erregung ergibt wieder die Bestimmung del' Reizsch,,·elle. Man 
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kann einmal die absolute Intensitatsschwelle, d. h. die bei langer 
Einwirkung geringste Helligkeit, die noch eine Reaktion hervor­
ruft, in ihrer Abhangigkeit von del' Stimmung untersuchen. Man 
findet dann, daB sie bei Lichtkeimlingen hoher ist als bei Dunkel­
keimlingen. Die Methode hat abel' den groBen Fehler, daB wahrend 
der langen Belichtung eine Veranderung der Stimmung eintreten muB. 
Oder besser, man kann die Zeitschwelle messen, wozu nur eine ver­
haltnismaBig kurze Belichtung notig ist. Man bestimmt dann die 
Prasentationszeit beliebig vorbelichteter Pflanzchen bei gegebener 
Beleuchtullgsstarke. Sie steigt gleichfalls mit der Stimmung, und 
z\var laBt sich, wie ich fand, die Prasentationszeit als MaB der Stim­
mungshohe verwenden (E. Pringsheim 1909). Auf diese Weise kann 
man nicht nul' den EinfluB verschieden starker Beleuchtung auf die 
Stimmung messen, sondern auch den VerI auf del' Veranderung ver­
folgen, die durch den EinfluB des Lichtes in zunachst niedrig ge­
stimmten Pflanzen VOl' 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 
fUr die anderen phototropischen Erscheinungen, als schnellste Reaktion, 
Indifferenz us£. mit del' Stimmung haben wir schon besprochen. 

Die Stirn mung ist also am niedrigsten bei vollig etiolierten Keim­
lingen und steigt mit der Belichtung an. Da diesel' Vorgang ziemlich 
schnell verlauft, jedenfalls nach wenigen Minuten beginnt, so muB 
er auch wahrend del' phototropischen Reizung von Dunkelkeimlingen 
stattfinden. Beide Einfliisse konnen abel' getrennt werden, wenn 
man die Pflanzchen wahrend des Ansteigens del' Stimmung durch 
Drehung urn 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 Stimmungsveranderung mehr eintreten. Es sind also 
die durch sie bedingten Komplikationen ausgeschaltet. 

Wurden derartige Versuche bei verschiedenen Helligkeiten aus­
gefiihrt, so zeigte sich ein bestandiges Abnehmen der Reaktionszeiten 
mit del' Beleuchtungsintensitat. Das ging allerdings nur bis zu einem 
durch die Tragheit des Reizprozesses bedingten Minimum. Jeden­
falls abel' trat nicht die Verzogerung der Reaktion auf, die bei 
niedriger Stimmung durch starke Beleuchtung veranlaBt wird. V gl. 
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 gen~cht 
,,-erden zu konnen, wenn ich annehme, daB die Verz ogerung der 
Reaktion durch die Annaherung an jene Lichtintensitat bedingt 
seien, die negative Reaktionen hervorruft, also durch einen Kampf 
der positiven und negativen Kriimmungstendenzen. Je hoher die 
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Stimmung, desto weniger ist die Neigung zur negativen Reaktion 
vorhanden. Deshalb kriimmen sich hochgestimmte Pflanzen bei hellem 
Lichte friiher positiv als niedrig gestimmte (vgl. S. 157 u. Abb. 53). 
DaB bei groBeren Helligkeiten auch anfangs niedrig gestimmte Keim­
linge schliel3lich positiv reagieren, hat nach meiner Auffassung seinen 
Grund einzig in der allmahlich eintretenden Stimmungserhohung, 
durch die die negativen Tendenzen nachtraglich 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, daB bei allen phototropischen 
Organen die Stimmungserhohung soweit gehen muB. Es existieren 
solche, die auch bei langer Belichtung mit nicht zu schwachem Lichte 
immer negativ reagieren. Das sind die gewohnlich kurzweg als 
negativ phototropisch bezeichneten Objekte, wie z. B. die Keim­
\yurzeln von Sinapis (Abb. 58, S. 174). Bei schwacherer Beleuchtung 
reagieren auch sie positiv (Linsbauer und Vouk 1909). Damit ist 
die Unterscheidung von positiv und negativ phototropischen Pflanzen­
teilen theoretisch auf das verschiedene Verhaltnis im Anstieg von 
Stimmung und Erregung zuriickgefiihrt. 

1st meine Erklarung der langen Reaktionszeiten bei starker Be­
leuchtung richtig. so muB die Verzogerung der Kriimmung etiolierter 
Keimlinge auf voriibergehender "Indifferenz" (unentschiedenem Kampf 
positiver und negativer Tendenzen) beruhen. Der auf die eigentliche 
Reaktion hinarbeitende ReizprozeB muB dann erst nach einiger Zeit, 
wahrend deren die Stimmung steigt, beginnen. Wirklich wurde die 
phototropische Reaktionszeit, yom 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 urn eben soviel 
kiirzeren einseitigen Belichtung \Vie die Vorbelichtung gedauert hatte, 
vorausgesetzt, daB diese nicht zu lang ausgedehnt worden war. Dieses 
Experimentum crucis beweist, daB wahrend eines Teiles der ver­
langerten Reaktionszeit die schlief3lich zur positiven Kriimmung 
fiihrende phototropische "Polarisation" noch nicht vorhanden ist. 

Eine noch bessere Einsicht in die angedeuteten Probleme ergab 
sich aus Versuchen von Froschel (1908) und Blaau \\. (1908 u. 1909). 
In dies en wichtigen Arbeiten wurde zum ersten Male gezeigt, daB 
zur Erzielung einer tropistischen Kriimmung ein konstantes Minimum 
der "Reizmenge" not,ig ist, also der entsprechende Nachweis, wie er fiir 
den Geotropismus in den friiher erwahnten, aber spater erschienenen 
Arbeiten von Maillefer und Pekelharing gegliickt ist. Froschel 
und Blaauw fanden gleichzeitig, daB die phototropische Prasentations­
zeit sinkt, wenn die Beleuchtungsstarke steigt, und zwar proportional. 
Das heiBt: An der Reizschwelle ist das Produkt aus Be­
leuchtungsintensitat und Prasentationszeit, 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 Prasen ta tions- Lichtmenge in 

in Meterkerzen zeit in Stunden, Sekunden-Meter-
Min. u. Sek. Kerzen 

0,00017 43 Stunden 26,3 
0,000439 13 

" 
20,6 

0,000609 10 21,9 
0,000855 6 

" 
18,6 

0,001769 3 
" 

19,1 
0,002706 100 Minuten 16,2 
0,004773 60 

" 
17,2 

0,01018 30 
" 

18,3 
0,01640 20 

" 
19,7 

0,0249 15 
" 

22,4 
0,0498 8 

" 
23,9 

0,0898 4 
" 

21,6 
0,6156 40 Sekunden 24,8 
1,0998 25 27,5 
3,0281 8 

" 
24,2 

5,456 4 21,8 
8,453 2 16,9 

18,94 1 
" 

18,9 
45,05 2/5 18,0 

308,7 2/25 " 
24,7 

511,4 1/25 " 
20,5 

1255 1/55 " 
22,8 

1902 1/100 19,0 
7905· 11400 19,8 

13094 1/800 16,4 
26520 1/1000 26,5 

In der ersten Reihe stehen die verwendeten Beleuchtungsintensitaten. Die 
zweite Reihe zeigt die zur Erzielung einer phototropischen Reaktion notigen 
Reizzeiten an. (Die hohen Helligkeiten wurden in verschiedenen Entfernungen 
von einer Bogenlampe, die mittleren und schwacheren unter Verwendung 
von Auerlicht und Abdampfung desselben erzielt. Die kurzen Belichtungs­
zeiten wurden mit Hilfe eines photographischen Momentverschlusses erhalten). 
Die dritte Reihe zeigt das Produkt aus den Werten der heiden 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
quenzen gezogen werden. Wie man sieht, ergeben sich fii.r hohe 
Beleuchtungsintensitaten sehr kurze Prasentationszeiten. N un war 

Prings h e i m, Reizbewegungen. 11 
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aber oben aus Versuchen iiber Reaktionszeiten geschlossenworden, 
daB dic Verzogerung der Kriimmung bei groBeren Helligkeiten ihre 
Ursache in einer voriibergehenden "Indifferenz" hat.. Halt 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 Starke der Be­
leuchtung als solcher abhangig ist und mit dieser selbst einsetzt, 
sondern daB er erst nach einer gewissen Belichtungszeit beginnt. Erst 
dann kommen die negativen Tendenzen zur Geltung, die bei groBeren 
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 Reizzustanden annehmen, die ein­
ander ablosen. Durch reehtzeitige Unterbreehung der Beliehtung 
kann man experimentell die Wirkung dieser Stadien isoliert zur Be­
obachtung bringen. Wird ganz kurz beliehtet, so tritt spater im 
Dunkeln positive Kriimmung auf. Auf etwas langere Reizung er­
folgt gar keine au13erlieh siehtbare Reaktion. Noch langere Beliehtung 
hat negative Kriimmung zur Folge, und sehlieBlieh geM diese wieder 
in positive Kriimmung iiber (Blaauw 1909, E. Pringsheim 1909). 

Die erste physiologische Veranderung, die in der Pflanze dureh 
Belichtung bewirkt wird, nennen wir die prim are photisehe Erre­
gung. Sie muf3 ein gewisses Maf3 erreichen, damit irgendein Reiz­
erfolg, also z. B. eben sichtbare phototropisehe Kriimmung, erzielt 
wird. Da sehwache Reize langer einwirken miissen, als starke, urn 
eine bestimmte Wirkung zu haben, so muf3 die Erregung mit der 
Dauer der Einwirkung ansteigen. Das geht nieht endlos so weiter, 
sondern es wird bei jeder Reizintensitiit sehlieBlieh ein spezifisehes 
Maximum erreicht. Man kann das einmal daraus entnehmen, daB 
unterschwellige Reize auch bei langster Einwirkung keine Reaktion 
zur Folge haben, obgleich die auf die Pflanze fallende Lichtmenge 
schlieBlieh ein hohes MaB erreiehen muJ3, 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 urn so groBer, 
je hoher die Intensitat des Reizanlasses und je niedriger die Stimmung 
ist. Das geht aus den Messungen der Prasentationszeiten hervor. Je 
schneller der Anstieg, ein des to groJ3eres Erregungsmaximurn wird 
aueh erzieIt. werden, denn urn so groJ3er ist die VOl' Einsetzen del' 
Gegenreaktionen applizierte Lichtmenge. Also wird auch das :Maxi­
mum del' Erregung von der Lichtintensitat und der Stimmung ab­
hangig sein. 

Urn nun libel' die Bedeutung der negativen Tendenzen klarer zu 
werden, die bei steigender Beleuchtungsintensitat Verzogerung der 
Reaktion oder wirklich negative Kriimmungen hervorrufen, jst noeh 
folgendes zu beachten. Ihr Einsetzen, wie es sieh zuerst in dem 
Auslosehen des anfangliehen positiven Kriimmungsbestrebens bemerk-
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bar macht, ist, wie Blaauw und ich fanden, ebenso wie die 
Reizschwelle fiir die positive Reaktion, abhangig von einer ge­
wissen Reizmenge, also wohl auch von einer bestimmten Hohe der 
primaren Erregung. Dasselbe diirfte fiir die vollige Dberwinduug der 
positiven Tendenzen, also fiir die Reizschwelle der sichtbaren nega­
tiven Kriimmung gelten. 

Doch ist die Erzielung irgendeines Reizeffektes, wie noch ein­
mal allgemein betont werden soIl, nicht schlechthin von der Licht­
menge abhangig, 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. Ais 
erregungsminderndes Moment kommt ferner bei mittleren und groBen 
Beleuchtungsstarken die Stimmungserhohung hinzu, deren Anstieg 
anfangs langsamer vonstatten geht als del' der Erregung, schlieBlich 
aber diese herabdrlickt. 

Nun wissen wir, daB negative Tendenzen, und erst recht nega­
ti ve Krlimmungen, nur bei hoheren Helligkeiten erzielt werden. 
Diesen Verhaltnissen scheint mir die folgende schon angedeutete 
Vorstellung am einfachsten gerecht zu werden: 

Die erste physiologische Veranderung, die in der phototropischen 
Pfianze bei Belichtung VOl' sich geht, die prim are photische Er­
regung, mufi 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 del' Vorgange, die zu einer positiv 
phototropischen Kriimmung fiihren. Mit Fitting konnen wir diese 
Stufe die tropistische Polarisation nennen. Steigt diese primare 
photische Erregung weiter, so wird bei einer sehr viel groBeren 
Lichtmenge das MaB fiir die Anregung der negativ phototropischen 
Kriimmungstendenzen erreicht und damit die Stufe, auf der die 
positiven Kriimmungen wieder schwacher, also die Reaktionszeiten 
langer werden. Vielleicht wird hierbei die "Polarisation" umgekehrt. 
Bleiben wir bei diesem Bilde, so wiirde die vollige Umkehr der Po­
larisation die auBerliche negative Reaktion im Gefolge haben. Diese 
kann dann natiirlich nur bei sehr hoher Lichtintensitat zustande 
kommen, weil bei geringerer die Reizlichtmenge und damit die hir 
negative Kriimmung notwendige Hohe der primaren Erregung nicht 
erzielt wird, bevor durch das Ansteigen der Stimmung die Reizwirkung 
des Lichtes sich wieder vermindert. Geschahe das, so traten wieder 
nur positive Reaktionen auf. 

So wird es auch begreiflich, daB eine durch starke Beleuchtung 
erzielte negative Reaktion sofort zuriickzugehen beginnt, wenn man 
die Belichtung ausschaltet (Blaauw 1909). Denn beim Aufhoren des 
Reizes sinkt, die primare Erregung durch die nun allein wirksame 
Gegenreaktion sehr bald auf das fiir positive Reaktion notwendige 
Mafi. Das posItive Kriimmungsbestreben wirkt dann dem negativen 
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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 Pdisentationszeit nur 
\yenig ubersteigenden Belichtung erfolgt positive Krummung, wie 
es der geringen Hohe der primaren Erregung entspricht. Diese steigt 
aber weiter, wenn langer mit genugend starkem Licht gereizt wird. 
Die ncgativen Tendenzen setzen ein und vernichten zunachst das 
positive Kriimmungsbestreben. Das Resultat ist auBerliche Indifferenz, 
\yenn in dies em Stadium die Reizung aufhort. Wird aber noch 
langer belichtet, so steigt bei hoher Beleuchtungsintensitat die pri­
mare Erregung so weit, daB negative Reaktionen erfolgen. 1st die 
Helligkeit nicht so groB, so wird die hierfiir notwendige Lichtmenge 
nicht erreicht, bevor die Stimmung Zeit hat anzusteigen und die 
Errcgung auf das MaB fur positive Reaktion herabzudriicken. Auch 
schon realisierte negative Kriimmungen gehen bei gewissen Objekten 
nach sehr langer Belichtung durch die Stimmungserhohung wieder 
zuriick und schlagen in positive urn. 

Bisher wurde der Beweis dafur, daB sch wachere Belich­
tung langer einwirken mull als starkere, urn einen gewissen 
physiologischen Effekt zu erzielen, nur fiir die Reizschwelle 
der positiven und negativen Reaktion gegeben und zwar auf Grund 
der Arbeiten von Froschel und Blaauw. Dasselbe wurde aber schon 
fruher, freilich auf einem ganz anderen Wege, auch fiir die spateren 
Stadien des positiven Reizprozesses nachge\\"iesen. (Nathansohn und 
Pringsheim 1908.) Dber den Erregungszustand bei dauernder Ein­
wirkung eines Krummungsreizes laBt sich nur dann etwas aussagen, 
wenn ihm ein anderer von bekannter GroBe cntgegenarbeitet. Denn 
sonst tritt schlieBlich Einstellung in die Richtung der wirkenden Kraft 
ein, und man hat dann kein Anzeichen fiir die Reizstarke des be­
treffenden Reizanlasses. Zur Losung solcher Fragen ist also nur die 
Kompensationsmethode (siehe oben S. 59) zu brauchen. 

In der erwahnten Arbeit handelte es sich zunachst urn das 
Problem, welchen Reizwert eine periodisch unterbrochene einseitige 
Belichtung von bekannter Intensitat hat. Urn es zu losen, wurde 
nun so vorgegangen, daB phototropische Pflanzchen zwischen zwei 
Lichtquellen gestellt werden. Sie kriimmten sich dann nach der Seite 
hin, auf der sie starker beleuchtet waren. Waren die beiden Lampen 
gleich hell, so fand sich genau in der Mitte zwischen beiden 
eine Stelle, an der die Krummung unentschieden war; aber schon dicht 
daneben reagierten bei geeignetem Material die Pflanzchen nach der 
einen oder anderen Seite. Bedingung fur die Verwendbarkeit zu 
solchen Versuchen ist eine niedrige L'nterschiedsschwelle der betreffen­
den Keimlinge, wie sie z. B. bei denen des Rapses sich findet. Es 
entstand eine scharfe "Scheitelung". Somit zeigte die phototropische 
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Reaktion selbst den Ort an, an dem die Reizwirkungen beider Licht­
quellen sich die Wage hielten (Abb. 54) .. Nunwurde die eine der 
beiden Lampen durch eine rotierende Scheibe mit Ausschnitten 
periodisch verdunkelt. Dadurch wurde die von del' "intermittierenden" 
Lichtquelle ausgehende phototropische Wirkung verringert, und del' 
Scheitelungspunkt ruckte nach ihr bin. 

Bereehnete man die in gleicher Zeit auf die unentschieden ge­
bliebenen PfHinzchen von beiden Seiten fallenden Lichtmengen, so 
fand man, daB sie stets gleich waren. Das heiBt, die Reizwirkung 
des Lichtes war wie an der Reizschwelle, so auch bei langeI' Ein­
wirkung proportional dem Produkt a us Bel euch tungsin tensi tat 
und Belich tungszei t. Dasselbe Ergebnis ist fUr das menschliche Auge 
seit langem als T al b 0 tsches 
Gesetz bekannt. Nur muB 
der Wechsel von Licht und 
Dunkelheit sehr schnell vor 
sich gehen, wenn ein ein­
heitlieher Gesichtseindruck 
erzielt werden soIl, wah­
rend flir die Pflanze noeh 
ein aIle 45 Minuten er­
folgender Wechsel nicb t die 
Grenze zur Erzeugung eines 

Durchschnittsreizwertes 
darstellte. Dies gilt alIer­
dings nul' fUr geringe HeIlig­
keiten. Bei groBeren wird 
die Grenze, bis zu der das 
Talbotsche Gesetz gilt, 
sowohl fUr die Pflanze wie 
fur das Auge nach hoheren 
Frequenzen hin verschoben. 

In diesen Versuchen 
wurde aus dem Ausbleiben 

Abb. 54. 
Rapskeilnlinge, von zwei entgegengesetzten Seiten 
beJenehtet. Man sieht die Stelle, an der die Wirkungen 
sieh dureh gleiehe Starke anfheben. Dieser Punkt wurde 
von dem Versnehe durch photometrische Messung be-

stimmt unrl durch das Brettchen unten bezeichnet. 

der Reaktion an einer bestimmten Stelle zwischen del' periodisch ver­
dunkelten und der konstanten Lichtqrielle geschlossen, daB derReiz­
wert beider oder die durch sie"bewirkte Erregung gleich stark war. Die 
unterbrochene, also kurzer einwirkende Beleucbtung muf3te dabei ent­
sprecheml. intensiver genom men werden als die dauernde, um deren 
Wirkung auszugleichen. Damit ist del' Beweis fUr den aufgestellten 
Satz, daB ein kurzer Reiz, urn dieselbe Wirkung zu haben, starker 
sein muB als ein langer abel' schwacher, auch fur solche Reize 
erbracht, welche die an del' Reizschwelle herrschende Erregung 
u bersteigen. . . 

Oben haben wir gesehen, daB die Reaktionszeit von einem ge­
wissen Punkte an mit der Beleuchtungsintensitat wachst. Bei ge­
nauerer Analyse envies sie sich als aus zwei Stucken zusammenge· 
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setzt, von denen das erste durch die anfangliche Indifferenz infolge 
der niedrigen Stimmung bedingt war. Wurde bei konstanter Stimmung 
gearbeitet, so fiel es weg, und es blieb die kurzere "eigentliche Re­
aktionszeit" ubrig. Diese nahm innerhalb gewisser Grenzen ab, wenn 
die Helligkeit wuchs. Schon durch die so erreichbare kurzeste Re­
aktionszeit ist nun offenbar dem in der Tragheit des Reizprozesses 
gelegenen Verzogerungsmoment ausreichend Rechnung getragen. DaB 
die Reaktion bei schwacher Beleuchtung langer auf sich warten laBt, 
muB daher andere Grunde haben. Aus solchen Dberlegungen heraus 
hat Trondlc (1910) fUr den Phototropismus ebenso wie fUr den 
Geotropismus (vgl. oben S. 67) die Hypothese aufgesteIlt, daB diese 
Verspatung der Reaktion dem langsamen Ansteigen der Erregung bei 
schwachem ReizanlaB 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 gleieh der kiirzesten erzielbaren Reaktionszeit ist, wiihrend der andere mit 
steigender Reizstarke an Lange abnimmt und bei der kiirzesten Reaktionszeit 
versehwindend ku,rz wird. Trondles Berechnung mit Hilfe der beim Geotro­
pismus erwahnten Formel unter Zugrundelegung meiner friiheren Messungen 
ergab wiederum gute V'bereinstimmung. 

Reaktionszeiten von Haferkeimlingen 
bei verschiedenen Beleuchtungsintensitaten. 

I II III 
Entfernungvon Reaktionszeit etio- Reaktionszeit am N aeh Trondles 
einer 30kerzigen Keimlinge Orte vorbelich- Formel bereehnete 

lierter Reaktionszeit fUr Nernstlampe teter Keimlinge die letzteren 
(Pringsheim 1907) (Trondle 1910) 

30 em 57 Min_ 28 Min. 30,1 Min. 
60 52 30 30,2 

" 
90 

" 50 
" 

32 30,4 
" 

120 
" 46 

" 
32 

" 
30,8 

" 
150 46 32 31,3 ., 
200 

" 48 
" 

36 
" 

32,4 
" 

300 
" 

45 36 35,4 
400 46 41 40.0 
500 48 45 45,0 
600 51 50 52,2 
700 59 60 60,0 
800 " 

69 70 ., 70,0 " 

Wie man sieM, ist die Reaktionszeit im Dunkeln gewaehsener Keimlinge 
etwa bei 300-400 em Entfernung von der Lampe am kiirzesten und nimmt 
von da naeh beiden Seiten zu (1. Reihe). Bei konstanter Stimmung dagegen 
sinkt die Reaktionszeit bei wachsender Helligkeit erst stark, dann weniger, urn 
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etwa bei 30-60 cm ihr Minimum zu erreichen (II. Reihe). Die III. Reibe bat 
Trondle auf Grund seiner Formel berechnet und dabei ala "Triigheitskonstante" 
30 Minuten angenommen, was etwa der kiirzesten Reaktionszeit entspricht. 

Dber die Abhangigkeit der phototropischen Erregung von der 
Intensitat und Dauer des Lichteinflusses sind wir nun· unterrichtet. 
Die Bedeutung verschiedener Winkellagen des gereizten Objektes zur 
Richtung der reizenden Kraft aber, die beirn Geotropisrnus der 
Gegenstand eingehender Studien gewesen ist, hat beirn Phototropis­
rnus bisher gar keine Beachtung gefunden. 1) 

Moglicherweise hiingt die Reizwirkung nur von der Helligkeit auf der Ober­
fliiche der Pflanze abo N ach optisohen Gesetzen miiBte sie dann umgekehrt propor­
tional dem Sinus des Winkels der Strahlen gegen die Fliiche sein. Das entspriiche 
dem beim Geotropismus gefundenen Verhalten. Mit Recht hebt Wiesner 
(1878 S. 29) hervor, daB Versuche von Miiller-Thurgau (1876) ungefahr dieser 
Erwartung entsprechen. Genaues aber kann man infolge der unausgebildeten 
Versuchsmethodik der damaligen Zeit aus ihnen nicht entnehmen. Sie zeigen 
nur, daB senkrecht auffallendes Licht starker wirkt als schrages. Wiirde man 
Versuche mit der Schwellen- oder der Kompensationsmethode anstellen, so 
konnten sich moglicherweise Abweichungen von der obigen mathematischen 
Formulierung ergeben. Hinge aber wirklicb die Reizwirkung nicht allein von 
der induzierten Helligkeit ab, so konnte das fiir unsere Auffassung vom Wesen 
der phototrop·ischen Perzeption bedeutungsvoll werden. Treffen niimlich die 
Lichtstrahlen ein zylindrisches Organ schrag zu seiner Langsaehse, so wird ihr 
Weg durch die Pflanze langer und die Differenz in der Helligkeit der Vorder· 
und Hinterseite relativ groBer sein als bei senkrechtem Einfall. Ware der letztge­
nannte Umstand ausschlaggebend fiir die Perzeption, so konnte man eine 
hohere Reizwirkung schragen Lichtes erwarten als sie der Oberfliichenhelligkeit 
entspricht. Gilt dagegen das Sinusgesetz genau, so wird es wahrscheinlich, daB 
die Reizaufnahme in den einzelnen Zellen und zwar denen der auBeren Schichten 
stattfindet. 

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

~Ian weiB freilich, daB die Kriimmung am stiirksten wird, wenn der 
ganze perzeptionsfahige Teil beleuchtet ist, sowie daB es empfindlichere und 
weniger empfindliche Regionen gibt. Auch iiber die Verteilung der Empfind­
lichkeit wiirden iibrigens Prasentationszeitversuche genaueren AufschluB geben. 
Die Frage, die ich hier im Auge habe, ist aber eine andere, niimlich die, ob 
bei teilweiser Verdunklung der perzipierenden Fliiche, unter Ausschaltung jener 
Verschiedenheiten in der Empfindlichkeit, die Reizwirkung proportional sanke. 
Solche Versuche wiirden sich exakt an stell en lassen, wenn man kleine beleuch­
tete Fliichen mit verdunkelten abwechseln lieBe. Bei der menschlichen Netz­
haut hat man mit derartigen Methoden in der Tat eine einfache proportionate 
Abbiingigkeit der Erregung von der GroBe der beleuchteten Fliiche gefundcn. 

d) EinfluB der Lichtfarbe. 

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

1) Bei dem folgenden gedenke ich mit Dank }riiherer Anregungen von 
Herrn Prof. A. Nathansohn-Leipzig. 
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richtet. Aus alteren von Wiesner (1878) eingehend besprochenen 
und erganzten Versuchen geht hervor, daB 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 del' auf 
das Wachstum iiberein. Jedoch scheint sich der Unterschied der 
WeUenlange beim Phototropismus starker bemerkbar zu machen als 
bei der Hemmung des Langenwachstums. 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. ll), und 
dunkelrotes Licht, das kaum noch Phototropismus hervorruft, kann 
das Wachstum merklich beeinfiu13en (eigene Versuche). 

Dber die genauere Verteilung der phototropischen Reizwirkung 
im Spektrum lauten jedoch die alteren Angaben, die sich auf die 
Beobachtung des Kriimmungsverlaufes stiitzen, sehr verschieden. 
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Abb. 55. 
Kurven fUr die Wirkung farbigen Lichtes oach Blaauw 1909. 

.J;jl) 

llltra - 17: 

Die kurzgestrichelte Kurve gibt das Resultat entsprechender Messungen 
am menschlichen Auge, die langgestrichelte B 1 a au w s Messungen an Phycomyces 
und die ausgezogene die an Avenakeimlingen wieder. Die Zahlen unten be­
denten die WellenHingen in Milliontelmillimetern = ,Ill'. 

DreiBigJahre ruhte das Problem. Genauere Resultate wurden dann 
auch hier erst unter Benutzung der Prasentationszeit als MaB der 
Erregungsstarke erzielt. B I aa u w (1909) steUte etiolierte Haferkeim­
linge sowie Phycomyceskulturen in ein objektives Spektrum und be­
stimmte, wie lange sie in den einzelnen Farbenbezirken belichtet 
werden muBten, damit nachher im Dun~eln eine Kriimmung auf­
trete. Es zeigte sich, daB das Maximum del' Reizwirkung im Indigo 
liegt und sowohl nach dem Ultra violett als besonders nach dem Rot 
zu abnimmt. 

Eine groBere Bedeutung und bessere Vergleichbarkeit bekommen 
diese Befunde erst durch Beriicksichtigung der Energieverteilung und 
Dispersion im Spektrum. Diese Momente sind friiher 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 Prasentations~eit) der einzelnen Wellenlangen, die in def beige­
druckten Kurventafel eingetragen sind. (Abb. 55). 

Als Resultat der Untersuchungen ergibt sich fiir Avena: "daB 
die Empfindlichkeit fiir die schwacher brechbaren Strahlen bis ins 
Griin auBerst gering ist, und zwar in dem MaBe, daB dieselbe bei 
534 flit (Griin) 2600mal geringer ist als fiir die Wellenlangen, wobei 
die maximale Empfindlichkeit liegt, daB diese Empfindlichkeit bis 
etwa 500 ftp (Blaugriin) gering bleibt, aber von 500 ,1I,U an sehr 
groB wird, urn ihr Maximum noch im Indigo bei etwa 465 ,n,1t zu 
erreichen; daB sie im Violett abnimmt, auf der Grenze des Violettes 
und Ultra violettes bei 390 PP. nur halb so groB ist als bei dem 
Maximum, aber doch im Ultraviolett bei 365 p,u noch ungefahr den 
vierten Teil ihres Maximalwertes betragt." 1m Rot bis Griin ist 
die Wirkung sehr gering, aber bei starkem Licht nicht gleich Null. 

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

Man ersieht daraus, daB verschiedene phototropische Pflanzen 
sich in bezug auf ihre Farbenempfindlichkeit reeht verschieden ver­
halten konnen . 

. Fur 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 mull 
aber fiir jeden Fall erst gepruft werden, ob daB benutzte Farbfilter auch sicher 
genug ist (Pringsheim 1908). 

Wenn oben das Wort Farbenempfindlichkeit angewendet wurde, 
so darf man es nicht etwa mit Farbenunterscheidungsvermogen ver­
wechseln. Ein solches, also eine qua1itativ verschiedene Reizwirkung 
der einze1nen Spektralbezirke, ist bei Pflanzen nicht llachgewiesen 
und auch nicht wahrscheinlich. 

1m Dbrigen treten in farbigem Lichte, vorausgesetzt, daB es 
stark genug ist, dieselben Reizwirkungen auf wie in gemischtweiBem. Es 
mag nur noch bemerkt werden, daB die Verteilung der phototropischen 
Reizwirkung im Spektrum nicht mit der Assimilationsenergie der 
einzelnen Strahlengattungen iibereinstimmt. So wirken rate Strahlen 
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phototropisch fast gar nicht, bewirken aber starke Kohlensaurezerle­
gung. Das ist deshalb auffallig, weil das phototropische Reaktions­
vermogen vielfach als eine Hilfsanpassung zur Erreichung der fUr 
die Kohlensaureassimilation geeigneten Lichtverhaltnisse anzusehen 
ist. Fiir griine Blatter freilich sind die phototropisch wirksamsten 
Spektralbezirke noch nicht ermittelt worden. Sie diirften sich aber 
darin den anderen phototropischen Organen anschIieBen. Die Ein­
richtungen in der Pflanze sind eben auf die natiirlichen Bedingungen 
zugeschnitten, unter denen eine Zerlegung des weiBen Lichtes, wie sie 
fiir theoretische Zwecke vorgenommen werden muB, nicht vorkommt, 

Damit hatten wir einen gewissen Einblick in die verwickelten 
Verhaltnisse des Orthophototropismus und der ihn beeinflussenden 
Faktoren gewonnen. 1m nachsten Abschnitte werden wir die vor­
laufigallein beriicksichtigten experiment ellen Ergebnisse durch Be­
tonung der okologischen Gesichtspunkte zu erganzen haben. Hierauf 
wenden wir uns dann den iibrigen Erscheinungsformen des Photo­
tropism us zu, ahnlich, wie das beim Geotropismus geschehen ist. 

e) Verbreitung und Okologie des Phototropismus. 

Bisher haben wir die phototropischen Erscheinungen hauptsach­
lich nach der theoretischen Seite hin besprochen. Wir haben uns 
zu dem Zwecke auf moglichst einfach reagierende Versuchsobjekte be­
schrankt, wie sie gewohnlich 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. 

Dber 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 Gewachsen bringt. 

Die meisten aufrecht wachsenden Stengel sind positiv photo­
tropisch. Fallt 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 haufig, hauptsachlich von der 
Seite kommt. Am Waldrande, z. B., an Hecken' und im Gebiisch, 
findet man sehr oft solche Falle. Die dort wachsenden Pflanzen 
streb en fast ausnahmslos schrag aus dem Schatten hervor. Sie neigen 
sich von der dunklen Flache ab, gleichgiiltig, in welcher Himmels­
richtung diese liegt, weil das meiste Licht jedenfalls von der offenen 
Seite kommt. Jeder Spaziergailg zeigt uns solche FaIle. 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, 
wahrend die Sch~ttenseite kahl wird (Abb. 56). 

Nicht immer ist der Heliotropismus alterer Stengel so merklich 
ausgebildet. Aus der Monographie von Wiesner (1880), die viele 
Beobachtungen wiedergibt, kann man ersehen, daB im allgemeinen 
die Abweichung von der durch den Geotropismus bedingten senk­
rechten SteHung nicht groB ist. 1m freien 
Felde, wodie Beleuchtung mehr gleich­
maBig ist, finden wir kaum ausgesprochen 
phototropische StengeL . Die an solchen 
Stellen wachsenden Pflanzen lassen auch 
im Experiment ein , starkes Dberwiegen 
der geotropischen Reizbarkeit uber die 
phototropische erkennen. Andere folgen 
in gewissen Grenzen dem Laufe der Sonne, 
so besonders die Tragachsen vieler Kom­
positenkopfchen, 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 
Pflanzen richten sich im Dunkeln oder 
bei schwachem Lichte auf (Vochting 
1882). Das zeigt uns z. B. die Abbil­
dung von Epilobium Hectori auf S. 7l. 

Abb. 56. 
Zimmerpfianze von Eup)1orbia 
splendens. Alle Zweigc streben 
dem von links kommenden Lichte 

zu. Verkleincrt. 

Die im Freien hOlizontal kriechende Pflanze wurde einige Zeit bei 
schwacherer Beleuchtung kultiviert und reagierte nun negativ geotro­
pisch. Man kann aber nicht ohne wei teres sehen, ob die normale 
Horizontallage auf negativem resp. transversalem Heliotropismus be­
ruht odeI' ob nicht die Beleuchtung die geotropische Ruhelage ver­
andert, ahnlich wie wir das fUr gewisse Rhizome oben (S. 114) be­
sprochen haben. Bei Glechoma hederacea (Gunsel) und Lysimachia 
Nummularia (Pfennigkraut) hat Oltmanns (1897) das letztere sehr 
wahrscheinlich gemacht. 

Genauer sind wir uber das Verhalten der vegetativen Efeusprosse 
unterrichtet (Sachs 1879). Die am Fenster kultivierten Keimpflanzen 
beugen sich zuerst nach diesem hin, sind also positiv phototropisch. 
SpateI' machen aber die Stengel eine Biegung in del' entgegen­
gesetzten Richtung" und die wachsenden Sprosse wachs en in hori-
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zontaler Ricbtung ins Zimmer hinein. Sie sind demnach nun negativ 
pbototropisch. Wacbsen sie z. B. in del' Nahe einer Mauer, so kriimmt 
sich del' LaubsproB nacb ihr hin, weil von diesel' Seite am wenigsten 
Licht kommt. An del' vertikalen Wand klettert er dann mit seinen 
Haftwurzeln vermoge seines negativen Geotropismus in die Hohe 
und schmiegt sicb ihl' negativ phototl'opisch an (Abb. 57). 1st die 
obere E:ante erreicht., so kriecht del' SproB auf ihr hin, um jenseits 
wagerecbt weiter zu wachs en und schlieBlich im Bogen abwarts zu 
hangen. Del' Geotropismus verhindert dann die PRanze, etwa an 
del' Mauer wieder hinunter zu ldettern. Die Nebenzweige verhalten 

Abb. 57. 
Efeu an einem Baumstumpf. Die Triebe kriechen erst senkrecht empor und dann 

horizontal auf der oberen Flache weiter. 

sich phototropisch wie del' HauptsproB; geotropisch abel' wachsen sie 
an Mauern transversal schrag aufwarts. Dadurch, daB del' Geo­
tropismus beim Efeu nicht sehr stark ausgebildet ist, wird erreicht, 
daB die Sprossen sich auch schraggestellten Unterlagen anzupressen 
vermogen. 

Ahnlich wie del' Efeu verhalt sich die Kapuzinerkresse (Tro­
paeolum majus). Del' KeimsproB mit seinen gegenstandigen Blattern 
ist wiederum positiv phototropiscb. SpateI' abel' wendet sich die fort­
wachsende Spitze vom Lichte fort und kriecht bei geniigend inten­
siver Beleuchtung am Boden hin. Die Ansatzstellen del' Blatter sind 
nun spiralig am Stengel zerstreut. Die Blatter selbst rich ten sich 
abel', vermoge des negativen Geotropismus ihrer Stiele auf. In nicht 
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sehr starkem Lichte strebt die Spitze des Stengels bogenformig in 
die Hohe. 

Der Kurbis (Cucurbita Pepo) unterscheidet sich von den letzten 
beiden Pflanzen dadurch, daB der positive Phototropismus dauernd 
erhalten bleibt. Der KeimsproB ist auch hier orthotrop. Nach der 
Ausbildung der ersten Laubblatter aber entsteht eine scharfe Ab­
wartskriimmung im Stengel. Von da an wachst die Pflanze am 
Boden entlang, bildet Wurzeln und schiebt sich in der Richtung des 
Lichtes weiter. Blatt- und Biutenstiele sind wieder orthotrop, ne­
gativ geotropisch und positiv phototropisch. 

Bei vielen kriechenden Sprossen, von denen die des Efeus am 
besten untersucht sind, kommt ein verwickeltes Verhalten dadurch 
zustande, daB die Entstehung der Dorsivelltralitat selbst schon von 
der Einwirkung des Lichtes abhangig ist. Was Riicken- und was 
Bauchseite werden solI, wird namlich durch die Lichtrichtung be­
stimmt. Auf der Schattenseite entstehen die Wurzeln, wahrend die 
Blatter nach der Lichtseite hiniiberriicken .. Beim Efeu laBt sich die 
Dorsiventralitat durch Belichtung von unten jederzeit umkehren. 
Bei anderen Pflanzen ist sie zwar im Jugendzustand auch durch 
das Licht, also durch auBere Einfliisse bestimmbar, dann aber un­
veranderlich festgelegt. 

Das erste Niederlegen des orthotropen Keimstengels kriechender 
Gewachse hat nichts mit Phototropism us zu tun, sondern ist die 
Folge der Ausbildung einer Bauch- und einer Riickenseite. Nur die 
Richtung des Fortkriechens hangt zuweilen, wie beim Efeu, aber 
auch nicht immer, von der Lichtrichtung abo Diese Abhangigkeit 
macht sich Z. B. beim Giinsel (Glechoma) gar nicht bemerklich, die 
Sprosse kriechen nach allen Richtungen. DaB die Horizontalstellung 
nicht auf Phototropism us beruht, zeigt sich bei Lysimachia Nummu­
laria und Tropaeolum auch darin, daB sie an einer alteren Stelle. 
des Stengels crfolgt als etwaige phototropische (positive) Kriimmungen 
(Sachs 1879, Oltmanns 1897). 

Wir haben nun schon einige FaIle kennen gelernt, in denen (bei 
gleichmaBiger mittlerer Lichtintensitat) ein Wechsel im Sinne des 
Phototropismus eintritt. Es kann also ein und derselbe Pflanzen­
stengel von einer bestimmten Altersstufe an sein Verhalten dem 
Lichte gegenuber verandern, ganz ebenso, wie wir das bei der Ein­
stellung gegeniiber der Sch'werkraft (S. 82) kennen gelernt haben. 
Auch bei Bliitenstielen finden wir hier wie dort solche Richtungs­
veranderungen. Die voIlentwickelten Bliiten streben ganz allgemeir. 
dem hellen Lichte zu, in dem sie ja auch ihre Aufgabe, Insekten 
anzulocken, besser erfiillen konnen als im Schatten. Wie bei vielen 
anderen Pflanzen ist das auch bei Linaria Cymbalaria, einem an Mauern 
wachsenden Pflanzchen mit lila Bliiten sehr schon zu sehen. Die 
Stiele der Bliiten streb en aus dem der Mauer angeschmiegten Blatt­
werk hervor. Nach dem Verbliihen aber machen die Bliitenstiele 
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dieser Pflanze einen scharfen Bogen einwarts, vom Lichte fort. Dabei 
treffen sie, vermoge ihres ausgepdigten negativen Phototropismus, so 
genau beschattete StelIen, daB die Friichte haufig in Ritzen der 
Mauer gelangen (Hofmeister 1867). Fallen spater die Samen aus 
der reifen Kapsel, so haben sie sofort einen zum Keimen geeigneten 
Platz. 

SQ wie die Frucht von Linaria Cymbalaria, so werden auch 
viele Ranken und W urzeln von Kletterpflanzen durch ihren nega­
tiven Phototropismus nach einer Stiitze hin und selbst in Vertiefungen 
der Rinde, Ritzen zwischen Steinen und dergleichen gefiihrt. Ne­
gativ phototropischsind z.B. die Ranken vom Weinstock (Vitis 
vinifera), wilden Wein (Ampelopsis quinquefolia) und anderen. Ab­

Abb. 58. 
Keimpflanzen vom Senf auf Loschpapier. 
Sowohl die Stengel wie die Wurzeln in der 
Richtung der von links oben einfallenden 

Lichtstrahlen gestellt. 

weichend verhalten sich jedoch die 
entsprechenden Organe der kleine­
ren, gewohnlich im Gebiisch klettern­
den Pflanzen. Die Ranken der Erbse 
(Pisum sativum) sind gar nicht, 
die der Passionsblume (Passiflora) 
schwach positiv phototropisch, was 
im Zusammenhange mit ihrer 
Lebensweise begreiflich erscheint, 
denn die Stiitzzweige werfen wenig 
Schatten und sind auf allen Seiten 
zu finden. Diese Ranken werden 
deshalb auch aIle in von ihrer Tast­
reizbarkeit gelenkt. 

Von Wurzeln der Kletter­
pflanzen ist negativer Phototropis­
mus beim Efeu, bei der Vanille 
(Vanilla planifolia) und anderen 
Orchideen, sowie bei vielen Aroideen 
bekannt. Desgleichen bei Hartwegia 
comosa (Wiesner 1878 bis 1880). 

Die Erdwurzeln dagegen sind fast durchwegs phototropisch indifferent. 
Sie steck en ja auch fiir gewohnlich in der Erde und haben keine 
Gelegenbeit, auf Licht zu reagieren. DaB sie nicht aus dem Boden 
hervorwachsen, wird schon durch ihren Geotropismus erreicht, sowie 
dadurch, daB sie trockene Stellen vermeiden. 

Einige wenige Erdwurzeln freilich sind als phototropisch bekannt; 
aber unter dies en sind wohl gleich viele, die positiv, wie solche, die 
negativ reagieren. Zur ersten Gruppe gehoren die Wurzeln von 
Hyazinthen (Hyacinthus orientalis) und Knoblauch (Allium sativum), 
zur zweiten die Keimwurzeln von Senf (Sinapis alba), Raps (Brassica 
Napus) und ailderen Cruciferen. An letzteren beiden laBt sich der 
negative Phototropism us gut beobachten, sowohl in Wasserkultur, wie 
auch besonders beim Wachsen auf feuchtem FlieBpapier (Abb. 58). 
GiBt man negativphototropische Wurzeln im Sachsschen Wurzelkasten 
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hinter einer Glasscheibe in Erde wachsen, so wachsen sie im Dunkeln 
der Scheibe angepreBt. Am Lichte aber verschwinden sie aIle in die 
Tiefe (Abb. 59). Danach kann die phototropische Reaktionsweise 
fUr diese Wurzeln wohl ein Hervortreten aus dem Boden verhindern. 
Die Seltenheit der Erscheinung in dieser Form warnt aber vor Ver­
allgemeinerungen. Dbrigens wissen wir ja, daB der negative Photo­
tropismus auch diesen Wurzeln nur bei einer bestimmten Helligkeit 
zukommt (vgl. S. 160). 

Abb. 59. 
Raps wu r zel n hinter Glas in Erde. Die linke Halite war verdunkelt. 
"Ian sieht die Wurzeln an der Glasscheibe entJang wachsen. Die 
rechte Halfte belichtet. Die Wurzeln sind in die Tiele verschwunden. 
[Die dunkeln Flecke rechts sind Aigen.j Etwa 1/2 der natUr\. GroBe. 

Eine sehr groBe Rolle spielt derPhototropismus bei der Kei­
mung del' Samen. Wir haben gebort, daB die Keimstengel sowie die 
Keimscheiden der Graser und ahnliche Organe die Aufgabe haben, 
die jungen Blatter oder die assimilationsfahigen Cotyledonen moglichst 
schnell ans Licht zu bringen. Sind die Samen bei der Keimung 
verdunkelt oder beschattet, so strecken sich die genannten Organe 
so lange, bis sie ausreichendes Licht erreicht haben. Erst dann 
breiten sich die Blattorgane aus. Das Hervorkommen aus dem Boden 
oder aus bedeckenden Blattern u. dgl. wird durcb die Form del' 
vorangehenden Teile und den negativen Geotropismus ermoglicht. 
Als wesentliches Hilfsmittel kommt aber del' positive Phototropismus 
hinzu. 

Stark ere Keimstengel, wie die von Bohnen, Sonnenrosen, Kasta­
nien, Pferdebohnen u. dgl. werden aus eigener Kraft viele Hinder­
nisse hinwegraumen konnen und daher am sclmellsten ihr Ziel er-
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reichen, wenn sie senkrecht nach oben stoBen. Sie stehen deshalb 
auch ganz vorwiegend unter dem orientierenden Einflusse der Sehwer­
kraft. Ebenso werden sieh die aus Zwiebeln, Knolltlll, Wurzel­
stocken u. dgl. hervorbrechenden Triebe' verhalten. Sie sind denn 
auch gleichfalls gewohnlich nur schwach phototropisch. Man denke 
an die Wedel der Farne, treibende Hyazinthen, Kartoffelkeime. Erst 
wenn diese Objekte langere Zeit im Dunkeln ohne Stiitze fortwachsen, 
konnen die langen etiolierten Triebe sich nicht mehr aufrecht halten. 
Sie legen sich dann auf den Boden und schieben sich dem Lichte zu. 
Der Geotropismus kann in diesem Zustande dem Phototropismus nicht 
entgegenwirken. Aufreehte Triebe der genannten Gewachse aber 
wachsen auch bei einseitiger Beleuchtung fast senkrecht in die Hohe. 

Im Gegensatz hierzu stehen die Keimlinge der meisten klein­
samigen Pflanzen. Wenn sie entsprechend gebaut sind, konnen sie zwar 
aueh recht betraehtliche Sehiehten lockerer Erde durehbreehen. Hafer­
keimlinge sah ieh noch hervorkommen, als sie 30 cm tief gepflanzt 
waren. Das konnen sie aber nur in volliger Dunkelheit. Sobald 
sie aueh nur von sehwaehem Lichte getroffen werden, breehen, wie 
wir gesehen haben, die Blatter durch und hindern das Fortkommen. 
Die dikotylen Keimlinge sind wegen ihrer .Keimblatter in der Be­
ziehung noeh ungiinstiger gestellt. Deshalb ist es begreiflieh, daB 
aIle sehwaeheren jungen Pflanzehen nieht der Sehwerkraft folgen, 
sondern sieh in die Riehtung des Liehtes stellen. So konnen sie 
jede, aueh seitlieh liegende Spalte zwischen Steinen, Blattern, Wur­
zeIn benutzen, urn hervorzukommen. Es ist also fiir sie von groBem 
Nutzen, daB ihr Phototropismus starker ist als ihr Geotropismus. 
Nun gewinnt das, was wir oben (S. 152 u. 153) rein theoretiseh be­
traehtet haben, einen okologisehen Sinn. 

AIle die als stark phototropiseh bekannten unter den haufig be­
nutzten Keimpflanzen sind ziemlieh zart, wie die der Kresse (Lepidium 
sativum), des Raps (Brassiea Napus), des Mohn (Papaverarten), der 
Graser usw. Natiirlieh ist diese Regel nieht ohne Ausnahmen. So 
konnen aueh zarte Keimstengel sehwaeh phototropiseh sein. Doeh ist 
der kraftigste unter den stark phototropisehen Keimlingen, der mir bis 
jetzt vorgekommen ist, der von Ipomoea (blaue Winde) noeh ziemlieh 
zart. Jedenfalls glaube ieh, daB der hier angedeutete okologisehe 
Zusammenhang mehr Bedeutung hat als der von Figdor (1893) an­
genommene, naeh dem die im etiolierten Zustande phototropiseh 
empfindliehsten Keimlinge Sehattenpflanzen angehoren sollen. Eine 
gewisse Bereehtigung hat dieser Gedanke wohl aueh, denn neben 
dem Hervorfinden aus finsteren Keimorten kommt ja dem Photo­
tropismus noeh eine zweite Aufgabe zu, namlich die schon angedeutete, 
giinstige Assimilationsbedingungen aufzufinden. 

Diese beiden Gesiehtspunkte hat schon Darwin [(1880) 1899, 
S. 387 u. 399] untersehieden. Dureh die Liehtstellung des Keim­
stengels werden die an ihm befestigten. jungen Assimilationsorgane 
passiv in eine geeignete Lage zum Auffangen des Liehtes gebraeht. 
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tiber die 6kologische Bedeutung des negativen Phototropismus, wie er an 
im Dunkeln erwachsenen Keimpflanzen in grenem Lichte auf tritt, liiBt sich 
nichts sehr Dberzeugendes sagen. Es ist zwar m6glich, daB bisher bedeckt 
gewesene Pfliinzchen einen Vorteil daraus ziehen, wenn sie zu starker Beleuch­
tung aus dem Wege gehen. Denn bis ihre Stimmung so weit gestiegen ist, daB 
sie positiv reagieren, k6nnen sie sich vielleicht durch Ausbildung von Schutz­
mitteln gegen zu starke Wasserverdunstung und andere Veranderungen vor den fiir 
etiolierte Pflanzen schadlichen Folgen intensiver BestraWung retten (prings­
heim 1907, S. 293). Ob aber diesem theoretisch konstruiertenZusammenhange eine 
groBere Bedeutung in der Natur zukommt, liiBt sich vorlaufig kaum iibersehen. 

Eine Sonderstellung unter den Keimpflanzen nehmen dem Lichte 
gegeniiber die der Mistel (Viscum album) ein. Die Samen dieser 
Schmarotzerpflanze haf­
ten mit Hilfe des kleb­
rigen Fruchtfleisches an 
Zweigen der Baume, wo­
hin sie von Vogeln ver­
schleppt werden. Bei der 
Keimung tritt einStengel­
organ hervor, das negativ 
phototropisch ist (W i e s­
ner 1878 u. 80) und sich 
inf olgedessen an die Rinde 
anlegt. Darauf bildet es 
ein Haftorgan, und von 
dies em aus werden dann 
Fortsatze ins lnnere der 
Wirtspflanze getrieben. 
Urn iiberhaupt zu keimen, 
braucht der Mistelsame 
gleichfalls Licht. In ihren 
ersten Stadien zeigt also 
die Pflitllze eine starke 
Abhangigkeit von der Hilfe 
des Lichtes. Spater ist 
sie dann wedel' phototro­
pisch, noch geotropisch. 
So erklart sich der gleich­
maBig gerundete W uchs 
der Mistelbiische. 

Abb. 60. 
Wilder Wein an einem Zauue. Das Licht kommt 
hauptsachlich Yon Yorn, daher die BHittchen senk­

recht gestellt. 

Bei der Mistel, wie auch bei manchen anderen Pflanzen (z. B. 
Ericaarten) sind auch die Blatter unabhangig von der Richtung 
des Lichtes; sie wachsen in der Stellung weiter, die ihnen durch 
ihre Lage zum Stengel gegeben ist. Die Blatter der meisten Pflanzen 
aber suchen, entsprechend ihrer Hauptfunktion, del' Ausnutzung der 
Sonnenenergie, eine dafiir geeignete Orientierung auf. Und zwar 
stellen sie im allgemeinen bei schwacher und mittlerer Lichtintensitat 
ihre Flache senkrecht zur Richtung der einfallenden Strahlen (Abb. 60). 
Sie sind transversalphototropisch. 

Pri ngsheim, Reizbewegungen. 12 
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Die Orientierungsbewegungen del' sitzenden Blatter werden am 
Grunde del' Spreite ausgefiihrt. 1st ein Stiel vorhanden, so bewirkt 
er durch Kriimmung und Drehung die Lichtstellung des Blattes. 
Bei den Blattern endlich, die mit Gelenken versehen sind, vollfiihren 
diese die notwendigen Orientierungsbewegungen, Biegungen wie Tor­
sionen. Del' Bewegungsmechanismus ist demnaeh derselbe wie beim 
Geotropismus. 

Man k6nnte einen Transversalphototropismus del' Blattspreiten, 
die schon durch die positiv phototropisehen Reaktionen del' Stiele oder 
Gelenke in die richtige Lage gebraeht werden, iiberhaupt fiir 
iiberfliissig halten. Del' Fall, daB er fehIt, kommt in del' Tat 
VOl': SO kriimmt sieh das Gelenk del' Bohne (Phaseolus) und derStiel 
von FuehsienbIattern, wenn diese Tragorgane allein einseitig beleuehtet 
werden; eine anssehlieBliqhe Beleuehtung del' Blattflaehe hat hier 
dagegen keine;Orientierungsbewegung zur Foige (Krabbe 1889). In 
ahnliehet' Weise ist',bei j:len meisten Blattern die eigene Liehtreiz­
barkeit des Stieles von ;Bedeutung fiir die Orientierung der Spreite. 
Oft kommt aber noeh etwas anderes hinzu. Sehr klar zeigt das der 
von V6ehting (1888) genau besehriebene Fall del' Blatter einiger 
Malven. Diese haben einen langen. dureh Waehstumskriimmungen 
gut bewegliehen Stiel. Dieht unter del' Ansatzstelle des Blattes be­
findet sieh auBerdem noeh ein besonderes Bewegungsorgan. . Es ist 
zwar auBerlieh nieht scharf gegen den Stiel abgesetzt, stellt abel' 
doeh einen besonderen, sehr wirksamen Orientierungsmeehanismus 
dar. Seine Kriimmungen fiihren nieht zu dauernden Verlangerungen. 
Es liegt also ein typisehes Gelenk mit Turgorbewegnngen vor. 

Voehting stellte nun einige Experil11ente an, in denen er dureh 
aussehlieBliehe Beleuehtung des Stieies, des Gelenkes und del' Spreite 
die Perzeptionsfahigkeit diesel' Teile zu erkunden suehte. Die dabei 
notwendigen Verdunkelungsvorriehtungen wurden so angebraeht, daB 
sie die Bewegung m6g1iehst wenig hemmten. Es ergab sieh, daB Stiel 
und Gelenk positiv phototropiseh sind und die Blattspreite, aueh wenn 
diese selbst verdunkelt ist, in die riehtige Lage bringen. Andrerseits 
erfolgen ganz entsprechende Kriil11mungen, wenn Stiel und Gelenk ver­
dunkelt werden und nur die Blattflaehe Licht empfangt. Selbst wenn 
das Licht senkreeht von unten kommt, kriimmt sieh del' verdunkelte 
Stiel im groBen Bogen herab und bringt die Spreite in verkehrte wage­
rechte Lage. Eine soweit gehende phototropisehe Kriil11mung wird 
dagegen von Stielen, die des Blattes beraubt "'orden sind, nieht 
mehr ausgefiihrt, obgleieh sie sieh durehaus nicht als indifferent er­
weisen. Werden Gelenk und Blattflache von entgegengesetzten Seiten 
beleuchtet, wahrend der Stiel an del' Bewegung verhindert wird, so 
kriiml11t sich das Gelenk im Sinne des auf die Spreite falJenden 
Lichtes und bringt diese in eine zu den Strahlen senkrechte Lage. 

Aus allen diesen Vel'suchen geht hervol', daB neb en del' direkten 
Beleuehtung von Stiel und Gelenk fiir die Bewegungen des Blattes 
auch die von del' Speite ausgehenden. Impulse fiir die Lichtstellung 
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maBgebend sind; ja sogar, daB letztere maehtiger sind als die Reize, 
die die Bewegungsorgane selbst treffen. Die Blattspreite muB somit 
einen phototropisehen Reiz aufnehmen konnen, und zwar muB sie 
transversalphototropiseh sein. AuBerdem ist hier eine Leitung der 
Erregung uber reeht betraehtliehe Streeken naehgewiesen. Spater 
hat Haberlandt (1904) ahnliehe Versuehe an Blattern der Kapuziner­
kresse (Tropaeolum) ausgefiihrt. Diese sind besonders schon photo­
tropiseh, entbehrElll aber des Gelenkes unter der Spreite (Abb. 61). Wird 
der Blattstiel allein beleuehtet, die BlattfHiehe aber verdun kelt, so 
erfolgt, wie schon Darwin gefunden hatte, gleichwohl eine phototro­
pische Bewegung. Darwin hatte daraus geschlossen, daB die Beleuch-

Ahb. 6l. 
Eine PfIanze aer KaplIzinerkresse wurde einige Tage in einem Kasten gehalten, der nur durch 
cine offene Qucrwanrl Licht erhielt. Die Eliitter sind in dem sehwaehen Lichte klein geblieben 

und haben sieh phototropisch eingestellt. V crkleinert. 

tung der Blattfiache selbst bei Erreichung der Lichtlage nicht maB­
gebend ist. Demgegenuber konnte Haberlandt feststellen, daB auch 
del' verdunkelte Stiel die Spreite in die richtige Lage bringt, wenn 
diese dem einseitigen Lichte ausgesetzt ist. Es findet also auch 
hier eine Leitung der tropistischen Erregung statt. 

Bei der Bewegung der Tropaeolumblatter zur Erreichung der 
Lichtlage sind somit sowohl die Spreite wie der Stiel als perzipierende 
Organe beteiligt. Haberlandt beobachtete abel', daB bei Beleuchtung 
des Stieles allein die Einstellung nicht sehr gena u ist, wahrend aus­
schlieBliche Beleuchtung der Blattfiache oft keine ausreichende Krum­
mungsweite zur Folge hat. Daraus schloB Haberlandt, daB "der 
positiv heliotropiflche Blattstiel gewissermaBen die grobe Einstellung 

12* 
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in die Lichtlage bewirkt, die Lamina (Spreite) dagegen die feinere 
Einstellung reguliert". 

SchlieBlich fand Haberlandt in Begonia discolor (Schiefblatt) 
noch eine Pflanze, bei der der Blattstiel nur sehr schwach photo­
tropisch ist, und die Perzeption der Spreite allein die recht genaue 
Einstellung in die Lichtlage bewirkt. Er unterscheidet demnach drei 
Fane: 1. Die Lamina wirkt bei der Perzeption nicht mit (Phaseolus). 
2. Lamina und Stiel sind sensibel (Tropaeolum und Malva). 3. Die 
Lamina allein dirigiert die Bewegung (Begonia). 

Schon lange hatte man daran gedacht, ob nicht der Blattspreite 
(und ahnlichen Gebilden) eine besondere physiologische Struktur zu­
komme, die sie befahigt sich quer zu den Lichtstrahlen zu stenen 
(De Vries 1872, Stahl 1877 und Sachs 1879). Diese Hypothesen . 
konnen wir hier nicht besprechen, urn so weniger als ihnen falsche 
Voraussetzungen zugrunde lagen. Man wollte nicht an einen Trans­
versalphototropismus glauben. Abel' auch jetzt, wo wir von dessen 
Vorhandensein iiberzeugt sind, erscheint del' Fall schwieriger deutbar 
als der des Transversalgeotropismus. Jedenfalls kommt wohl bei den 
flachigen, sich quer zum Lichte stellenden Organen nicht die Differenz 
in der Beleuchtung von Vorder- und Hinterseite als ReizanlaB in Be­
tracht, wie das bei orthotropen Pflanzenteilen vielleicht der Fall ist, 
sondern ausschlief31ich (?) die auf die Oberseite fallenden Lichtstrahlen. 
Wie sich Blatter verhalten, die von unten, z. B. genau senkrecht zur 
Flache oder von oben und un ten gleich stark belpuchtet werden, ist 
nicht genau untersueht worden. 

In neuerer Zeit hat dann Haberlandt (zuerst 1904) eine neue 
Theorie des Transversalphototropismus aufgestellt, die in zahlreichen 
Arbeiten von ihm und seinen Schiilern weiter ausgebaut und ge­
stiitzt worden ist. Man kann das Problem wohl nicht anders als 
durch eine besondere Perzeptionsform lOsen wollen. Diese wird nach 
Haberlandt durch die Lichtbrechungsverhaltnisse del' Epidermis er­
moglicht. Dureh linsenartige Vorwolbungell und Verdickungen del' 
AuBenwande, durch Reflexion an Scheidewanden und dergleichen 
werden nach den zahlreichen eingehenden Untersuchungen (Literatur 
bei Haberlandt 1909a) bei senkrechter Beleuchtung eigentiimlich an­
geordnete Licht- und Schattenflecke auf dem der Innenwand der 
Epidermiszellen anliegenden Protoplasma erzielt. Bei schiefer Be­
leuchtung riicken diese Flecke seitlich, treffen andere Partien der 
Plasmaschicht und bewirken so nach Haberlandt die Perzeption del' 
Lichtrichtung durch bloBe Unterschiedsempfindlichkeit del' lebenden 
Substanz. Die ganze Vorstellung ist au13erst anschaulich und 
einleuchtend. Auch sind die beschriebenen Einrichtungen fUr jeden 
Beobachter iiberraschend. In manchen Fallen sind die linsenartigen 
Verdickungen in den EpidermisauBenwanden so regelmiiBig gebildet, 
daB sie wirkliche kleine Bilder von Gegenstanden erzeugen, die 
Ha berland t photographieren konnte. Aber man weiB vorliiufig nicht, 
ob der Zweck dieser Gebilde der von Haberlandt vermutete ist. 
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Hypothetisch ist vor allen die Funktion der Epidermis als Licht­
perzeptionsorgan und die N otwendigkeit der beschriebenen Licht­
brechungsverhaltnisse fiir die Reizaufnahme. Diese beiden Liicken 
wurden denn auch benutzt, urn Angriffe gegen die Theorie zu 
eroffnen. 

Kniep (1907) gelang es, durch Benetzung mit dem stark licht­
brechenden Parajfinol die Beleuchtungsverhaltnisse in der Epidermis 
verschiedener Blatter ganz zu verandern. Er benutzte dazu 80lche 
Pflanzen, bei denen die Konzentration des Lichtes auf del' Mitte del' 
Hinterwand del' Epidermiszellen allein durch die linsenartige Vor­
wolbung der AuBenwande zustande kommt (Tropaeolum- und Be­
goniaarten). Durch Bedeckung mit Paraffinol kehrte sieh bei ihnen die 
Lichtverteilung auf der nach Haberlandt reizempfangenden Plasma­
schicht urn: Die Mitte wurde dunkel, del' Rand helL Gleichwohl 
riickten die Blatter in die normale Lichtlage. Haberlandt halt dem 
entgegen, daB es "lediglich auf die Unterschiedsempfindlichkeit fiir zen­
trische und exzentrische Beleuchtung del' Epidermisinnenwande" an­
komme (1909a S. 573). "So wie ein Mensch mit seinem Auge das 
betreffende Objekt zu fixieren vermag, sei es nun ein helles Feld auf 
dunklem Grunde oder umgekehrt ein dunkles Feld auf hellem Grunde, 
so vermag auch das Laubblatt die optischen Achsen seiner Epidermis­
zellen parallel zur Lichtrichtung zu orientieren und so die Licht­
queUe gewissermaBen zu fixieren" (1909b S. 415). 

Diese Auffassung steht im Zusammenhang mit dem Haberlandt 
naheliegenden Vergleich seiner Lichtperzeptionsorgane bei den Blattern 
mit den Augen von Tieren. Es wurde ihm abel' eingewendet, daB 
das Fixieren eines Gesichtsobjektes ein erst bei hoheren Tieren auf­
tretendes, recht verwickeltes Verhalten sei, das fiir die Erklarung 
der Funktion primitiv gebauter pflanzlicher "Sinnesorgane" nul' mit 
Vorsicht herangezogen werden sollte. 

Neuerdings nun (1910) zeigte Nordhausen, daB die Annahme 
Haberlandts, die Epidermis del' Blatter perzipiere die Lichtrichtung, 
fiir ein bestimmtes Objekt (Arten von Begonia) nicht richtig sein kann. 
Er zerstorte die sehr groBen Zellen del' Oberseite durch Abreiben 
mit Glaspulver. Trotzdem stellten sich die Blatter senkrecht zum 
Lichte. Gerade Begonia war eins von Haberlandts Objekten. Fiir 
dieses kann seine Theorie somit nicht gelten. Man wird deshalb auch 
fiir die anderen Blatter weitere Experimente abwarten miissen. 
Doch selbst wenn man Haberlandts Theorie in der urspriinglichen 
Form fallen lassen miiBte, bliebe noch die Moglichkeit, daB die 
Einrichtungen zur Konzentration des Lichtes vermoge lokaler starkerer 
Reizung die Lichtperzeption auch bei sonst zu sehwacher odeI' zu 
schrager Beleuchtung moglich machen (N ordhausen 1910 S. 487). 

Ein Einstellen der Blattspreite zum Auffangen von moglichst 
viel Licht findet man bei den meisten Bl~~ttern, besonders denen der 
Schattenpflanzen. Man muB abel' nach oI-ologischen Gesichtspunkten 
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zwei Falle unterscheiden. Es gibt erstens Blatter, die sich in kurzer 
Zeit, del' augenblicklich herrschenden Lichtrichtung entsprechend, ein­
stellen und deshalb nach del' Tageszeit verschieden orientiert sind. 
Hierzu sind hauptsachlich die mit Gelenken versehenen, ver­
moge ihres schnellen Reaktionsvermogens, und in etwas geringerem 
Grade junge Blatter mit rasch wachsendem Stiel befahigt. 1st deren 
Wachstum dem Erloschen nahe, so pendeln sie mit immer geringeren 
Ausschlii.gen urn ihre tagliche Mittelstellung und bleiben schlie13lich 
in ihr stehen. Noch langsamer reagierende orientieren sich von vorn­
herein nur so, daB sie eine feste Lichtlage einnehmen, in der sie 
von den taglich auf ihren Standort fallen den Strahlen moglichst 
viele auffangen. Diese Blatter mit "fixer" Lichtlage bilden die zweite 
von unseren beiden okologischen Gruppen. 

Wiesner (1880 S. 41) druckte das Verhalten der zweiten Gruppe 
so aus, daB er sagte: "Die Blatter stellen sich in der Regel so gegen 
das Licht, daB die Blattflache senkrecht auf das starkste denselben 
gebotene zerstreute Licht zu liegen kommt." Er wollte damit be­
tonen, daB das im Laufe des Tages auf sie fallende starkste direkte 
Licht nic h t das lwsschlaggebende ist. Das ist auch sicher richtig; 
Wiesners Versuche reichen abel' nicht aus, urn quantitative Aussagen 
uber den EinfluB der Lichtintensitat auf den Bewegungsvorgang zu 
machen. Da wir jetzt wissen, daB fur die Reizwirkung die Menge des 
gesamten auffallenden Lichtes maBgebend ist, und zudem audl 
\Viesners Messungen eher in dem Sinne sprechen, muB man wohl 
annehmen, daB die Blatter sich so einsteJlen, daB von den am ganzen 
Tage gebotenen Lichte moglichst viel auf sie faUt. 1) 

Das starkste auf Blatter mit fixer Lichtlage fallende Licht wird 
vielleicht uber ihren Bedarf hinaus gehen und sie eventuell sogar 
schadigen. Aber sie haben kein Mittel, ihm durch Bewegungen zu 
entgehen, sondei'll sie mussen auf andere Weise geschutzt sein. Anders 
ist das bei den Blattern del' ersten Gruppe. Diese sind andauernd 
in Bewegung. Man beobachte eine Bohnenpflanze oder einen Robinien­
baum. Standig wird von den Bliittern die Richtung eingenommeJl, 
in del' sie die gunstigte Beleuchtung finden. Bei schwacherern Lichte 
stellen sie sich senkrecht zu den Strahlen. Bei direkter Sonne abel' 
verrnogen o;ie einer Schadigung (durch zu starke Erwtirmung, Wasser­
verdunstung usw.) zu entgchen (vgl. die S. 135), indern sie sich mehr 
oder weniger schrag zurn Lichte stellen und dadurch die auf ihre 
Flache fallende Lichtmenge regulieren (01 tmanns 1892). Rei vielen 
Pflanzen mit Gelenkblattern kann man sehen, daB sie sich selbst 
senkrecht aufrichten und ihre Kante der hochstehenden Sonne zu­
kehren (Apios, Phaseolus usw.) odeI' durch Herunterklappen das-

') Ob dabei etwa auf sie fallendes direktes Sonnenlicht nicht einwirkt, 
vielleicht Indifferenz bewirkt, mussen wir dahingestelit sein lassen. :\Iir scheint 
es aber ,,·ahrscheinlicher. daD wirklich der Durchschnitt des gesamten Lichtes 
die Orientierung bestimmt. Gegen kurz einwirkendes starkes Licht sind ja 
auch orthotrope Organe nicht indifferent. 
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selbe zu erreichen such en (Robinia, Oxalis) (Abb. 48, S. 135). Es liegt 
hier vielleicht ein ahnliches Verhaltnis der einzelnen Reaktionsweisen 
vor, wie beim positiven und negativen Pliototropismus der orthotropen 
Organe. Nur daB bei den Bliittern die Zwischenstellungen nicht 
Durchgangslagen, sondern eine be30ndere Reaktionsweise darstellen, 
was dort nicht der Fall zu sein scheint. Besondere Versuche, z. B. in 
betreff der Frage, ob nicht doch die "Indifferenz" der orthotropen 
Organe, wie es Pfeffer (1904 S. 573) will, in Wirklichkeit wie bei 
den Blattern Transversalphototro­
pismus ist, waren erwiinscht. 

Gerade bei den Gelenkblattern, 
die sich senkrecht zu schwacherem 
Lichte stellen, und iiberhaupt meist 
zart sind, wird eine solche Ein­
riehtung von groBem Nutzen sein. 
Jede Abweichung von der zu den 
Strahlen senkrechten Riehtung hat 
eine Abschwaehung der Beleuch­
tung zur Folge. Diese Blatter sind 
somit befahigt, aufs feinste die 
Liehtmenge zu gewinnen, die ihnen 
zutraglich ist. 

Andere stehen ihr ganzes Leben 
lang aufreeht und bieten der Mit­
tagssonne ihre schmale Kante dar. 
Wil' kennen das von den Blattern 
vieler lVIonokotylen, z. B. der Gra­
ser, besonders abel' denen von 
Schwertlilien (lrisarten), Kalmus 
Acorus Calamus) und ahnlichen. Bei 
allen diesen ist im Dbrigen die 
Orientierung der Flache nicht von 
der herrschenden Beleuchtung ab­
hangig. Bei den sogenannten 
"KompaBpfianzen" aber, zu denen 

Abb. 62. 
Hangender Zweig einer Trauerweide mit 

gedrehten Blattstielen, 

von einheimischen der wilde Lattich (Lactuca Scariola) gehort, sind 
die Blatter an sonnigen Standorten einander annahernd parallel, 
senkl'echt zum Boden und in der Siid-Nordrichtung orientiert (Stahl 
1881). So fang en sie das Morgen- und Abendlicht voll auf, lassen 
aber die Strahlen der Mittagssonne an sich vorbei. Da bei dieser 
Pfia,nze an schattigen Orten und in der Jugend die Blatter die ge­
wohnliche zerstreute Lage haben, miissen sie zur Erreichung der be­
sehriebenen Anordnung verwickelte Bewegungen ausfiihren, die aus 
Krumrnungen und Drehungen zusammengesetzt sind. 

Drehungen, deren Ursache das Licht ist, kommen an den 
Blattern iiberhaupt genau so vol', wie die entsprechenden geotropi­
sehen Torsionen. Sehr hubseh sind sie z. B bei den "Trauerweiden" 
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zu sehen, weil bei ihnen die Blatter durch das Herabhangen der 
Zweige in verkehrter Lage sich entwickeln mussen. Auch scheinen 
sie nicht geotropisch zu sein. Wenigstens hangen sie immer ab­
warts und kehren nur durch Torsionen die Oberseite dem Lichte zu 
(Abb.62). 

Man war fruher der Meinung, daB eine einzelne Kraft keine 
Drehungen hervorrufen kanne, wohl aber zwei oder mehrere (Krabbe 
1889) .. Dann zeigten Schwendener und Krabbe (1892), daB auch 
das nicht maglich sei. Rein mechanisch kannen allerdings Tor­
sionen, wie mir scheint, nur durch den bestandigen Wechsel der Richtung 
einer Kraft zustande kommen. Der Fehler der alteren Autoren 
liegt darin, daB Geotropismus, Phototropismus usw. keine me­
chanisch wirkenden Krafte sind. Vielmehr reagiert die Pflanze ver­
mage ihrer eigenen physiologisch dorsiventralen Struktur durch 
Drehungen auf auBere Richtkrafte. Damit sind freilich die Ratsel 
nicht gelast. Die Arbeit muB vielmehr hier erst einsetzen. Kompliziert 
wird das Problem noch dadurch, daB in manchen Fallen (Sch wendener 
und Kra b be 1892) bei Aufhebung der einseitigen Schwerewirkung am 
Klinostaten keine phototropischen Torsionen auftreten. In anderen 
Fallen (Blutenstiele yom Veilchen) kommen aber auch unter dem allei­
nigen Einflusse des Lichtes Torsionen der Stiele zustande. 

Hier solI nul' noch hervorgehoben werden, daB das Licht auch 
bei den fruher (S. 77ft) beschriebenen Drehungen del' Zweige und Ein­
stellungen del' Bl1itter beteiligt ist. Einzelbeobachtungen anzufiihren 
wurde zu weit fiihren. 

Wir kommen nun zu den durch Licht verursachten Richtungs­
bewegungen niederer Organismen, zunachst der festgewachsenen. Bei 
den Pilzen sind, wie wir schon erwahnten, zahlreiche FaIle bekannt, 
in denen ausgesprochene phototropische Reaktionen ausgefiihrt werden, 
wenn auch die Mehrzahl dieser Gewachse nichts derartiges zeigt. 
Unter den Mucorineen sind besonders zahlreiche FaIle von photo­
tropischer Reizbarkeit bekannt. Diese Pilze bestehen aus einem 
wurzelartigen Geflecht, daB das Substrat aussaugt, also gewohnlich 
im Dunkeln vegetiert, und den sich von der Unterlage erhebenden 
schlauchformigen Fruchttragern. Es ist nun bemerkenswert, daB 
letztere negativ geotropisch und positiv heliotropisch sind, wahrend 
das Fadengeflecht keine solche Reizbarkeit besitzt, obgleich das ganze 
Pilzindividuum gewissermaBen eine einzige Zelle ist. Das Proto­
plasma ist bei den Mucorineen namlich nicht wie bei den hoheren 
Pflanzen durch Scheidewande in einzelne Portionen geteilt, sondern 
das ganze lnnere des Pilzes stellt einen zusammenhangenden Hohl­
raum dar. 

Der Phototropismus der Fruchttrager ist z. B. bei Phycomyces 
nitens, Mucor Mucedo, Pilobolusarten u. a. sehr stark ausgehildet, 
so daB sie sich genau in die Lichtrichtung stellen. Pilobolus schieBt, 
wie wir gehort haben (S. 107), sein Sporangium ab, das nun nach dem 
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Lichte hin fliegt. Wie genau der Pilz sein Ziel trifft, zeigt sehr 
hiibsch ein Versuch von Noll (1893). Das Substrat mit sich ent­
wickelnden Sporangientragern wird in cine Kiste getan, die ein dem 
Licht zugekehrtes, mit einer Glasscheibe verschlossenes Fensterchen 
besitzt. AIle Fruchtti'ager richten sich nun phototropisch nach den 
einfaIlenden Lichtstrahlen und treffen beim Abschleudern dies Fenster, 
an dem die klebrigen Sporenmassen hangen bleiben. 

Bei den iibrigen phototropischen Mucorineen bleibt das zei'­
fiieBende Sporangium zunachst am Frucbttrager hangen, um, wenn 
moglicb, voriiberstreichenden Tieren angeklebt zu werden. Die Mog­
lichkeit aus Hindernissen hervorzukommen, wird hier ahnlich wie bei 
den phototropischen Keimstengeln durch die Lichtreizbarkeit erhoht. 
Widerstande mit Gewalt zu iiberwindeu, ist diesen zarten Gebilden 
gar nicht moglich. Deshalb wiirde der Geotropismus aIlein sie nicht 
zweckmaBig lei ten konnen. Er muB gegeniiber dem Phototropism us, 
wenn beide einwirken, durchaus zuriicktreten. Noch viele andere Pilze 
aus verschiedenen Gruppen sind phototropisch empfindlich, so vor allen 
die oben bei Besprechung des Etiolements angefiihrten Hutstiele der 
Coprinusarten, dann die Stromata von Xylaria Hypoxylon, die Apo­
thecienstiele von Peziza Fuckeliana, die Conidientl'ager von Asper­
gillus maximus usf. (Literatur bei Pfeffer 190i, S. 103). In allen 
diesen Fallen tritt wohl die Leichtreizbarkeit in den Dienst der 
Sporen ver brei tung. 

Bei Algen kommen phototropische Bewegungen sehr haufig vor, 
jedenfalls wohl haufiger als geotropische. 1st doch bei solchen auch 
zum erstenMale ganz iibel'zeugend die Umkehr der positiven in 
negative Reaktion durch Verstarkung der Lichtintensitat gezeigt worden. 
Die AIgen vegetiel'en im allgemeinen bei verhaltnismaBig schwacher 
Beleuchtung. Deshalb hat bei ihnen schon weniger intensives Licht eine 
gewisse Reizwirkung als z. B. bei Keimstengeln, und negativer Photo­
tropismus tritt I')chon bei mittelstarker Beleuchtung auf. Berthold 
(1882) fand an den Meeresalgen Derbesia marina, Ectocarpus 
humilis und Antithamnion cruciatum in del' Nahe des Fenstel's ne· 
gative Kl'iimmungen, weiterhin blieben die Algen aufrecht, und im 
Hintergrunde des Zimmers kriimmten sie sich nach dem Fenster zu. 
Auch die mit del' Tageszeit wecbselnde Lichtintensitat beeinfluBte 
die Richtung des Wachstums, so daB also die Kl'iimmungen l'echt 
schnell VOl' sich gehen miissen. Ahnliches fand Oltmanns (1892) fiir 
die SiiBwasseralge Vaucheria. Phototropisch sind abel' noch viele 
andere Algen, so Spirogyra, Chara, Nitella, Caulerpa, Bryopsis usw., 
auch die Vorkeime von Laub- und Lebermoosen. Schon bei geringer 
Lichtintensitat negativ phototropisch sind vielfachdie Wurzelschlauche, 
z. B. bei Marchantia, bei den Prothallien von Farnen und Equiseten, 
bei Bryopsis usf. (Literatur bei Pfeffer 1904, S. 576). 

Ahnlich wie Blatter verhalten sich die Prothallien von Farnen, 
der Thallus von Marchantia und anderen Lebermoosen. Sie stellen 
sich senkrecht zur Richtung des Lichtes. An dies en Objekten sind 
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iiber den Transversalphototropismus gerade sehr eingehende Studien 
angestellt worden (Sachs 1879), die iiberhaupt die Grundlage fiir 
unsere Kenntnis der Reaktionsweise blattartig dorsiventraler Gebilde 
geliefert haben. Laubmoose habe ich wiederholt positiv phototropiseh 
gesehen. Genauere Untersuchungen fehlen aber m. W. sowohl bei 
ihnen wie bei Farnwedeln. 

Wir wollen damit unsere Besprechung der phototropischen Reiz­
barkeit sehlieJ3en. Die letzten Absehnitte haben uns gelehrt, daB sie 
im Dienste der Fortpflanzung bei Bliitenstielen und Pilzfruchttriigern 
steht, die Stengel und Blatter aber in eine fiir die Kohlensaure­
assimilation geeignete Lage bringt. 

f) Phototaxis. 

Wie wir gehort haben, ist die Fahigkeit zu freier Ortsbewegung 
unter den Pflanzen verbreiteter ala der Laie gewohnlich denkt. Aller­
dings treten die beweglichen Stadien mit der Hoherentwicklung der 
Pflanzen schon friihzeitig gegen die festgewachsenen zuriiek. Nur 
die Fortpflanzungszellen erhalten sich noch weiterhin die Schwimm­
fahigkeit. Aber aueh unter ihnen hat die parallel mit der geschleeht­
lichen Differenzierung gehende reiehliehere Ausstattung der weiblichen 
Keimzelle mit Reservestoffen den Verlust der Eigenbewegung zur 
Folge. Nun bleibt nur noeh die mannliche Keimzelle beweglieh. 
Das Ziel ihres Sehwimmens aber ist allein das weibliehe Ei. Sie 
wird daher auch nlir durch von ihm ausgehende Rcize gelenkt. 
Dureh die Unbeweglichkeit der Eizelle ist das aktive Aufsuehen 
eines geeigneten Standortes unmoglich geworden. Solange aber noeh 
die freie Ortsbewegung eine groJ3ere Rolle spielt als in den eben er­
wahnten Fallen, ist ihre Hauptaufgabe gerade das Erreichen giinstiger 
Lebensbedingungen. 

Die griine 1) Pflanze ist nun vor allem yom Lichte abhangig. 
So ist es begreiflieh, daB fast stets den freibewegliehen Stadien del' 
auf Kohlensaureassimilation angewiesenen Organism en ein Empfin­
dungs- und Reaktionsvermogen gegeniiber den Untersehieden der 
Beleuchtung gegeben ist. Das gilt aueh fiir voriibergehend sehwimm­
fahige Stadien sonst unbeweglicher griiner Pflanzen, die ungesehleeht­
lichen sogenannten Algensehwarmsporen 2). 1m Gegensatz dazu sind 
die mannliehen "Samenfaden" der versehiedensten Gewaehse indiffe­
rent gegen LichteinfluJ3, wie oben schon angedeutet wurde. AuJ3er 
den dauernd freibewegliehen griinen Organism en und den Sehwarm­
sporen gibt es noeh einige wenige sehwimmende, nicht griine pflanz-

1) Wenn hier wie an anderen Stellen von "griinen" Pflanzen gesprochen 
wird, so soll damit nur auf ihren Gehalt an Chlorophyll hingewiesen werden. 
1st auJ3erdem, wie haufig, ein anderer Farbstoff vorhanden, so kann die Ge· 
samtfarbe auch braun oder rot sein. 

2) Die wenigen bekannt gewordenen Ausnahmen bei Strasburger (1878, 
S.41-43). 
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liche Lebewesen, die eine Lichtreizbarkeit besitzen. Bei ihnen ist sie, 
wie wir sehen werden, durch besondere okologische Verhaltnisse bedingt. 

Die Hauptaufgabe der Lichtreizbarkeit freibeweglicher pflanz­
licher Lebewesen ist jedenfalls das Aufsuchen gunstiger Assimilations­
bedingungen. Um diese zu erreichen, mussen Orte geeigneter HeIlig­
keit durch bestimmt gerichtete Bewegungen aufgefunden werden. 
Solche, durch das Licht gelenkte Richtungsbewegungen freibeweglicher 
Organismen, faBtman unter der Bezeichnung Phototaxis zusammen, 
ganz gleich, auf welche Weise sie im ubrigen zustande ko~men. 
Wie man sieht, liegt hier ein Parallelfall zu der Geotaxis vor, in 
ahnlicher Weise wie bei festgewachsenen Organismen der Phototro­
pismus dem Geotropismus gegenubersteht. Jedoch spielt, wie wohl 
aus den obigen Darlegungen schon hervorgeht, die Phototaxis eine 
viel groBere Rolle als die entsprechenden Schwerkraftreizreaktionen. 
Wir mussen ihr daher ein eigenes Kapitel widmen. In diesem 
"'erden wir gleichzeitig mehrere Erscheinungen genauer kennen lernen, 
die bei der Reaktion freibeweglicher Organismen auf einseitige Reize 
auch anderer Art allgemein auftreten. 

Wir wollen mit den Schwimmern beginnen, weil ihre Reaktions­
weise am besten bekannt ist. Machen \vir uns zunachst mit der 
Erscheinung der Phototaxis in del' Form bekannt, in der sie am 
haufigsten beobachtet wird: 

Oft erscheint das Wasser von Teichen und Pfutzen ganz grun 
von darin umherwimmelnden klein en Organismen. Meist handelt es 
sich dann um Flagellaten, wie die Arten von Euglena odeI' um ein­
zeIn lebende und koloniebildende Volvocaceen, wie Chlamydomonas, 
Volvox, Pandorina nsf. Tut man eine Probe von dem organismen­
haltigen Wasser auf einen Teller und stellt diesen ans Fenster, so 
beobachtet man schon nach kurzer Zeit, daB die griine Farbe nicht 
mehr gleich maBig verteilt ist. Es bildet sich namlich ein tiefer­
griin aussehender Fleck an del' Fenster- odeI' Zimmerseite, wah rend 
der iibrige Teil des Wassers farblos wird. Dreht man den Teller 
herum, so ist bald die alte Anordnung wieder hergestelIt, die griinen 
Organismen haben sich wiederum an del' entsprechenden Stelle ge­
sammelt. 

Einen Einblick in die Bewegungsweise, durch die das Zusammen­
drangen an giinstig beleuchteten Orten zustande kommt, gewinnt man 
am leichtesten bei den Volvoxarten. Ihre kugelformigen Kolonien 
erreichen StecknadelkopfgroBe und sind deshalb schon mit bloB em 
Auge, bessel' mit einer Lupe, zu verfolgen. Haben sich z. B. aIle 
Kugeln an der Fensterseite gesammelt und dreht man nun den Teller 
um, so sieht man bei Betrachtnng einer bestimmten Stelle der flachen 
Wasserschicht die Kolonien in parallel en Bahnen von nenem auf die 
Lichtquelle zn voriiberwandern. Es liegt somit positive Photo­
taxis vor. 

Legt man que I' iiber den Teller ein Brettchen oder dergleichen, 
so daB ein Schattenstreif im Wasser entsteht, so sammeln sich die 
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jenseits befindlichen phototaktischen Organismen an der Zimmerseite 
des Schattens und konnen nicht hiniiber. (Altere Literatur und Ver­
suche bei Strasburger 1878). Stellt man den Teller in den Sonnen­
schein, so findet man aIle Erscheinungen umgekehrt. Die Volvox­
kugeln sammeln sich jetzt auf der vom Lichte abgekehrten Seite 
oder im Schatten eines Brettchens, sie sind nun negativ photo­
taktisch. 

So ' oder ahnlich stellen sich die phototaktischen Erscheinungen 
bei sehr vielen Volvocaceen, Flagellaten und den Schwarmsporen der 
Algen dar. Dber die letzteren besonders unterrichtet uns die er­
wahnte Arbeit von Strasburger. Die Algenschwarmer sind ihrer 
Kleinheit wegen nur unter dem Mikroskop einzeln zu erkennen. 1hr 
Verhalten ist im groBen ganzen ebenso wie das von Volvox. Be­
obachtet man sie'bei mittlerer VergroBerung in einem Tropfen Wasser, 
so kann man die Bewegungen direkt verfolgen. Bei Beurteilung des 

Abb. 63. 
Tropfen auf einer Glasplatte, unter der 
photographisches Papier lag. Das Licht 
kommt von links aben, der hellste Punkt ist 

rechts unten. 

Sinnes ihrer Phototaxis muB man 
aber die Lichtverteilung in einem 
Wassertropfen beriicksichtigen. Da 
der Tropfen optisch wie eine Linse 
wirkt, ist die hellste Stelle nun 
auf der Zimmerseite zu finden 
(Chmielewsky 1904). Dort sam­
meln sich somit die positiv photo­
taktischen Schwarmer an (Abb. 6:~). 
Verwendet man abel' helleres Licht, 
so findet man sie bald an der 
dunkelsten Stelle, namlich auf 
del' Fensterseite. Auch in flachen 
Schalen kommt die Linsenwirkung 
zustande (Abb. 64). Und sogar in 

rechteckigen GefaBen wird oft durch Reflex an den Wanden ein be­
sonders heller Fleck auf der Zimmerseite erzeugt. Die Nichtbeachtung 
dieser Erscheinung macht die meisten alteren Beobachtungen wertlos. 

Wie man sieht, ist das Verhaltnis von positiver und negativer 
Reaktion bei der Phototaxis ganz entsprechend dem beim Photo­
tropismus: Intensive Beleuchtung bewirkt Abkehr, schwachere Zu­
wendung zu der hells ten Stelle. Dazwischen liegt eine mittlere 1n­
tensitat, gegen die die phototaktischen Organismen indifferent sind. 
Bei welcher Helligkeit positive oder negative Reaktion erfolgt, das ist 
von Art zu Art verschieden. Daneben aber wechselt das Verhalten 
auch mit dem Alterszustande und durch auBere Einfliisse. Dnter ihnen 
spielt das Licht selbst eine groBe Rolle. Denn auch hier ist, ebenso 
wie beim Phototropismus, die Starke der Erregung nicht nur von 
der Intensitat der Beleuchtung, sondeI'll auch von der Lichtstimmung 
abhangig. Hat zuvor starkes Licht eingewirkt, so ist die Stimmung 
hoch, im Dunkeln sinkt sie. Niedrige Stimmung und starkes Licht 
hat negative Reaktion zur Folge, hohe Stimmung und schwacheres 
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Licht bedingt positive Ansammlung. 1st das Licht aber gar zu 
schwach, so erfolgt gar keine Reaktion, der Reiz bleibt unter der 
Schwelle. Allerdings kann man nicht bei allen phototaktischen Orga­
nismen aIle diese Erscheinungen gleich schon beobachten. 

Neben dem Lichte wirken noch andere Faktoren auf den physio­
logischen Zustand, wie er sich im phototaktischen Verhalten kund 
gibt (Literatur bei Oltmanns 1905, S.222 und Jost 1908, S.654). 
Bei vielen Schwatmern wechselt die "Stimmung" periodisch in kurzen 
Abstanden, so daB sie standig hin und her schwimmen. Ob die 
Stimmungsveranderung durch den Wechsel von Hell und Dunkel 
erfolgt, der durch ihre eigenen Bewegungen hervorgerufen wird oder 
aus inneren Griinden, dariiber 
ist nichts · bekannt. 

Manchmal ist der Grund 
fiir abweichende Befunde noch 
schwerer zu fassen. So z. B. 
wenn die Jahreszeit, das Alter 
u. dgl. die Art der Phototaxis 
beeinflussen. Leichter zu stu­
dieren ist schon die Bedeu­
tung der chemischen Zusam­
mensetzung der Nahrlosung. 
Klebs (1896) fand z. B. , daB 
eine 0,2 bis 0,5 % ige Nahr­
losung die Lichtempfindlich­
keit der Mikrosporen von 
Ulothrix zonata fast vollig 
aufhebt. Loeb (1906) zeigte, 
daB manche Tiere, Bowie auch 
Vol vox , durch Kohlensaure 
und schwache organische Sau­

Abb. 64. 
Beleuchtungsverhaltnisse, wie sie in einer wasser­
gefiillten, runden Glasdose bei horizontalem Licht· 
ausfall von reehts zustande kommen, festgehalten 
dureh Unterlegen von photographisehem Papier . Die 

hellste Stelle auf der Zimmerseite, d. h. links. 

ren starker positiv phototaktisch gemacht werden konnen als sie in 
neutralen Fliissigkeiten sind. 

Rothert (1904) hat den EinfluB von Chloroform und Ather auf 
die Phototaxis studiert. Er fand, daB bei manchen Organismen 
(Gonium pectorale und Pandorina morum) durch Narkotika die Licht­
reizbarkeit aufgehoben werden kann, bevor die Beweglichkeit aufh6rt, 
bei anderen (Euglena viridis und Chlamydomonas) dagegen nicht. 
Ferner zeigte sich bei einer gewissen Konzentration von Chloroform, 
aber nicht von Ather, eine Umkehrung des Sinnes der Phototaxis 1), 
worin vielleicht eine spezifische chemische Wirkung gesehen werden 
muB, die von der Narkosewirkung zu unterscheiden ist. Bei Gonium 
wurde auBerdem eine Nachwirkung der Narkotika, und zwar sowohl 

1) Die vorher an der Zimmerseite des Tropfens sich sammelnden Schwar­
mer gingen nun nach dem Fensterrande. Wo aber die grol3ere Helligkeit ge­
herrscht hat, liiBt sich nicht ohne weiteres ersehen. 

~ 

Licht 
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bei Ather wie bei Chloroform beobaehtet. Diese best and in einem 
voriibergehenden starkeren Bestreben, den Zimmerrand des Tropfens 
aufzusuehen. Man sieht, daB reeht verwiekelte Verhaltnisse vor­
liegen. 

Aueh die Temperatur hat oft einen EinfluB auf den Sinn der 
Liehtbewegung (Strasburger 1878). Eine neue Dureharbeitung aIler 
dieser Angaben mit Beriieksiehtigung del' Liehtbreehungsverhaltnisse 
ist aber vonnaten. 

DaB. bei der Phototaxis das Licht selbst und nieht etwa die 
Erwiirmung oder andere Einfliisse der Bestrahlung das Reizmittel 
darsteIlen, das hat Strasburger sieher erwiesen. Damit ist aber die 
Frage naeh dem ReizanlaB noeh nieht erledigt. Vielmehr bleibt, 
wie beim Phototropismus, so aueh hier, noeh die Entseheidung zu 
treffen, ob die Riehtung des Liehtes oder Helligkeitsdifferenzen den 
Reizerfolg bedingen? VerhiiltnismiiBig leioht ist zu beobaehten, daB die 
Sehwimmriehtung bei paraIlelstrahligem LiehteinfaIl mit dessen Rieh­
tung zusammenfallt. Anders abel' verhalt es sieh, wenn Helligkeits­
differenzen vorliegen, die nieht in der Riehtung der Liehtstrahlen, 
sondern quer dazu abgestuft sind. Besonders uber die Deutung der 
Versuehe mit teilweiser Beschattung des GefaBes konnte man sieh 
bisher nieht einigen. 

Bei positiv phototaktisehen Organismen, die schrag von oben 
beleuehtet wurden, fand man, daB ein quergestellter Sehattenstreif 
bald ein uniiberwindliehes Hindernis fiir die Bewegung in der Lieht­
riehtung darstellte, bald aber ohne wei teres durehsehwommen wurde. 
Das eine sehien fUr die Bedeutung der HeIligkeitsdifferenzen, das 
andere fur die der Liehtriehtung zu spreehen. Ferner sammdten 
sieh negativ phototaktisehe Schwarmer aueh im Sehatten eines in 
del' Riehtung del' Liehtstrahlen uber das Gefa13 gelegten Brettehens. 
Wurde abel' ein Helligkeitsgefalle senkreeht zur Liehtriehtung erzeugt, 
indem ein mit gefarbter Lasung gefiillter Glaskeil iiber einen 
sehwarmerhaltigen Flussigkeitstropfen gelegt wurde, so fand die Be­
wegung allein naeh dem Fenster zu statt (Strasburger 1878). Hier 
sprieht wieder del' erste Versuch fur die Bedeutung del' Helligkeits­
differenzen, del' zweite fill' die del' Strahlenriehtung. 

Strasburger war del' Meinung, daB del' Liehtabfal1 keinen Reiz 
bedinge. Die Sehwarmer sollen sieh vielmehr deshalb in oder VOl' einem 
Sehatten ansammeln, weil "die seitlieh beleuehteten Wassermassen 
die dominierenden Liehtquellen filr die Sehwarmer abgeben". Die 
phototaktischen Organismen sollen sieh stets in del' Riehtung der 
Strahlen bewegen, abet entweder del' steigenden odeI' del' fallenden 
Liehtintensitat (solI heiDen Beleuehtungsstarke) folgend. 

Naeh Oltmanns (1892) dagegen sind es gerade die Intensitiits­
differenzen del' Beleuehtung, die die Bewegungsriehtung bestimmen. 
Er experimentierte mit Volvox. Leider mussen wir es uns versagen, 
alleh nul' kurz aIle die merkwurdigen Beobaehtungen wiederzugeben, die 
Oltmanns anstellte. Das Hauptresultat seiner Versuehe war die Er-
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kenntnis, daB die Volvoxkugeln eine mittlere Helligkeit aufsuchen 
und sich deshalb positiv oder negativ phototaktisch verhalten, je 
nachdem die herrschende Beleuchtung schwacher oder starker ist als 
die ihnen zusagende. Bei hellem Licht sammeln sie sich im Schatten, 
bei schwachem kommen sie hervor und suchen gut beleuchtete 
Stellen auf. 

An dem Versuche von Strasburger mit dem Absorptionskeil be­
mangelt Oltmanns (1892, S. 204) mit Recht, daB die Differenzen der 
Helligkeit in dem Kulturtropfen voraussichtlich zu klein waren, als 
daB sie eine Wirkung hatten haben konnen. Aber auch Oltmanns' 
entsprechende Versuche, in denen eine starkere Helligkeitsabstufung 
liber einem groBeren GefaBe mit Volvox eine Ansammlung in mitt­
lerer Beleuchtung bewirkte, sind nicht einwandfrei. Denn der Gang 
der Lichtstrahlen ist schwer zu iibersehen, mannigfaltige Refiexe 
triiben das Resultat (Jost 1908, S.655). 

Besonders schwer zu deuten scheinen aber aIle Versuche, bei 
denen in einem gleichma13ig stark beleuchteten Kulturgefa13 die photo­
taktischen Organismen sich im Halbschatten eines dariibergelegten 
Brettchens sammelten. "Nun konnen aber die in allseitig gleicher 
Helligkeit be£lndlichen Schwarmsporen unmoglich eine Kenntnis da­
von haben, daB in einer gewissen Entfernung von ihrem augenblick­
lichen Aufenthaltsort eine ihnen mehr zusagende Helligkeit herrscht" 
(Jost 1908, S.656). 

Hier hilft uns eine zuerst von Engelmann (1882) beobachtete 
Erscheinung weiter. Dieser Forscher projizierte mit Hilfe eines unter 
dem Tische des Mikroskopes angebrachten Linsensystemes einen hell en 
Lichtfleck auf dunklem Gmnde in die Ebene eines Euglenenprapa­
rates. Die phototaktischen Flagellaten sammelten sich dann bald in 
dem Lichtkreise an. Die Art und Weise ihrer Reaktion, die mikro­
skopisch verfolgt werden konnte, war aber hochst merkwlirdig. Au13er­
halb des hellen Fleckes machte sich keinerlei bestimmte Bewegungs­
richtung bemerkbar. Nur zufallig kam ein uud das andere Individuum 
beim Hin- und Herschwimmen liber die Lichtgrenze. Dabei zeigte 
es keinerlei Anzeichen, das auf eine Reizwirkung des plotzlichen 
Wechsels von dunkel zu hell hatte schlieBen lassen. W ollte aber eine 
Euglene aus dem hellen Kreise heraus, so fuhr sie, im Augenblick 
des Dberschreitens der Grenze odeI' wenig spater, wie erschreckt 
zuriick. Allein durch dies Zuriickfahren wurde es bewirkt, daB mehr 
und mehr Individuen sich in dem als "FaIle" wirkenden Lichtfleck 
sammelten. Die "Schreckbewegung" wird aber nicht durch lokale 
Beleuchtungsdifferenzen, etwa zwischen Vorder- und Hinterende her­
vorgemfen, sondHn allein durch den zeitlichen Wechsel der Hellig­
keit. Sie £lnden namlich auch bei diffuser Beschattung statt. Die 
Ansammlung an hellen Ste11en in einem sonst dunklen Raume kann 
man sehr schon demonstrieren, wenn man ein Kulturgefii/3 mit viel 
beweglichen Euglenen durch schwarzes Papier verdunkelt, in dieses 
aber Locher nach Art einer Schablone schneidet. Die Abbildung 
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wurde auf diese Weise durch Photographieren nach Abheben der 
Schablone gewonnen. Die dunklen Buchstaben werden durch lauter 

Abb. 65. 
Phototaktisch angesammelte Eu­
glenen bilden das Wort "Licht". 

Euglenen gebildet (Abb. 65). 
In ahnlicher Weise wie das Fangen 

in der Engelmannschen "Lichtfalle" sind 
die oben beschriebenen Ansammlungen 
an hellen oder beschatteten Orten zu 
erklaren. N ur zufallig treffen z. B. die 
hin- und herfahrenden Schwarmer im 
intensiv beleuchteten Kulturgefaf3e die 
dunklen Stellen. Hier aber finden bei 
der Ruckkehr ins Helle "Schreckbe­
wegungen" statt, deshalb sammeln sich 
die Organismen in den dunklen Flecken 
an. Strasburger beobachtete schon 
(1878) bei manchen seiner Algenschwar­
mer eine "Erschutterung" auf plotzliche 
Verdunklung, bei anderen auf Verstar­
kung des Lichtes. Dabei bewegten sich 
Botrydiumschwarmer auf starke und 

schnelle Verminderung der Helligkeit selbst im Kreise. 
Dasselbe konnte ich (Pringsheim 1908) besonders hiibsch an Euglenen 

sehen, denen ich bei mikroskopischer Beobachtung durch Vorschalten einer 
gelbroten Glassoheibe pliitzlich alles wirksame (griine-violette Licht) entzog. 
Will man eine ebenso wirksame Reizwirkung durch bloBe Abdampfung des 
weiBen Lichtes erreichen, so muB man das mikroskopische Gesichtsfeld so weit 
verdunkeln, daB nichts mehr zu erkennen ist. Mit derselben Methode laBt sich 
gut beobachten, daB unter solchen Umstanden, die eine negativ phototaktische 
Reaktion der Euglenen bewirken, die Schreckbewegung durch den umgekehrten 
Helligkeitswechsel wie oben, also durch pliitzliche starke Belichtung ausgeliist 
wird. (Vgl. auch Jennings [1905] 1910 S. 214). 

Durch die Engelmannsche Entdeckung ware wenigstens fUr 
diejenigen Organismen, die eine Schreckbewegung zeigen, die 
Ansammlung an hellen oder dunklen Orten erklart. Wir haben 
aber gesehen, daB dieselben Schwarmsporen und grunen Flagellaten 
sich auBerdem bei einseitiger Beleuchtung in die Richtung der Strahlen 
einstellen und so der Lichtquelle entgegenschwimmen. In dies em FaIle 
scheint eine ganz andere Reaktionsweise vorzuliegen. Bis vor kurzem ging 
nun die herrschende Meinung dahin, daB in einem und demselben 
Individuum zwei verschiedene Arten von Lichtreizbarkeit vereinigt 
seien. Fur die eine soUte der Intensitatswechsel; fUr die andere die 
Richtung des Lichtes ausschlaggebend sein (J os t 1908 S. 656). Dabei 
sind aber Arbeiten von Jennings nicht genligend berlicksichtigt 
worden, die bis ins Jahr 1897 zuriickgehen 1 ). Diesem Forscher 
gelang es durch eingehende Beobachtungen an verschiedenen (chemo-

1) Die ersten von ihnen finden sich bei Rothert 1901 aufgefiihrt und 
sind 1!J05 zu einem einheitlichen Bilde zusammengefaBt worden (Jennings 
[1905] 1910). 
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und) phototaktischen Organismen, deren Richtungsbewegungen auf 
Reizung durch Intensitatswechsel zuriickzufiihren. 

Er fand bei seinen Untersuchungen die "Schreckbewegungen" 
weit verbreitet. Sie gehen ganz allgemein in der Weise vor sich, 
daB auf eine plOtzliehe Veranderung hin eine Reaktions bewegung er, 
folgt, deren Art und Richtung durch die Organisation des betreffen­
den Lebewesens bedingt ist. Jeder Reiz, der iiberhaupt eine Bewe­
gung veranlaBt,' hat nach Jennings dieselbe Reaktionsweise zur 
Folge. N ur die Intensitat der Reaktion ist durch die GroBe der 
veranlassenden Veranderung bestimrnt. 

Urn das verstehen zu k6nnen, betrachten wir die Gestalt einer 
Euglene (Abb. 2, S. 9). Sie sieht ungefahr fisehforrnig aus. An ihrem 
V orderende befindet sich eine Einkerbung, in del' die' GeiBel befestigt 
ist.. Dureh die Vertie£ung wird vorn eine groBere und eine kleinere 
Lippe el'zeugt. Seitlichan del' ersteren liegt der sogenannte Augen­
fleck, eine etwa schalen£ormig gestaltete rote Pigmentmasse. Engel­
mann. (a. a. 0.) hatte 'ge£unden, daB !j,llein del' VOl' dem "Augenfleck" 
befindliche Teil des Plasmas lichtempfindlich ist. Wurde namlich iiber 
eine Euglene von hinten ein kleiner Lichtfleck gefiihrt, so rand eine 
Reaktion erst statt, wenn del' Pigmentfieck iiberschritten ward. Wurde 
del' Lichtpunkt von vorn kommend vorgeschoben, so erfolgte die 
Bewegung schon vor Beriihrung des roten Fleckes. Demnach steht 
der Augenfleck selbst offenbar nur in einem mittelbaren Zusammen­
hange mit del' Lichtl'eizbal'keit. Wahrseheinlich hat er, wie auch daB 
Pigment bei tierisehen lichtempfindlichen Organen, nur den Zweck, 
Seitenlieht abzuhalten und so eine gewisse Lokalisation des Licht­
eindruckes zu erm6g1ichen. 

Wird eine ruhig dem Lichte entgegenschwimmende Euglene 
plotzlich beschattet, so stockt sie sofort und macht gleich darauf 
eine lebhafte Drehung mit dem Vorderende nach del' Seite des 
gr6Beren Lippenfortsatzes hin. 1st die Herabsetzung der Helligkeit 
sehr stark, so erfolgt sel bst ein mehrrnaliges Kreisen unter Kon­
traktion des biegsamen Karpel'S. Halt. die schwachere Beleuchtung 
an, so streckt sich die Euglene wieder gerade und schwimmt weiter, 
als ware nichts geschehen. Daraus ist ersichtlich, daB die Schreck­
bewegung auf einem Ubergangsreize beruht, fLlso nicht durch schwache 
odeI' starke Belichtung an sieh, sondern durch den Wechsel hervor­
gerufen wird. 

Betrachten wir nun eine bei gleichmaBiger Seitenbeleuchtung 
geradeaus dem Lichte entgegensch,,·immende Euglene etwas genauer, 
so finden wir, daB sie sich wahrend des Fortschreitens gleichzeitig 
urn ihre Langsaehse dreht. Dabei beschreibt das Vorderende ge­
wahnlich nach der Seite des graBeren Lippenfortsatzes hin eine 
Schraubenlinie, wahrend das Hinterende annahernd gradlinig fort­
schreitet. Unter diesen Umstanden ist der lichtreizbare Plasmateil 
trotz del' Drehung dauernd gleichrna13ig beleuchtet. Lassen wir nun 
aber das Licht seitlich zur bisherigen Bahn einfallen, so andert sich 

P ri ng she i m, Reizbewegungen. 13 
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das. Denn durch die Rotation der Euglene muB dabei die etwas 
seitlich liegende empfindliche Karperstelle balddem Lichte zugekehrt, 
bald von ibm abgewendet sein. In letzterer SteHung ist sie aber 
durch den Karper selbst und besonders durcb den Pigmentfleck be­
schattet. Auf diesen Verdunkelungsreiz erfolgt· nun wiederum die 
"Schreekbewegung" unter Drehung des Vorderendes, d. h. eine Er­
weiterung der auch beim rubigen Schwimmen belichriebenen Schrauben­
linie. In einer der dabei zustande kommenden .stellungen zum 
Lichte falIt die Verdunkelung durch den Pigmentfieck fort. Sogleich 
wird die normale Vorwartsbewegung wieder aufgenommen, aber in 
einer von der frliheren abweicbenden Richtung. Fallt diese schon 
mit der neuen Lichtrichtung zusammen, so ist der lichtempfindliche 
Teil trotz der Drehung wieder gleichma13ig beleuchtet, somit ist keine 
Ursache flir erneute "Schreckbewegung" vorhanden. Genugt die erste 
Richtungsanderung nicht, so wiederholt sich das Spiel, bis die Euglene 
in der Lichtrichtung schwimmt. Mit entsprechenden Umstellungen 
kann ganz das Gleiche flir die negative Phototaxis bei. starker Be­
leuchtung gesagt werden. Somit sind die Richtungsbewegungen der 
Euglenen unter Berlicksichtigung ihres Karperbaues auf diesel be Reiz­
barkeit .zuruckgefiihrt, die die Schreckbewegungen zur Folge hat. 

Die genaue Analyse der komplizierten Art zu schwimmen und 
auf Reize zu antworten oder des "Aktionssystems", wie es Jennings 
nennt, hat zu einer einleuchtenden Lasung des alten Problemes ge­
fiihrt. Gerade die Rotation urn die Langsachse; die J ost (1908 S. 649) 
wegen des dadurch bedingten Wechsels des Reizangriffes noch eine 
Erschwerung des Verstandnisses fur die Art der Perzeption zu be­
deuten schien (er erinnert an die Klinostatendrehung), ist durch 
Jennings als wesentliches Hilfsmittel beim Aufsuchen der geeigneten 
Helligkeit erkannt worden. 

Nachdem so gezeigt worden ist, daB die verschiedenen Formen, 
in den en die Lichtreaktionen bei den Euglenen auftreten, auf die­
selbe Art der Reizbarkeit zuruckgeflihrt werden konnen, ergibt sich 
die Berechtigung, den ReizanlaB einheitlich zu definieren. Man kann 
sagen: Bedingung flir das Auftreten einer Reizbewegung ist der 
zeitliche Wechsel in der Intensitiit der Beleuchtung des perzeptions­
fahigen Vorderendes. Die Reaktion verliiuft dann in einer Richtung, 
die durch die Organisation des Karpers gegeben ist. Diese Satze 
entsprechen aber durchaus der Definition, die oben (S. 109) flir nastische 
Reizvorgange gegeben wurde. Die Reaktionsweise der Euglenen 
ist eine Art der Photonast ie. lhr Erfolg ist jedoch oft eine 
tropistische Bewegung, deren Richtung durch den Einfall der Licht­
strahlen bedingt ist. 

Es fragt sich nun, wie weit die ~rfahrungen an Euglenen ver­
allgemeinert werden durfen. N ur fur wenige phototaktische Organis­
men la13t sich vorlaufig hierauf eine AntwOl't geben. Am genauesten 
unterimcht hat Jennings mit entsprechendem Resultat einen licht­
empfindlichen Stentor. Das ist aber zweifellos ein Tier. 
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Von pfianzlichen Objekten kommen zum Vergleich zunachst die 
anderen griinen Flagellaten, dann die Schwarmsporen in Betracht. 
Rothert (1901 S. 396ff.) hat die Beobachtungen zusammengestellt, 
die fUr das Vorhandensein einer Dbergangsreizbarkeit sprechen. Hier­
her geharen vor aHem die"Erschiitterungen", die Strasburger bei 
manchen ScLwarmsporen usw. beobachtete (vgl. oben S. 192). DaB er 
sie bei anderen vermiBte, kann an der zu geringen GraBe des Hellig­
keitssprungcs gelegen haben. Ferner spricht fiir die bier dargelegte 
Auffassung die Beobaehtung Stras burgers, daB bei sehwaehem Lichte 
die Einstellung in die Liehtriehtung nul' sehr unvollkommen und die 
Sehwimmbahn vielfaeh gewunden ist. Denn bei geringer Intensitat 
del' Beleuchtung wird eine graJ3ere Abweiehung von del' Liehtriehtung 
natig sein, die Reaktionsbewegung auszulasen als bei graBerer Hellig­
keit. Wegen del' Kleinheit der betreffpnden Objekte sind genaue 
Beobaehtungen nieht ganz leieht anzustellen. Man darf abel' doeh 
wohl annehmen, daB da, wo ein Augenfieck und aueh sonst ein ahn­
lieher Bau, und daw ein ausserlieh ahnlieLes Verhalten vorliegt wi~ 
bei Euglena, aueh die Art del' Reizbarkeit dieselbe ist. 

Ein genaueres Studium erfordern freilieh noeh die radiaren 
Volvoeaeeen, Kolonieen und Einzelformen. Da bei Ihnen nieht wie bei 
Euglena dureh die Assymmetrie des Karpel's die Riehtung der Sehreekbe­
"egung festgelegt ist, so kannen sie vielleieht einen abweiehenden 
Typus reprasentieren. Deshalb braueht man aber fiir sie noeh keine 
eehte tropistisehe Reaktionsweise anzunehmen. Denn erstens sammeln 
sie sieh bei gleiehmaBiger Beleuehtung von oben gleiehfalls an be­
liehteten Stellen und zweitens haben Pfeffer (1884 S. 444/45) und 
Massart (1889 S. 559/60) bei Ihnen auf chemisehe Reize hin eine 
eehte Sehreekbewegung beobaehtet. Bei den annahernd kugelfar­
migen Kolonieen von Volvox fand ieh auf platzliehe Verdunkelung 
eine erweiterte Drehung des rotierenden Karpers. AuBerdem wird 
die Bewegung urn so geradIiniger, je starker del' einseitige Lichteinfall 
ist. Bei Chlamydomonas ist durch die seitIiche Lagerung des Augen­
fleckes eine physiologische Assymmetrie gegeben, der zufolge sie sich 
wie Euglena verhalten. 

1m ganzen glaube ich sagen zu diirfen, daB bei den sehr not­
wendigen weiteren Untersuchungen wohl Verschiedenheiten im Aktions· 
system zu enyarten sind; daB aber eine prinzipielle Unterscheidung 
zwischen zwei verschiedenen phototaktischen Reizarten bei pfianzlichen 
Objekten nicht mehr geboten ist. Eine Einstellung in die Richtung 
del' Lichtstrahlen, etwa auf Grund von lokalen Differenzen der Be­
leuchtung an verschiedenen Teilen des Karpers, diirfte nicht existieren. 
An Stelle dieser Vorstellung ist die Reaktionsweise mit einer 
zur Gestalt des Karpel's in Beziehung stehenden Richtungsanderung 
und auf Grund von zeitIich wechselnder Belcuchtungsintensitat zu 
setzen. Das Dberschreiten eines quergestellten Schattens durch 
Schwimmen in der Lichtrichtung (und iihnliche Erscheinungen) ware 
dann so zu erklaren, daB die Abweichung von der Richtung der 

13* 
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Strahlen eine starkere Verdunkelung der lichtempfindlichen Plasma­
partieen bewirkte als der Schatten selbst. 

Am iibersichtlichsten von allen phototaktischen H,eaktionen ist 
das Verhalten der lichtreizbaren Purpurbakterien. Bei dies en fand 
Engelmann (1882) zum ersten Male die Schreckbewegung auf plotz­
liche Verdunkelung, die sich hier in einer voriibergehenden Umkehrung 
der Bewegungsrichtung, in einem Zuruckschiel3en mit 'dem Hinterende 
voran, bemerkbar macht. Bleiben nach dem Helligkeitswechsel die 
Verhaltnisse konstant, so schwimmt das Bakterium bald wieder mit 
dem Vorderende voran, aber in einem etwas anderen Winke1. Auf 
Grund dieser Reaktionsweise sammeln oder "fangen" sich die be­
treffenden Bakterien ganz ahnlich wie das oben fiir Euglenen er­
z1ihlt wurde, an hellen Stellen, indem sie uber deren Grenze wohl 
hin, aber nicht zuriickschwimmen konnen. Eine dUTch die Licht­
strahlen bestimmte Bewegungsrichtung konnte Engelmann (a. a. O. 
S. 12l/22) nicht finden. Die Bakterien gelangen also bei einer Be­
leuchtung von oben oder unten und dazu senkrechter Helligkeits-
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Verteilung VOIl phototaktisehen Purpurbakteriell im )1ikrospektrum. 
(1'ach Engelmann.) 

abstufung nur zufallig an Stellen anderer Beleuchtungsstarke ganz 
so wie Euglenen u. a. Flagellaten, Schwarmsporen usw. 

Die Bakterien, um die es sich handelt - Engelmann nannte 
die Art Bakterium photometricum, es war aber ein Chromatium -, 
sind auch sonst in ihren Lebensverhaltnissen vom Lichte abhangig, 
da sie nur im Hellen gedeihen. Allerdings weiB man nicht genau, 
worauf diese Forderung beruht. Fur uns ist es aber nur wichtig, 
daB auch hier, wie bei den griinen Organismen, die Lichtreizbarkeit 
eine Anpassung an die Lebensweise darstellt. 

Bei den Purpurbakterien sind es nicht wie bei den grunen 
Organismen die kurzwelligen Strahlen, die die phototaktische Reaktion 
bedingen, sondern im Gegenteil hauptsachlich die unsichtbaren ultra­
roten und etwas weniger die gelben. (Abb. 66). Engelmann sah die 
Chromatien sich an diesen Stellen eines kleinen Spektrums im Mikro­
skope sammeln. Nach ihm sind die wirksamen Strahlen dieselben, 
die von dem roten Farbst.offe absorbiert werden und die gleichzeitig 
auch fUr die Stoffwechselprozesse am giinstigsten sind. 

Diese Bakterien haben nun keinen Augenfleck und keine asym-
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metrische Gestalt. Ihr Aktionssystem gestattet ihnen nur ein Vor­
warts- oder Riickwartsschwimmen. Eine, auch nur mittelbar hervor­
gerufene Einstellung in die Lichtrichtung, etwa wie bei Euglena, ist 
Ihnen nicht gegeben. Sie gelangen also nur durch zielloses Hin- und 
Herschwimmen in Zonen giinstiger Beleuchtung. Das Aufsuchen 
einer zusagenden Helligkeit wird demnaeh (ganz abgesehen von der 
Schnelligkeit der Bewegung) weniger sieher vor sieh gehen als bei 
einer Reaktionsweise nach Art der Euglenen. Denn die letztere ge­
stattet unter natiidiehen Verhaltnissen meist die Ausnutzung der 
von hellen Stellen ausgehenden seitliehen Strahlung zur Lenkung 
der Bewegung. Es wird damus ersiehtlieh, daB das Aktionssystem 
des Bakterium photometrieum eine niedrigere Stufe darstellt als das 
der phototaktisehen Flagellaten, Algensehwarmer und Volvoeineen. 

D'er Untersehied beruht aber nieht, oder nieht allein, auf dem 
Fehlen des den drei eben genannten Gruppen zukommenden Augenfleekes 
(oder gar des Chlorophylls). Das lehren uns einige weitere nieht griine 
Organismen, deren Reizbewegungen Strasburger (1878, S. 18 u. 19) 
und Rothert (1901, S. 372) auBerlieh ganz iibereinstimmend mit dem 
der griinen Sehwarmer fanden, obgleieh sie keinen Augenfleck be­
sitzen. In den drei bekannten Fallen handelt es sieh urn Organism en, 
die auf phototaktischen Flagellaten schmarotzen und mit Hilfe ihrer 
Liehtreizbarkeit dieselben Stell en wie dipse aufsuehen. Darin stimmen 
die Schwarmer dieser drei Organismen iiberein, obgleieh sie sehr 
versehiedenen Verwandtsehaftskreisen angeharen. Zwei von ihnen, 
namlieh Chytridium vorax, das auf Haematoeoeeus laeustris, und 
Polyphagus Euglenae, del' auf Euglenen parasitiert, geharen zu den 
niedrigen Pilzen, der dl'itte, eine Bodoart, die sieh von Chlamydomonas 
multifilis nahrt, ist ein Flagellat. Es ist somit deutlich, daB aueh 
hier wieder die Lebensweise zur Ausbildung der zweekentspreehenden 
Reizbarkeit gefiihrt hat. Denn die naehsten Verwandten diescr drei 
Rauber, die entweder gar nicht odeI' auf unbeweglichen Pflanzen 
schmarotzen, besitzen keine phototaktischen Fahigkeiten. 

Wie bei dies en farb- und augenflecklosen Organismen die be­
obaehtete Einstellung in die Lichtrichtung zustande kommt, ist nicht 
genauer untersucht worden. Es ist auch nicht bekannt, wie sie auf 
einen Intensitatswechsel reagiel'en. Ein Einwand gegen die AHge­
meingiiltigkeit der oben bei Euglena dargelegten Auffassung von del' 
Phototaxis kann abel' vol'laufig aus ihrem Bau und Verhalten nieht 
entnommen werden. Denn del' Augenfleck vergraBert nul' die Diffe­
renz in del' Beleuchtung des liehtempfindliehen Plasmas je nach 
del' Stellung des Karpel's zum Lichte. Selbst wenn die Pel'zeptions­
fahigkeit bei den farblosen Sehwarmern gleichmaBig iiber den ganzen 
Karper verteilt sein sollte, ist doch durch die Abweichung von del' 
Kugelgestalt eine Differenz in del' Menge des aufgefangenen Lichtes je 
nach del' SteHung gegeben. Diese Differenz kannte abel' als ReizanlaB 
geniigen und das Sehwimmen in del' Lichtriehtung el'maglichen. Doch 
muB die Entscheidung weiteren Untersuchungen vorbehalten bleiben. 
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Wenden wir uns nun zu den librigen freibeweglichen Organis­
men, die eine Lichtreizbark~it besitzen. Unter dies en ist das Ver­
'balten besonders von einigen Desmidiaceen durch Untersuchungen 
von Stahl (1880) u. a. bekannt (Literatur Pfeffer 1904, S. 776). 
Der frliher besprochene Bewegungsmechanismus beruht auf del' 
Ausscheidung von verquellenden Stofl'en. Mit Hilfe dieser heften 
sich die langlichen Pleurotaenien, Closterien u. a. mit einem Ende 
fest, wahrend das andere, schrag aufgerichtet,· schwacherem Lichte 
entgegen oder von starkem fortgekehrt ist. Die Fortbewegung ge­
schieht durch Rutschen des festgehefteten Endes auf der Unterlage, 
wobei ein Hin- und Herschwanken des aufgerichteten Teiles zube­
obachten ist. Bei Closterium liberschlagt sich auJ3erdem der ganze 

Ahb. 67. 
Kolonie von einer Nosloe"r! an der Wand eines KulturgefllCes. 
Die Faden haben sieh den durch den Pfeil angedeutcten Lichteinfall 

entsprcehend phototropisch angeordnet. 

Karpel' unter abwechselndem Festkleben der beiden Enden, wobei 
gleichfalls eine Annaherung oder Entfernung von der Lichtquelle, je 
nach der Helligkeit stattfindet (vgl. Abb. 8, S. 18). 

Die Diatomeen scheinen, soweit sie chlorophyllhaltig und be­
wegungsfahig sind, gleichfalls alle phototaktisch zu sein (Litera.tul' 
Pfeffer 1904, S. 776). Eine Ansammlung an hellen oder beschatteten 
Stell en kommt abel' nul' durch scheinbar regelloses Hin- und Her­
schieben zustande, wobei jede Richtungsumkehr nicht genau in die 
alte Bahn zuriick, sondern in einem kleinen Winkel von ihr abfiihrt. 
Ahnlich verhalten sich die Oscillarieen, die sich zudem phototropisch 
kriimmen kannen (Abb. 67). 

Das Aktionssystem ist bei Desmidiaceen und Diatomeen recht 
verschieden. Gemeinsam ist ihnen abel' die mangelnde Einstellung 
ihrer Korperachse in die Lichtrichtung, ahnlich wie bei den Bakterien. 
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Offenbar hilft auch bei ihnen ein haufiger Wechsel der Bewegungs­
richtung, Stellen geeigneter Beleuchtung aufzusuchen. Sicherlich 
wiirde man bei genauerer Beobachtung eine Bevorzugung gewisser 
fordernder Bewegungsrichtungen finden. Vielleicht wird auch unter 
Bedingungen, die der Phototaxis giinstig sind, die Bewegung gerad. 
liniger, ahnlich wie das fUr Euglenen und Schwarmsporen gefunden 
wurde. Die zuletzt genannten Organismengruppen, Desmidiaceen, 
Diatomeen und . Oscillarien werden durch ihre Lichtreizbarkeit be­
fahigt, aus bedeckendem Schlamm hervor oder bei zu starkem Lichte 
in ihn zuriick zu kriechen und auch sonst ihnen zutragliche Beleuch­
tungsverhaltnisse aufzusuchen. Das Gleiche gilt fiir mane he Fadenalgen, 
(z. B. Spirogyren), die sich schiebend auf einer Unterlage und auch 
im Wasser aufrecht stehend phototropisch zu bewegen vermogen. 

Schlie13lich ist noch fiir die Plasmodien mancher Schleimpilze 
bekannt, daB sie das Licht £liehen und deshalb am Tage sich meist 
im Substrat verkriechen. Nach Pfeffer (1904, S.777) "diirfte diese 
einseitige Wanderung wesentlich dadurch' verursacht werden, daB die 
Ausgestaltung an der starker beleuchteten Partie verhaltnismaBig 
ansehnlicher beeintrachtigt wird. Es ist deshalb wohl anzunehmen, 
daB in dies em FaIle die negativ phototaktische Bewegung durch die 
Lichtdifferenz, also nicht durch die Lichtrichtung veranlaBt wird." 

Durch ihre negative Phototaxis entgehen diese ungeschiitzten, 
nackten Plasmamassen dem Austrocknen an besonnten Standorten. 
Erst kurz vor der Fruktifikation kommen sie ans Licht hervor. Dann 
ist aber auch der Zeitpunkt gekommen, wo die trocken verstauben­
den Sporen gebildet werden. 

So steht die Lichtreizbarkeit der freibeweglichen p£lanzlichen 
Lebewesen iiberall in deutlichem Zusammenhange mit ihrer Lebens­
weise. Sie wird in den Dienst der Ernahrung oder der Fortp£lanzung 
gestellt. 

Bei den Purpurbakterien sahen wir die phototaktische Wirkung 
hauptsachlich von den ultraroten Strahlen ausgehen, d. h. von den­
j enigen, die wegen ihrer hohen thermischen Wirkung gemeinhin 
Warmestrahlen genannt werden. Man konnte da schon mit einem 
gewissen Rechte von Thermotaxis sprechen, wenn es auch nicht 
wahrscheinlich ist, daB gerade die Warmewirkung die Ansammlung 
bedingt. Solange wir aber nicht die eigentliche Reizursache, also 
die die Erregung bedingende physikalische Veranderung im Organis­
mus kennen, tun wir gut, die durch "strahlende" und die durch 
"geleitete" Warme erzielten Reizwirkungen auseinanderzuhalten. 

Von frei beweglichen Organismen ist eine echte thermotaktische 
Reaktionsweise am besten fUr Infusorien bekannt. Haben diese die 
Wahl, so fliehen sie sowohl kaltes wie warmes Wasser und sammeln 
sich bei mittlerer Temperatur, die bei den einzelnen Arten zwischen 
23 und 30° variiert (Mendelssohn zitiert nach Jennings [1905] 
191O). Ahnliches gilt fUr Euglenen. 
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Sonst ist bei freischwimmenden kleinen Lebewesen Thermo­
taxis kaum zu finden. Den Grund dafiir kann man mit Pfeffer 
(1901, S. 767) darin sehen, daJ3 die ungleiche Erwarmung im Wasser 
Stromungen hervorruft, denen nur kriiftigere Schwimmer wider­
stehen konnen, wahrend die sehwacheren, wie z. B. Bakterien, mit­
gerissen werden. 

Dagegen konnte Stahl (1884b) bei Schleimpilzen eine ausge­
sprocherie Thermotaxis nachweisen. Er setzte Plasmodien von Aethalium 
auf FlieJ3papierstreifen, deren beide Enden in Wasser von verschiedener 
Temperatur eintauchten. War die Auswahl zwischen 8 und 30° ge­
geben, so wurde das letztere vorgezogen. In Versuehen von Wort­
mann (1885 b) mit derselben Methode erfolgte auch dann noch positive 
Reaktion, wenn die Temperaturen 15 bis 20° einerseits und 35° 
andererseits waren. Bei 40° dagegen trat del' Pilz den Riickzug an 
und blieb an del' Grenze zwischen warmem und lauem Wasser 
zwischen 35 und <tOo 8tehen. Auch zwischen 18 und :37° wurde die 
Mitte aufgesucht, nicht abel' bei 18 und 36°, wo nur positive Reaktion 
auftrat. Hier liegt also offenbar das Optimum del' Temperatur. Ahn­
liche Resultate erzielte Clifford (1897), der auch mit engeren Inter­
vallen, von nur 10°, arbeitete. Er erzielte eine Repulsion schon bei 
33 bis 34°. Vielleicht gehorte sein Plasmodium einer anderen Art 
an. Die Umkehr del' Bewegung fand er plotzlich und scharf. Sie 
bestand in einem raschen Wegstromen des Plasmas von del' ge­
fahrdeten Stelle, wahrend die positive Reaktion schon bei 30° lang­
sam wurde. 

In del' Natur wandern die Plasmodien bei del' Abkiihlung des 
Bodens im Herbst in die Tiefe und bilden dort Dauerformen. Er­
warmen sich im Friihling die oberen Schichten, so beleben sie sieh 
wieder und steigen hoher. Wi I'd die Temperatur abel' zu hoeh, so 
daJ3 eine Sehadigung eintreten konnte, so fliehen sie wieder ab­
warts. 

g) Bewegung'en del' Chlorophyllkorper. 
Wie wir gesehen haben, sind die griinen Pflanzen vielfaeh be­

fahigt, die fiir die Kohlensaureassimilation giinstige Beleuehtung auf­
zusuchen, sei es nun durch Kriimmungsbewegungen oder durch freie 
Ortsveranderung. Mit del' Aufgabe del' letzteren ist die Pfianze 
trotz aller tl'opistisehen Fahigkeiten doch zu einer gewissen Tragheit 
verdammt, die ihr nul' in besehranktem :Mal3e gestattet, den rasch 
weehselnden Beleuchtungsverhaltnissen zu folgen. Deshalb wird ihn 
eine rasehe und auch in alteren Blattern noch sich vollziehende 
feinere Einstellung auf die augenblickliehe Belichtung von groJ3em 
Nutzen sein konnen. Eine solehe ist nun dnreh die Moglichkeit 
gegeben, die eigentliehen Trager del' Assimilation, die griinen Chloro­
phyllkorper, innerhalb del' Zelle zn verlagern. 

Bei den freibewegliehen phototaktischen Organismen ist im 
Gegensatz zu den festgehefteten entsprechend dem angedeufetell oko-
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logisehen Zusammenhange in der Tat eine Verlagerungsfahigkeit del' 
Chlorophyllkorper meist nicht zu beobachten. Unter den Fadenalgen 
hat z. B. die bewegungsfahige Spirogyra Chromatophoren, die sich nicht 
umlagern, del' unbewegliche Mesocarpus abel' 
bewegliche. Bei dieser Alge haben die Chloro­
phylltrager bandformige Gestalt und liegen 
gerade ausgestl'eckt in. einer Langsebene der 
zylindrischen, fadig aneinandergereihten Zellen. 
Durch Protoplasmafaden sind sie an del' Schmal­
seite del' Zelle angeheftet (Abb. 68). Die Chloro­
phyllplatten von' Mesocarpus haben nun die 
Fahigkeit, sich bel mittlerer Beleuchtung senk­
recht auf die Richtung der Strahlen zu stellen, 
bei starkerer abel' eine schrage und bei direk­
tel' Besonnung parallele Stellung zum ein­
fallenden Lichte einzunehmen. Auf diese Weise 
regulieren sie die Menge des auf sie fallenden 
Lichtes ganz ahnlich wie die phototropischen 
Blatter (Stahl 1880, Senn 1908). 

Nicht immer l'eagiert iibrigens die ganze 
Chlol'ophyllplatte als starl'es Ganzes. Fallt auf 
ihl'e eine Halfte das Licht in anderel' Rich­
tung als auf die andere, so dreht sich jedel' 
Teil fUr sich und in der Mitte entsteht eine 
Torsion. Das kommt besondel's dann vor, 
wenn durch eine Biegung des ganzen Meso­
carpusfadens eine gekriimmte Zelle in ihren 
Teilen verschieden gerichtetes Licht auffangt. 
- Merkwiirdig ist die Beobachtung von Senn, 
daB die Stellung quer zum Lichte nur durch 
die rotgelben, die Parallelstellung dagegen durch 
starke blauviolette Strahlen bewirkt wird. Aller­
dings stimmt es mit den sonstigen Erfahrungen 
iiberein, daB die ersteren VOl' aHem die Assi­
milation unterhalten, die letzteren aber bei 
hoher Intensitat schadigend wirken (Senn 
a. a. O. S. 31). Ware abel' die Beobachtung 
richtig, so ware hier zum ersten Male ein 
Farbenunterscheidungsvermogen bei Pflanzen, 
d. h. der Art nach verschiedene Reizung durch 
die einzelnen Spektralbezirke, festgestellt! Bei 
den Chloroplasten der anderen untersuchteu 
Pflanzen fand Senn stets, daB vorzugsweise die 
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Abb. 68. 

Faden von Mesocarpus 
senkrecht zur Papierehene 
beleuchtet gedacht; links in 
Licht mittlerer Heliigkeit, 
rechts in direkter Sonne. 
Darunter schematische Quer­
sehnitte mit dem Strahlen-
gange. (Nach Senn 1908.) 

blauen und violetten Strahlen die Bewegung auslosen, ganz so wie das 
fiir Phototropismus und Phototaxis allgemein gefunden worden ist. 

Bei den meisten Pflanzen sind die ChlorophyIlkorper nicht, wie 
bei den erwahnten Fadenalgen, bandformig, sondern kugelig, ei- oder 
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linserifarmig, und nicht wie bei Mesocarpus in Einzahl, sondern in 
graBerer Menge vorhanden. Friiher (Stahl 1880) nahm man abel' 
an, daB trotzdem der gesammte Chlorophyllapparat einer Zelle, be­
stehend aus einer ganzen Anzahl von Chlorophyll karp ern , als ein­
heitliches Ganzes reagiBre, ahnlich wie bei Mesocarpus. die griine 
Platte. Senn verdanken wir nun den bedeutungsvollen Nachweis, 
daB diese Auffassung nicht richtig sein kann. Vielmehr sucht jeder 
Chlorophyllkarper mit einer gewissen Selbstandigkeit denjenigen Platz 
in der Zelle auf, an dem geeignete Beleuchtungsverhaltnisse herrschen, 
ahnlich wie phototaktische Schwarmsporen in einem GefaBe. 1st 
das Licht stark, so reagieren die Chlorophyllkarper negativ, ist es 
von mittlerer 1ntensitat, positiv. Dabei miissen fiir die Beurteilung 
des Ortes del' Ansammlung die Lichtbrechungsverhaltnisse inder 
Zelle beriicksichtigt werden, die z. B. in untergetauchten Faden von 
Vaucheria andel'S sindaIs an del' Luft. 1m ersteren FaIle beobachtet 
man in diesel' Alge eine Anhaufung nul' an del' dem Lichte zugekehrten 
Seite. An· del' Luft aber tritt eine zweite auf del' Riickseite auf, 
an der Stelle, wo die Strahlen sich treffen, die beim Dbertritt aus 
einem schwach lichtbrechenden in das starker lichtbrechende durch­
sichtige zylindrische Organ hinten in diesem eine Brennlinie bilden. 
In starkem Lichte suchen die Chlorophyllkarper die schwacher be­
leuchteten Flanken auf, wahrend Vorder- und Riickseite von Ihnen 
frei bleiben. Vaucheria zeigt noch eine andere Erscheinung, die das 
phototaktische Verhalten der griinen Karpel' besonders deutlich 
macht. Wird namlich del' Faden stellenweise verdunkelt und be­
lichtet, so sammeln sich die Chlorophyllkarper an den hellen Stellen 
an, fiihren also Bewegungen in der Langsrichtung des Fadens aus 1). 

Senn unterscheidet nach del' Reaktionsweise sieben Bewegungs­
typen, von denen del' erste der von Mesocarpus mit seiner einzelnen, 
sich drehenden Chlorophyll platte ist. Diesem stehen aIle anderen 
gegeniiber, bei den en Ortsveranderungen der Chlorophyllkarper auf­
treten. U nter ihnen ist der erste der besprochene Vaucheriatypus, 
zu dem auch noch gcwisse Meeresalgen, Moosvorkeime u. a. geharen. 

Der dritte Typus ist del' von Chromulina, einer einzelligen 
Alge, der sich dadurch auszeichnet, daB das Licht auf der Hinter­
wand kugeliger Zellen konzentriert wird, wo dann auch die Chloro­
phyllkarper liegen. Er wurde zuerst bekannt fiir die Vorkeime des 
Mooses Schistostega (Leuchtmoos) durch Noll (1888). Diese Vorkeime 
finden sich vorzugsweise in der Tiefe von Hohlungen, in die nur wenig 
Licht dringt. Durch die Konzentration der Strahlen auf den der Hinter­
wand anliegenden Chlorophyllkarpern wird die fiir die Assimilation 
notige Helligkeit erzielt. Das Licht, das die griinen Karper durchsetzt 
hat, tritt vermoge der eigentiimlichen Lichtbrechungsverhaltnisse 
parallel mit dem einfallenden wieder aus. Deshalb erscheinen die 

') Einentsprechendes Verhalten bei der Meeresalge Bryopsis beobarhtete 
als erster Win kler (1900). . 



Bewegungen der Chlorophyllkorper. 203 

SteUen, die von dem Moose besiedelt sind, dem in die Erdhohle 
hineinblickenden Beobachter griinleuchtend. Der Chromulinatypus 
steUt eine Anpassung an stets gleich gerichtetes Licht dar. 

Der vierte Typus Senns ist der von Eremosphaera. Er unter­
scheidet sich von dem Vaucheriatypus allein durch die Lage der 
Bewegungsbahnen. Wahrend namlich bei den zu dies em letzteren 
gehorigen Zellen nur ein dunner Plasmabelag der Wand anliegt, in 
dem die Bewegung vor sich gehen muG und so ein Dberschreiten 
beschatteter Wandpartieen unmoglich ist, verlaufen bei den eremo­
sphaeraartigen Objekten Protoplasmafaden mitten durch den Zellsaft­
raum und gewahrleisten eine groGere Bewegungsfreiheit. Es gehoren 
hierher neben der geuannten kleinen Alge hauptsachlich Diatomeen. 

Die iibrigen drei Typen umfassen die Assimilationsgewebe vie)­
zelliger Pflanzen, das einschichtige Blattgewebe vieler Moospflanzen 
und das Schwamm- und Palissadengewebe der Blatter hoherer Pflanzen. 
Auch bei diesen herrscht das Prinzip der Lagerung an gunstig be­
leuchteten Stellen innerhalb der einzelnen Zellen. 

Bei den im Gewebe zusammengeordneten ZeUen sind die Ver­
haltnisse schwerer zu iibersehen als bei den einzelnen lebenden oder 
in Faden aneinandergereihten Einzellern. Einmal sind in dickeren 
und von Luftraumen durchsetzten Organen die Lichtbrechungs­
verhaltnisse oft recht verwickelt, und dann kommt fiir die Anordnung 
del' Chloroplasten im Plasmabelag neben del' Lichtverteilung die Lage 
der ZeUenwande in Betracht, namlich del' Umstand, ob sie an andere 
Zellen, an freie Oberflachen odeI' an lnterzellularen grenzen. 

Beim einschichtigen Assilllilationsgewebe, wie es die meisten 
Blatter von Moosen und Leberllloosen, sowie die Vorkeime del' Farne 
aufweisen, ist die Ab,Yeichung von einfachen Zellenreihen noch sehr 
gering. Bei den erst fadenforllligen und spateI' flachig werdenden 
Farnkeimlingen geht del' "Vaucheriatypus" direkt in den "Moosblatt­
typus" iiber. Stahl (1880) konnte an diesem Materiale zeigen, daB 
sich beide nicht wesentlich unterscheiden, soweit die Lichtreaktionen 
in Betracht kommen. Am Licl)te breiten sich die Chloroplasten 
moglichst aus. 1m Dunkeln abel' macht sich ein Unterschied be­
merkbar, denn die Chlorophylltrager suchen dann die an Nachbar­
zellen stoGenden Wande auf, offenbar durch irgendweIche von ihnen 
ausgehende chemische Reize angelockt (Abb. 69b). Etwas derartiges 
war bei den friiheren Typen del' einzelnen odeI' in Faden angeord­
neten Zellen nicht zu beobachten. Vielmehr bleiben bei ihnen meist 
die Chloroplasten im Finstern in del' zuletzt innegehabten Lage 
(1'Iesocarpus, Vaucheria, Hormidium). Hochstens gehen vom Zellkern 
Richtkrafte aus (Eremosphaera und Diatomeen), die die Dunkellage 
bestimmen. 

Bei greller Besonnung lagern sich die Chlorophyllkorper in den 
iVloosblattern u. a. an die Wande, die den Strahlen parallel gehen. Da­
durch wird im Ganzen die Menge des aufgefangenen Lichtes geringer, 
und die einzelnen Chloroplasten entgehen durch gegenseitige Be-
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schattung, durch Profilstellung und durch die in den optischen Ver­
haltnissen der Zelle begrundete Beschattung del' betreffenden Wande 
del' Schadigung dureh zu intensive Belichtung (Senn 1908 S. 78). 

Dadureh, daB sowohl bei senkreehter Besonnung wie aueh bei 
Beschattung in den Moosbiattern die zur Flaehe senkrechten Scheide­
wande der Zellen aufgesucht werden, ist die Sehutzstellung bei starkem 
Licht von del' Dunkelstellung nicht zu unterscheiden (Abb.69b u. e). 
Das gilt abel' nur fUr einschichtige Organe. Bei zwei- und mehr­
schichtigen Geweben wird die Dunkelstellung sofort dadureh kennt­
lich, daB auch die zur Flache parallelen Zellwande von Chloroplasten 
besetzt werden, wahrend sie in del' Sonne frei bleiben (Abb. 70) 
(Lemna trisulca. Stahl 1880 S. 334/35). 

a b 

Abb. 69. 
Stuck eines Laubmoosblattes (Funaria hygrometrica). 

a Aus diffusem Licht; b verdunkelt gewesen; c senkrecht zur BlattiHiche besonnt. 
(Nach Senn 1908.) 

In den weit differenzierteren Blattern del' hoheren Landpflanzen 
finden wir fast durchweg zwei Arten von grunen Geweben. Die 
Hauptmasse del' Chloroplasten ist in den del' Oberseite genaherten 
und senkrecht zu ihr angeordneten langlichen Palissadenzellen ent­
halten, die das eigentliche Assimilationsgewebe darstellen, wahrend 
das sogen. Sehwammparenchym, das mit seinen groBen Luftlueken 
dem Gaswechsel dient, weniger Chlorophyllkorper enthalt. Ihm 
sehlieBt sieh die in Stengeln, fleischigen Blattern usf. verbreitete 
Masse des Grundgewebes an, soweit sie uberhaupt chlorophyllhaltig ist. 

Fur das Grund- und Schwammparenehym gilt naeh Senn das 
fur einschichtige Gewebe Gesagte, nul' daB hier das Bild del' 
Dunkelstellung wegen del' groBeren Zahl del' an benachbarte Zellen 
stoBenden Wande etwas andel'S ist als beim Moosblattypus, und 
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daB auch bei normaler Belichtung solche Zwischenwanden von 
Chloroplasten besetzt sein kannen, falls sie eine geeignete Beleuchtung 
aufweisen. Ferner ware zu bemerken, daB bei manchen Objekten, 
\Vie z. B. den blattartigen Sprossen der untergetauchten Wasserlinse 
(Lemna trisulca) und den fleischigen Blattern der Dachwurz (Semper­
vium) in starkem Lichte auf die anfangliche Querwandstellung Zu­
sammenballungen der Chlorophyllkarper folgen, die deren gegenseitige 
Beschattung nocli wirksamer machen. 

Die Chloroplasten des Palissadenparenchyms sind genau so photo­
taktisch wie die bisher besprochenen. Das geht z. B. aus einem 
Versuche von Stahl (1880 S. 378) hervor, in dem bei starkem Schief­
licht eine einseitige Lagerung der griinen 
Karper in den oberen Enden der 
schlauchfarmigen Zellen beobachtet 
wurde. Sonst liegen sie stetsden Seiten­
wanden der zylindrischen· Zellen an. 
Die Eigentiimlichkeiten in der Anord- a 

nung der Farbstofftrager im Palissaden­
parenchym miissen daher auf die 
()ptischen Verhaltnisse zuriickgefiihrt 
werden. Fiir diese ist es hauptsachlich 
bezeichnend, daB groBe Verschieden-
heiten in der Verteilung der Helligkeit b 

nicht maglich sind, weil seitliches Licht 
nicht tief eindringen kann. 

Gewahnlich werden die transversal­
phototropischen Blatter durch ihreLicht­
lage bewirken, daB die Strahlen un­
gefahr in der Langsrichtung der Pa-
lissadenzellen einfallen. N ur so ist auch Abb. 70. 
eine wirksame Durchleuchtung des Assi­
milationsgewebes maglich, da einiger­
maBen schrages Licht an den Inter­
zellularen reflektiert, Bowie bei der 

Querschnitte durch die blattartigen 
Sprosse von Lemna trisulca. a In 
Licht mlttlerer Intensitiit; b verdnnl;elt; 

c besonnt. (Nach Stahl 1880.) 

wiederholten Durchdringung von Zellwanden mit ihrem Protoplasm a­
und Chloroplastenbelage zu stark geschwacht wird. Man sieht hieraus 
auch, daB die normale Lichtstellung der Blatter senkrecht zum ein­
fallenden Lichte nicht nur fiir die Gesamtmenge des aufgefangenen 
Lichtes von Bedeutung ist, sondern der inneren Struktur der Ge­
webe entspricht. 

Doch sind es nach Senn (1908 S. 107) nicht die genau senk­
recht auf die Blattflache fallenden Strahlen, die in den Palissadenzellen 
ausgenutzt werden, denn diese durchsetzen sie genau in der Langs­
richtung ohne auf die den Seitenwanden anliegenden Chloroplast en 
zu treffen. Sie kommen deshalb fast ungeschwacht dem Schwamm­
parenchym zugute. Nur im kiinstlich parallel gemachten Lichte von 
mittlerer Intensitat begibt sich ein Teil der griinen Karper auf die 
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Sehmalseiten del' Palissaden. Die wenig schragen Strahlen des 
diffusen Lichtes abel' sind es hauptsachlich, auf deren Ausnutzung 
das Assimilationsgewebe del' Laubblatter angewiesen ist. Durch sie 
werden hauptsachlich die seitlichen Wande del' lichtschacht-ahnlichen 
Palissadenzellen beleuchtet, an denen sich dann auch normalerweise 
die Chlorophyllkorper befinden. Bei greller Besonnung dagegen suchen 
sie die beschatteten Partien auf und stellen sich auch so ein, daB 
sie moglichst viel Licht durchlassen 1). Die Chloroplasten in Schwamm­
parenchymen liegen bei diffuser Beleuchtung del' beleuchteten Vorder­
seite del' Zellen an, in der Sonne jedoch bergen sie sich im Schatten 
hinter denen der Palissaden (Abb. 71). 

1m Ganzen reagieren, wie man sieht, die Blattgl'iintrager genau 
wie selbstandige Lebewesen, und zwar sind es die Helligkeitsdiffe­
rcnzen, die ihre Anordnung bestimmen. Es" beanspruchen diese 
phototaktisehen Bewegungen del' Chromatophoren 1m Hinblick auf 

Jl 

Abb. 71. 
Querschnitte c1urch Blatter von Phascolu s vulgaris. I III diffusem Licht mittlerer 
Intensitiit. II ISenkrecht von aben besonnt. P Palissadenparenchym. S SchwlLInm­

parcnchym. (:-1ach Senn 1908.) 

diejenigen del' frei lebenden Ol'ganismen deshalb besondere Beachtung, 
weil sie einwandfre i allein auf die Unterschiedsempfindliehkeit fiir 
die 1ntensitat des Lichtes zuriickgefiihrt werden konnen , sich so­
mit von dessen Richtung als unabhangig er,,·eisen." (Senn, 1908 
S. 117). 

Bei Verdunkelung verandert sich allgemein die Anordnung del' 
Chlorophyllkorper, indem naeh Aussehaltung ausserer Richtungsreize 
innere Verhaltnisse , ,yie es scheint, ehemische Reize, aussehlaggebend 
werden. Dadurch, daB die griinen Korper in Blattern bei intensiverer 
Besonnung dem Lichte moglichst aus dem Wege gehen, erseheint das 
ganze Organ heller und weniger lebhaft griin als nach einem Aufenthalt 
im Dunkeln oder in sehwachem Lichte. Dureh teilweise Bedeckung 
der Blattflache bei der Besonnung kann man sich leicht davon iiber-

1) Diese Anordnung ist nach Senn nur durch besondere Hilfsmittel zu be­
wirken, die eine senkrechte Durchstrahlung gewahrleisten. 
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zeugen (Sachs 1859). Da in den Palissadenzellen die Umlagerung 
der Chloroplasten nicht sehr groB ist, wird die Farbenveranderung 
an Schattenblattern, in denen diese zuriicktreten, deutlicher sein 
(Stahl 1880). 

1m Ganzen wirken alle die besprochenen Einrichtungen dahin, 
daB die Pflanze schwaches Licht moglichst ausnutzt, starkes aber zum 
Teil wieder austreten IaBt. Neben der direkten Schadigung des 
Chlorophylls durch intensive Beleuchtung "'ird dadurch auch, eine 
zu starke Erwarmung vermieden, die hauptsachlich durch die Ab­
sorption des Lichtes in den griinen Geweben zustande kommen 
konnte. Leicht ersichtlich ist hieraus auch, wie zweckmaBig die 
Verteilung des Chlorophylls auf relativ selbstandige, bewegliche Organe 
der Zelle ist. 

Da die Art der Reaktion durchaus dem phototaktischen Ver­
halten der freibeweglichen Organismen entspricht, so muB man an­
nehmen, daB jedes Chlorophyllkorn einzeln den Lichtreiz perzipiert. 
Nachwirkungen einer vorangegangenen lnduktion konnte Senn nur 
bei Mesocarpus konstatieren. Mit dieser Alge hatte schon vor ihm 
Lewis (1898) experimentiert. Er setzte Mesocarpusfaden mit auf­
recht stehendem Chlorophyllband verschieden lange dem von unten 
kommenden Lichte des Mikroskopspiegels aus und beobachtete die 
im Dunkeln eintretende Nachwirkung. Dabei fand sich, daB die 
Bewegung erst nach einiger Zeit schwach einsetzte und spater schneller 
wurde, also Andeutungen einer Latenzperiode. Eine volle Drehung 
urn 90 0 konnte bei einer Beobachtungszeit von 20 Minuten erst durch 
eine 2 Minuten dauernde Belichtung erzieU werden. Die kiirzer be­
lichteten Zellen waren zu del' Zeit in del' Bewegung noch zuriick. 

Almlich ,mren die Resultate, wenn die im diffusen Lichte hori­
zontal gestellten Chlorophyllplatten mit intensivem Sonnenlichte von 
unten beleuchtet wurden und sieh nun wieder urn 90° drehten. Auch 
hier wurde nach kurzer Belichtung eine Nachwirkung beobachtet. 
Merk'Yiirdig ist, wie J ost (1908 S. 658) bemerkt, daB die Drehung 
auf einen vorhergehenden Reiz in del' "richtigen" Stellung aufhort. 
Es ist das aber schlieI3lich ein Problem, wie es in ahnlicher Weise 
fiir aIle Nachwirkungen tropistischer Rei:le aufgeworfen ,yerden muD. 
lmmerhin waren an Mesocarpus noch eine ganze Anzahl wichtiger 
Fragen in Angriff zu nehmen, zu den en die Chloroplast en dieser 
Alge als schnell reagierendes transversalphototropisches Objekt ge­
eignet erscheinen. Die Abhangigkeit del' Bewegung von der Zeit und 
lntensitat der Reizung ist durch die Versuche von Lewis durchaus 
nicht geklart. - Der Beginn del' Bewegung ist so allmahlich, daB 
eine Reaktionszeit kaum zu bestimmen ist. Fiir die Zellen mit 
vielen Chloroplasten gilt das in noch h6herem MaBe. Bei Ihnen 
gehen zudem die Bewegungen kaum je so schnell vor sich wie bei 
Mesocarpus. 

Die Art, wie die Bewegung der Chlorophyllkorper zustande kommt, 
ist noch nicht aufgehellt. Am wahrscheinlichsten erscheint der 
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Transport durch differenzierte plasmatische Gebilde, die in engerer 
Verbindung mit den Chlorophyllkorpern stehen. Jedenfalls haben die 
grob sichtbaren Plasmastromungen, wie sie hauptsachlich auf Stro­
mungen hin in vielen Zellen auftreten, nichts mit den phototak­
tischen Bewegungen der griinen Korper zu tun. Denn findet die 
Stromung langsam statt, so bleiben die Chlorophyllkorper an ihrem 
Platze, wird sie aber sehr lebhaft, so reiBt sie jene ungeordnet mit 
fort. Sehen kann man leider von Bewegungsorganen nichts sicheres, 
und solange man iiber die Mechanik der Plasmabewegung nichts 
weiB, liegt kein Grund vor, irgendwelche Moglichkeiten naher aus­
zumalen. 



VI. Die Folgell mechanischer Reizung. 

a) Allgemeines iiber mechanische Reizbal'keit. 

An uns selbst und am tierischen Organism us erscheint uns die 
Reizbarkeit fUr mechanische Eingriffe, wie Schlag, StaB, Beriihrung, 
als das einfachste, selbstverstandlichste und deshalb urspriinglichste 
Empfindungsvermogen. Ein Tier, das auf direktes Anfassen nicht 
reagierte, wiirde uns schon einen ganz besonders stumpfsinnigen Ein­
druck machen. Und horen wir, daB im Verlaufe gewisser Krankheiten ein 
Glied empfindungslos fUr mechanische Reiz'e wird, so konnen wir ell 
uns kaum mehr als Ie bend vorstellen. - Anders als der tierische 
Organismus verhalt sich dem Anschein nach die festgewachsene 
Pflanze, deren Tastreizbarkeit wenig offensichtlich ist. Leicht kenntlich 
ist diese Fahigkeit namlich nur in besonderen Fallen, meist in Ver­
bindung mit speziellen Anpassungen, so daB ihr N utzen ohne weiteres 
einzusehen ist. Man muB aber trotzdem wahl annehmen, daB ihr 
die Anlage zur Empfindung von Beriihrungen von ihren Vorfahren 
iiberkommen ist. 

Dadurch, daB die Pflanze sich nicht von der Stelle bewegt, 
spielt das Zusammentreffen mit fest en Korpern fUr sie keine so groBe 
Rolle wie fUr das beweglichere Tier. Es gibt aber eine Gruppe von 
Pflanzen, bei denen ein solches Zusammentreffen durch eigentiimliche 
Bewegungen geradezu herbeigefiihrt wird. Das sind die Ranken­
gewachse, die darauf angewiesen sind sich durch besondere Orgune, 
die Ranken, an anderen Gewachsen festzuhalten, weil ihr eigener 
Stamm zu sch"'ach ist die Last der Blatter zu tragen. 1) Zum 
Ergreifen der Stiitzen fiihren die Ranken Bewegungen aus. Und urn 
diese zweckmaBig zu lenken, bediirfen sie einer Tastreizbarkeit, die 
ihnen anzeigt, wann und wie sie zupacken miissen. 

Bei den iibrigen Gewachsen mit einer ausgepragten mechanischen 
Reizbarkeit sind es nicht Bewegungen der Pflanzen selbst, die die 
Beriihrung herbeifiihren, sandel'll Tiere, die in irgend welchem oko­
logischen Verhaltnis zu ihnen stehen. 

So vermogen die sogenannten Sensiti ven auf eine Beriihrung 
hin besondere, rasche Schutz- oder Abwehruewegungen auszufiihren, 

1) Es wird also bei ihnen etwas biologisch iibnliches wie bei den fruber 
besprochenen Scblingpfianzen auf andere Weise erreicbt. Dem abweicbenden 
BewegungsIDodus entspricbt eine andere Reizbarkeit. 

P r in g she i nl, Reizbewegungen. 14 
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durch die sie ihre Blatter zwischen Darnen bergen (Mimosa nach 
Stahl 1897) oder kleine Tiere erschrecken und abschutteln. 1 ) 

Sehr viele Pflanzen haben bekanntlich die Insekten, ihre Feinde, 
zu Dienstleistungen bei der Bestaubung der Blumen herangezogen. 
Je weiter die Ausbildung der Blute und ihre Anpassung an die Be­
stauber getrieben ist, desto sparsamer wird sie mit den gebotenen 
Lockstoffen, desto mehr muss en die Insekten bei ihrem Besuche zu 
einem ganz bestimmten Benehmen gezwungen werden, bis schlieBlich 
die Pflanze mit eigenen Bewegungen die des Tieres erganzt und 
regelt. DaB dann beide auBerst fein ineinander gepaBt werden 
mussen, damit die Bestaubung richtig zustande komme, ist klar. 
Hierzu aber bedarf die Pflanze einer Empfindung fur die mechani­
schen Reize, die von dem Insekt ausgehen. Wir finden solche daher 
in Blutenorganen haufig und in den verschiedensten Verwandt­
schaftskreisen der Pflanzenwelt. 

Manche Pflanzen endlich verm6gen nicht nur die Insekten zu 
Dienstleistungen zu zwingen, sondern werden sogar selbst die An­
greifer. Sie fangen und t6ten kleine Tierchen, urn gewisse fur ihre 
Ernahrung niitzliche Stoffe zu gewinnen. Dabei sind ihnen die Be­
wegungen von groBem Nutzen, die auf Beruhrungen hin stattfinden. 
Kombiniert mit der mechanischen Reizbarkeit findet sich bei den 
Insektivoren, von denen ich hier spreche, durchwegs eine Empfind­
lichkeit fiir chemische Reize. Da diese beiden Reizmittel mannigfach 
ineinandergreifen und sich erganzen, wollen wir sie auch gemeinsam 
besprechen und damit uberleiten zu den im nachsten Kapitel zu 
besprechenden iibrigen Erscheinungen del' chemischen Reizbarkeit. 

Dberblicken wir die Faile, in denen uns bei Pflanzen eine aus­
gepragte Reizbarkeit fur mechanische Beruhrung entgegentritt, so 
scheinen vorwiegend die Beziehungen zu anderen Organismen den 
AnlaB zu derartigen Anpassungen gegeben zu haben, die den 
meisten Gewachsen fehlen. Dabei mussen wir uns abel' VOl' Augen 
halten, daB wir zwar bei genugender Vorsicht aus del' Ausfiihrung 
einer Reaktion auf stattgehabte Reizung, abel' nicht aus ihrem Aus­
bleiben auf Mangel an Sensibilitat schlieBen durfen. Vielmehr machen 
verschiedene U mstande es wahrscheinlich, daB das Empfindungs­
verm6gen fur mechanische Eingriffe zu den Grundeigenschaften del' 
lebenden Substanz gehort und immer - wenn auch in rudinlCntarer 
Form - erhalten bleibt. Dafur spricht erstens die Tatsache, daB 
die den beweglichen V orfahren der h6heren Pflanzen naher stehenden 
niederen Formen noch in weitem MaBstabe mechanische Reizbarkeit 
besitzen und zweitens, daB eine solche im Falle des Bedarfs vielfach 
in sch6nster Form ausgebildet wird. 

1) leh bin mir wohl bewu13t, daB diese Auffassungen von dem Nutzen der 
Sto13reizbarkeit fUr die Pflanze stark hypothetiseh sind, weiB aber keine bess ere 
Deutung. 
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Inwieweit auBerdem bei der Anlage der Gewebe und deren innerer 
Differenzierung auch mechanische Einfliisse mitspielen, entzieht sich 
vorerst fast vollig unserer Kenntnis. 

Wenn wir aIle oben erwahnten FaIle, namlich das Empfindungs­
vermogen der Sensitiven, der Insektivoren, der reizbaren Bliitenteile 
und der Ranken als mechanische Reizbarkeit zusammenfassen, so ist 
damit natiirlich iiber das physikalische Eingreifen des Reizes ins 
sensible Plasma im Einzelnen keineswegs genug ausgesagt. Es konnten 
sehr verschiedene Moglichkeiten vorliegen, so konnte ein konstanter 
Druck oder ein Zug, eine Reihe von kleinen Erschiitterungen, ein 
Wechsel von Zug und Druck oder die verschiedene Beanspruchung 
verschiedener Gewebspartien usw. das wirksame Agens sein. Auch 
konnte durch aIle diese Einfliisse erst eine sekundare Veranderung, 
z. B. Wasserverschiebung, chemische Veranderung u. dergl. bewirkt 
werden, die dann ihrerseits zur Reizursache wiirde. Dariiber so weit 
als moglich Klarheit zu erlangen, hat Pfeffer versucht. Doch ehe wir 
auf diese feinen, unser Thema unmittelbar beriihrenden Unterschei­
dungen eingehen und uns iiberlegen, mit welchen der an uns selbst 
zu beobachtenden Empfindungen auf mechanische Reize wir die der 
Pflanzen in Parallele stellen konnen, miissen wir uns eine anschauliche 
Vorstellung der in Betracht kommenden Erscheinungen in ihren Einzel­
heiten zu verschaffen suchen. 

b) Ranken. 

Wir beginnen mit den Ranken, den charakteristischen Anhangs­
gebilden vieler Kletterpflanzen. Man versteht darunter Hidig verlangerte 
Organe, die durch ihre Reizbarkeit fiir Beriihrung (Haptotropis­
mus oder Thigmotropismus) geeignet sind, Stiitzen zu umschlingen 
und so das Klettern zu ermoglichen. AuBer den eigentlichen Ranken, 
die ausschlieBlich die geschilderte Funktion haben, finden sich haufig 
Teile von Blattern, manchmal auch Stengelorgane, die auBerdem ihre 
normalen Aufgaben erfiillen, mit Reizbarkeit und der Funktion von 
Ranken ausgestattet. Die typischen Ranken, von denen hier fast 
ausschlieBlich die Rede sein wird, stellen sich ihrer morphologischen 
Natur nach als umgewandelte Blatt- oder Achsenorgane dar, die ihre 
sonstigen Funktionen ganz aufgegeben habell. Man kann sie 1hrer­
seits danach wieder in Blatt- und Achsenfadenranken einteilen 
(Schimper 1898 S.21O). 

Der Blattstiel hat nebenher Rankenfunktion z. B. bei der Kapuziner­
kresse (Tropaeolum), den Waldreben (Clematis, Atragene), den Kannen­
pflanzen (Nepenthes) und anderen. Die Blattspitze wird bei ver­
schiedenen Liliaceen entsprechend verwendet (vgl. z. B. Lud wig 1895 
S. 138). Durch Umwandlung der Endblattchen gefiederter Blatter 
kommen schon typische Ranken zustande. So bei vielen Papilionaceen, 
besonders Arten von Wicken (Vicia) und Erbsen (Pisum) und bei 
Cobaea scandens (Abb. 72). Noch mehr spezialisiert sind die ganz 

14* 
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in Ranken umgewandeIten Blatter oder Nebenblatter der Cueurbita­
eeen z. B. Gurke (Cucumis sativa); Kiirbis (Cueurbita Pepo); Zaun­
riibe (Bryonia dioica) u. a. 

Stengelranken sind besonders schon bei Vitaceen (Weingewachsen) 
und Passifloraceen (Passionsblumen) zu finden. Bei ersteren heften sie 
sich nicht immer nur durch Umwinden der Stiitze fest, sondern oft 
auch oder ausschliel3lich durch haftscheibenartige Verbreiterung ihres 
Endes und Ausscheidung eines Klebestoffes, wie es z. B. beim " wilden 
Wein" (Arten von Ampelopsis) zu beobachten ist (Abb. 73). Diese 

Ahh. 72. 
Zweigspitze von Cob a cas can den s mit verzweigten Blattranken. 
Rechts unten eine Hanke, die ein anderes Blatt ergriffen und 
sich dann schraubig eingerollt haL Man si~ht die Umkehr3tellc. 

Verkleinert. 

Haftpolster sehmiegen sieh aufs feinste der rauhen Oberflaehe der 
Unterlage an, indem ihre Oberhautzellen in jede kleinste Vertiefung 
hineinwaehsen. Finden die Ranken jedoch keine Stiitze. so unterbleibt 
die Ausbildung der Endverdickungen und das ganze Gebilde stirbt abo 
Zuweilen sind auch Wurzeln rankenartig ausgebildet. Beim Efeu 
ist die Klammerfunktion pltysiologiseh noeh wenig ausgepragt. Bei 
der Vanillenorchidee (Vanilla aromatiea) u. a. dagegen kann man 
schon von riehtigen Wurzelranken spree hen (Literatur siehe Pfeffer 
1904 S. 416). 

Aueh bei Algen findet sieh an Gebilden, die aussehlief3lieh der 
Festheftung dienen, eine Kontaktreizbarkeit, ahnlieh der der Ranken 
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Abb. n. 
Ampelopsis heterifolia. a Junge Ranke mit knopfehenartigen Enden. b. Alte Hanke. deren 
Enden dureh Beriihrung mit der Ullterlage verbreitert, abgetlacht und festgeklebt sind. Die Ranken­
aste verkUrzen sich schrnuhig und ziehen dadurch die l)tlanze an oie StUb;p heran. :Satiirliche GroBe. 

Literatur ebenda). Schlie13lich ent­
wickeln gewisse Mukoraceen, be­
sonders Mucor stolonifer, besondere 
Ausliiufer, die bei Beriihrung mit 
festen Karpern sich mit wurzel­
artigen Gebilden festheften und 
dann erst Fruchttrager ausbilden. 
Die Klammerorgane kannen sich 
selbst an Glasflachen sehr \\'irksam 
ankleben. Sie mussen wohl die Be­
ruhrung fester Karpel' als Reiz 
empfindcn (Abb. 74). 

Betrachten wir nun Entwicke­
lung und Tatigkeit einer typischen 
Ranke, z. B. einer solchen von 
Bryonia odeI' Passiflora, etwas ge­
nauer: 

Die jugendliche Fadenranke ist 
gewahnlich eingerollt oder doch ge­
kriimmt, um in der Knospe Platz 
zu finden. Dabei ist die Unter-

Abb. 74. 
\Vurzelartige Haftorgane von 1\1 11 cor 8 to Io­
n ifer, an der Glaswand gich festhaltend. 
Ein AusHiufer unscharf. wpi! bogig in del' 

Tiefe yerlaufend. -Vff2:rtll3ert. 



214 VI. Die Folgen mechanischer Reizung. 

seite in der Spirale nach auBen gekehrt (Abb. 75a). Spater fangt die 
Oberseite an sich stark zu strecken, wodurch die Ranke annahernd ge­
rade wird (b). Sie ist nun meist schrag aufwarts gerichtet, aber nicht 
bewegungslos. Vielmehr beschreibt sie durch umlaufend ungleiches 
Wachstum an ihrer Basis einen Kegelmantel, so daB ihre Spitze an­
nahernd einen Kreis oder eine Ellipse durchlauft (Darwin [1865] 1876). 

Dureh diese Bewegungen wird die WaIlrscheinlichkeit sehr er­
hoht, ei.IJen festen Gegenstand zu beriihren, der als Stiitze dienen 
kann. Gelingt das aber nicht, so biegt sich die Hanke, die bis da­
hin schrag aufwarts gestanden hat, an ihrer Basis abwarts und be­
ginnt sich schraubig einzuroUen, wobei nun die Oberseite, die im 
jugendlichen Zustande nach innen lag, konvex wird. Findet die 
Ranke dauernd keine Stiitze, bleibt sie also funktionslos, so stirbt 
sie schlieBlich meist ab (Abb. 75d). 

Eine ungereizte Ranke zeigt somit gewohnlich zwei Perioden un­
gleichen vVachstums, durch deren eine die Geradestreckung, durch deren 
andere die EinroUung bewirkt wird. Zwischen diesen beiden Period en 
liegt eine Zeit, inder das Wachs tum der Ober- und Unterseite an­
nahernd gleich stark ist. Nur am Grunde der Ranke sind jetzt kleine 
Differenzen in der Streckung nachzuweisen, die ziemlich regelmaBig 
wechselnd zu der kreisenden "Suchbewegung" fUhren. Die. Basis 
bleibt am langsten wachstumsfahig. 

Anders wird das Bild, wenn die Ranke eine Stiitze findet. 
Schon vor der volligen Geradestl'eckung ist sie meist fUr Kontakt 
reizbar. Durch die Beriihrung ,vird eine Kriimmung bewirkt, deren 
Innenseite dem beriihrten Gegenstande zugekehrt ist. SchlieBlich roUt sich 
die Ranke spiralig um die Stiitze und verbindet so die Pflanzen fest 
mit ihr. Diese Einrollung kann sehr viel friiher geschehen als es ohne 
Kontakt mit einer Stiitze der Fall ware. So sah Darwin ([1865] 
1876) eine gereizte Ranke von Passiflora schon am zweiten Tage 
nach ihrer Entfaltung eingerollt, wahrend ohne Beriihrung 12 Tage 
bis zu dies em Vorgange verstrichen. Andere Ranken, z. B. die der 
Weingewachse bleiben iiberhaupt gerade, wenn sie keine Stiitze 
erreichen. 

Hat der Spitzenteil einer Ranke die Stiitze umschlungen, so hat 
damit die Kriimmung noch nicht ihr Ende erreicht, sondern 
schreitet in dem zunachst gerade gebliebenen Stuck der Ranke 
zwischen Ursprungsstelle und Stutze fort. Dadurch roUt sich dieses 
StUck schraubig ein und zieht dadurch die Pfla,nze an die Stiitze 
heran. Da die Ranke an beiden Enden festgehalten wird, kann die 
Torsion des Zwischenstuckes nicht der ganzen Lange nach in einer 
Richtung erfolgen, sondern sie muB mindestens eine Umkehrstelle haben 
(Abb. 72 u. 75c). Von den mechanischen Verhaltnissen hierbei kann 
man sich leicht an einem Modell in Gestalt eines Streifens Papier 
oder dergleichen iiberzeugen. 

Eine Ranke, die eine Stutze erfaBt hat, wird durch anatomische 
Ausgestaltung mechanisch verstarkt. Manchmal verholzt sie sogar, 
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sodaJ3 sie lange Zeit, selbst nach ihrem Tode, ihre Funktion erfiillen 
kann. Die spiralige Einrollung erh6ht dabei die Elastizitat, die bei 
Bewegung der Rankenpflanze durch Wind stark in Anspruch ge­
genommen wird. 

Damit waren wir iiber die wesentlichsten Erscheinungen im 
Leben einer Ranke unterrichtet und k6nnten uns zu den physiolo­
gisch interessanten Einzelheiten ihrer Reizbarkeit wenden. 

Abb. 75. 
Bryonia dioies; a junge eingerollte; b entfaltete und reizbare Ranke; 
e Ranke, welehe die Stiltze umfaBte; d altere Ranke, die sieh einrolite, 
ohne eine Stiltze erfaBt zu haben. Etwas verkleinert. Naeil Pfeifer 1904. 
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Das, was bisher gesagt wurde, gilt, soviel wir wissen, ganz all­
gemein fUr Fadenranken jeder morphologischen Herkunft, seien sie 
-nun umgewandelte Blatteile, Stengel oder Wurzeln. Nach der Ver­
teilung der Sensibilitat aber miissen wir zwei Gruppen von Ranken 
unterscheiden. Nicht aIle diese Organe sind namlich auf jeder Flanke 
gleich reizbar. Gerade die empfindlichsten und langsten unter ihnen 
fiihren die Kriimmungen nur dann aus, wenn ihre morphologische Vnter­
seite beriihrt wird. Hierher gehoren z. B. die Ranken del' Cucur­
bitaceen und Passifloraceen. Ihnen gegeniiber stehen die allseits gleich 
empfindlichen Ranken von Cobaea scandens, Eccremocarpus seaber 
u. a. Die Vnterscheidung del' beiden Gruppen von R,anken hat zuerst 
Darwin ([1865] 1876) durchgefiihrt; von Fit,ting (1903) ist dann die 
Verteilung ihrer Reizbarkeit genauer untel'sucht worden. 

Er reizte die Ranken an lokal begrenzten Stellen durch Streiehen 
mit einem Stabchen. Das geniigt, um eine Reaktion als Naehwir­
kung zu erzielen. Dabei stellte sich heraus, daB bei allen Ranken 
die Kriimmung immer genau nach del' beriihrten Seite hin gerichtet 
ist. Bei den einseitig empfindlichen hat abel' nul' Reizung derVnter­
seite, und in etwas schwacherem MaBe, der Flanken, eine Reaktion 
zur Folge. Bei Beriihrung der Oberseite bleibt die Kriimmung meist 
aus. Nul' auf sehr starke Reizung wird zuweilen eine Kriimmung 
nach oben hin ausgefiihrt. Abel' auch, wo das nicht del' Fall war, 
lieB sich auf einem Umwege zeigen, daB die Oberseite doch kontakt­
reizbar ist. Werden bei allseits empfindlichen Ranken zwei einander 
gegeniiberliegende Flanken gereizt, so erfolgt keine Kriimmung. Das 
gleiche ist aber auch del' Fall, wenn Ober- und Unterseite einer 
ungleich empfindlichen Ranke mit dem Holzchen gestrichen werden. 
Somit verhindert die Reizung del' Oberseite die Kriimmung auf einen 
sonst wirksamen Kontakt der Unterseite, obgleich jene selbst keine 
sichtbare Reaktion zur Folge hat. 

Dureh gleichzeitige Reizung zweier entgegengesetztel' Flanken 
,,-ird nicht nul' deren Reaktionserfolg vernichtet, sondeI'll auch ein 
senkl'echt dazu gerichteter Impuls unwil'ksam gemacht, falls er an 
Starke nicht jene wesentlich iibertrifft. Wird bei einer ungleich 
empfindlichen Ranke gleichzeitig oder kurz hintereinander die ganze 
Untel'seite, abel' nul' ein kurzes Stiick del' Oberseite gerieben, so 
bleibt dieses Stiick allein gerade. Hat die Reaktion auf Reizung 
einer Seite hin schon begonnen, so macht sich die Hemmung, die 
von einer geriebenen Gegenseite ausgeht, gleichwohl sehr bald be­
merkbar und die Kriimmung sehreitet nicht fort. 

Wird durch Reiben mit einem Stabchen auch nul' kurze Zeit 
gereizt, so beginnt bei empfindlichen Ranken unter giinstigen Um­
standen schon nach wenigen Sekunden die Kriimmung. Sie vermehrt 
sich anfangs mit wachsender Geschwindigkeit, so daB man die Bewegung 
mit bloB em Auge verfolgen kann; weniger empfindliche Ranken 
dagegen bediirfen einer langen Reizung. deren Wirkung sich auch 
erst nach Stunden bemerkbar macht. Die Reaktion erreicht einen 
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Hohepunkt und nimmt dann wieder abo SchlieBlich macht sich 
eine Gegenreaktion bemerkbar, die die Kriimmung wieder ausgleicht 
und sogar iiber die R,uhelage hinaus gehen kann. Fiir diesen Fall 
wird sie ihrerseits durch eine Gegenkriimmung ausgeglichen, ganz in 
entsprechender Weise, wie wir das schon bei anderen Reizkriimmungeh 
kennen gelernt haben. 

Durch Reizung an raumlich beschranktenPunktE'n laBt sich 
AufschluB iiber' die Verteilung del' Sensibilitat gewinnen. Dabei 
findet, man, daB die schnellste und energischste Kriimmung auf eine 
Reizung nahe del' Spitze erfolgt, obgleich das Wachstum, also die 
mechanische Grundlage der Reaktion, bei ungereizten Ranken in den 
del' Basis benachbarten Zonen weit lebhafter ist. Daraus muB man 
auf groBere Empfindlichkeit der Spitzenregion schlieBen. Ferner 
beobachtet man bei derartigen Experimenten, daB die Kriimmung 
zwar nicht durchaus auf die gereizte Stelle beschrankt bleibt, sich 
abel' nur wenig ausbreitet, selten mehr als 1-2 cm. Weiter abliegende 
Zonen bleiben durchaus unbeeinfluBt. 

Als Ursache der Kriimmungsreaktion wies Fitting ein aktives 
Wachstum del' Zellen auf del' Konvexseite nacho Aus derSchnellig­
keit del' Kriimmung hatte man friiher auf eine bloBe Dehnung del' 
Zellwand durch Vergr6Berung des osmotischen 1nnendruckes ge­
schlossen. Fi ttin g konnte demgegeniiber zeigen, daG bei schneller 
Abtotung durch heiBes Wasser oder Gifte die Kriimmung erhalten 
bleibt. Ein osmotischer Druck ist abel' nur in lebenden Zellen 
moglich. Da nun die Biegung nicht mit dem Tode verloren geht, 
muBdie sie hervorrufende FlachenvergroGerung der Zellwande durch 
Wachstum fixiert sein. 

Durch genaue Messungen stellte dann Fi tti ng fest, daB die 
Kriimmung durch stark beschleunigtes Wachstum del' del' Reizstelle 
gegeniiberliegenden Region zustande kommt. 1st die Reizung von 
kurzer Dauer, so geht die Reaktion bald zuriick, wobei nunmehr 
eine Beschleunigung des Wachstums der Konkavseite beobachtet wird. 
Sowohl bei der primaren Reaktion wie beim Riickgang wird die 
Streckung del' Mittelzone beschleunigt, wahrend die Lange del' Flanke, 
die der am starksten waehsenden Seite gegeniiberliegt, unverandert 
bleibt. Hin- und Riickgang bestehen aus zwei verschiedenen Waehs­
tumsbeeinflussungen, zwischen denen ein Stillstand, aueh der Mittel­
regionen, eingeschaltet ist. Diese beiden Perioden lassen sich an den 
z\vei Streekungsphasen auch bei solchEm Ranken nachweisen, die 
mechanisch an del' Kriimmung verhindert werden. 

Wird auf zwei entgegengesetzten Seiten gereizt, so entsteht, 
wie betont, keine Kriimmung. Ahnlich verhalt es sich bei anderen 
Tropismen, unter denen diejenigen FaIle am besten vergleichbar e1'­
scheinen, in denen gleichfaIls eine Beschleunigung des Wacbstums 
der Mittelregion und damit des Gesamtzuwacbses eintritt. Solches 
lernten wir bei den Grasknoten kennen. Wurden diese allseitig geo­
tropisch gereizt, so setzte trotz dem Ausbleiben del' Kriimmung ein 
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verstarktes Wachstum ein. In dieser Beziehung stehen die Ranken 
nun aber in einem bemerkenswerten Gegensatz zu den Grasknoten, 
da bei Ihnen auf zweiseitige Reizung hin keine Veranderung des 
Wachstums beobachtet wurde. Offenbar muB man daraus den SchluB 
ziehen, daB bei den Ranken keinesfalls das Ausbleiben der Kriimmung 
bei zweiseitiger Reizung durch das Gegeneinanderarbeiten der beiden 
Einzelreaktionen zustande kommt, wofiir ja schon das Verhalten der 
ungleiclr empfindlichen Ranken spricht. Denn bei Ihnen hatte auch 
eine Reizung del' Oberseite, die niemals bis zur Reaktion durchlaufen 
w urde, eine Sistierung del' Krummung ZUl' Folge. Vielmehr muss en 
sich schon fruher Glieder del' Reizkette gegenseitig unwirksam machen. 
Bei den Grasknoten dagegen ist die Auffassung am einleuchtendsten, 
daB die verschiedenen Reizprozesse bis zum Ende gesondert ablaufen 
und erst die Wachstumsreaktionenselbst in Antagonismus treten. 
Bewiesen ist diese Anschauung freilich nicht, da auch bei den Gras­
Imoten schon fruhere Glieder del' Reizkette sich gegenseitig beein­
flussen konnen, worauf dann ein einheitlicher Reizzustand die ge­
schilderte Reaktionsweise zur Folge haben konnte. 

Nachdem wir nun die auBere Erscheinung und die Wachstums­
vorgange bei den Krummungsbewegungen del' Ranken kennen gelernt 
haben, wollen wir die wirksamen Reizanlasse etwas naher prazisieren. 
Schon Darwin [(1865) 1876] ist diesel' Frage naher getreten. Er 
hat z. B. festgestellt, daB Fadenstiickchen von minimalem Gewicht 
Reizung bewirken, nicht aber lebhaft aufprallende Wassertropfen. 
VOl' allem abel' verdanken wir Pfeffer (1885) eine Arbeit, die tief 
in das Wesen del' mechanischen Reizbarkeit einfiihrt. Schon im 
Jahre 1881 hat diesel' Forscher, gleichzeitig mit Darwin, darauf hin­
gewiesen, daB unter den mechanischen Einwirkungen, die Reizbe­
wegungen auslosen, zwei Gruppen unterschieden werden konnen, die 
er Kontaktreize und StoBreize nennt. Die ersteren sind dadurch 
gekennzeichnet, daB nul' eine langer dauernde Beruhrung wirksam 
ist, wahrend es bei den letzteren zur AuslOsung del' Reaktion einer 
kraftigen, wenn auch voriibergehenden Erschutterung bedarf. 

Eingehende Untersuchungen zeigten Pfeffer dann spater (1885), 
daB die Kontaktreize nicht eigentlich durch Beruhrung ausgelost 
werden, da ein konstanter Druck, selbst bei erheblicher Energie 
keine Krummung verursacht. Es ist vielmehr notig, daB del' be­
ruhrende Korper mit einer gewissen Reibung bewegt wird. Sehr 
glatte Objekte rei zen weniger stark als rauhe. Flussigkeiten sind uber­
haupt nicht imstande, eine Reizwirkung auszuuben, selbst nicht ein mit 
groBer Gewalt auftreffender Quecksilberstrahl. Sind dagegen in einer 
Flussigkeit feste Partikelchen verteilt, wird also z. B. Wasser mit 
aufgeschHimmtem Ton und dergl. verwendet, dann tritt Reizung ein. 
Methodisch wie theoretisch besonders wertvoll ist die Entdeckung, 
daB Gelatinegallerte von nicht zu geringem Wassergehalt keine 
Reaktion verursacht, falls die Oberflache feucht ist. Fangt sie an 
zu trocknen, so wird sie klebrig, und nun genugt die leiseste Be-
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riihrung, um eine Kriimmung zu veranlassen. Glasstabe, die mit 
Gelatine von mehr als 75 % Wassergehalt "iiberzogen werden, konnen 
den Ranken fest angepreBt, an Ihnen hin- und hergerieben werden, 
ja man kann mit ihrer Rilfe die Ranken festhalten und stark biegen, 
ohne daB eine Reaktion eintritt. 

Aus allen diesen Befunden zog Pfeffer den SchluB, daB "zur 
Erzielung einer Reizung in der sensiblen Zone der Ranke 
diskrete Punkte beschrankter Ausdehnung gleichzeitig oder 
in geniigend schneller Aufeinanderfolge von StoB oder Zug 
hinreichender Intensitat betroffen werden miissen". Die 
Gelatine uud Fliissigkeitsversuche hatten ihn gelehrt, daB ein ungefahr 
gleichmaBig verteilter Druck keine Wirkung hat. DaB auch Zug 
wirksam ist, zeigte die klebrige Gelatine. Es muB noch hinzugefUgt 
werden, daB "eine lokale, geniigend schnell verlaufende Kompressions­
wirkung eine Bedingung der Reizung ist". Durch langsam anwachsen­
den Druck auch sehr rauher Korper, wie Schmirgelpapier, wird keine 
Wirkung erzielt. Vielmehr muB zu dem steilen Druckgefalle ein 
rascher Deformationswechsel hinzukommen. Es sind also ortliche 
und zeitliche Intensitatsdifferenzen des mechanischen Reizes notig, 
um die haptotropische Erregung zu bewirken. 

Wenn Darwin durch feine Zwirnsfaden Reizung bekam, so kann 
das nur daran gelegen haben, daB diese nicht absolut ruhig lagen. 
Verfuhr Pfeffer mit aller Vorsicht, also AusschluB von Erschiitterungen 
und Luftstromen, so bewirkten aufgelegte Stiickchen aus verschiedenem 
Material selbst bei verhaltniBmaBig betrachtlichem Gewichte keine 
Kriimmungen. Dagegen reizte ein Zwirnsfaden von nur 0,00025 mg Ge­
wioht, falls er durch einen leichten Luftstrom in schaukelnde Be­
wegung gesetzt wurde, eine Ranke von Sicyos angulatus (Cucurbitacee) 
zur Kriimmung. Ein halb so schwerer Faden blieb ohne sichtbare 
Wirkung, so daB dam it die Reizschwelle erreicht ist. Jedenfalls ist 
aber die Empfindlichkeit der menschlichen Raut wesentlich geringer als 
die der Ranken. Unter den verschiedenen Empfindungen, die bei 
uns durch mechanische Einfliisse hervorgerufen werden, ist die 
Kitzelreizbarkeit nach den auslOsenden Faktoren der Sensibilitat der 
der Ranken am nachsten verwandt. Man konnte sie mit denselben 
Worten definieren, die oben zur Charakterisierung der Rankenreiz­
barkeit angewendet wurden. 

Okologisch bedeutungsvoU ist es fUr die Pflanze, daB ihre Ranken 
nicht iiberfliissigerweise Reizkriimmungen ausfUhren, wenn sie durch 
Wind und Regen erschiittert und gebogen werden. Auch konnte 
Pfeffer beobachten, daB z. B. Blattlause nicht das zur Erreichung 
der Reizschwelle notige Gewicht haben. Dbrigens werden rasch 
voriibergehende Reizwirkungen durch groBere Insekten, Reibung der 
Ranken an festen Korpern durch Wind, und dergl. nur eine geringe 
Einkriimmung zur Folge haben, die bald zuriickgeht. 

SoU eine Stiitze umschlungen werden, so bedarf es dazu langeren 
Kontaktes unter gleichzeitiger sanfter Reibung. 1st ein diinner 
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Zweig oder dergl. der reizende Karper, so biegt sich die Ranke zu­
nachst an der beriihrten· Stelle. Dadurch kommen neue Oberflachen­
teile in Kontakt mit del' zu umwickelnden Stiitze, so da/3 schliel3lich 
das ganze freie Ende sich spiralig einrollt, wie das oben schon be­
schrieben wurde. Eine sanfte Erschiitterung, wie sie zur Erzielung 
del' Reizung natig ist, wird in del' Natur durch die wohl stets etwas 
bewegte Luft gewahrleistet. 

In Beriihrung mit fest en Karpern kommt selbstverstandlich 
immer nul' die Au/3enseite del' Epidermis. Ein wirksamer Reizanla/3 
mu/3 also zunachst die Epidermisau/3enwande verbiegen und dadurch 
mittelbar das Protoplasma treffen. Somit wird jede Einrichtung, die 
die mechanisehe Deformierung des Plasmas erleichtert, die Wirksam­
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Abb. 7G. 
..I .. FiihltUp!el in den Epidermis­
aUJ3enwanden derRaTlkcn vonCucurbita. 
Melopepo. B. Oberfiiichellansicht ciner 
Epidermiszelle der Ranke von Cue. 
Pel";' III der Mitte der :Fiihltiipfel. 

INach Haberlandt 1909 a.1 

keit schwacher Reize erhCihen. In del' 
Tat konnte Pfeffer auf anatomische 
Diffel'enzierungen bei einigen Pflanzen 
hinweisen, die in del' angedeuteten Weise 
[l,usgelegt werden diirfen. Bei ver-
schiedenen Cueurbitaceenranken nam­
lich finden sich in der Au/3enwand vieler 
Epidermiszellen Kanale, die von innen 
her bis nahe an die Oberflaehe vor­
dringen und mit Pl'otoplasma erfiillt 
sind. Es ist klar, da/3 dieses Proto­
plasma dem Druck und del' Zerrung 
starker ausgesetzt sein wird als das 
tiefer in del' Zelle befindliche. Viele 
andere, auch bessel' empfindliche Ranken 
zeigen jedoch Rolche Bildungen nicht. 
Es ist ja auch ohnehin klar, da/3 die 
Reizbarkeit VOl' allem von der Emp­
findlichkeit des Plasmas abhangig i~t 
und durch den Bau del' Zellen nur ver­
feinert werden kann. Solche Erwagungen 
sprcchen abel' nicht gegen die erwahnte 

Deutung del' gesehilderten anatomischen Differenzierungen. Spater 
hat Haberland t (vergl. 1909a) die "Fiihltiipfel", wie er sie nennt, 
bei vielen Ranken von Cucurbitaeeen gefunden und genauer be­
schrieben. Untel'stiitzt wird ihre Wirkung nach ihm nocb dadurcb, 
da/3 in dem Protoplasma del" Fiihltiipfel haufig scharfkantige KristaIle 
Iiegen (Abb. 76). Andere anatomische Einricbtungen, die mit der 
Funktion del' Ranken in Beziehung standen, sind nieht bekannt. 

Dagegen ist noch Einiges iiber die akologische Deutung der 
geschilderten physiologisehen Eigenheiten zu sagen. Das Einrollen 
cler Ranken ist ein Vorgang, cler unter natiirlichen Umstanden nicht 
riickgangig gemaeht wird, sofern nur die Beriihrung nieht ganz 
vorii bergehend war. Was das Greiforgan gefafJt hat, solI es aueh 
festhalten. Daher ist es begreiflich, cla/3 nicht eine Turgorkriimmung, 
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sondern ein Wachstumsvorgang zu Hilfe genommen wird. Andrer­
seits muB die Greifbewegung schnell vor sich gehen, wenn sie ihren 
Zweck erfiillen soIl. Damit mag es zusammenhangen, daB bei 
emp£lndlichen Ranken auf den Kontaktreiz eine starke Beschleunigung 
des Wachstums eintritt, wie sie sonst nur bei den Schlafbewegungen 
der Bliiten bekannt ist. 

Welchen Vorteil die ungleich emp£lndlichen Ranken gegeniiber 
den allseits emp£lndlichen haben mogen, ist aber ganz unklar. Ein 
solcher muB jedoch wohl angenommen werden, da die Vorstellung 
kaum abzuweisen ist, daB die ungleiche Emp£lndlichkeit aus del' 
gleichmaBigen hervorgegangen ist. 

1m iibrigen ist es zweifellos von Nutzen fiir die Kletterpflanzen, 
daB die Ranken imstande sind, Stiitzen in allen Winkellagen zu 
ergreifen, wahrend die biologisch verwandten Schlingpflanzen nul' 
annlihernd senkrechte Objekte umwinden konnen. Darwin ([1865J 
1876, S. 147) fiihrt noch andere Vorziige der Rankenpflanzen vor den 
Schlingpflanzen auf und ist der Meinung, daB die ersteren aus den 
letzteren ahzuleiten sind. In der Tat gibt es Gewachse, die beide 
Klettermet,hoden miteinander vereinen. Trotzdem wird die Behaup­
tung in ihrer Allgemeinheit nicht aufrecht zu erhalten sein. Viel­
mehr diirfte die Kontaktreizbarkeit, wie wir sie in hochster Ausbil­
dung bei den emp£lndlichen Ranken der Cucurbitaceen, Passifloraceen 
und Vitaceen £lnden, unabhangig von verschiedenen Pflanzen erworben 
worden sein. 

Wenn gesagt wurde, daB es Gewachse giht, die die Fahigkeiten 
der Schlingpflanzen mit denen der Rankenpflanzen vereinigen, so ist 
dabei zunlichst an Arten von Bignonia, Clematis und Tropaeolum 
zu denken. Diese besitzen ein, wenn auch nicht sehr ausgebildetes 
Windevermogen und daneben fadenformige Organe oder emp£lndliche 
Blattstiele, die gleichfalls nicht in dem MaBe an ihre Klammerfunk­
tion angepaBt sind, wie das bei den mehr spezialisierten Ranken­
pflanzen der Fall ist. 

In einem anderen Sinne zeigt eine Schmarotzerpflanze, namlich 
die IGee- oder Flachsseide (Arten von Cuscuta), eine Vereinigung von 
Windevermogen und Kontaktreizbarkeit (vgl. Pfeffer 1904, S. 418, 
sowie Peirce 1894 und Spisar 1910). Ihr fadenformiger Stengel vernalt 
sich namlich abwechselnd wie der einer Schlingpflanze und wie eine 
Ranke. Die Keimpflanze umschlingt gewohnlich nur lebende Stengel, 
und zwar in eng en Windungen mit Hilfe ihrer Kontaktreizharkeit 1). 

Sie bildet dabei sog. Haustorien, die in die Wirtspflanze eindringen 
und sie aussaugen. Spater folgen dann steil ere Windungen ohne 
Haustorien, die denen von Schlingpflanzen durchaus gleichen. Dabei 
ist die Pflanze nun auch imstande, tote Stiitzen zu umwinden. 

1) S pi s ar fand keinen Unterschied zwischen lebenden und toten Stiitzen, 
wahrend friiher die Meinung herrschte, daB iiberhaupt nur frische Pflanzen­
stengel umschlungen werden. Die verschiedenen Cuscutaarten scheinen sich 
nicht gleich zu verhalten. 
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Die Reizbarkeit wechselt periodisch (Abb.77). Nach Pfeffer ver­
anlaBt die Inanspruchnahme durch den Kontaktreiz selbst voriiber­
gehend eine Sistierung del' Sensibilitat fiir Beriihrung, was nach 
Spisar nicht immer zutrifft. 1m Zustande del' Kontaktreizbar­
k~it vermag del' Stengel nicht nul' vertikale, sondern auch stark 
geneigte Stiitzen zu umschlingen, ganz wie eine Ranke. Das freie 

Abb. '77. 
Pflanze, die von einem Stengel der 
Cuseuta befallen ist. Letzterer ab­
wechselnd rankend (a ) und windend 

(b). Naeh Pfeffer 1904. 

Ende del' Pflanze macht kreisende Be-
wegungen, die das Finden einer geeigneten 
Wirtspflanze erleichtern. Die Windungen 
erfolgen in del' diesen Nutationen ent­
sprechenden Richtung. 

Peirce fand am Klinostaten ein 
Aufhoren del' kreisenden Bewegungen so­
wie auch del' Kontaktreizbarkeit. Spisar 
konnte nur das Letztere bestatigen, die 
Nutationen wurden auch nach 8tagigem 
Verweilen an del' rotierenden Achse fort­
gesetzt. Die Gegensatze erklaren sich 
wohl daraus, daB . die Autoren ver­
schiedene Cuscutaarten verwendet haben. 

Die reizbare' Zone liegt etwa in del' 
Gegend ma,xirnalen Wachstums. Die 
Kontaktreizbarkeit befahigt die Pflanze, 
selbst einen feinen Zwirnsfaden odeI' ein 
diinnes Grasblatt zu urnschIingen. SpateI' 
werden die Windungen verengert, wobei 
ein Druck auf die Stiitze ausgeiibt wird. 
Die Ausbildung del' Kontaktreizbarkeit 
ist offen bar fiir eine ganz parasitische 
Pflanze, die ohne Wirt nur ganz kurze 
Zeit existieren kann, von groBern Nutzen. 
Es wird ihr dadurch errnoglicht, nach 
allen Richtungen hin zu kriechen und 
geeignete Pflanzen zum Aussaugen zu 
finden, denen sie sich dann so fort eng an­
schmiegt. Die Windefahigkeit wiederum, 
die mit negativ geotropischer Reizbarkeit 
verbunden ist, erlaubt del' Pflanze, hohere 
junge und saftreiche Zweige zu erreichen. 

Wie wirksam die Kombination beider Einrichtungen ist, davon iiber­
zeugt man sich leicht an einern Bestande von Weiden, Brennesseln, 
Klee u. dgl., die von dem Schmarotzer befallen sind und in allen 
Richtungen von ihm durchwuchert werden. 

Eine Kontaktreizbarkeit ist unter den Stengeln von Kletter­
pflanzen sonst nur noch bei Lophospermum von Darwin beobachtet 
worden. Sie ist aber nur schwach ausgebildet. Die Pflanze ist im 
iibrigen ein BlattkIetterer. 
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c) Sensitive Pflanzen. 

In einem bemerkenswerten Gegensatze zu den kontaktreizbaren 
Rankengewachsen stehen die sog. sensitiven Pflanzen, deren Blatter 
auf Erschutterung mit einer Bewegung reagieren. Wir wir sehen 
werden, ist sowohl ihr Empfindungsvermogen wie der Mechanismus 
ihrer Reaktion durchaus von dem der erst besprochenen Gruppe von 
mechanisch reizbaren Organen verschieden. Trotzdem oder vielleicht 
gerade deshalb empfiehlt es sich, diese beiden Gruppen einander gegen­
tiber zu stellen. 

Fangen wir mit der Sinnpflanze' oder Mimose an, dem bekanntesten 
Beispiele einer gegen Erschutterung empfindlichen Pflanze. Sie kam um 
die Mitte des 17. Jahrhunderts aus Brasilien nach Europa. Das Auf­
treten dieser Pflanze in der Wissenschaft ist nicht nur ftir die Geschichte 
der Reizphysiologie von Bedeutung, die es nachhaltig beeinfluBte, 
sondern wirkt noch in ihrem heutigen Zustande nacho Die sensitive 
Mimose erregte bei ihrer Entdeckung die groBte Bewunderung, die 
sich bei jedem wiederholt, der sie zum ersten Male sieht. N eben 
sehr ausgesprochenen Schlafbewegungen besitzt sie namlich die Eigen­
ttimlichkeit, auf jede Erschutterung hin ihre Blattchen zusammen­
zulegen und das ganze Blatt zu senken, so daB sie dann wie ver­
welkt dasteht. Und zwar geschieht das fast plotzlich, innerhalb 
weniger Sekunden. Auch braucht diese Bewegung nicht auf das 
direkt gereizte Blatt beschrankt zu bleiben, sondern kann auf die 
benachbarten tibergreifen, falls nur der ReizanstoB kraftig genug war. 

Die Blatter der hierher gehOrigen halbstrauchigen Arten (Mimosa 
pudica, Elensitiva, Speggazinii) sind doppelt zusammengesetzt, gefin­
gert-gefiedert (Abb. 78). An dem mit einem kraftigen Gelenk ver­
sehenen Hauptblattstiel sitzen fingerformig, ebenfalls mit Gelenken, 
die Sekundarstiele und an diesen gleichfalls gelenkig die paarweise 
angeordneten, dieht gedrangten Blattchen. Am Tage und in der 
Ruhelage stehen die Hauptstiele vom Zweige etwas schrag nach oben 
ab, die sekundaren sind wie Finger gespreizt, die Blattehen etwa in 
einer Ebene ausgebreitet. Auf einen geeigneten Reiz hin klappen 
die Blattchen mit der Oberseite zusammen, der Winkel, den die 
Sekundarblattstiele einsehlieBen, verringert sich, und der Hauptblatt­
stiel senkt sich p16tzlich. AIle diese Bewegungen finden in den Ge­
lenken statt, deren Bau und Funktion im erst en Kapitel beschrieben 
wurde. 1st der Reiz scharf lokalisiert, so sieht man deutlich, daB 
die zunachst gelegenen Blattchen nach einer gewissen Zeit zuerst zu­
sammenzuklappen beginnen. Die Bewegung greift dann auf die be­
nachbarten Blatter tiber und pflanzt sich um so weiter fort, je inten­
siver der AnstoB war. Sehr schon gelingt der Versuch unter gun­
stigen Vegetationsverhaltnissen - bei uns am besten im Gewachs­
haus bei hoher Feuchtigkeit und einer Temperatur von 25° - wenn 
ein Fiederblattchen angeschnitten oder noch besser mittels einer Flamme 
oder eines Brennglases angesengt wird. Die Blattchen klappen dann 
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streng der Reihe nach und paarweise zusammen, bis zur Erreichung 
der Ansatzstelle des Sekundarblattstieles. Die Bewegung halt dort 
aber nur kurze Zeit an und schreitet dann in den anderen Fingerstrahlen 
umgekehrt, von der Basis zur Spitze mit derselben RegelmaBigkeit fort. 
Darauf klappen die Sekundarblattstiele zusammen, und nach einiger 

JJ 
Abb. 78. 

M i ill 0 sap u die a. Das Blatt A befindet sieh in reizempfiinglicher. das Blatt B in 
ill gereizter Stellung. p das primare Geleuk; s die sekundilren Gelenke an der Basis 

• der Fiederstrahlen. Nach Pfeffer 1904. 

Zeit senkt sich plotzlich das ganze Blatt im Hauptgelenk. Damit 
nicht genug, geht die Erregung im Stengel zu den benachbarten 
Blattern weiter, urn dort von der Basis nach der Spitze fortzuschrei­
ten. So kann man haufig auf einen lokal beschrankten, aber 
intensiven Reiz hin, samtliche Blatter einer Pfianze sich senken 
sehen. 
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Die Mimose zeigt uns ein Beispiel von auBergewohnlich schneller 
und intensiver Reizleitung. Man sieht bei ihr sehr deutlich, wie die 
ganze Pflanze in reizphysiologischer Hinsicht ein Ganzes bildet. 
Kann man doch sogar durch Verwundung der Bliiten oder gar der 
Wurzein Reizung der Blatter bewirken. Die Geschwindigkeit der 
Leitung ist bei Mimosa die groBte bei Pflanzen beobachtete, nam­
lich 2-15 mm in der Sekunde, wahrend der heliotropische Reiz 
sich nach Rothert hochstens 0,3 mm in der Minute fortbewegt. 
Sie wechselt je nach dem Organ, in dem der Reiz sich fortpflanzt, 
und nach den AuBenbedingungen. Bei niederen Tieren ist die Ner­
venleitung nicht immer schneller, z. B. bei Anodonta, der Teich­
muschel nur 10 mm pro Sekunde (Bethe nach Fitting 1907b), bei 
den Nerven hoherer Tiere allerdings durchschnittlich 1000mal so groB ~ 
(J ost 1908). Die Art der Reizleitung ist vielfach untersucht wor­
den, ohne daB bis heute Klarheit liber die Grundfragen erreicht ware. 
Fi tti ng (1907b) gibt eine kritische Sichtung des vorliegenden experi­
mentellen Materiales. Fest steht eigentlich nur, daB die Leitung 
in den GefaBbiindein erfolgt, naB sie auch iiber narkotisierte oder 
abgetotete Strecken gehen kann und daB aus einer zur Reizung fiih­
renden Wunde ein Fliissigkeitstropfen hervorquillt. Pfeffer (lS73b) 
glaubte hieraus schlieBen zu miissen, daB eine Drucksch\vankung im 
Wasser der GefaBe die Reizleitung besorgt, wahrend Ha ber land t (1890) 
bei Mimosa besondere Schiauchzellen in den Siebteilen fiir diese Funk­
tion heranzog. Demgegeniiber betonte wieder Fitting (1903 und 
1907b), daB die Schlauchzellen wenig geeignet erscheinen, Wasserstro­
mung en schnell weithin zu leiten, sowie daB sie anderen Pflanzen vom 
Reiztypus der Mimosa fehien. Wie die Wasserbewegung bei Reizun­
gen ohne Verwundung mechanisch zustande kommen sollte, ist iiberhaupt 
schwer einzusehen, man miiBte so mit jedenfaUs eine plasmatische Reiz­
leitung, die vielleicht weniger schnell und wirksam ware, zu Hilfe 
nehmen und sich denken, daB erst durch irgendweiche osmotischen 
Prozesse die Druckschwankung erzielt wiirde. Doch ist es immer­
hin sehr wichtig, zu wissen, daB der AnstoB, der durch einen Reiz 
bewirkt worden ist, in totem Gewebe, also jedenfalls auf rein 
mechanische Weise, fortgeleitet werden kann. 

Eine weitere Leitung des Reizes findet nur nach tieferen Ein­
griffen, also z. B. nach Verwundung statt, wahrend die gewohnlicher 
die Pflanze treffenden Erschiitterungsreize mehr oder weniger auf den 
Ort beschrankt bleiben. Um iiberhaupt eine Bewegung zu erzielen, 
bedarf es nun durchaus nicht immer so grober Mittel. Relativ fein 
ist vor allem das Empfindungsvermogen an den Bewegungsgelenken 
selbst, und zwar auf der Seite, nach der die Beugung stattfindet. 
An dieser Stelle geniigt eine ganz leichte Beriihrung, um einen wirksamen 
EinfluB auszuiiben. Die Bewegung bleibt bei Reizung des Haupt­
gelenkes stets auf dieses selbst beschrankt, wahrend eine entsprechend 
schwache Reizung der Gelenke an den Blattchen viel weiter um sich 
greifen und sogar ein Senken des Hauptblattstieles bewirken kann. 

Pringsheim, Reizbewegungen. 15 
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Die Starke des Ansto13es, resp. die Empfindlichkeit del' gereizten 
Stelle, zeigt sich also in del' Lange del' Strecke, iiber die del' Reiz 
fortgeleitet wird. Die GroBe des Ausschlages del' gereizten Gelenke 
ist dagegen von ihr unabhangig. Unter normalen Umstanden wird 
durch einen die Schwelle erreichenden Reiz stets die maximale Senkung 
erzielt, deren das Gelenk iiberhaupt fiihig ist. Allerdings konnen unter 
ungiinstigen Umstanden Abweichungen von diesel' Regel vorkommen. 
AuBere- Einfliisse, die die Empfindlichkeit herabsetzen, ohne die 
Pflanze zu toten, konnen bewirken, daB auf einen Ansto13 von einer 
gewissen GroBe nul' die halbe Senkung und erst auf einen zweiten 
starkeren hin die volle sich voHzieht. Gleichzeitig ist dabei eine Ver­
langerung des Zeitraumes von del' Reizung bis zur Reaktion zu be­
obachten. Ais solche, die Reizbarkeit herabsetzende Einfliisse, sind 
tiefe Temperaturen, zu groBe Jugend des Blattes, wiederholte Rei­
zung und auBerdem gewisse chemische Mittel zu nennen, welch letz­
tere wir als N arkotika zusammenzufassen pflegen. Hierher gehoren 
z. B. Ather und Chloroform. Ihre gemeinsame Eigentiimlichkeit ist 
es, die Empfindlichkeit eines Organismus zu mindel'll odeI' aufzu­
heben. ohne den Tod herbeizufiihren. In geringer Menge, d. h. in 
groBer V erdiinnung, rufen sie den 0 ben geschilderten Effekt hervor, 
in gro13erer heben sie die Reizbarkeit auf, ohile dauel'lld zu schaden; 
noch gro13ere Dosen wirken schliel3lich todlich. Bemerkenswert 
ist es, daB durch Narkose von einer gewissen Tiefe nicht die Emp­
findlichkeit gegen aHe verschiedenartigen Reize auf einmal aufgehoben 
zu werden braucht. So wird z. B. bei Mimosa die Reizbarkeit fUr Be­
riihrungen eher sistiert als die, welche die Schlafbewegungen verursacht. 

Dbrigens ist auch die Mechanik del' Bewegungen in beiden Fallen 
nicht dieselbe. Die auDere Ahnlichkeit bewirkte, daB anfangs beide 
Arten von Reaktionen del' Gelimke zusammengeworfen wurden. 
Hierin hat E. Briicke (1848) Wandel geschaffen. Er fand namlich, 

"daD das Gelenk als Ganzes bei del' Senkung durch einen mecha­
nischen Reiz biegsamer, bei del' Schlafbewegung abel' straffer wird. 
Wie wir durch seine und Pfeffers Untersuchung (1873a) wissen, ist 
das auf die Art wie die Kriimmung zustandc kommt zuriickzufUhren. 
Die plotzliche Senkung auf einen AnstoB erfolgt namlich durch Er­
schlaffung del' unteren Gelenkhalfte, die langsame Abwartskriimmung 
bei del' nyktinastischen Bewegung abel' durch starkere Zunahme des 
Turgors in del' oberen Halfte. Da die Gelenkhalften in ihrem Aus­
dehnungsbestreben gegeneinander arbeiten, findet in beiden Fallen 
eine auDerlich ahnliche Bewegung statt. 

Auf die Einzelheiten dieser Beweisfiihrung. die in der Hauptsache durch 
Operation der Gelenkhal£ten und Reagierenlassen in ver8chiedener StelJung er­
bracht wurde, wollen wir hier nicht eingehen, weil uns weniger die Mittel als der 
AnstoB zur Bewegung interessieren, und weil erstere schon im allgemeinen Ka­
pitel iiber das Bewegungsvermogen der Pflanzen be8prochen wurden. Nur soll 
noch nachgetragen werden, daB bei den Reizbewegungen auf StoBreiz die Wasser­
verschiebung, die die Ursache der Bewegung ist, nicht durch Transport von 
Zelle zu Zelle vor sich gehen· kann, denn das wiirde viel zu lange dauern. 
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Vielmehr tritt das Wasser aus den vorher gespannten Zellen in die weit­
hin in Verbindung stehenden Luftraume zwischen denselben, wo es keinen 
Druck mehr ausiibt. Dadurch kommt das Erschlaffen der unteren Gelenkhalfte 
auf mechanischen AnstoB hin zustande, das nach Ablauf einer gewissen Zeit 
durch Wiederaufnahme des Wassers in die ZeBen riickgangig gemacht wird. 
In welcher Weise durch die Reizung eine veriinderte Durchlassigkeit des Plas­
mas verursacht wird, dariiber sind wir noch nicht unterrichtet. 

Einige Zeit nach der Reizbewegung wird· in allen Teilen der 
alte Zustand wieder hergestellt. Vorher einwirkende Reize haben 
keine erkennbare Wirkung. Zu schwache AnstoBe iiben aber auch 
hei vollkommener Perzeptionsfahigkeit keinen sichtbaren Effekt aus. 
Erst mit der Erreichung eines Schwellenwertes tritt Reaktions­
bewegung ein, dann aber, wie wir gehort haben, unter normalen 
Umstanden gleich mit voller Starke. Reize, die unter diesem MaBe 
bleiben, bewirken also gar keine und nicht etwa eine schwachere 
Reizbewegung; aber sie werden, wie sich zeigen liiBt, doch perzipiert. 
Denn laBt man mehrere dicht unter der Schwelle bleibende AnstoBe 
aufeinanderfolgen, so summieren sie sich, bis einer die Reizbewegung 
auslost. Am besten laBt sich das alles bei elektrischer Reizung 
ausfUhren, deren Starke gut variierbar ist (Brunn 1908a). Es liegen 
in der Beziehung also ahnliche Verbaltnisse vor wie beim Geotropismus 
und Phototropismus, nur daB hier die Reaktion nicht· quantitativ 
abstufbar ist. 

Wird die Pflanze nach Erzielung der Blattsenkung dauernd 
weiter erschiittert, so heben sich die Blattchen wieder und nehmen 
die normale Lage ein, so daB man von einer Art Gewohnung sprechen 
konnte, denn nun sind sie unempfindlich fUr alle mechanischen Reize. 
Hort die Erschiitterung auf. so werden die Pflanzen nach einer Zeit 
der Ruhe wieder in der alten Weise reizbar. Daraus, daB das Ge­
lenk die alte Lage einnimmt, ohne daB die Reaktionsfahigkeit wieder­
kehrt, sieht man, daB diese nicht nur vom mechanischen Zustande 
des Bewegungsorganes abhangt, sondern vor allem von der Perzeptions­
fahigkeit des lebenden Plasmas. Das gleiche geht aus dem Umstande 
hervor, daB Blatter, die durch andauernde Erschiitterung unempfindlich 
fUr mechanische Reize geworden sind. doch heliotropisch, geotropisch 
usw. reagieren. 

Wenn ,vir schlieBlich die Art der mecbanischen Eingriffe noch 
weiter prazisieren wollen, die bei Mimosa eine Reizbewegung aus­
lOsen, so werden in der Natur hauptsachlich Erschiitterungen in Be­
tracht kommen. Durch sie wird das besonders empfindliche weiche 
Gewebe der Gelenke deformiert. Hierin baben wir offenbar den 
HauptreizanlaB zu sehen. DaB AnstoBe, die zur Reizung fiihren, 
auch schon durch aufkriechende Insekten bewirkt werden, wird 
durch steife Borsten, besonders an den Gelenken, ermoglicht. Denn 
ihre Verbiegung hat einen erhohten lokalen Druck an der Basis del' 
Borsten zur Folge, der die Reaktion auslost (Haberlandt 1909a 
mit der Einschrankung von Renner 1908 und 1909). 

15* 
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Von den beiden Polsterhaliten ist nul' die untere zur Perzeption 
kleiner Stof3e imstande. Starkere bewirken auch dann eine Reaktion, 
wenn sie die Oberseite des Gelenkes trefien, aber nur dadurch, daf3 
dabei auch die untere Halfte meehanisch in Mitleidenschaft gezogen 
wird. Wird daher die obere Polsterflache durch einen Schnitt ent­
fernt, so kann das Blatt noch Reizbewegungen ausfiihren; nicht aber 
nach Entfernung del' unteren Halfte. 

Oben wurde erwahnt, daf3 die typische Reizauslosung bei Mimosa 
nicht nul' durch mechanische Erschiitterung, sondern auch durch Ver­
wundung und Hitze bewirkt werden kann. Ferner konnen noch 
chemische und elekt.rische Einfliisse, sowie schnelle Erwarmung und 
Abkiihlung der ganzen Pflanze die plotzliche Senkbewegung aus­
losen. Die Reaktionsweise ist in allen diesen Fallen die gleiche wie 
die auf mechanische Reize. Das schlief3t nicht aus, daf3 die Blatter 
daneben auch nyctinastisch, sowie geotropisch und phototropisch 
reagieren konnen. Diese letzteren Bewegungen heben sich abel' bei 
Mimosa schon durch ihre Langsamkeit scharf gegen die durch Er­
schiitterungen u. dgl. abo 

Das natiirliche Reizmittel fiir die schnelle Senkung der Blatter 
ist zweifellos der mechanische Anstof3; die anderen wirksamen Fak­
toren spielen auf3erhalb des Laboratoriums kalim eine Rolle. 

Der Unterschied im Perzeptionsvermogen gegeniiber den gleich­
falls mechanisch reizbaren Ranken ist gro13. Denn wahrend jene 
durch die kraftigsten mechanischen Einwirkungen, wenn sie von 
fliissigen Korpern ausgehen, und auch durch starke Verbiegungen 
nicht gereizt werden, dagegen wohl durch eine leichte, abel' wieder­
holte Beriihrung mit fest en Korpern, reagiert die Mimose auf jede 
beliebige Erschiitterung durch Stof3, Wind und Regen (Pfeffer 1904, 
S. 150). Auf die Verschiedenheit del' Kriimmungsmechanik braucht 
hier nicht mehr hinge wiesen zu werden. 

Trotz diesen Verschiedenheiten gegeniiber allen tropistischen Re­
aktionen zeigt aber doch die plotzliche Bewegung del' Blatter von 
Mimosa dieselben Ziige, die allen Reizwirkungen gemeinsam sind. So 
findet man auch hier eine Reaktionszeit, eine Nachwirkung, Gegen­
reaktion und eine Summation unterschwelliger Reize. Allerdings ist 
die Reaktionszeit so kurz, daf3 sie nur mit besonderen Hilfsmitteln 
bestimmt werden kann, und die Prasentationszeit wird offenbar 
schon durch den kiirzesten, realisierbaren mechanischen Anstof3 iiber­
schritten. 

Ahnlich wie die Mimosa pudica, deren Reaktionsweise beschrieben 
wurde, verhalten sich die anderen reizbaren Mimosaarten (M. sen­
sitiva und Speggazinii) sowie gewisse Oxalideen, von denen die 
empfindlichste Biophytum sensitivum ist. Die Arten del' Gattung 
Oxalis, Z. B. die einheimische O. Acetosella, bediirIen schon wesent­
Hch starkerer Reizung, urn iiberhaupt eine Wirkung zu zeigen. 
Schlie13lich erweisen sich auch noch einige weitere Leguminosen, 
so besonders Amicia Zygomeris und in geringerem MaJ3e Z. B. 
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Robinia Pseudacacia u. a. als durch StoB reizbar (Fitting 1907b, 
Brunn 1908a). 

Von allen diesen aber steht nur Biophytum den Mimosen an 
Empfindlichkeit nicht wesentlich nacho Diese Pflanze ist es wohl, 
von der Theophrast als erster erwahnt, daB sie ihre gefiederten Blatter 
bei Beriihrungen, wie welk zusammengeklappt, sinken lasse, sich 
dann aber wieder erhole. Gleichfalls sie ist es, deren Verhalten von 
allen Sensitiven zuerst ausfiihrlicher beschrieben wurde und zwar 
von Christobal Acosta 1578, wahrend von F. Lopez de Gomara 
Mimosa schon friiher erwahnt worden war (Brunn 1908b). 

Biophytum hat einfach gefiederte Blatter, die Blattchen legen 
sich nach einer Reizung nicht \Vie bei Mimosa nach oben, sondern 
nach unten zusammen, wobei wieder die Gelenke del' Blattchen die 
aktiven Teile sind. Der Hauptblattstiel aber ist starr. 

Noch in einer Beziehung verhii.lt sich Biophytum anders als 
Mimosa. Wahrend namlich bei letzterer nach Pfeffers Unter­
suchungen unter normalen Umstanden jeder ReizanstoB, falls er iiber~ 
haupt wirksam ist, den maximalen Effekt auslost, ist das bei der 
Oxalidee nicht der Fall. Auf Erschiitterung oder Verwundung hin 
wird von den Blattchen ein gewisser Winkel nach unten zuriick­
gelegt, worauf wieder eine Erhebung stattfindet, der ein neuer Impuls 
in der ersten Richtung folgt. War der Reiz schwach, so ist die 
zweite Bewegung, sowie die weiteren rhythmisch folgenden schwacher 
als die erste, war er aber sta,rk, so sind die jeweiligen Senkbewegungen 
fiir eine gcwisse Zeit starker als die vorangegangenen Hebungen, und 
es findet eine fortschreitende VergroBerung des Ausschlages statt bis 
zum Maximum, in dem die Fiederblattchen sich mit den Unterseiten 
zusammenlegen (Haberlandt nach Fitting 1907b). Urn das zu er­
reichen, bedarf es allerdings schon einer tiefgreifenden Verwundung, 
z. B. Durchschneiden des Mittelnervs. 

Die Reizbarkeit fiir mechanische Eingriffe ist, wie wir gesehen haben, 
nicht auf die besonders empfindlichen Gewachse beschrankt, sondel'll 
zeigt sich in verschiedenem Grade bei den verschiedensten Gelenk­
pflanzen. Bei allen diesen gehort freilich ein starkes und wiederholtes 
StoBen oder Schiitteln dazu, eine Reizbewegung auszulosen. Immerhin 
ist es von Interesse zu sehen, daB die besonders reizbaren Pflanzen 
nicht ganz fiir sich stehen, son del'll nur die Steigerung einer auch 
sonst vorhandenen Fahigkeit aufweisen. Del' Nutzen dieser Reiz­
barkeit fiir die Pflanze kann in diesen Fallen vielleicht darin liegen, 
daB bei Wind und Regen durch die Erschiitterungen eine Bewegung 
ausgelost wird, die die Blattchen in eine mehr der senkrechten Stellung 
und einander genaherte, also weniger gefahrdete Lage bringt. 

Okologisch betrachtet Iage dann eine Einrichtung vor, welche die 
auf Beschattung oder Abkiihlung hin eintretenden auBerlich ahnlichen 
Schutzbewegungen 1) in ihrer Wirkung zu unterstiitzen bestimmt ist. 

1) V gl. das Kapitel liber die Schlafbewegungen, S. 135 II. 
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Alle drei Anlasse, Sinken der Temperatur, Verminderung der HeIlig­
keit und mechanische Erschutterung treffen z. B. bei Gewittern 
zusam'men. 

d) Reizbal'e Bliitenteile. 

Wir kommen nun zu den reizbaren Blutenteilen. Unter ihnen 
gibt es solche, deren Bewegullgen in ihrer Schnelligkeit nicht hinter 
denen de):' Mimose zuruckbleiben,und die sich gleichzeitig leicht im 
Freien beobachten lassen. Waren sie nicht durch ihre Kleinheit 
weniger auWilIig, so hatte der AnstoJ3, der der Forschung durch das 

Abb. 79. 
Bllitenk6pfehen einer Floekenblnme. An den 
mittleren BIUten siehl. man die herausragenden 
Staubbelltelriihren, an den alteren aueh den Griffel. 

Bekanntwerden der Mimose zu­
teil wurde, sicherlich nicht so 
lange auf sich warten lassen 
(vgl. S. 5). 

Unter den einheimischen 
Pflanzen fiihren besonders die 
Staubfaden der Cynareen, einer 
Unterfamilie der Compositen, 
und die von Berberis schnelle 
Bewegungen auf einen StoJ3reiz 
hin aus. 

Zu del' ersten Gruppe ge­
horen von bekannten und 
haufigen Pflanzen die Korn­
blume (Centaurea Cyanus) und 
die Flockenblumen (andere Cen­
taureaarten, Z. B. C.Jacea usw.). 
Dber sie sind wir gut unter­
richtet, weil Pfeffer (1873a) 
die Aufklarung ihrer Reaktions­
weise gleichzeitig mit der von 
Mimosaunternommenhat. Auch 
sind sie seitdem noeh der Ge­
genstand mannigfacher Unter­
suchungen geworden. 

Die in einem Korbchen vereinigten Bluten von Centaurea be­
sitzen eine geschlossene Kornrohre, die bei den hier allein in Be­
tracht kommenden inneren Bluten bauchig erweitert ist (vgl. Abb. 80a). 
Die funf Staubblatter sind der Rohre eingefugt. Die Staubfaden 
sind frei, die Beutel abel' zu einer Rohrc verwachsen, die den Griffel 
umschliel3t. Beruhrt man die Stailbblatter einer eben geoffneten 
Elute, so sieht man die Staubbeutelrohre sich nach dem Grunde del' 
Blute zu bewegen. Dadurch wird die Spitze des Griffels freigelegt, 
und gleichzeitig quillt etwas Pollen oben aus der Rohre heraus. Nach 
einiger Zeit gewinnen die Teile ihre alte Lage zueinander zuruck. 
Auf eine neue Beruhrung erfolgt dann das alte Spiel. 

Untersucht man die Einrichtung der Elute etwas genauer, in-



Reizbare Bliitenteile. 231 

dem man ihre Teile vorsichtig abprapariert,so findet man, daB die 
Staubbeutel sich nach innen 6ffnen, und daB der eingeschlossene 
Griffel mit Haaren besetzt ist, die bei Verschiebung der R6hre den 
Bliitenstaub herausbiirsten. Die Bewegung kommt durch Verkiirzung 
der Staubfaden zustande. Diese also stellt die eigentliche Reizreaktion 

Abb. 80. " 
Bliiten aus einem Korbchen von Centaurea. a mit der 
Blumenkronc. aus der die noeh geschlossene Staubbeutelrohre 
hervorsieht; b Blumenkrone entfernt. Man sieht die weiBen, 
behaarten Staub faden, die sieh auf einen Reiz hin verkiirzen, 
die Rohre herunterziehen und dadureh den ouen siehtbaren, 

uehaarten, mit BlUtenstaub bedeekten Griffel freilegen. 

dar. Deutlich sieht man das an Bliiten, deren Kronr6hre bis auf 
die Ansatzstelle der Staubfaden entfernt ist (Abb. SOb). LaBt man 
das Praparat einige Zeit in Ruhe und reizt dann durch sanfte Be­
riihrung eines Staubfadens, so sieht man erst diesen und gleich 
darauf die anderen sich verkiirzen und dadurch die Staubbeutelr6hre 
herunterziehen. 

Allerdings findet die Bewegung in einer solchen Bliite ohne Kron­
r6hre etwas anders statt, als unter normalen Umstanden. Die Staub-
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faden sind vor der ersten Reizung gerade, spater in ihrer Mitte ein 
wenig nach auBen gebogen, so daB sie zusammen ein zierliches 
Korbchen bilden.In der intakten Elute stutzen sich die gekrummten 
Faden auBen gegen die Kronrohre. 1st diese entfernt, so verstarkt 
sich die Krummung; Die bei einer Reizungauftretende Verkurzung 
muB deshalb erst einen Teil der Ausbiegung ruckgangig machen, ehe 
ein Zug auf die Staubbeutelrohre ausgeubt werden kann. Die Ver­
schiebung ist aliJo weniger ausgiebig als .};tnter normalen Umstanden. 
Der Bewegungs';organg ist aber doch 'an einem solchen Praparate 
zu erkennen. 

Der N utzen, den die geschilderte Einrichtung der Pflanze bringt, 
ist leicht zu ersehen. Der Pollen wird erst durch das Insekt, das 
ihn weitertragen solI, aus seinem geschutzten Versteck herausbefordert 
und immer nur in kleinen Mengen entleert. 

Die Auslosung der Rtaktion kommt nur durch Beruhrung der 
reizbaren Staubfaden selbst zustande, die das 1nsekt mit dem Riissel 
streifen muB, wenn es zu dem im Grunde der Rohre abgeschiedenen 
Honigsaft gelangen will. 

Die Reizung erfolgt durch Reibung und wird erleichtert durch 
besondere papillenartige Gebilde, die den Staubfaden bedecken (Ha ber­
landt 1909a). Diese werden durch leichte Beruhrung gebogen, wo­
durch mecllanische Zerrung und Druck im Protoplasma entstehen. 
Ein leichter Streifen del' Papillen mit einer Borste genugt zur Aus­
losung der Reaktion. Der Staubfaden selbst braucht dabei nicht 
beruhrt zu werden. 

Wenn die Bewegung, die an dem gereizten Staubfaden beginnt, 
sich auf die anderen fortpflanzt, so liegt das daran, daB diese durch 
die Verkurzung des erstens Fadens ihrerseits gereizt werden. Die 
Dbertragung der Bewegung geschieht also rein mechanisch. Eine 
Leitung der Erregung von einem Staubblatt auf das andere oder 
etwa von der Rohre her findet nicht statt. Dadurch, daB die Ver­
kurzung auf der gereizten Seite beginnt, sieht man die Staubbeutel­
rohre sich erst nach dieser Richtung hin neigen und dann erst die 
Bewegung nach der Basis zu ausfUhren. 

Gewohnlich erfolgt die Reaktion auf einen Reiz hin sogleich 
mit vollem Ausschlag, wofern ii.berhaupt die Reizschwelle uberschritten 
wird. Unter ungunstigen Umstanden kann aber (genau wie bei 
Mimosa) die Bewegung zunachst zum Teil und erst auf einen zweiten 
oder dritten AnstoB hin die vollige Kontraktion ausgefUhrt werden 
(Brunn 1908a). 

Was die Mechanik der Bewegung anbelangt, so steUt sie eine 
Verkurzung des Staubfadens dar, die bei Centaurea J ace a 10 bis 
30 0/ 0 der Gesamtlange betragt, also sehr betrachtlich werden kann 
(Pfeffer 1873a). Die Verkurzung des ganzen Fadens beruht auf einer 
Kontraktion jeder einzelnen langgestreckten Zelle des bewegungs­
tatigen Gewebes. Wie Pfeffer gezeigt hat, sind die Zellwande in der 
Langsrichtung auBerordentlich dehnbar und durch den osmotischell 
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Innendruck gespannt. Auf mechanische Reizung laBt dieser Innen­
druck nach, die Zelle verliert plotzlich die Fahigkeit, das Wasser 
festzuhalten, und dieses tritt nun durch die Zellulosemembran in die 
vorher lufterflillten, weithin miteinander verbundenen Zwischenzell· 
raume. Da es sich in diesen frei fortbewegen kann, iibt es keinen 
Druck mehr aus, und die Zellen, mit ihnen der ganze Faden, ver­
kiirzt sich, der Kontraktion der elastisch gedehnten ZeHlwande ent­
sprechend. Nach einiger Zeit wird das Wasser wieder in die Zellen 
aufgenommen, der Faden gewinnt seine alte Spannung wieder und 
ist von neuem reizbar. Wodurch hier wie bei Mimosa auf einen Reiz 
hin der osmotische Druck in den Zellen so auBerordentlich sinkt, 
wissen wir noch nicht. Es konnte die AusstoBung des Zellsaftes 
z. B. auf einer groBeren Durchlassigkeit der Plasmamembranen oder 
wahrscheinlicher auf der Beseitigung der osmotisch wirksamen Stoffe 
beruhen. Jedenfalls werden die elastischen Eigenschaften der ZeIl­
wande durch die Reizung nicht verandert. Durch Bestimmung des 
Gewichtes, das zu ihrer Dehnung notig ist, vor wie nach einer 
Reizung, konnte Pfeffer das einwandfrei beweisen. 

Wir haben die Bewegungen der Cynareenstaubfaden eingehend 
besprochen, weil iiber sie die genauesten Untersuchungen vorliegen. 
Bewegungen auf StoBreiz sind aber garnicht selten unter den Bliiten­
teilen. Wahrend jedoch hei den Cynareen (und wenigen anderen 
Kompositen) die Bewegung der Hauptsache nach auf eine gleich­
maBige Verkiirzung des gereizten Organes hinauslauft, finden in allen 
anderen Fallen durch ungleiche Kontraktion Kriimmungen statt. Die 
Bewegungsebene ist dabei meist durch dEm Bau der betreffenden 
Teile bestimmt und ein fiir aIle Mal festgelegt. In einigen Fallen 
aber, so bei den Staubfaden von Cacteen (Opuntia und Cereus) macht 
sich bei der Kriimmungsrichtung doch auch der Ort der Reizung 
bemerkbar, indem die resultierende Bewegung aus zwei Komponenten 
zusammengesetzt ist, von denen die eine durch den Bau des Organes 
beRtimmt, die andere nach der gereizten Flanke hin gerichtet ist. 

Am besten bekannt ist unter den noch zu besprechenden reiz­
baren Bliitenteilen der Bewegungsvorgang der Staubfaden von Ber­
beris (Sauerdorn) (Pfeffer 1873aund 1885. Literatur auch bei Fitting 
1907b und Haberlandt 1909a). Die flinf StaubgefaBe liegen in der 
Ruhestellung den fiinf schiisselformigen Kronblattern an. Werden 
sie an ihrer Basis auf der Innenseite beriihrt, so kriimmen sie sich 
sehr schnell nach dem Griffel hin. Die AuBenseite der Staubfaden ist 
nicht empfindlich. Reizleitung iiber das Organ hinaus findet nicht 
statt .. Jede Beriihrung hat die plotzliche Auslosung der ganzen Be­
wegung zur Folge. Der Riickgang in die alte Stellung findet be­
trachtlich langsamer statt, als die Reizreaktion. 

Die Bewegungsmechanik entspricht nach Pfeffer der von Mimosa 
und den Cynareen. Die Kriimmung kommt also dadurch zustande, 
daB auf den Reiz hin die Zellen der Innenseite plotzlich ihren 
Turgor verlieren und Wasser auspressen. Da Luftraume zwischen den 
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Zellen fehlen, tritt das abgegebene Wasser an durchschnittenen Staub­
faden als Tropfen aus der Schnittflache. 

Wie Haberlandt gezeigt hat, ist die reizbare Innenflache der 
Staubfaden mit Hervorw6lbungen bedeckt, die geeignet erscheinen, 
die Reizwirkung durch Zusammendrucken des Plasmas zu erh6hen. Die 
Papillen sind nicht so groB, wie die oben erwahnten von Centaurea. Ihr 
Vorkommen bei den meisten reizbaren Blutenteilen spricht aber fUr die 
angedeutete Funktion von "Stimulatoren". Ein Insekt, das die Blute 
besucht, wird bei dem Bemuhen, den im Grunde der Kronblatter ab­
gescbiedenen Honig zu erlangen, an die reizbaren Staubfaden stoBen. 
Darauf schnellt das Staubblatt nach der Mitte zu und klebt den 
Pollen dem Insekt auf den Leib. Beim Besuch der nachsten Elute 
wird er dann an der Narbe abgestreift. 

Staubfaden mit StoBreizbarkeit finden sieh auBer bei den erwahn­
ten Berberideen und Cacteen noch bei Helianthemum (Sonnenroschen) 
und Verwandten, bei Sparmannia (Zimmerlinde), Abutilon, Portulaca 
u. a. Ahnliehe Krummungen fUhren aueh manehe Griffel aus. Von 
den Teilen der Fruehtblatter sind es aber besonders die Narben, die 
ofters reizbar sind, so bei Mimulus (Gauklerblume) Martynia, Gold­
fussia, Bignonia u. a. (Literatur Pfeffer 1904 S.458). 

Die N arbe von Mimulus z. B. besteht aus· zwei Zipfeln, die im 
ausgebildeten Zustande auseinanderklaffen. Auf Beriihrung klappen sie 
zusammen. Dabei bleibt bei Mimulus lutea die Bewegung auf den direkt 
gereizten Lappen beschrankt, wahrend sie sieh bei lVI. eardinalis u. a. 
auf den zweiten Zipfel ubertragt. Der ZusammensehluB der beiden 
fUr die Pollenaufnahme eingerichteten Flachen wird offenbar die Be­
staubung mit dem eigenen Blutenstaub zu verhindern geeignet sein. 
Da das Insekt beim Aufsuchen des Nectars zunachst den mitgebraehten 
Pollen an der Narbe abstreift, und sieh hierauf die Narbenlappen an­
einanderschlieGen, so wird beim Zuruckziehen des Kopfes die nun 
mit frisehem Blutenstaub bepuderte KorpersteUe nicht mit der Narben­
innenflache in Beriihrung kommen konnen. 

Reizbare Bliitenteile kommen ferner noch bei einigen Orchideen 
vor, so bei Catasetum, Pterostylis, Masdevallia (Literatur bei Pfeffer 
1904 und Haberland t 1909a). Dem die BlUte besucbenden Insekt stellt 
sich hier ein reizbares, zartes Anhangsgebilde des untersten BlUten­
hiillblattes, der Lippe, entgegen. Wird dieses beriihrt, dann klappt die 
Lippe zu und schlieBt die Eliite hinter dem Eindringling fast ganz. 
N ur ein schmaler Ausgang bleibt. In dies em sind die Pollenmassen 
gelagert, die sich dem herauskrieehenden Insekt an den Leib heften. 

Bei den reizbaren Unterlippen der Orehideenbliiten findet eine 
ausgesprochene Leitung der Erregung statt. Der Ort der Perzeption 
ist von dem der Reaktion durchaus getrennt. Es ist dies einer von 
den wenigen Fallen, in denen die bewegungstatige Zone nieht selbst 
reizbar ist. Nach OIi vel' (1887/88) kommt die Bewegung dureh Turgor­
verminderung zustande. Genau ist dieser interessante Fall noch nicht 
untersucht. 
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Schlie13lich ware hier einer Beobachtung von Tschermak (1904) 
zu gedenken, nach der bei man chen Grasbliiten durch Erschiitterung 
das Aufbliihen wesentlich beschleunigt wird. Schiittelt man z. B. eine 
kurz VOl' dem Offnen befindliche Ahre vom Roggen ein wenig, so 
schwellen gewisse am Grunde del' Spelzen befindliche Korperchen und 
hewirken deren Auseinanderspreizen. Gleichzeitig verlangern sich die 
Staubfaden sehr schnell und lassen die sich ofl'nenden Staubbeutel heraus­
hangen. Durch' diese Einrichtung wird erreicht, daB der die Vel'­
brei tung des Bliitenstaubes iibernehmende Wind gleichzeitig durch 
die bewirkten Erschiitterungen das Aufbliihen hervorruft. Es wird 
so ein Abwarten giinstiger Umstande fiir die Pollenentleerung moglich. 
Dbrigens wird wohl auch die austrocknende Wirkung eines warm en 
Windes das Aufbliihen beschleunigen. 

e) Illsekti vorell. 

Unter den Pflanzen, die 1nsekten fangen und verdauen, den 1nsekti­
voren, sind vier Gattungen, denen eine eigene Bewegungsfahigkeit 
und damit verbunden eine besondere Reizbarkeit fiir mechanische und 
chemische 1 ) Einfliisse zukommt. Es sind dies die Arten von Pingui-
cula, Drosera, Dionaea und Aldrovanda. . 

Bei den ersten beiden spielt die Bewegung beim Fange del' 
Beute kaum eine Rolle, da sie zu langsam von statten geht. Sie 
wird durch \Vachstum vermittelt und ist mit einer Reizbarkeit 
verbunden, die del' del' Ranken entspricht. Dionaea und Aldrovanda 
dagegen besitzen Blatter, die wie ein Tellereisen plotzlich zusammen­
klappen und das 1nsekt festhalten. 1hre Reizbarkeit und wahr­
scheinlich auch die Bewegungsmechanik entspricht del' von Mimosa. 

Pingui cula, das Fettkraut, mit seinen zwei einheimischen und 
einer groBen Zahl auslandischer Arten, gehort del' Familie del' Lenti­
bulariaceen an, deren Mitglieder vielfach Insekten fangen,aber meist 
keine besonderen Be\Vegungen dabei ausfiihren. Den deutschen \Vie 
den lateinischen Namen verdankt die Pflanze dem fettigglanzenden 
Aussehen ihrer gelblichen Blatter. Diese sind zungenformig, in del' 
Mittelrippe rinnig gebogen und rosettenartig angeordnet (Abb. 81). 
Wie die meisten insektenfangenden Pflanzen liebt Pinguicula nasse 
Standorte. 

Das Bewegungsvermogen ist hier nicht sehr ausgebildet. Setzt 
sich ein kleines 1nsekt auf die klebrige Bla,ttflache, so bleibt es hangen. 
Durch langsames Einrollen del' Blattriinder wird das Opfer nach del' 
Mitte zu verschoben. Dabei kommt es mit einem immer groBeren 
Teile del' Driisen, an denen das Blatt reich ist" in Beriihrung, es 
wird in Schleimmassen er3tickt und schlie13lich verdaut. 

1) Die chemische Reizbarkeit der Insektivoren soli hier mit besprochen 
werden, obgleich sie unserer Disposition nach erst in das nachste Kapitel ge­
harte. Wollte man sich allzu streng an die gewahlte Einteilung halten, so miiBte 
man zusammengeharige Dinge auseinanderreiBen. 
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Charles Darwin ([1865J 1899) hat durch Versuche festzustellen 
gesucht, welches del' eigentliche Reizanla13 ist. Nach ihm wirken 
hauptsachlich chemische Reize und unter ihnen besonders stickstoff· 
haltige Substanzen, die in ge16ster Form angewendet wurden, urn 
rnechanische Reizung zu vermeiden. Es Iage demnach eine Chemo­
nastie vor. Doeh sind auch mechanische Reize wirksam. Denn 
auf die Blattflache gebrachte unlosliehe Korper, wie Glassplitter, 
bewirken 'gleiehfalls eine Einrollung der Blattflache. Nur findet 

beirn Mangel chemischer Reizung 
ein schnellel'€s Zuriickgehen statt. 

Die iibrigen Insektivoren mit 
Bewegungsvermogen gehoren aUe 
zu del' Tierfangerfamilie del' Dro­
seraceen. 

Drosera (Sonnentau) hat 90 
Arten, d3,runter 3 einheimische, 
namlieh die in Torfmooren haufige 
rundbIattrige Dro:=;era rotundifolia 
und die selteneren Jangblattrigen 
D. anglicaund D. intermedia. 
Del' gewohnliche Sonnentau besitzt 
eine Rosette klciner runder und 
gestielter Blatter, die am Rande 
mit langen Wimpern, den "Ten­
takeln" Darwins, besetzt sind. 
Ahnliche, abel' kiirzere Fortsatze 
stehen auf del' Flache des Blattes, 
aile sind rot gefarbt und tragen 

Abb. 81. am Ende ein gleichfalls rotes 
Pinguicula vulgaris verkleillert. Kopfchen, das eine kleine Menge 

klaren, klebrigen Sekretes abson­
dert.. Von die3en tauartigen Tropfen, die auch in voller Sonne nicht 
verdunsten, hat die Pflanze ihren deutschen Namen (Abb. 82). 

Setzt sich ein nicht zu groDes Insekt auf ein fangbereites Blatt, 
so bleibt es, ahnlich wie bei Pinguicula, an dem fiiegenleimartig 
wirkenden Sekret hangen. Hierauf erfolgt nun eine Einkriim­
mung del' Tentakeln, welche in ihrem Verlauf etwas verschieden 
ist, je nach del' Stelle des Blattes, die zuerst gereizt wurde. Hat 
sich das Insekt, etwa eine kleine Miicke, auf die Mitte des Blattes 
gesetzt, so bleiben die daselbst eingefligten kiirzeren Drlisentrager ge­
rade, wahrend die weiter naeh auDen stehenden, besonders die langen 
des Randes sich im seharfen Bogen naeh innen einbiegen und libel' 
dem Insekt zQsammenneigen. Dieses wird dadureh von dem ldebrigen 
Sekret ganz eingehlillt und definitiv am Entkommen verhindert. Es 
bleibt dabei an Ort und Stelle (Abb. 83). 

Anders, wenn die erste Berlihrung am Rande erfolgt. Dann 
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biegt sich sehr bald (schon nach 
15-20 Sekunden) der oder die 
zunachst gereizten Tentakeln, 
aber nur diese, nach der Mitte 
zu, und erst wenn dadurch das 
Insekt mit den Kopfchen der 
inneren kurzen Fortsatze in Be­
riihrung kommt,' lost es eine Be­
wegung auch del' anderen rand­
standigen Driisentrager aus. So 
wird in diesem FaIle durch die 
schnelle Einkriimmung der zu­
llachst beriihrten Tentakelll das 
Insekt auf die Blattfliiche, also 
die fiir die Verdauung geeignetere 
Stelle gebracht, worauf das 
Weitere gallz so vor sich geht, 
als ob die Beute sich von vorn­
herein dort niedergelassen hatte. 
Wie die Sache verlaufen wiirde, 
wenn del' erst gereizte Tentakel 
an del' Einkriimmung verhindert Abb. 82. 
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wiirde, scheint nicht bekannt zu Pflanze von Drosera capensis, verkleinert. (Bi. 
sein. Man darf aber wohl an- anf die langlichen Blatter unserer Dr. rotundi-

folia ganz ahnlich.) 
nehmen, daB ein vom Kopfchen 
del' Randtentakeln ausgehender Reiz nicht direkt nach der Mitte 
geleitet wird, sondern lokalisiert bleibt, wahrend bei Reizung del' 
flachenstandigen Driisen eine Ausbreitung nach allen Seiten statt-

Abb. 83. 
Blatt von Drosera capensis mit gefangenem Insekt. Vber diesem 
sind die Tentakeln zusammengeschlagen, wahrend sic sonst abstehen. 

Auch hat das Blatt sieh etwas eingekriimmt. VergroOert. 
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findet, so daB die nachststehenden zuerst, die entfernterenspater 
ihre Kriimmung ausfiihren. 

Bei intensiven Reizen beteiligen sieh aile Driisentrager an der 
Reaktion. Aueh die Blattflache selbst kann sich ahnlich wie bei 
Pinguicula, wolben (Abb. 83). 1st der Eingriff schwacher, dann kriimmen 
sich - besonders bei seitlicher Lage der Reizquelle - nur die zunachst 
gelegenen Tentakeln. Dabei ist nun noch etwas anderes, sehr inter­
essantes zu beachten, namlich eine Beziehung der Bewegungsrichtung 
zu der Stelle, von der der Reiz ausgeht. Die mittleren kurzen 
Tentakeln bleiben, wie erwahnt, bei direkter Reizung gerade. Auf 
einen zugeleiteten Impuls aber, wie er bel etwas seitlicher Lage 
des Insektes auf tritt, kriimmen sie sich nach dieser Richtung hin. 
Die Richtung ihrer Bewegung ist also nicht ein fiir aIle Mal 
festgelegt, wie es bei den Randtentakeln der Fall zu sein scheint, 
sondern sie steht in einer gewissen Beziehung zur Richtung des Reizes. 
Wir haben daher hier nastische und tropistische Bewegung neben­
einander. 

Zur Aufnahme des Reizes befahigt sind nur die Driisenkopfchen, 
nicht aber die iibrigen Teile der Tentakeln, so daB diese allein 
auf zugeleitete Impulse hin zu reagieren vermogen. So kriimmen 
sich z. B. die Randtentakeln nach einer in der Mitte des Blattes 
befindlichen Beute hin, auch dann, wenn ihr aUein perzeptions­
fahiges Kopfchen entfernt worden ist, ein schones Beispiel von der 
Unabhangigkeit zwischen Reizaufnahme und Erregbarkeit. Die Ar­
beitsteilung und die ineinandergreifenden Bewegungen der Teile des 
Blattes, zu deren Regelung ein kompliziertes Netz von Leitungen 
notig sein muB, sind hier iiberhaupt so klar, wie selten bei Pflanzen, 
zu beobachten. 

Wir haben namlich bei Drosera nicht nul' zwischen chemischen 
und mechanischen Reizanlassen, sondern auch zwischen "ehemischen" 
und "meehanischen" Reizerfolgen zu unterseheiden. Bisher haben 
wir nur die natiirliehen Umstande im Auge gehabt, unter den en 
alles gleiehzeitig erfolgt und ineinandergreift; nam)ieh die Beriihrung 
und die Bewegungen des Insektes (mechanische Reizung) mit der 
Abgabe von Spuren organischer Stoffe, die sich in den ausge­
schiedenen Fliissigkeitstropfen an den Kopfchen losen und von del' 
Pflanze aufgenommen als Reiz wirken (chemische Reizung); sowie 
die Bewegungen der Tentakeln und der Blattflache (Hapto- und 
Chemonastie, resp. Hapto- und Chemotropismus) mit del' Aus­
scheidung der Verdauungssafte auf mechanischen oder chemischen Reiz 
hin. Hinzu kommt dann noch von sieh anschlieBenden Vorgangen 
die Aufnahme der durch die gebildeten Fermente gelosten Stoffe, 
sowie die Riickkehr des Blattes in den reizbaren und aufnahme­
fahigen Zustand. Auch muB bemerkt werden, daB im Innern del' 
Zellen des gereizten Blattes sichtbare Veranderungen vor sich gehen, 
und daB das Blatt auch auf andere als die genannten, namlich auf 
Warmereize hinseinen Bewegungsmechanismus spielen la13t. 
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Mit del' Zerlegung des ganzen Geschehens in die einzelnen 
Faktoren hat sich Ch. Darwin eingehend beschaftigt. Nach ihm 
ist leider abel' nul' wenig Neues zu unseren Kenntnissen hinzuge­
kommen, obgleicb sie nocb groBe Liicken aufweisen, So wissen 
wir nicbt genug dariiber, welcbe chemischen Stoffe als Reizmittel 
wirksam sind. Zwar bat Darwin festgestellt, daB es vor aHem stick­
stoffbaltige Korper organischer und anorganiscber Natur sind. Abel' 
die moderne Pflanzenphysiologie verlangt genauere Angaben. In 
Darwins Versuchen erwiesen sich EiweiBkorper wie die des Fleisebes, 
del' Milch, das CaseIn usw. als besonders wirksam. Gern wiirde man 
aueb wissen, ob Peptone resp. Polypeptide oder aueb Aminosauren usw. 
wirksam sind. Ferner fand unser Autor Ammonsalze und von diesen 
besonders das Phosphat, abel' auch Ammoniumcarbonat und -Nitrat 
geeignet, die Reizbewegung der Droserablatter auszulosen. Von 
dem ersteren geniigte ein Tropfchen Losung, das 0,0004 mgr Salz 
enthielt. Aueb andere Phosphate waren wirksam, sowie eine Anzahl 
weiterer Substanzen, die nieht als Nahrungsstoffe angesehen werden 
konnen: Interessant ist es, daB nach Dar win, des sen Befunde 
Correns (1896) bestatigte, Kalksalze, die fiir Drosera [wie flir die 
Torfmoose, unter denen sie leben], schadlich sind, die Reizbarkeit 
scbon in Spuren aufheben. Ferner, daB destilliertes Wasser eine 
Reizbe\vegung auslosen kann. Man sieht, wie viel merkwiirdige Dinge 
da schon bekannt sind, und kann wohl schlieBen, daB eine noeh 
intensivere Bearbeitung mehr dergleichen ans Tageslicht bringen wlirde. 

1m allgemeinen wirken chemische Reize bei Drosera [und den 
anderen bewegungsfahigen Insektivoren] intensiver und andauernder 
als meehanisehe. Sie auseinanderzuhalten gelang D arwi n dureh 
Verwendung von Tropfchen geloster Stoffe, die Imine mechanische 
Reizung auslosen und von Stlickehen fester Korper, wie Glas, die 
keine chemisehen Stoffe abgeben. 

Beide Arten von Reizen bewirken sowohl Krlimmung der Ten­
takeln wie auch verstarkte Sekretion. Diese Reizerfolge scheinen 
bei Drosera unlosbar miteinander verknlipft zu sein, wahrend es 
Darwin bei Pinguicula gelungen ist, durch meehanischen Reiz um 
die Einkrlimmung, durch Tropfen von AmmoniumphosphatlOsung nur 
die Sekretion zu steigern. 

Neben den besprochenen Erscheinungen ist noch eine bemerkens­
werte von Darwin entdeckt worden, namlieh eine Veranderung in 
del' Anordnung del' Teile innerhalb del' Zelle. Schon mit bloB em 
Auge, bessel' mit Hilfe einer Lupe beobachtet man an den gereizten 
Tentakeln ein Fleckigwerden del' vorher gleiehmaBig rot gefarbten 
Kopfchen, das bald auf die Stiele iibergeht und sogar auf andere 
Tentakeln libergreifen kann, wo es dann von den Kopfehen aus be­
ginnt. Ein Zusammenfallen diesel' Ausbreitungserscheinung mit den 
Prozessen, die die Leitung des Be,,-egungsreizes libernehmen, scheint 
nach Darwins Befunden nicht vorzuliegen. denn es kommt VOl', 
daB ein Tentakelstiel schon an del' Basis gekrlimmt ist, be vol' die 
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innere Veranderung, die dem fleckigen Aussehen zugrunde liegt, bis 
dahin vorgeschritten ist. Vielmehr scheint ein Zusammenhang dieser 
Erscheinung mit den Sekretionsvorgangen vorzuliegen. Vielleicht 
kann man die Sache folgendermaBen auffassen: Die Veranderungen 
im Innern der Zellen, die sich auBerlich als Fleckigwerden bemerkbar 
machen, bestehen in einer Verkleinerung der Vakuolen sowie Volum­
zunahme und lebhafter Stromung des Protoplasmas. Ahnliche Er­
scheinungen werden durch Einlegen von Schnitten aus den Tentakeln 
in schwach basische Losungen hervorgerufen. Bei erhohter Sekretion 
findet nun stets eine Ausscheidung von Saure statt. Diese bewirkt, 
ahnlich ,vie beim Magensaft, eine Aktivierung der gleichzeitig abge­

Abb. 84. 
Pftanze von Dionaea muscipula. Die in spitzem 
Winkel ausrinanderstehenden Blatthiilften klap­
pen auf B£rUhrung pl6tzlich zusommen und 
k6nnen so ein Insekt einfangen. dem dnrch die 
ineinandergreifendell Zahne der Allstritt ver· 

wehrt wird. Verkleinert. 

schiedenen Enzyme und verhin­
dert wohl auch das Aufkommen 
von Faulnisbakterien. Durch 
Abgabe von Saure konnte del' 
Zellsaft alkalisch werden und 
dadur ch diesel ben V eranderungen 
bewirken, die durch Einlegen in 
alkalische Losungen zustande 
kommen. 

DaB die Erscheinung nichts 
mit del' Leitung der tropistischen 
Erregung zu tun hat, ergibt sich 
auch damus, daB sie in gleicher 
Weise bei insektenfangenden 
Pflanzen ohne Bewegungs ver­
mogen auftritt und zwar gleich­
falls in Verbindung mit einer ver­
starkten Sekretionstatigkeit. Fer­
ner spricht; gegen einen solchen 
Zusammenhang, daB nach Dar­
win in einer mittelbar gereizten 
Tentakel nach Abschneiden des 

Driisenkopfchens, wodurch die Sekretion unmoglich gemacht wird, 
zwar noch die Kriimmung, nicht abel' die Zusammenballung des 
Plasmas auftritt. Schlie13lich faUt der Umstand fiir die erwahnte 
Deutung ins Gewicht, daB Ammoniumcarbonat, also ein alkalisches 
Salz, das Phanomen am deutlichsten hervorruft. 

Die Bewegungen der nordamerikanischen Dionaea muscipula, 
(derVenusfliegenfalle) und der einheimischen Aldrovanda vesiculosa 
finden, wie gesagt, sehr viel schneller statt, als die von Pinguicula 
und Drosera. Merkwiirdig ist die Dbereinstimmung im Fallenapparat 
zwischen den beiden erstgenannten Pflanzen, die unter ganz ver­
schiedenen Bedingungen leben; denn Dionaea lebt auf Torfmooren 
etwa wie Drosera, und Aldrovanda im Wasser. Bei beiden bestehen die 
Blatter aus einem flachen, keilformigen Basalstiick (dem gefliigelten Blatt-
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stiele) und einer zweikl'appigenBlattflache, die an den Raridern mit Zahnen 
besetzt ist (Abb. 84 u. 85). 1hre beiden Teile steheu im Ruhezustande in 
einem spitzen Winkel voneinander abo Auf eine Reizung hin klappen sie 

Abb. 85. 
Dianaea muscipula. Blatt aufgeschnitten. Man sieht die wm· 
bung der Innenseite. Darauf rechts Andeutungen der drei Barsten. 
AuGen die starren Zahile, die beim Schliel.len ineinander greifen. 

In der Mitte das durchschnittene Bewegungsgewebe. 
Etwas vcrgrollert. 

in der Mittelrippe scharnierartig zusammen. Sowohl bei Dionaea wie 
bei Aldrovanda sind ferner auf del' BlattBache Borsten eingefUgt, 
die sich durch eine 'besondere 
Empfindlichkeit fiir Beriihrung aus­
zeichnen. Bci der letzteren sind 
sie in grol3erer Zahl (iiber 20) vor­
handen, bei der ersteren £lnden 
sich nur drei auf jeder BlattRaehe 
(Abb. 8fi). 

Diese Borsten sind zuerst von 
Darwin [(1880) 1899J, dann ge­
nauer von Goebel (1889/91) und 
Haberlandt (vergl. Z. B. 1909a) 
untersucht worden, Bei beiden 
Pflanzen sind sie zum grol3ten Teile 
diekwandig und steif, besitzen aber 
an einer Stelle ein mit verdiinnten 
Zellhauten versehenes, biegsames 
Gelenk (Abb. 86). Beim Verbiegen 
der Spitze iibertragt sieh die Be­
wegung hauptsachlich auf das Ge­
lenk, -in dem eine seharfe Knickung 
entsteht. Dadurch wird an dieser 
Stelle das Plasma einer weiter­
gehenden Deformation ausgesetzt 
als wenn die Borste ihrer ganzen 

Pringsheim, Reizbewegungen. 

Abb. 86. 
Langssclmitt durch den unteren Teil einer 
"Fuhlborste" von Dionaea muscipula. g Ge­

lenk. Stark vergriiIlert. 
(~ach Haberlandt 1909a.) 

16 
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Lange naeh gleieh biegsam warel ). An gut reizbaren Blattrrn lost 
eine Beugung der "Fuhlborsten" sofort die volle Bewegung aus. 
Neben den Borsten ist aber aueh die Innen- und sogar die AuBen­
seite der Blattflaehe, wenn aueh in geringerem MaBe, fUr Beruhrung 
empfindlieh. 

Als ReizanlaB genugt die leiseste Verbiegung einer der seehs 
Fuhlborsten. So beruhrte Darwin eine von Ihnen mit der Spitze 
eines Harehens, das in einem Halter so weit gefaBt war, daB es 
sieh gerade horizontal halten konnte. Es erfolgte eine Reizung. 
"Wenn wir bedenken, wie biegsam ein feines Haar ist, so konnen 
wir uns eine Idee davon machen, wie leieht die von dem Ende 
eines ein Zoll langen, langsam bewegten Stuekes verursaehte Be­
ruhrung sein muB". Da dIe reizempfindliehen Borsten selbst sehr 
zart sind, seheint uns der Erfolg immerhin begreiflich. 

Bemerkenswert fUr D ar win s physiologischen Scharfsinn ist aber der 
folgende Abschnitt: "Obgleich diese Filamente [die FuhlborstenJ fur eine 
momentane und zarte Beruhrung so empfindlich sind, so sind sie doch 
fUr langer anhaltenden Druck bei weitem weniger empfindlich als die 
Drusen der Drosera. Mehrere Male gelang es mir, mit Hiilfe einer 
mit auBerster Langsamkeit bewegten Nadel Stuekchen von ziemlich 
dickem menschlichem Haar auf die Spitze eines Filamentes zu legen 
und diese regten keine Bewegung an, obsehon sie mehr als zehn­
mal so lang waren als diejenigen, die die Tentakeln der Drosera 
sieh zu biegen veranlaBten. . .. Auf der anderen Seite konnen 
die Drusen der Drosera mit einer Nadel oder irgendeinem harten 
Gegenstande einmal, zweimal oder selbst dreimal mit betriiehtlicher 
Kraft gestoBen werden, und es folgt doch keine Bewegung. Dieser 
eigentumliche Unterschied in der Natur der Empfindliehkeit der 
Filamente der Dionaea und der Drusen der Drosera steht offenbar 
in Beziehung zu den Lebensgewohnheiten der beiden Pflanzen. Wenn 
ein auBers kleines Insekt sieh mit seinen zarten FuBen auf den 
Drusen der Drosera niederlaBt, so wird es von dem klebrigen Sekrete 
gefangen und der unbedeutende, indessen verliingerte Druck gibt 
die Notiz von der Anwesenheit der Beute weiter, die nun durch 
das langsame Biegen der Tentakeln gesichert wird. Auf der anderen 
Seite sind die empfindliehen Filamente der Dionaea nicht klebrig 
und das Fangen del' Insekten kann nur durch ihre Empfindlichkeit 
fur eine augenbliekliche Beruhrung gesichert werden, del' das schnelle 
SchlieBen der Lappen folgt." 

Diese ganze Stelle wurde hier abgedruckt, um zu zeigen, wie 
weit Darwin schon in die Besonderheiten des Empfindungsvermogens 
dieser Pflanzen eingedrungen ist. Finden wir doch bei ihm, Wle 
man sieht, auch schon die oben dargelegte Unterscheidung von 
Tast- und StoBreizbarkeit bei den Pflanzen, die gleichzeitig von 

1) Goebel (1889/91) weist darauf hiD, daB das Gelenk der Borsten auch 
geeignet erscheint, ein Abknicken beim SchluB der Blatter zu verhindern. 
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Pfeffer (1881) ausgesprochen, spater von ihm (1885) weiter ausge­
arbeitet wurde. 

Nach Darwin hangt dieser Unterschied im Empfindungsvermogen von 
Drosera und Dionaea mit der Art ihres Insektenfanges zusammen. Die Blatter 
von Drosera sind nur fUr das Festhalten kleinster Beutetiere geeignet, die an 
ihren Tentakeln kleben bleiben. Die von Dionaea lassen so winzige Insekten 
durch die Randzahne entschliipfen und fangen dafiir etwas groBere Tiere, fiir 
die eine derartige Leimruteneinrichtung nicht geniigen wiirde. Nur durch 
schnelles Zupacken kann hier der Erfolg gesichert werden. 

Wie bei Drosera, so wirken auch bei Dionaea sowohl mechanische 
wie chemische Reize auf die Bewegung ein. Beriihrung der Blatt­
flache und besonders der Borsten bewirkt raschen SchluB des Blattes. 
Kommt aber keine chemische Reizung hinzu, so offnet sich das 
Blatt schon nach wenigen Stunden wieder. Chemische Reize ohne 
mechanische, also etwa durch einen Tropfen einer organischen Ab­
kochung, bewirken langsamen SchluB, der aber anhaltender ist. 
Auch sind sie selbst unter ungiinstigen Umstanden, also bei schwacher 
Reizbarkeit des Blattes wirksam, wenn kein Effekt der Beriihrung 
mehr zu beobachten ist. Unter natiirlichen Umstanden wirken beiderlei 
Reize zusammen. 

Die Bewegung der Blatthalften fiihrt zunachst zu einem Anein­
anderdrlicken der Rander, wobei die Zahne sich kreuzen wie die 
Finger der gefalteten Hande. Der Druck ist so betrachtlich, daB 
das Blatt nicht ohne Verletzung geoffnet werden kann. Wird eine 
Blatthalfte entfernt, so geht die andere weit iiber die sonst erreichte 
SchlieBlage hinaus. Die Lappen klappen gleichzeitig zusammen, auch 
wenn der Reiz einseitig erfolgt. Die Erregung kann um einen Ein­
schnitt herumgeleitet werden, der sich zwischen der beriihrten Borste 
und dem Bewegungsgelenke befindet. Sie dlirfte sich daher diffus im 
ganzen Blatte ausbreiten. 

Die chemischen Reize wirken lokal. Dasjenige Ende beginnt 
sich zu schlieBen, an dem der Reizstoff appliziert worden ist. Es 
wirken aber nur Fllissigkeiten, da die Blattflache vOllig trocken ist. 
Ein gefangenes Insekt wird zwischen den Blatthalften gequetscht, 
so daB Tropfen von Fllissigkeit austreten, die dann die chemische 
Reizung bewirken. Es nahern sich namlich nicht nur die Blattrander, 
sondern es folgt auf deren Berlihruug noch eine Abflachung der ge­
w6lbten Flachen, zwischen denen das Insekt liegt, so daB ein Druck 
auf dieses ausgeiibt wird. Dber den Mechanismus der Bewegung ist 
noch keine Klarheit erzielt. Vielleicht wirken Turgor- und Wachs­
tumsbewegung zusammen. 

Die Sekretion des Verdauungssaftes erfolgt nur auf chemische Reize hin 
und nur von den direkt gereizten Driisen. Durch das Andriicken der Blatt­
flache kommen aber groBe Fliichen des mit Absonderungsorganen besetzten 
Blattes mit dem Opfer in Beriihrung. Auch verbreitet sich der reichlich 
auftretende Saft auf der Flache und bewirkt so die Reizung aller Driisen. 
Oft wird so viel Verdauungsfliissigkeit abgeschieden, daB sie zwischen den 
Blattfliichen heraustropft. SchIieBlich aber wird alles wieder aufgesogen. Wenn 
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sich das Blatt ofinet,findet sich nurnoch der Chitinpanzer des Insektes auf 
der trockenen FHiche. 

Dber gefangenen Insekten bleiben die Dionaeabl~tter a.cht Tage 
und Hinger gesehlossen. Daher ist es begreiflieh, daB ganz kleine 
Tiere als nieht lohnend genug herausgelassen werden, so daB das 
Blatt nach Ausgleich der meehanisehen Reizung sieh bald wieder 
affnet und fangbe1'eit wird. Mehr als zwei bis drei Insekten vermag 
ein Blatt nieht zu verdauen. Da wir aber nicht wissen, auf was 
fUr Stoffe es abgesehen ist, so kann das schon eine betrachtliche 
Leistung sein, die vieBeicht fiir die Pflanze von g1'oBer Bedeutung 
ist. Genaue1'es ist dariibe1' nicht bekannt. 

Bei Aldrovanda liegen die Dinge. soweit untersucht, ganz ent­
sprechend. Wegen der Kleinheit der Blatter und der untergetauchten 
Lebensweise ist aber nicht viel dariiber bekannt geworden. 

Blicken wir auf die verschiedenen mechanisehen Reize zuriick, 
die im Pflanzenreich vorkommen, so kannen wir sie aBe in zwei 
Gruppen einteilen, die in den Abschnitten iiber Ranken und iiber 
Mimosa definiert wurden. Beriihrungsreizbarkeit findet sieh auBer 
bei den Ranken noeh bei Drosera, Pinguicula, Cuscuta, Pilzen und 
Algen, StoBreizbarkeit bei den Sensitiven, bei Bliitenteilen sowie bei 
Dionaea und Aldrovanda. Allgemein scheint die Reaktion auf Be­
riihrung in veranderten Waehstumsvorgangen, die auf StoB in Turgor­
bewegungen zu bestehen. Der akologische Nutzen ist sehr mannigfaltig 
und meist leieht einzusehen. 

In die obigen G1'uppen lassen sich auch die wenigen Beobach­
tungen iiber Beriihrungsreizbarkeit bei. niederen Organismen einordnen. 

Es ware nur zu erwahnen, daB die Sporangientrager von 
Phycomyces etwas kontaktreizbar sind, ferner, daB Pfeffer bei der 
freischwimmenden Volvoeaeee Chlamydomonas eine Reizbewegung auf 
Beriihrung, sowie einen voriibergehenden Stillstand del' Wimper­
schwingungen fand. Genaueres ist iiber diese letztere Art del' 
Sensibilitat, die sich auch bei Infusorien und vielleicht bei Bakterien 
findet, nicht bekannt. 

f) Reizwirkungen mechanischer Verletzung. 

Es ist die Frage, ob die auf tiefere mechariische Verletzungen 
hin an der Pfianze auftretenden Veranderungen ihren Ursprung in 
einer Art Tastsinn haben, der etwa mit del' Sensibilitat der Ranken 
zu vergleichen ware. Man kannte auch annehmen, daB die Verwun­
dung eine besonde1'e, etwa unseren Schmerzempfindungen entsprechende 
Reizung bewirkt, oder daB sie chemisehe Veranderungen zur Folge 
hat, die dann erst ih1'erseits weitere Vorgange ve1'anlassen. Dariiber 
liiBt sich vorlaufig keine Auskunft geben. 

Doch muB man jedenfalls bei mechanischen Eingriffen von vorn­
herein die Zerstarung von Zellen von del' Trennung des Zusammen-
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hanges der Gewebe unterscheiden. Beide konnen einzeln Reizwir. 
kungen ausiiben. So wird nach Rothert (1896) die Aufnahmefahigkeit 
der Graskeimscheide fiir geotropische und phototropische Reize durch 
Abschneiden der Spitze fUr einige Zeit vollig verniehtet, nicht aber 
durch blol3e Verwundungen unter Erhaltung des Zusammenhanges 
der Teile, selbst wenn diese sehr viel schwererer Natur sind. Auch 
ist es nicht die Entfernung des Perzeptionsol'ganes, die die Reizbarkeit 
aufhebt. Denn Verdunkelung desselben Spitzenteiles hat keine Auf­
hebung, sondern nur eine Verminderung del' Wirkung zur Folge. 
Hier hat also die Abtrennung .an sich eine bestimmte Reizwirkung, 
wenn auch nur eine hemmende. Es ist dabei die Storung der Wechsel­
beziehungen der Teile, die hier wie in anderen Fallen fiir den Erfolg 
maUgebend ist. Ahnliches liegt etwa bei den Mohnknospen vor, 
fiir deren Nicken der Zusammenhang zwischen Stiel und Samen­
knospen gewahrt sein mu13 (vgl. S. 83). 

Hemmungen sind es meist, die durch Verwundung bewirkt wer­
den. Besonders empfindlich sind Wurzeln. Durch Entfernung ihrer 
Spitze wird das Reaktionsvermogen fiir andere Reize dauernd oder 
doch fiir langere Zeit aufgehoben und das Langenwachstum vermindert. 
Die Storungen konnen selbst eine grol3ere Strecke we.it fortgeleitet 
werden, so etwa von del' Spitze der Keimwurzel n-ach dem jungen 
Sprol3 (Literatur bei Fitting 1907b). Voriibergehend konnen auch Be­
schleunigungen des Wachstums auftreten, unter gleichzcitiger Ver­
starkung der Atmungstiitigkeit. Bei den zuletzt erwahnten Vorgangen 
ist eine vollige Abtrennung eines Teiles nicht erforderlich. Es ge­
niigt die Zerstorung einer gewissen Anzahl von Zellen. Von den 
unmittelbaren Folgen einer Verwundung verschieden, aber zeit.lich 
unmittelbal' auf sie folgend, sehen wir dann Vorgange einsetzen, die 
auf Beseitigung des Schadens hinarbeiten. 

Die einzelne verletzte Zelle kann unter giinstigen Umstanden 
ihre zerrissene Zellulosehaut wieder erganzen. Gelingt ihr das 
nicht, so mul3 sie zugrunde gehen. Besonders notwendig wird die 
Heilung bei den Schlauchalgen (Siphoneen) und den Algenpilzen 
(Mucorineen und Saprolegniaceen), deren ganzen Korper ein einziger 
plasmaerfiillter Hohlraum durchzieht. Denn wenn del' Schaden 
nicht ausgebessert wiirde, so miil3te der gesamte lebende Inhalt aus­
flicf3en oder absterben. Hier wird durch erstarrende Innenbestand­
teile ein vorlaufiger Wundverschlu13 gebildet, der spater durch Membrane 
wachstum ,,-irksamer gemacht wird, ahnlich wie bei uns das gerinnende 
Blut eine Verletzung vorlaufig verklebt, bevor die eigentliche Ver­
narbung beginnt. Derselbe Vorgang spielt sich auch bei den "Milch­
rohren" der milchsafthaltigen Pflanzen, z. B. del' Wolfs milch- und Molm­
arten, ab, die gleichfalls weithin in Verbindung stehende Schlauche 
daf5tellen. Doeh sind solche Zellwandheilungen in Wasser oder doch 
in feuchter Luft im allgemeinen leichter zu erzielen als im Trockenen. 

Mit del' Einleitung der Heilung noch zu erhaltender Zellen ist 
aber in der Regel die Wunde nicht beseitigt und der Verlust nicht 
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ersetzt. Es muB vielmehr eine Neubildung von Gewebeelementen 
eintreten, die zur Ausfiillung der Llicke oder zum Aufbau verloren 
gegangener Teile verwendet werden. Diesen Wachstumsvorgangen 
gehen noch andere Veranderungen in dem verwundcten Teile voraus, 
von denen wir die Atmungssteigerung schon genannt haben. 

AuBer ihr finden vielfach Umlagerungen der Zellbestandteile in 
den an die Verletzungsstelle stoI3enden gesunden Zellen statt. Das 
Plasma -hauft sich auf der Wundseite an und flihrt den Zellkern mit 
sich (Tangl 1884, Miehe 1901). In Blattzcllen konnen aueh die 
Chlorophyllkorper eine veriinderte Lagerung einnehmen (Literatur 
und eigene Untersuchungen bei Senn 1908). 

Ferner wird durch Verletzung vielfach die Plasmastromung be­
einfluBt, und zwar wird das sonst ruhende oder ganz langsam stro­
mende Protoplasma zunachst in der Nahe der Wunde in lebhafte 
Bewegung gesetzt. Diese Reaktion greift dann weiter und weiter 
urn sich und kann bei starkeren Eingriffen schlieBlich die ganze Pflanze 
umfassen (Haupt£1eisch 1892, Ewart 1903, Kretzschmar 1904). 
Die Erscheinung wurde an Wasserpflanzen, wie Vallisneria, Elodea u. a. 
entdeckt und verfolgt. Doch dlirfte sie auch bei vielen anderen Ge­
wachs en in ahnlicher Weise auftreten. Da unverletzte Pflanzenteile 
fast nie mikroskopisch untersucht werden konnen, ist es schwer zu 
entscheiden, ob die einige Zeit nach der Praparation einsetzende leb­
hafte Plasmastromung durch die Verwundung zeitweilig gehemmt war 
oder durch sie erst hervorgerufen worden ist. Flir Vallisneria und 
Elodea ist das letztere durch Keller (1890) und Hauptfleisch (1892) 
sichergestellt. Nach einiger Zeit, deren Lange von der Schwere der 
Verletzung abhangt, hart die Stromung wieder auf. 

Was ihre Bedeutung anbelangt, so liegt diese vielleicht in der 
besseren Durchmischung del' Stoffe, die den sonst auf die langsame 
Diffusion angewiesenen Transport beschleunigen konnte. Die einer Ver­
wundung folgende lebhafte Atem· und Bautatigkeit konnte eine solche 
Einrichtung als zweckmaI3ig erscheinen lassen_ Denn offenbar muI3 
als Reizwirkung der Verwundung auch ein reichliches Zustromen von 
Baustoffen stattfinden, die dann zum Ersatz verloren gegangener 
Gewebeteile benlitzt werden. 

Die zuletzt besprochenen Veranderungen beobachtet man an 
verletzten Pflanzenteilen schon kurze Zeit nach dem Eingriff. Ihnen 
folgen dann die ersten Anfiinge der pigentlichen Heilung, falls eine 
solche moglich ist. Sie geschieht durch Zellvermehrung, die in wenig 
differenzierten und in jungen Geweben leichter einsetzen kann als in 
einseitig spezialisierten. 

Sind aIle Zellen noch teilungsfahig, so kann zuweilen an der Ampu­
tationsstelle durch einfaches Auswachsen ein dem fortgenommenen genau 
entsprechender neuer Teil entstehen. Man spricht dann von echter 
Regeneration, wie sie z B. an Wurzelspitzen erfolgt. (Literatur 
z. B. bei Klister 1903, S.9 und Goebel 1903, S.211ff.). Besitzt der 
Pflanzenteil abel' neben teilungsfahigen auch solche Gewebe, die ihr 
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Waehstum abgesehlossen haben, 'wie das z. B. bei den verholzten 
Sprossen der Fall ist, so ist eine direkte Erganzung des Verlorenen 
nieht moglieh. Wir sehen dann meist eine von den noeh waehstums­
fahigen Zellen ausgehende Gewebewueherung, einen " Callus " entstehen, 
zu dessen Aufbau bei Stamm- und Stengelstiieken das jugendlieh 
gebliebene eigentliehe Teilungsgewebe, das Cambium, den Hauptteil 
beitragt. Aber aueh die Rinde liefert vielfaeh Callusgewebe. 

Zu derartigEm N eubildungen sind sehr viele altere Pflanzenteile 
befahigt, Wurzeln, Stengel und Blatter. Natiirlieh wird bei sonst 
gleiehen Umstanden die Menge der gebildeten Zellmasse von der 
zur Verfiigung stehenden Nahrungsmenge abhangen. Deshalb bilden 
die mit Reservestoffen vollgepfropften KeimbHitter und die winterliehen 
Holzzweige besonders reiehliehe Wundgewebe. Doch spielt eine 
spezifische Befahigung zur Callusbildung, die bisher nieht weiter 
zerlegt werden konnte, eine so groBe Rolle, daB sich schwer All­
gemeines sagen laBt. Es gibt jedenfalls aueh Pflanzen, die iiberhaupt 
keinen Callus bilden konnen. 

Die Ursaehe der Callusbildung ist die Freilegung von Zellen, die 
sonst im Gewebeverbande in ihrem Wachstum beschrankt sind. Welche 
speziellen Reizwirkungen aber vorliegen, ist schwer zu sagen. DaB 
es nicht die Beseitigung des Raummangels allein sein kann, die die 
Neubildung anregt, geht schon daraus hervor, daB sich zuweilen auch 
die Epidermis an ihr beteiligt, die doch stets Platz zum Wachstum 
in die Dicke hatte. 

Die Callusgebilde an Querschnittsflachen von Zweigen stellen zu­
nachst, da sie ja aus dem Cambium- und Rindenzylinder hervor­
gehen, einen ringformigen Wulst dar. Spater konnen sie unter giin­
stigen Umstanden, zu denen NahrungsiiberfluB und Luftfeuchtigkeit, 
gehoren, zu rundlichen Korpern werden, die oft mit Warzen bedeckt 
sind. Innerlich sind sie ziemlich gleichformig gebaut, jedenfalls 
zeigen sie lange nicht die Verschiedenheit der Zellformen wie ihr 
Ursprungsorgan. Es kann deshalb auch nicht direkt eine Erganzung 
des verloren gegangenen Teiles in ihnen gesehen werden. Vielmehr 
miissen die zu ersetzenden Organe erst aus dem Callus hemus ent­
stehen. Sie bilden sich vielfach als sog. Adventivsprosse oder 
-Wurzeln in der noeh undifferenzierten Geschwulst. 

Damit kommen wir zu dem Ersatz der durch einen Eingriff 
entfernten Teile durch Entstehung entsprechender Organe an andcrer 
Stelle. Solche Bildungen konnen entweder an vorgesehenen Orten, 
aus "schlafenden" Knospen oder Wurzelanlagen entstehen oder durch 
"adventive" Differenzierung aus fremdartigem Gewebe. 

1m ersteren FaIle wird durch die Verletzung nur die Veranlas­
sung gegeben, daB Teile, die sonst gar nicht oder erst spater zur 
Entwickelung kamen, auswachsen. DaB sie ohne besonderen Eingriff 
auf einer gewissen Stufe ihr Wachstum einstellen, beruht offenbar 
auf der Hemmung durch giinstiger gestellte Organe, die die Nahrungs­
stoffe an sich reiBen. Ahnlich liegt die Sache bei den nach Ent-
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fernung der Hauptw.urzel schneller heranwachsenden Seitenwurzeln. 
Es ist also die Trennung des Zusammenhanges und nicht der Wund­
reiz, der die Ersatzreaktion auslost. Somit ist es auch zweifelhaft, 
ob hier iiberhaupt eine Reizwirkung oder nur eine "Ernahrungs­
storung" vorliegt. 

In unmittelbarerem Zusammenhange mit unserem Thema steheil 
die FaIle, in denen die Seitenorgane nicht nur ihre Entwickelung 
beschleunigen, urn die verIoren gegangene Spitze des Verzweigungs­
systemes zu ersetzen, sondern auch sonst ihr Verhalten andern. Wir 
haben schon davon gesprochen, wie aus transversal geotropischen 
Seitenwurzeln und -Zweigen othotrope Ersatzorgane entstehen konnen. 
Doch ist es auch hier nicht gerade ein Wundreiz, der die Veranderung 
des Verhaltens bedingt; denn durch bloBe Entwickelungshemmung 
der Spitze wird dieselbe Wirkung erzieIt (vgl. S. 74, 76, 84). 

Bei Wurzeln jedoch kennen wir auch eine echte Reizwirkung 
mechanischer Verletzungen. Wie namlich eh. Darwin ([1880] 1899) 
fand. kriimmen sich einseitig verwundete Wurzeln von der ver­
letzten Seite fort. Man nennt diese Ersclwinung Traumatropis­
mus. Darwin benutzte in seinen Versuchen die einseitige 
Schadigung durch Atzen mit Hollenstein oder 9.gl. Es kommt aber 
fur die Wirkung nur auf die Abtotung von ZeIlen auf einer Seite der 
Wurzelspitze an, wie sie auch durch Einschneiden oder Ansengen 
bewirkt werden kann. Jedoch muB die Verletzung eine gewisse Tiefe 
erreichen. Die Wurzelhaube ist nicht empfindlich (Spalding 1894), 
sondern nur der Vegetationspunkt oder eine ihn umgebende Zell­
schicht (Mac Dougal 1897). Die Nachwirkung der Verwundung kann 
ziemlich lange vorhaIten. Spalding sah Kriimmungen noch eine 
Woche nach der Verwundung auftreten, weun die Wurzeln durch 
Eingipsen solange an der Reaktion verhindert worden waren. 

Nur die Spitze der Wurzel ist traumatropisch reizbar. Bei Lu­
pinus albus z. B. bis zu 1,5 mm von der Spitze (Spalding 1894). 
Die Kriimmung findet in der Waehstumszone statt· und kann naeh 
1 bis 2 Tagen zur Bildung eines volIkommenen Kreises mhren. Sie wird 
-in der N atur die Wirkung haben, daJ3 die fortwachsende Wurzel nach 
einer Verletzung an scharfkantigen Teilen im Boden sich von diesen 
abkehrt. (Ebenda.) Doeh dtirfte die Bedeutung der Einrichtung bei 
der Biegsamkeit der jungen Wurzel, die sich allen Unebenheiten an­
sehmiegt, nicht sehr groB sein. Eher konnten chemisch schadliche Stoffe, 
die die Wurzelspitze ahnlich wie Darwins Hollenstein einseitig reizen, zu 
einem zweckmliBigen Ausweichen fiihren. Es llige dann eine Art von 
negativem Chemotropismus vor, der aber erst durch die Abtotung 
von ZeIlen wirksam wtirde. Traumatropiseh reizbar sind sehr viele 
Wurzeln, am deutliehsten nach Spalding die der Keimlinge, sowie 
gewisse Luftwurzeln. 

Eine echte Beriihrungsreizbarkeit scheint den Wurzeln abzugehen, 
oder doch wenigstens den in Erde waehsenden, denn es gibt ja aueh 
Wurzelranken (vgl. S. 212). Darwin glaubte aus Versuchen, in denen 
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er Keimwurzeln einseitig Papierstiickchen oder dgl. anklebte, auf 
einen Thigmotropismus schlieBen zu diirfen. Wiesner (1881) zeigte 
aber, daB auch dabei ein Fall von traumatischer Reizung vorliegt, 
hervorgerufen durch die Schadigung, die die Klebstoffe an der emp­
findlichen Wurzelspitze bewirken. 

Mit der Besprechung der Wundreize haben wir uns schon von 
den sicher auf rein mechanische Einwirkung zuriickzufiihrenden Er­
scheinungen entfernt. Selbst beim Traumatropismus erscheint es als 
ungewiB, ob der Eingriff als solcher durch seine unmittelbare Wirkung 
auf das Protoplasma zum ReizanlaB wird oder ob nicht andere phy­
sikalische oder chemische Veranderungen zwischengeschaltet sind. 
Noch mehr gilt das fiir die iibrigen Wundreaktionen. Doch solange 
das unentschieden ist, konllen wir die traumatischen Reize bei den 
mechanischen lassen. Unsere Bezeichnullgsweise kennzeichnet ja stets 
nur den auBeren AnlaB. An welcher Stelle der Ursachenverkettung 
der eigentlicbe physiologische ProzeB beginnt, das wissen wir ohne­
hin in keinem einzigen Falle. 



VII. Reizwirkung stofflicber Einfliisse. 
a) Chemotropismns. 

Die ungleichmaBige Zusammensetzung des Mediums, in dem die 
Pflanzen vegetieren, wirkt in vielfacher Weise auf das Wachs tum 
der wurzelartigen Organe ein. Da sie die Aufgabe haben, dem in die 
Luft ragenden Teile des Pflanzenk6rpers Wasser- und Nahrungsstoffe 
zuzufiihren, so werden sie ihrer Aufgabe urn so besser geniigen 
k6nnen, je giinstiger die Aufnahmebedingungen flir diese Substanzen 
liegen. Das gleiche gilt fiir die den Nahrboden durchziehenden 
Pilzfaden. 

Machen sich nun Verschiedenheiten in derZusammensetzung der 
Erde, der Pflanzenabfalle und was sonst als Substrat dient, geltend, 
so hat die Pflanze zwei M6glichkeiten, die in ihrem Bereich liegen­
den Quellen wert voller Stoffe vorzugsweise nutzbar zu machen und 
weniger giinstigen Stellen auszuweichen. Sie kann namlich einmal ihre 
den U ntergrund durchziehenden Saugorgane ohne Bevorzugung einer 
bestimmten Richtung nach allen Seiten schicken, aber in giinstigen 
Gebieten reichlicher verzweigen lassen. Oder sie kann von vornherein 
durch bestimmt gerichtetes Wachs tum giinstige Orte im Substrate 
aufsuchen. In beiden Fallen geben Reizwirkungen, die von den Stoffen 
im Untergrunde ausgehen, der Pflanze Kunde von den fiir ihre 
Wachstumsweise bedeutungsvollen Umstanden. Fiir unsere Darstellung 
kommen aber, dem Thema gemaB, vorzugsweise die Richtungsreize 
III Betracht. 

VerhaltnismaBig leicht ist nachzuweisen, daB Wurzeln die Fahig­
keit besitzen, bestimmte Stellen im Boden aufzusuchen, daB sie also 
z. B. nach Nestern guter Erde in einem sandigen Grunde hinwachsen 
und dadurch von ihrer senkrechten Wachstumsrichtung abgelenkt 
werden (Abb. 87). Wohl den ersten derartigen Versuch hat C. Sprengel 
im Jahre 1834 angestellt. Er lieB eine Pflanze in einem GefaBe 
wachsen, dessen unterer Teil durch senkrechte Scheidewande in ein­
zelne Kammern abgeteilt war. Die Kammern enthielten verschieden 
gediingte Erdproben. Die Zahl der in ihnen sich entwickelnden 
Wurzeln war sehr ungleich. Wiegmann und Polstorff (1842), 
denen ich diesen Bericht entnehme, haben ferner 1822 selbst be­
obachtet, daB kalkliebende Pflanzen sich nach einem Kalkhaufen 
hinzogen. 
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Welche Reize aber unter diesell Umstanden wirksam sind, ist nicht 
eben einfach festzustellen. Jedenfalls kommen haufig Feuchtigkeits­
dif'ferenzen mit in Betracht. Dariiber spater. AuBerdem aber sind 
chemische Reize wirksam. Bei ihrem Studium ist die Schwierigkeit 

Abb. 87. 
Wurzeln von Raps, in einem aus unregelmiil3igen Schichten von 
Erde nnd Sand zusammengesetzten Boden wachsend. Man sieht 
wie die schwarze Erde dem helton Sande vorgezogen \Vird nnd 

ein besseres Wnrzelwachstnm gestnttet. 

der Methodik ein groJ3es Hemmnis. Sie hat bewirkt, daJ3 das Gebiet 
bis heute noch wenig geklart ist. 

Dberlegen wir uns, welche Bedingungen erfiillt sein mussen, damit 
ein chemischer Stoff als tropistisches Rcizmittel wirken kann. Zu-
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nachst ist es klar, daB nur dann ein Richtungsreiz resultieren kann, 
wenn der Reizstoff ungleich verteilt ist, also in verschiedener Menge 
auf die Seiten eines Organes, hier der Wurzel, einwirkt. Ebenso wie 
das Licht kann auch ein chemischer Stoff bei diffuser, ringsherum 
gleichma13iger Gegenwart keine Kriimmung bewirken. Der R~izanlaB 
liegt also in der ungleichen Verteilung des chemischen Reizmittels. 

Wahrend abel' das Licht im Experiment dauernd von einer 
Seite auf die Pflanze gelenkt werden kann, ist das bei chemischen 
Stoffen nur schwer zu erreichen. Denn um zu wirken, miissen die 
Substanzen in geloster oder lOslicher Form vorliegen. Unter diesen 
Umstanden wird abel' selbst bei der AusschlieBung von Stromungen 
der ungleichmii.13igen Verteilung die Diffussion dauernd entgegen­
arbeiten. Jeder gasformige oder geloste Korper hat das Be­
streben, sich iiber den gesamten zur Verfiigung stehenden Raum 
auszubreiten, wodurch aIle Konzentrationsdifferenzen friiher oder 
spater zunichte gemacht werden. Diese aber sind es gerade, die 
als Reize wirken. Man mu13 demnach £iir eine bestandige Zufuhr 
des Reizstoffes auf del' einen und Fortschaffung auf del' anderen 
Seite sorgen. Dabei sollen womoglich keine groberen Fliissigkeitsstl'ome 
entstehen, weil solche ihrerseits als Reizursache in Betracht kommen 
konnen. Die gestellte theoretische Forderung eines dauernden kon­
stanten Konzentrationsgefalles ist bisher wohl bei keiner Versuchs­
anstellung verwirklicht. 

Will man geloste Stoffe auf ihre Reizwirkung gegen Wurzeln 
untersuchen, so benutzt man mit Vorteil irgendwelche pOl'osen und 
lockeren Substrate, die Wasser oder Losungen aufnehmen und der 
Wurzel das Vordringen gestatten. Erde ist nicht brauchbar, weil sie 
selbst zu viel geloste Substanzen enthalt. Man nimmt also zweck­
maBig moglichst reinen Sand oder auch Gallerten. Bei den reinlicheren 
Wasserkulturen sind die Stromungen und die mangelhafte Durch­
ltiftung zu beriicksichtigen. 

Man kann nun in ahnlicher Weise, wie das in del' obigen Ab· 
bildung (87) zu ersehen ist, zwei Sandschichten, von denen die eine nul' 
Wasser, die andere die zu priifende Losung enthalt, nebeneinander 
bringen und del' Wurzel die Wahl zwischen beiden lassen. Natiirlich 
wird abel' dabei das Konzentrationsgefalle nicht exakt zu bestimmen 
sein, da die Diffusion die Differenzen allmahlich verwischt. 

Lilienfeld (1906) hat derartige Versuche angestellt. Er tiber­
trug die gerade gewachsenen Wurzeln entweder in Gelatine oder 
in Sand, die reines Wasser enthielten, an einer Seite abel' an 
eine Sand- oder Gelatineschicht anstieBen, welche mit del' Ver­
suchslOsung angemacht war. Es ergaben sich Kriimmungen in del' 
einen oder anderen Richtung oder auch gar keine Beeinflussung des 
Wachstums. Nahert sich die Spitze der Wurzel dem Reizstofff', so 
spricht man von positiver Reaktion, im entgegengesetzten FaIle vori 
negativer. So verhielten sich in den Versuchen von Lilienfeld die 
Keimwurzeln von Lupinus albus (weiBe Lupine) negativ chemotropisch 
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gegen einprozentige Losung von Ammoniumchlorid; gar nicht reagierten 
fiie auf einhalbprozentige. Ebenso wirkte Ammoniumnitrat und Na­
triumchlorid. Positive Reaktion wurde erzielt durch Ammoniumsulfat, 
Ammoniumcarbonat, Ammoniumphosphat. Gar keine Wirkung hatte 
bei den gepriiften Konzentrationen z. B. Kalziumkarbonat und 
Magnesiumkarbonat. Die zahlreichen Versuche sind in einer TabeIle 
zusammengestellt (Lilienfeld 1906 S. 209 fl.). Irgendwelche Gesetz­
miWigkeiten lassen sich kaum daraus entnehmen. 

Lilienfelds Verauche sind insofern noch mangelhaft als sie mehr 
in die Breite als in die Tiefe gehen. Man vermiBt vor aHem die Be­
riicksichtigung der physikalisch-chemischen Betrachtungsweise. So ist 
nicht untersucht worden, ob die bei Sauren von nicht totlicher Kon­
zentration regelma13ig auftretenden negativen Reaktionen auf der Saure­
wirkung, d. h. H-Jonenkonzentration beruhen. Ebensowenig ist die Frage 
aufgestellt, ob nicht die Salze auch durch ihre osmotische Kraft, d. h. 
durch Wasserentziehung, wirken konnen. SchlieBlich vermiBt man 
die Beriicksichtigung der Tatsache, daB verdiinnte Salzlosungen 
mindestens zum Teil in J onen gespaIten sind, die nun getrennt Reiz­
wirkungen auszuiiben vermogen. All das ware einer neuen Unter­
suchung zu empfehlen. 

Mit Wurzeln, die im Wasser wuchsen, hat Sammet (1905) einige 
Versuche angestellt. Er lieB aus einer porosen Tonzelle Losungen von 
Alkohol, Ather, Chlornatrium, Kaliumnitrat, Rohrzucker, Essigsaure, 
Glyzerin oder eine gesattigte Kampherlosung herausdiflundieren. 
Auch Gips wurde versucht. Die Regelma13igkeit der Resultate iiber­
rascht. AIle gepriiften Stofle riefen eine positive Kriimmung hervor, 
die bei manchen in eine negative iiberging, wenn hohere Konzen­
trationen verwendet wurden. Unwirksame Stofle wurden unter den 
verwendeten nicht gefunden. Die Wirkung trat unabhangig von dem 
osmotischen Druck der Losung auf, so daB eine echte chemische 
Reizwirkung vorzuliegen scheint. Die Resultate bediirfen aber del' 
Nachpriifung. 

Einige weitere Arbeiten (Brunchhorst 1884, Schellenberg 1906, 
GaBner 1906) befassen sich mit der "galvanotropischen" Reaktion 
der in Fliissigkeit wachsenden Wurzel gegen elektrische Strome, die 
schon 1882 VOll Elf ving entdeckt worden war. Es treten . vielfach 
Kriimmungen auf, die wohl zum groBten Teil auf chemischen Wir­
kungen beruhen. Die Verhaltnisse sind abel' noch viel komplizierter 
als in den oben geschilderten Versuchen, da die in den einzelnen 
Versuchen vorsichgehenden chemisch -physikalischen Veranderungen 
durch den elektrischen Strom unbekannt sind. Die Deutungen del' 
Verfasser sind demnach noch stark hypothctisch. 

Die durch starke elektrische Strome bewirkten Kriimmungen 
nach der positiven Elektrode sind zweifellos vielfach durch Schadi­
gungen bedingt, die auf diesel' Seite das Wachstum aufheben 
(GaBner S. 184, Schellenberg S. 487). Durch schwachere Strome 
werden entgegengesetzte Kriimmungen erzielt, die typische Reiz-
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reaktionen darstellen (GaDner S. 186, Schellenberg S. 487). AuBer­
dem fand Schellenberg noch Krummungen nach dem positiven Pol, 
die nicht durch Schadigungen hervorgerufen waren, sondern dann auf­
traten, wenn sich die Wurzeln in einer Salzlosung von nicht zu ge­
ringer Konzentration befanden. Ein Strom von 6 Volt und 0,0001 
bis 0,000000 1 Amp. bewirkte z. B. in einer Chorkaliumlosung bis 
etwa 0,1 % Krummung nach der Anode, bei 0,2-0,4% gleichviele 
Anoden- 'und Kathodenkrummungen und von 10 / 0 ab nur noch Katho­
denkrummungen. Diese Umkehr trat bei allen gepruften Salzen auf. 
Schellenberg fiihrt die galvanotropischen ebenso wie die chemotro­

ALb. 88. 

pischen Krummungen auf elektrische Strome und 
die damit verbundene Jonenwanderung zuruck. Zur 
Klarlegung der Verhaltnissefehlt noch viel. GaDner 
glaubt z. B. alle galvanotropischen Krumrnungen 
durch Schadigungen erklaren zu konnen. Wah­
rend aber die starken Strome, wie gesagt, durch 
direkten EinftuB auf das Wachsturn Krummungen 
nach del' positiven Elektrode bewirken, sollen die 
bei schwacheren Stromen beobachteten negativen 
Reaktionen einer durch die Schadigung bewirkten 
Reizung zuzuschreiben sein, wie sie als Traurnatro­
pismus auch bei rnechanischen Verletzungen be­
kannt ist. (Vgl. S.248). 

In den bisher besprochenen Versuchen wurden 
geloste Salze und dergleichen auf ihr chemotro­
pisches Reizverrnogen gegen Wurzeln untersucht. 
Nur auJ3crIich verschieden hiervon sind diejenigen 
Experimente, in denen einseitig einwirkende Gase 
Krumrnungen bewirkten. Denn selbst dann, wenn 
die Wurzeln sich nicht in Wasser, sondern in Erde 
oder Luft befanden, miissen die gepruften Stoffe 
irgendwie die Zusammensetzung der die Pftanze 
durchsetzenden Flussigkeit verandern, um einen 
Reiz auf das Plasma auszuuben. 

Erbsenwurzel ver­
sucht geotropisch ins 
Wasser einzudringen, 
kriimmt sieh dann aber 
aerotropisch aufwarts. 
Nur die Spitze wieder 
geotropisch. Verld~in. 

Molisch (1884) war es, del' es als erster wahr­
scheinlich rnachte, daJ3 Differenzen im Luftgehalt 
des Wassers die Wachstumsrichtung von Keirn­

wurzeln beeinftussen konnen. Er nennt die Erscheinung Aerotropis­
mus (Luftwendigkeit). LaJ3t man gerade Wurzeln, z. B. von Pisum 
(Erbse), mit ihrer Spitze in Wasser hinunter wachsen, so weichen sie 
bald von der durch den Geotropismus bedingten vertikalen Richtung 
ab und kriimmen sich zur Oberftache empor. (Abb.88). Molisch fiihrt 
diese Reaktion auf eine Reizwirkung des hoheren Sauerstoffgehaltes 
der oberen Wasserschichten zuruck. Die Natur des Reizstoffes ist 
aber aus solchen Versuchen nicht sicher zu entnehrnen. Es konnte 
die durch die Atmung der Wurzeln angesammelte Kohlensaure eine 
negativ chemotropische Reaktion bewirkt haben. 
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Diese Fragen werden auch durch die Bestatigung und Ver­
besserung der geschilderten Molischschen Versuche, die wir Ewart 
(1893-94) verdanken, nicht vollig aus der Welt geschafft. Dieser 
Forscher benutzte'Vasser, das durch Kochen von ,Gasen befreit war 
und bekam nun die "aerotropischen" Kriimmungen sehr viel praziser. 
Wurde jedoch das Wasser kiinstlich durchliiftet, so wuchsen die 
Wurzeln normal abwarts. Entsprechende Resultate erhielt Polowzow 
(1909) in Erde, - aus der die Luft durcb einen Wasserstoff- oder 
Stickstoffstrom ausgetrieben war, wenn durch eine kleine Offnung 
seitlich Luft eindringen konnte. Diese Erfahrungen mach en es 
wahrscheinlich, daB wirklich der Sauerstoff das Reizmittel darstellt. 
Molisch versuchte auch durch einseitige Gasstrome Kriimmungen 
von Wurzeln zu erzielen. Er bekam positive Reaktionen, die spater 
in negative iibergingen. Nach Bennett (1904) war dabei ungleiche 
Luftfeuchtigkeit, die eine Reizung bedingt haben kann, nicht ver­
mieden. Diese Autorin konnte in keinem ihrer mannigfach variierten 
Versucbe aerotropische Reaktionen an Wurzeln feststellen, ob sie nun 
Luft von verschiedenen SauerstoffgehaIte, Kohlensiiure oder Wasser­
stoff einseitig einwirken lie/3. 

SchlieBIich hat Sammet (1905), in Versuchen mit Erde gleich­
falls Wurzeln sich nach besser durchliifteten Stellen hinkriimmen 
sehen. Trotz allem diesem fehlen noch ausflihrlichere Untersuchungen 
iiber den EinfluB von Differenzen im Sauerstoffgehalt des Mediums 
bei verschieden hohen absoluten Konzentrationen. Den Einflu/3 ein­
seitiger Erhohung des Sauerstoffgehaltes hat gleichfalls Molisch (1884) 
untersucht. Er fand ein Wegkriimmen der Wurzeln von reinem 
Sauerstoff. Sammet behauptet dagegen stets positive Reaktionen 
erhalten zu haben. Wahrend also einige Forscher in recht iiber­
zeugender Weise flir das Vorhandensein eines Aerotropismus bei den 
Wurzeln eintreten, sprechen andere ihnen dieEes Vermogen ganzlich 
abo Die mannigfachen Differenzen diirften wohl der Mangelhaft.igkeit 
der Methoden, vielleicht auch der Verschiedenheit der Objekte zu­
zuschreiben sein. 

Wiihrend die genannten Autoren eine groBe Diffusionsflache be­
nutzten, z. B. einen offenen Schlitz, ausgespannten Seidenstoff usw. 
wahlte Polowzow ein diinnes poroses Tonrohr, welches von dem 
zu priifenden Gas mit einer bestimmten Geschwindigkeit durch­
stromt wurde. Aus dem Tomohr diffundierte eine dem Druck ent­
sprechende kleine Menge Gas heraus und bespiilte das zu reizende 
pflanzliche Objekt, das sich im iibrigen in Luft befand, an einer eng 
umgrenzten Stelle. Dabei wurde sicherlich das Diffusionsgefalle 
wesentlich Hinger konstant gehalten als in den friiheren Versuchen, 
besonders da die mit dem Reizgase vermengte Luft dauernd er­
neuert wurde. 

Um ein natiirliches Medium verwenden zu konnen, wurden nicht 
Wurzeln, sondern Sprosse, und zwar meist Keimstengel von Sonnen­
rosen, verwendet. Die Beobachtungsmethode wurde durch Verwen-
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dung eines Mikroskopes verfeinert; aber gleichzeitig dadurch die Zahl 
der Versuchsobjekte herabgesetzt. Bei Verwendung von Sauerstoff 
wurde eine positive Reaktion gegen schwache c Diffusionsstrome, eine 
negative gegen starkere beobachtet. Entsprechende Resultate werden 
sehr haufig bei chemischen Reizen erzielt und erinnern uns an die Um­
kehr der phototropischen Reaktion durch Verstarkung der Belichtung. 

Viel ausfuhrlicher als mit der Reizwirkung des Sauerstoffes hat 
sich Poiowzow mit der der Kohlensaure beschaftigt. Die Versllchs· 
bedingungen sind hierbei gunstiger, weil Kohlensaure in sehr viel 
geringerer Menge in der atmospharischen Luft enthalten ist. Schon 
fruher hatten Molisch und Sammet (a. a. 0.) Repulsion von Wurzeln 
durch Kohlensaurec• letzterer bei geringerer Konzentration auch An­
lockung beobachtet. Entsprechend fielen die Versuche von Polowzow 
mit. Stengeln aus. Es fand sich, daB Diffusionsstrome geringer 
Intensitat im Anfang ihrer Wirkung positive, spater abel' negative 
Reaktion bewirken. Ferner, daB starke Strome, falls sie .zeitlich 
unterbroehen, also intermittierend appliziert werden, denselben Effekt 
geben wie schwache. 

In den letzterwahnten Befunden haben wir wiederum eine weit­
gehende Analogie zu den Erscheinungen desPhototropismus (vgl. 
S. 165). DAnn auch dort wurde durch starkes Licht, falls es karz 
einwirkte, nicht negative, sondern positive Reaktion bewirkt und 
hatten intermittierende Reize einen geringeren Reizeffekt als ihrer 
absoluten Intensitat entspraeh. Freilich fand Polowzow Iiiemals bei 
Dauerstromen eine bleibende positive Reaktion. Wahrscheinlich Ware 
aber, ebenso wie bei den vorubergehenden und den period~sch unter­
brochenen Reizen, auch bei den dauernden die Umkehr zu negativer 
Reaktion ausgeblieben, wenn noeh sehwachere Diffusionsstrome ver­
wendet worden waren. Sehliel3lieh ware noeh zu untersuehen, ob die 
Analogie mit dem Phototropismus aueh soweit geht, daB nieht zu starke 
negative Krummungen bei langerer EimYirkung wieder zuruekgehen 
oder in positive umsehlagen, Manehe Erfahrungen mit chemisehen 
Reizen, uber die noeh beriehtet werden soil, spreehen dafiir, daB 
hier, \Yie bei Liehtreizen eine allmiihliehe "GC\yohnung", d.h. Stim­
mungserhohung eintritt. Diese Fragen lieBen sich wohl mit der 
Polo\yzowschen Methodik in Angriff nehmen. 

Was den Ort del' Reizaufnahme und der Kriimmung betrifft, 
so lieB sieh zeigen, daB beide ein ganzes Stuck vonein,wder entfernt. 
liegen konnen. Die Reaktion erfolgte in der Zone maximalen Wachs­
turns. Wurde del' Gasstrom etwa 1 cm tiefer gegen den Stengel ge­
leitet, so erfolgte eine Leitung naeh oben. Dies ii:\t bisher der einzige 
Fall, daB ein tropistischer Reiz in Stengeln spitzenwarts geleitet 
wird. Nur beim Chemotropismus der Droseratentakeln (vgl. S. 237/38) 
kennen wir etwas entsprechendes. Zu bemerken ware noch, daB 
nicht alle gepriiften Objekte in den Polowzowschen Versuchen sich 
als ehemotropisch gegen' Gase erwiesen. So waren Graskeimlinge 
stets indifferent, Phycomyces dagegen reagierte gut. 



Chemotropismus. 257 

Von anderen Gasen hat Polowzow noch Stickstoff und Wasser­
stoff auf ihre Reizwirkung gepriift. Beiden gegeniiber erwiesen sich 
die Versuchssprosse indifferent .. Dagegen haben schon Molisch(1884) 
und Sammet (1905) mit Erfolg eine ganze Anzahl anderer gasformiger 
Stoffe sowie Dampfe von Alkohol, Ather, Aceton, Ammoniak usw. ver­
wendet. Letzterer fand durchwegs bei Verdiinnungen, die nicht· mehr 
todlich wirkten, positive Kriimmungen der verwendeten Wurzeln. Es 
erscheint aber zweifelhaft, ob sie nicht vielleicht auf Wachstumsver­
minderung der gereizten Flanke durch geringe Schadigung beruhen, da 
auchder Autor angibt, daB viele Wurzeln nachher krank aussahen. Fiir 
diese Annahme spricht ferner das Ausbleiben negativer Kriimmungen. 
An Sprossen dagegen erzielte Sammet durch fliichtige Stoffe wie Ather, 
Alkohol u. dgl. durch nicht todliche Verdiinnungen negative Reak­
tionen. Auch Keimscheiden von Hafer und Weizen verhielten 
sich so. 

1m ganzen konnen wir sagen, daB, abgesehen von den schad­
lichen Stoffen, von den untersuchten Gasen die fiir dic Pflanze be­
bedeutungsvollen, namlich Sauerstoff und Kohlensaure, eine Reiz­
wirkung ausiiben, daB dagegen der Stickstoff, der immer gleichmaBig 
vorhanden ist, und der Wasserstoff, der in der freien Luft nicht 
auftritt, Imine Anpassung bewirkt haben. Schwer diirfte es aller­
dings sein, eine okologische Erklarung fiir die Einzelheiten der Reiz­
wirkung, z. B. dafiir zu geben, warum Kohlensaure in geringer 
Konzentration auch anlocken Kanno Vielleicht Iiegt es im Wesen 
der chemischen Reizwirkung, daB Stoffe, die iiberhaupt einen Effekt 
ausiiben, je nach der Konzentration positive oder negative Reaktion 
auslosen. 

Von den Organen der hoheren Pflanze sind Blatter und Bliiten­
teile niemals auf chemische Reizbarkeit untersucht worden. Nur die 
Tentakeln von Drosera reagieren, \Vie wir gehort haben, chemotro­
pisch. Bei den Wurzelhaaren lie13 sich eine Ablenkung durch irgend­
welche Stoffe nicht konstatieren. Dagegen sind die Pollenschlauche 
wiederholt und mit Erfolg zu derartigen Versuchen herangezogen 
worden. 

Der auf die Narbe iibertragene Bliitenstaub hat die Aufgabe, 
die Eizellen zu befruchten. Es muB also der mannliche Sexualkern 
in den Fruchtknoten und die Samenanlagen gelangen. Zu dem 
Zwecke sendet jedes Pollenkorn einen Keimschlauch aus, der im 
Griffel entlang und bis zur Eizelle vordringt. 

Nachdem Stras burger (1886) die Vermutung ausgesprochen hatte, 
daB der Pollenschlauch auf seinem Wege durch chemische Reize ge­
lenkt werde, gelang es Molisch (1889) und Correns (1889) diese An­
nahme sehr wahrscheinlich zu machen. Molisch fand, daB in Wasser 
auskeimende Pollenschlauche nach einer im Praparat vorhandenen 
Narbe hinwuchsen. Dieselbe Wirkung hatten Stengelfragmente, sowie 
auch durch Erhitzen getotete Gewebestiickchen. Correns bestatigte 

Pringsheim, Reizbewegungen. 17 
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tliese Resultate und zeigte noch,daB auch Teile artfremder Pflanzen 
1>ollenschlauche anlocken. Demnach miissen die Reizstoffe" weitver. 
breitet sein. Keinesfalls konnen bei jeder Pflanzenart spezifische 
Verbindungen vorliegEm, was auch der Tatsache widersprechen wiirde; 
daB Pollen vielfach" auf art- und selbst gattungsverschiedenen Narben 
auskeimt und in den Griffel hineinwachst, ja befruchtend wi.rkt . 

. Genauere Untersuchungen iiber den Chemotropismus der Pollen~ 
schIauche verdanken wir Miyoshi (I894a u. b). Dieser Forscher 
arbeitete Methoden aus, urn ein KOilzentrationsgefalle bestimmter Reiz­
stoffe zu erzielen und so eine Richtungsbeeinflussung an in Fliissigkeit 
wachsenden PollenschHiuchen hervorzurufen. Durch feine Poren in 
verschiedenen Mem branen lieB er den zu untersuchenden Stoff heraus 
diffundieren, der so die in der Nahe wachsende Schlauche einseitig 
treffen konnte. Es wurden z. B. Blatter verwendet, deren Luft­
raume mit der Fliissigkeit injiziert waren. Als Poren dienten dann 
die Spaltoffnungen in der Oberhaut des Blattes. Oder es wurde ein 
Dlimmerplattchen, eine Collodiumhaut u. dgl. mit einer feinen Nadel­
spitze durchbohrt und mit einer Schieht Agar- oder Gelatinegallerte 
versehen, die den Reizstoff enthielt. Die Pollenkorner wurden dann 
entweder unmittelbar auf die durchlochte Membran oder in eine 
zweite, aber nur mit Wasser angemachte Gallertschicht gesat. 

Es zeigte sich nun, daB die Pollenschlauche vielfach nach den 
Offnungen hinwuchsen und in das den Reizstoff enthaltende Medium 
eindrangen. Als anloekend erwiesen sieh in Miyoshis Versuchen die 
verschiedenen Zuckerarten, vor allem Rohrzueker, Traubenzucker 
und Dextrin, weniger Lavulose und Laktose, fast gar nicht Maltose. 
Bei PollenschIauchen yom Fingerhut (Digitalis purpurea und grandi­
flora) war die ehemotropische Reaktion sehr ausgepragt gegen 4 bis 
10 ° / ° tige Rohrzuckerlosungen. Bei 0,25 ° / ° 1ieB die Wirkung merk­
lich naeh, bei 0,1 % unterblieb sie ganz. Eine 15 % ige Losung war 
fur die Anlockung zu stark. Von anderen Stoffen wurde noch 
Fleischextrakt, Pepton, Asparagin, Glyzerin, Gummi arabicum, ohne 
positives Resultat untersucht. Alkalien, Sauren und verschiedene 
Salze erwiesen sich als absto13end. 

Es wurde aueh versucht, AufschluB dariiber zu erhalten, wie 
stark das Konzentrationsgefalle sein mu13, damit eine Reizung statt­
findet. Zu diesem Zwecke muSten die Konzentrationen auf beiden 
Seiten des zu reizenden Pollenschlauches konstant erhalten werden. 
Das lieB sieh erreichen, wenn ein durchlochtes Kollodiumhautchen 
zwischen zwei Flie13papierstreifen gelegt wurde, durch die verschieden 
konzentrierte Zuckerlosung floB. Die Pollenkorner wurden auf der 
Seite der schwacheren Losung ausgesat. War die Konzentration 
auf der einen Seite 0,5%' so geniigten 1 und 2% auf der anderen 
Seite nicht, urn cine Ablenkung zu erzielen, wohl aber 2,5%' Bei 
1 % auf der einen Seite, muBten 5% auf der anderen angcwendet 
werden, bei 2% dagegen 10%' Es zeigte sich demnach, da13 die 
eine Losung fi.infmalso stark sein muS als die andere, damit eine 
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chemotropische . Kriimmung ausgelast wird. Hahere Verhii,ltnisse 
waren noch wirksamer. Nicht die Differenz zwischen den beiden 
Los ungen , sondern ihr Verhaltnis war maBgebend. Dieses Gesetz 
gilt fiir chemische und wahrscheinlich ·auch fur andere Reize in 
der Pflanzenwelt allgemein; es istin der menschlichen Physiologie 
als das Weber-Fechnersche Gesetz bekannt .. Uberseine erste 
Entdeckung bei Pflanzen durch Pfeffer werden wir unten nochzu 
berichten haben. 

Miyoshi gelang es nicht, andere Reizstoffe fUr den Chemotro­
pismus der Pollenschlauche zu finden als die Zuckerarten. Doch 
hatte er Anzeichen, daB solche existieren miissen. Wie wir eben ge­
sehen haben, muB eine Reizquelle die Umgebung urn ein vielfaches 
an Konzentration iibertreffen, urn anlockend zu wirken. Nun kriimm­
ten sich aber Pollenschlauche auch dann nach Samenknospen hin, 
wenn sie in hochkonzentrierten Zuckerlosungen lagen. 

Lidforss (1899) zeigte dann, daB friiher nicht in Betracht ge­
zogene Stoffe als Reizmittel wirken, namlich hochmolekulare EiweiB­
korper oder Prote"instoffe. Da viele Pollenkorner auf kiinstlichen 
Substraten iiberhaupt nur dann keimen, wenn diese eine gewisse, 
von Art zu Art verschiedene Menge von Zucker enthalten, lieB sich 
der Chemotropismus gegen dies en Stoff nicht immer nachweisen. 
Anders ist das mit den EiweiBkorpern als Reizstoffen. Diese konnten 
in kleinen Partikelchen direkt auf das Keimbett, bestehend aus 
Zuckeragar, gebracht werden und diffundierten, ihrem groBen Molekiil 
entsprechend, langsam von da nach allen Seiten. So konnte bei 
allen unter den Versuchsbedingungen wachsenden Pollenschlauchen 
eine Anlockung durch Proteine beobachtet werden (Abb. 89). Ais 
besonders wirksam zeigte sich dabei ein eiweiBreiches Praparat, 
"Diastase aus Malz", aber auch viele andere untersuchte Proteinstoffe, 
falls sie nicht giftig fiir die Pollenschlauche waren. Hohe Konzen­
trationen konnten auch negative Reaktionen auslOsen, so daB die 
Nahe des EiweiBstiickchens gemieden wurde. Alle EiweiBspaltungs­
produkte erwiesen sich als unwirksam. 

Neben der anlockenden hatten die untersuchten EiweiBk6rper 
noch eine wachstumsfOrdernde Wirkung, was sich besonders dann 
bemerkbar machte, wenn die Zuckerkonzentration nicht die best­
mogliche fiir die betreffende Art war. Den Prote"inen kommt also 
vielleicht auch ein Nahrungswert zu. Bei langen Pollenschliiuchen 
ist eine Ernahrung von seiten der Griffelzellen durchaus wahr­
scheinlich. 

Urn uns ein deutliches Bild von der Art zu machen, wie die 
Pollenschlauche ihren Weg zu den Eizellen finden, miissen wir uns 
noch einige weitere Tatsachen aus der Biologie des Pollens ver­
gegenwartigen. Unter natiirlichen Umstanden keimt das Bliiten­
staubkorn auf den klebrig-feuchten Papillen der Narbe. Von da 
wachst der Pollenschlauch in die Luftraume des lockeren Griffel­
gewebes hinab, ohne sich aber von der· festen Oberflache zu ent· 

17* 
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fernen. In der Fruehtlmotenhohle angelangt, sehmiegt er sieh der 
Wand an und .findet sehlieBlieh seinen Weg in die Mikropyle, die 
empfangsbereite Offnung der jungen, befruehtungsfahigen Samenanlage. 

Von Reizbarkeiten, die zurOrientierung dienen konnen, stehen 
den Pollen1\ehlauchen neben der ehemotropisehen Anlockung dureh 
Kohlehydrate und Protelnstoffe noeh ihre Fahigkeit zur Verfiigung, 
sauei'sto~arme (Moliseh 1893) undo feuchte Stellen(Miyoshi 1894b) 

Abb. 89. 
Pollenschliiuche von Vallot a purpurea auf Gelatine mit 30 / 0 Rohrzucker wachs end, 

angelockt durch ein Kliimpchen Diastase (der schwarze Fleck in der Mitte). 
Nach Lidfors. 1909. Vergrollert. 

aufzusuehen. Wichtiger als die letztgenannten Orientierungsreize 
diirfte die mechanische Lenkung durch die langgestreckten KaniiJe 
des Griffelgewebes sein. Wenn wir uns namlich dachten, daB die 
Richtung, die der Pollenschlauch nimmt, allein durch die Diffusion 
eines von der Samenknospe ausgeschiedenen Stoffes zustande kame, 
so mu13te das Konzentrationsgefalle iiberall groB genug sein, urn die 
Lenkung zu bewirken. Das wurde, besonders bei langen Griffeln, 
eine au13erordentlich hohe Konzentration des Reizstoffes an der 
Diffusionsquelle erfordern. Denn, wie wir gesehen haben, mussen 
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mit steigender absoluter Konzentration auch die DifIerenzen steigen, 
urn eine Richtungsbewegung zu' bewirken. Nun fand aber schon 
Miyoshi (1894b, S.77), daB die anlockende Wirkung durch kleine 
Stucke des GrifIels von der Narbe nach abwarts abnimmt, urn 
spater wieder zuzunehmen. Daher durfen wir annehmen, daB das 
Wachstum der Pollem,chlauche streckenweise nur gezwungen in der 
eingeEchlagenen Richtung weitergeht. Da£ur sprechen auch Versuche 
von Miyoshi (18-94b, S. 88), dem es gelang, Pollenschlauche in ver­
kehrter Richtung durch den GrifIelkanal wachs en zu lassen. Durch 
das passive Vordringen nach der Samenknospe zu kann der Schlauch 
in eine neue DifIusionssphare geraten, in der er dann zur Eizelle 
geleitet wird. In welcher Weise sich etwa Zucker und EiweiBstofIe 
in ihrer Wirkung erganzen, daruber ist noch nichts bekannt. Es 
scheint aber, daB aIle Pollenschlauche auf beide reagieren. 

Ahnliche tropistische Wachstumsbewegungen auf chemische Reize, 
wie wir sie bei den Wurzeln und Pollenschlauchen gesehen haben, 
sind auch bei Algen und Pilzen zu erwarten. Sichergestellt sind 
jedoch verhaltnismaBig wenig Tatsachen, viel zu wenige urn die Be­
deutung des Chemotropismus fUr niedere Pflanzen einigermaBen uber-
sehen zu konnen. . 

Schon 1881 sprach de Bary die Idee aus, ob nicht bei der Be­
fruchtung gewisser Pilze die mannlichen Aste durch chemische Reiz­
barkeit geleitet wurden. (Literatur fUr das folgende z. B. bei Fulton 
1906.) Zwei Jahre spater wurden von Pfeffer (1884) Beobachtungen 
gemacht, die fur einen Chemotropismus der Keimschlauche von 
Wasserpilzen (Saprolegnien) sprachen. Und im gleichen Jahre ver­
zeichnete Kihlmann (1883) Anlockung von parasitischen Pilzen durch 
die Wirtspflanzen. Ahnliche Beobachtungen sind in der Literatur der 
folgenden Zeit haufig. Ais aber Stange (1890) seine Aufmerksamkeit 
dieser Frage zuwandte, konnte er im Experiment zwar eine reich­
lichere Verzweigung von Pilzhyphen an Stellen hoherer NahrstofI­
konzentrat,ion nachweisen, aber keinen Chemotropi:lmus. Auch die 
Beobachtungen von Reinhard t (1892) uber die RichtungsbeeinfluBung 
verschiedener Pilze durcheinander schufen noch keinen sicheren Boden 
fUr weitere Forschung. 

Erst Miyoshi (Itl94a) machte den Chemotropismus der Pilze zum 
Gegenstande eingehender Studien. Die Methoden waren dieselben, 
die oben bei den Pollenschlauchen besprochen wurden. Es wurden 
verschiedene "Schimmelpilze" (Mucorarten, Penicillium, Aspergillus 
sowie Saprolegnien) als Versuchsobjekte benutzt. Als anIockend fUr die 
aus den Sporen auskeimenden Schlauche erwiesen sich z. B. Fleisch­
extrakt, Pflaumenabkochung, Dextrin, Rohrzucker, Traubenzucker usw. 

Fur die Saprolegnien, die haufig auf ins Wasser gefallenen 
Insektenleichen vorkommen, waren die aus einem Fliegenbein heraus­
difIundierenden StofIe geeignete Reizmittel. Bei den schnell wachs en­
den Schlauchen dieser Pilze konnte auch eine von Pfeffer er~ 
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dachte Methode" angewendet werden, bei der eine Losung' des zu 
prufenden Stoffes in feine, einseitig geschlossene Glasrohrchen gefUUt 
wird. Werden diese mit ihrer Offnung in den Kulturtropfen ge­
schoben, so diffundiert der Reizstoff heraus. Er konnte so auf die 
in der Nahe wachsenden Pilzfaden einseitig einwirken. Dabei wurde 
oft ein Eindringen der wachsenden Faden in die Offnung beobachtet. 
Fur langsamer wachsende Pilze ist diese Methode nicht anwendbar, 
weil sich das DiffusionsgefaUe zu schnell wieder ausgleicht. 

Fur den Grad und die Richtung der Krummung erwies sich in 
Miyoshis Versuchen vielfach die Konzentration des Reizstoffes als 
maBgebend. Bei einer mittleren Starke der Losung war die An­
lockung am ausgepragtesten. Doch waren die geringsten noch wirk­
samen Konzentrationen, also die SchweIlenwerte, im aUgemeinen 
sehr niedrig. Bei Mucor stolonifer hatte Traubenzucker in einer 
Konzentration von 0,01 oJ ° schon eine, wenn auch nicht starke 
Wirkung, 0,05% wirkten gut, am besten 2-5%; bei 30% 
war die Wirkung wiederum schwach und bei 50 % konnte kaum 
mehr positive Reaktion konstatiert werden. 

Fur aIle untersuchten Schimmelpilze war Zucker ein stark an­
lockender Stoff. Auch sonst verhielt sich diese biologische (aber 
nicht systematische) Organismengruppe ziemlich e"inheitlich in Bezug auf 
ihre chemische Reizbarkeit. Dagegen wich Saprolegnia in verschiedenen 
Beziehungen ab, z. B. dadurch, daB Zucker sich als sehr maBiger 
Reizstoff erwies. Es entspricht das ganz gut den Ernahrungsver­
haltnissender verschiedenen Pilze. Eine breitere Bearbeitung del' 
chemischen Reizbarkeit verschiedener Organismen mit Berucksichtigung 
ihrer Lebensweise wurde sicherlich weitere interessante Beziehungen 
aufdecken. 

Jedoch darf man nicht etwa den SchluB ziehen, daB die an­
lockende Wirkung durchaus der Nahrwirkung entsprache. Vielmehr 
konnen Stoffe gute Chemotropika sein, obgleich sie kaum Nahrwert 
haben und umgekehrt. Das zeigte sich bei der Prufung einer groBeren 
Anzahl verschiedener chemischer Verbindungen. Glyzerin und Mag­
nesiumsulfat z. B., die als geeignete Zusatze fUr Pilznahrlosungen 
bekannt sind, erwiesen sich als nicht anlockend. Von Salzen war 
besonders Ammoniumphosphat ein gutes Reizmittel, sonst auch 
Fleischextrakt, vielleicht infolge seines Gehaltes an diesem Salze. 
Saprolegniafaden wurden z. B. schon durch 0,005 prozentige Lasung 
von Fleischextrakt angelockt, die starkste Wirkung iibten 2-10 pro­
zentige Lasungen aus, 20 prozentige waren wieder schlechter. 

Beim Zucker wie beim Fleischextrakt haben wir die geringe 
chemotropische Wirkung starker Lasungen solcher Stoffe erwiihnt, 
.die in schwacherer Konzentration gut anlocken. Wahrscheinlich 
beruht diese Erscheinung auf dem Entgegenwirken einer neuen 
Reizwirkung, die durch die wasserentziehende Kraft der starken 
Lasungen ausgeiibt wird. Es !age dann kein chemotropischer, 
sondern ein negativ "osmotropischer" Effekt vor. Die Probe auf 
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diese Vermutung miiBten Versuche ergeben, iIi denen gepriift wiirde, 
ob gleich stark osmotischwirksame Losungen verschiedener Stoffe 
die Anlockung in derselben Weise zu verhindern imstande sind. 
Bei den frei beweglichen Organismen sind diese Dinge besser be­
kannt (S.294ff.). Jedenfalls wurden Stoffe gefunden, die bei schwacherer 
Konzentration positi ven, bei starkerer negati yen (oder keinen) 
Chemotropismus zeigten; auBerdem aber andere, die immer ab­
sto13end wirkten, falls iiberhaupt die Reizschwelle erreicht war. 

Freilich gelang es Miyoshi nur durch das Ausbleiben einer 
positiv chemotropischen Kriimmung negative Reaktionen zu kon­
statieren. Er gab also z. B. der Gelatine neben einem sonst gut 
anlockenden Sto.ffe noch eine zweite Substanz zu, dessen abstoBende 
Wirkung gepriift werden sollte. Es zeigte sich dann, daB Sauren, 
Alkalien, Alkohol und manche Saize, wie Magnesiumsulfat, Salpeter, 
chlorsaures Kali und dergl. die Anlockung zu verhindern imstande 
sind. Es Ieuchtet ein, daB diese Methode nicht sehr zuverlassig sein 
kann, um so weniger als es iiberhaupt, wie wir noch horen werden, 
nicht gerade leicht ist, die von Miyoshi erzielten Resultate mit 
seinen Methoden wiederzugewinnen. Immerhin konnte Miyoshi die 
Tatsache sicherstellen, daB neben negativem Osmotropismus auch ein 
negativer Chemotropism us existiert. Osmotropisch wirkt z. B. Salpeter, 
chemotropisch dagegen Alkohol. Die Moglichkeit der Unterschei­
dung ist dadurch gegeben, daB letzterer schon in sehr groBer Ver­
diinnung abstoBend wirkt, wahrend der osmotische Reiz erst bei 
hohen Konzentrationen beginnt. Mit Hilfe der oben (S. 258) be­
schriebenen Methode zur Konstanthaltung des DiffusionsgefaIles 
wurde auch fiir Pilzfaden die Abstumpfung der Reizbarkeit fiir einen 
Stoff durch dessen Vorhandensein im umgebenden Medium nachge­
wiesen, sowie die quantitativen Verhaltnisse wiedergefunden, die dem 
Weber schen Gesetze entsprechen. Bei Saprolegnia z. B. mu13te die 
Zuckerkonzentration auf der einen Seite zehnmal so groB sein als 
auf del' anderen, damit eine Ablenkung zustande kam 1). 

Die Resuitate von Miyoshi sind Ieider bisher nicht mit positivem 
Erfolge nachgepriift worden. Es liegen im Gegenteil eine Reihe 
Arbeiten VOl', aus denen die Schwierigkeit hervorgeht mit den be­
schriebenen Methoden die chemotaktische Reizbarkeit nachzuweisen. 
So konnte Clark (1902) wedel' einen positiven Chemotropismus gegen 
gute Nahrlosung noch AbstoBung durch aIlerlei Gifte konstatieren. 
Wohl abel' fand er negativ chemotropische Wirkung durch yom Pilze 
selbst abgeschiedene Stoffe. Seine Folgerung, daB aIle Resultate 
von Miyoshi darauf zuriickzufiihren sein sollen, daB del' Pilz die 
schon von ihm durchwucherten Teile des Substrates meidet, scheint 
aber verfriiht. In Miyoshis Kontrollversuchen, in denenau13er dem 
Fortlassen des Reizstoffes aIle Bedingungen die gleichen waren, wurde 
kein Aufsuchen der Diffusionsoffnungen beobachtet, wie· das nach 

1) Vgl. aber die Bemerkungen von Jost 1908 S. 57l. 
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der UlarkschenTheorie der Fall sein miiBte. Immerbin hat dieser 
Autor das Verdienst, auf einen zweifellos wichtigen Faktor hingewiesen 
Zll haben. Wenn wir z. B. so haufig sehen, wie das aus ciner Spore 
entstandene Fadensystem eines Pilzes auf Gelatine oder dergl. sich 
radiar nach allen Seiten gleichmaBig ausbreitet und kreisfOrmig 
weiterwachst (Abb. 90) oder in Fliissigkeit untergetaucht vOllig kugelige 
Gestalt annimmt, so ist die einfachste Erklarung hierfiir die gegen" 
seitige Absto13ung der einzelnen Fadenenden. Etwa dieselben Resul" 
tate wie die des letztgenannten Autors ergaben sich aus einer ein­

Abb. 90. 
Aus einer Spore erwachsenes Fadengeflerht eines Pilzes auf 
Nuhrgallerte. Die einzelnen Faden suehen siell miiglichst 
auszuweichen und noch unbesiedelte Flache zu erreichen. 
Dadurch kommt der strahlige Bau des Ganzen zustande. 

gehenden Bearbeitung 
derFrage durchFulton 
(1906). Trotz der aufge­
wandten Miihe konnte 
kein positiver Chemo­
tropismus bei Pilzen 
nachgewiesen werden. 
Die von ihm gezogenen 
Scbliisseentsprecben un­
gefahr denen Clarks. 
Aucb Lidforss betont 
die Scbwierigkeit nach 
Miyosbis Angaben zu 
arbeiten. Trotzdem ist 
an dessen Resultaten 
kaum zu zweifeln. Sehr 
erwiinscbt waren aber 
neue Untersucbungen 
mit ver besserten Me­
thoden, die eine langere 
Erhaltung der Konzen­
trationsdifferenzen ge­
wahrleisten. 

Au13er im Dienste 
der Ernabrung sind 
cbemotropiscbe Reize 

wahrscheinlich auch bei der Kopulation von geschlechtlich differen­
zierten Algen und Pilzen wirksam. Entsprechende Beobachtungen 
wurden wiederbolt gemacht, aber nicbt weiter verfolgt (Literatur 
bei Pfeffer 1904 S. 583). 

b) Osmo-, Hydl'o- mHI Rheotropismus. 

Au13er vermoge ihrer besonderen chemischen Eigenschaften 
konnen geloste Stoffe bei ungleicher Verteilung noch auf eine andere 
Weise Reizkriimmungen verursachen, namlich durch ihre wasserent­
ziehende oder osmotische Kraft (vgl. oben S. 263). Diese Erschei­
nung, der Osmotropismus muB vom Chemotropismus geschieden 
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werden, denn hier handelt es sich im Grunde nicht um das Ver­
hiiltnis des betreffenden Pflanzenteils zu chemisch wirkenden Sub­
stanzen, sondern um das zum Wasser. 

An Wurzeln sind bisher keine osmotropischenReaktionen beobachtet 
worden, wohl aber an Pilzfii.den (Miyoshi 1894a) und PollenschHiuchen 
(Lidforss 1909). In beiden Fallen wendet sich die Spitze des fort­
wachsenden Schlauches von einer Losung bestimmter Konzentration 
abo DaB es sich nicht um eine negativ chemotropische Reaktion 
handeln kann, geht damus hervor, daB aIle gelosten Stoffe, ent­
sprechend dem von Ihnen ausgeiibten osmotischen Drucke gleieh 
wirksam sind. AIlerdings mu13 hier bemerkt werden, daB die Vor­
aussetzung des osmotischen Einflusses das Nichteindringen der Sub­
stanz ist. Genaueres iiber die Bedingungen der osmotischen Reizung 
wird man bei Besprechung des entsprechenden Verhaltens freibeweg­
Hcher Organismen erfahren. Dort sind die Dinge besser geklart. 

Wie durch konzentrierte Losungen, so kann einem Pflanzenteile 
auch durch Verdunstung Wasser entzogen werden. Man konnte 
daher hoffen, iiber die eigentlichen Reizursachen etwas zu erfahren, 
wenn man diese beiden physikalisch ahnlich wirkenden Agentien 
vergHche. Reizkriimmungen durch einseitige Transpiration kennt 
man seit lange, ohne daB aber bisher geniigend Tatsachenmaterial 
herbeigeschafft ware, um die eben gestellte Frage zu losen. 

Schon Knight (1811) hat festgestellt, daB Wurzeln sich nach 
feuchter Erde hin kriimmen, selbst dem Geotropismus entgegen. Er 
sate Pferdebohnen oberflachlich in Blumentopfe und verhinderte 
die Erde durch ein Gitter beim Umdrehen herauszufallen. Wurden 
nun die Topfe umgekehrt und maBig feucht gehalten, so traten die 
Keimwurzeln nicht an die Luft hinaus, sondern krochen an der 
feuchten Flache entlang. Die Nebenwurzeln wuchsen naeh oben in 
die Erde hinein. Keine verlie13 das feuchte Substrat. Wurde da. 
gegen sehr reichlich bewassert, so trat die Ablenkung der Wurzeln 
von der natiirlichen Richtung nicht ein, die Hauptwurzel wuchs 
normal geotropisch abwarts. Ahnliche Versuche stellte Johnson an. 
Genauer ging aber erst Sachs (1872) der Reizwirkung feuchter Korper 
nacho Wir nennen die durch solche bewirkte Ablenkung von 
Pflanzenteilen Hydrotropismus und sprechen von positivem oder 
negativem Hydrotropismus, je nachdem die Kriimmung narh dem 
feuchten Substrate hin gerichtet ist oder von ihm weg. 

Sachs benutzt einen einfachen Apparat, bestehend aus einer Art 
Sieb mit Zinkrahmen und Boden aus weitmaschigem Tull. Auf dies en 
kommt eine diinne Schicht feuchtes Sagemehl, daruber Samen ge­
eigneter Pflanzen, dann wieder feuchtes Sagemehl bis zum Rande. 
Wird diese Vorrichtung im Dunkeln schrag aufgehangt und feucht 
gehalten, so treten die Wurzeln dUl'ch die Locher hervor, wachsen 
aber nicht senkrecht abwarts, sondern der feuchten Flache entlang. 
Dabei fiihren sie oft periodisch geotropische und hydrotropische 
Kriimmungen aus und nahen sieh dadurch gewissermaBen durch die 
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Maschen des TiilIs. Die ErkHirung hierfiir liegt offenbar darin, daB 
die zunachst im feuchten Substrat verborgene Wurzel, nur geotropisch 
reagierend, abwarts wachst, bis sie in den Bereich der trockenen Luft 
kommt. Die eine Seite aber bleibt der feuchten Flache genahert. 
Daher kriimmt die Wurzel sich hydrotropisch aufwarts, bis sie 
ihre Spitze in das Sagemehl eingebohrt hat, und dann wiederholt 
sich das Spiel. Die Ursache des periodischen Wechsels in der Wachs­
tumsrichtung liegt also darin, daB die Reaktionen nicht sofort 
erfolgen, sondern erst nach einer Latenzzeit. 

1st das Sieb horizontal anstatt schrag aufgehangt, so gelingt 
der Versuch nur schlecht, weil nun die geotropische Gegenwirkung 
starker ist und weil ferner die hervorbrechenden Wurzelspitzen von 
allen Seiten ungefahr gleichmaBig der Trockenheit ausgesetzt sind, so 
daB aus Mangel an einer Feuchtigkeitsdifferenz keine geniigende 
hydrotropischc Reizung zustande kommt. Das Gleiche gilt fiir den 
Fall, daB der Apparat in einem zu feuchten Raume aufgehangt wird; 
nenn der ReizanlaB beim Rydrotropismus ist der verschiedene relative 
Wassergehalt der Luft auf beiden Seiten der Wurzel. 

Bei einer anderen Versuchsanstellung benutzt Sachs wasserge­
trankte Torfziegel, auf deren Oberflache kleine Samen von Kresse 
(Lepidium), Senf (Sinapis)oder dgl. gesat· werden. Raben die 
Pflanzchen die ersten Keimungsstadien durchlaufen, so wird der 
Torfziegel in umgekehrte und geneigte Lage gebracht. Die beobach­
teten Erscheinungen sind den beschriebenen ahnlich. 

Molisch (1883) hat fiir Versuche tiber Wurzelhydrotropismus 
einen auBerlich trichterfarmigen, aber kompakten porasen Tonkarper 
konstruiert. Dieser wird mit seinem unteren zylinderfarmigen Ansatz 
in Wasser gestellt und halt sich durch Kapillaritat selbst feucht. 
Der obere kegelfarmige Teil tragt eine flache Aushahlung, die mit 
feuchten Sagespanen gefiillt wird. In diese werden die Samen ein­
gebettct, wahrend die Keimwurzeln in Kanale zu liegen kommen, 
die nach auswarts fiihrcn. Kommen sie an die einspringende Ober­
flache des Tontrichters, so wachsen sie nicht senkrecht abwarts, 
sond~rn schmiegen sich der feuchten Flache an, falls die umgebende 
Luft nicht zu feucht ist. Auf diese Weise laBt sich das Verhalten 
jeder einzelnen Wurzel gut verfolgen. 

Molisch hat sich die Frage vorgelegt, welcher Teil der Wurzel 
den hydrotropischen Reiz perzipiere. Maiswurzeln, die mit Ausnahme 
der Spitze mit feuchtem Seidenpapier umgeben waren, wurden 
horizontal gelegt. Auf die eine Seite der Spitze kam ein Streifchen 
feuchtes FlieBpapier, auf die andere ein Tropfen Schwefelsaure, der 
Wasserdampf absorbieren sollte. Auf diese Weise wurde eine mag­
lichst groBe Differenz im Dampfsattigungsgrade der Luft erzielt. 
Die eintretende Kriimmung nach dem feuchten Papier hin bewies 
die Fahigkeit der Wurzelspitze, den Reiz aufzunehmen, denn die 
mit feuchtem Papier umgebenen Regionen der Wurzel konnten hier­
fUr nicht in Betracht kommen. Spater hat Pfeffer (1904 S. 605) 
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den erganzenden Gegenversuch ausfiihren lassen: UIQ.hiillung der 
Spitze mit feuchtem Papier verhindert die hydrotropische Kriimmung, 
auch wemi die Wachstumszone dem Reize ausgesetzt ist. Also ist 
die Spitze der allein empfindliche Teil. 

Um seinen Tontrichter auBen recht feucht zu erhalten, hat ihn 
Molisc h mit FlieBpapier belegt, das besser saugt als Ton. lch habe 
dann gezeigt, daB man jede beliebig gestaltete Flache von Glas, Zink­
blech u. dgl. mit ieuchtem Papier bedecken und als Substrat fiir das 
Wachstum kleincr und diinner 
Wurzeln·benutzen kann (Prings­
heim 1911). Auch auf diese 
Weise laBt sich der Hydrotropis­
mus sehr schon demonstrieren. 
Am besten gelingt der Versuch, 
wenn man eine Blechplatte in 
einem stumpfen Winkel biegt 
und in einen groBen, oben offenen 
Glaszylinder so einstellt, daB die 
obere Flache senkrecht steht. 
Die AuBenseite der Blechscheibe 
wird mit FlieBpapier belegt, das 
durch eine Schicht Wasser am 
·Boden des Zylinders feucht ge­
halten wird. Die Samen von 
Sinapis, Lepidium u. a. kommen 
trocken auf das feuchte Papier der 
oberen Flache nahe der Biegung. 
Das Resultat zeigt die Abb. 91. 

Der ReizanlaB ist beim 
Hydrotopismus durch den ver­
schiedenen Wasserdampfgehalt 
del' Luft an entgegengesetzten 
Flanken gegeben. Die dadurch 
bewirkte ungleiche Transpiration 
diirfte die eigentliche Reizwir­
kung ausiiben. Molisch betont 
die Analogie mit Kriimmungen, 
die durch wasserentziehende 

Abb. 91. 
Keimpfianzehen von Raps. Die Wurzeln 
haben sieh der gebogenen feuehten Losehpapier· 
fiaehe hydIotropiseh angesehmiegt. Auf 1/, 

verkleinert. 

Mittel, wie Gummi arabicum ausgelost werden. Letztere miiBte man 
dann als osmotropische Reaktionen auffassen. Solche lieBen sich 
aber bei Wurzeln auch mit starker osmotisch wirkenden Substanzen 
bisher nicht nachweisen. (Newcom be and Rhodes 1904). 

Die okologische Bedeutung des Wurzelhydrotropismus ist ziemlich 
klar. Er verhindert die Wurzeln in trockene Bodenschichten einzu­
dringen, wo sie verdorren miiBten. In del' Tat wuchsen Wurzeln, 
die Molisch an die Grcnze zweier senkrecht nebeneinanderliegenden, 
ungleich feuchten Bodenmassen gepflanzt hatte, in die feuchtere 
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Erde hinein. Starker als bei den Hauptwurzeln macht sich der 
Hydrotropismus bei den Nebenwurzeln erster und zweiter Ordnung 
geltend. Letztere besonders, die keine geotropische Orientierungsc 

fahigkeit besitzen, werden daraus Nutzen ziehen, indem sie verhindert 
werden an die trockene Luft hinaus zu wachsen. Man kann jeder­
zeit leicht beobachten, daB bei einer Topfpflanze, die in sehr feuchter 
Luft gehalten wird, Wurzeln iiber die Erdoberflache erscheinen. Unter 
solchenUmstanden kann der schiitzende Hydrotropismus nicht zu­
stande kommen. 

Ahnlich wie die Wurzeln hoherer Pflanzen verhalten sich nach 
Molisch die Haarwurzeln (Rhizoiden) von Lebermoosen und Farn­
vorkeimen. Ragte in seinen Versuchen der Thallus iiber den Rand 
eines feuchten FlieBpapierstiickes, das eine umgelegte Glasschale iiber­
zog, so bogen sich die Rhizolden nach dem der Glasschale senk­
recht anliegenden Teile des Papieres hin. Bei diesen Gewachsen, die 
oft an senkrechten Baumstammen u. dgl. wachsen, ist der Nutzen 
des Hydrotropismus der Wul'zelfasern wiederum leicht ersichtlich. 

1m Gegensatz zu den positiv hydrotropischen Wurzeln kriimmen 
sich die Fruktifikationsorgane vieler Pilze von feuchten Flachen fort 
und erreichen dadurch die zum Ausstreuen oder jedenfalls zur Ver­
brei tung der Sporen geeignete Lage in der trockeneren Luft. 

So verhalten sich nach Molisch die Hutstiele des Pilzes Coprinus 
stercorarius und die Sporangientrager von Mucor stolonifer, nach 
anderen die Fruchttrager von Phycomyces, wie iiberhaupt der Mucorineen 
(vgl. Wortmann 1881, Steyer 1901 und Pfeff er 1904 S. 587), 

Die groBen Sporangienstiele von Phycomyces eignen sich beson­
ders zu Versuchen. Steyer bedeckte die auf Brot wachsenden Kul­
turen mit Glimmel'platten, welche Offnungen zum Hervortreten von 
Fruchttragern besaBen. Dadurch wurden einzelne von ihnen zur Be­
obachtung isoliert, wahrend sie sonst in dichten Biischeln wachsen, 
die auseinander spreizen, weil sie selbst Feuchtigkeit abgeben. AuBer­
dem wurde durch die Bedeckung die Wirkung des feuchten Brotes 
unschadlich gemacht. Wurde nun den aufrechten Fruchttragern eine 
feuchte Papierflachte genahel't, so kriimmten sich die zunachst ge­
legenen, zwischen 1-4 mm von der dampfabgebenden Flache, von ihr 
fort, die ferner stehenden waren in einer Breite von 1 em gerade, 
die folgenden waren dem Papier zu gekriimmt. 

Es scheint also, daB ein geringer einseitiger Feuchtigkeitsiiber­
schuB positiven Hydrotropismus hervorrufen kann und ein groBerer 
erst negativen. Demnach stiinde das ganze Verhalten in bemerkens­
werter Analogie zum Phototropism us, auch in bezug auf die Diffe­
renzen zwischen positiv und negativ reagierenden Organen. Nul' daB 
es physikalisch unmoglich ist, bei den positiv hydrotropischen Ob­
jekten die Luftfeuchtigkeit iiber 100 0 J 0 hinaus weiter zu steigern, 
um etwa negative Reaktionen zu erzielen. Wenn man iibrigens 
die Transpiration an Stelle des Dampfgehaltes der Luft als Reiz-
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mittel betrachtet, wozu ,man mindestens ebenso berechtigt ist, so 
dreht sich das Bild um und die Analogie wird noch besser. 

Bei den im Substrat wachsenden Pilzfaden konnte Steyer keine 
Reaktion auf Feuchtigkeitsdifferenzen nachweisen. Ebensowenig zeigen 
die Stengelorgane der meisten hoheren Pflanzen irgendwelchen Hydro­
tropismus. Nur beim Flachs (Linum usitatissimum) gelang as Molisch, 
falls er durch Klinostatendrehung die geotropische Gegenwirkung aus­
schaltete, ein Fortkriimmen von feuchten Flachen zu beobachten. Aber 
auch da ist die Reizwirkung gering. 

In den bisher geschildeten Fallen veranlaBte das Wasser als 
Dampf durch seine ungleiche Verteilung eine Richtungsbewegung. 
Aber auch im tropfbar fliissigen Zustande ist es vielfach imstande, 
einen Reiz auszuiiben, und zwar durch seine Stromung. Entdeckt 
wurde diese Tatsache, der "R,heotropismus", durch Jonsson (1883). 
Er sahte Sporen von Schimmelpilzen auf Streifen V0n Filtrierpapier, 
durch die er einen Strom von Nahrfliissigkeit leitete, indem er sie 
heberartig aus einem GefaB heraushangen lieB. Die auskeimenden 
pilzmden wuchsen bei der gewahlten Stromgeschwindigkeit mit dem 
Strom, reagierten also negativ, wenn Phycomyces und Mucor benutzt 
wurde, - gegen den Strom aber, positiv, bei Botrytis. Die Ver­
suche waren mit variierter Schnelligkeit der Stromung zu wiederholen, 
denn mindestens die negativen Kriimmungen konnten rein mecha­
nischer N atur sein. 

Besser unterrichtet sind wir iiber entsprechende Reaktionen von 
Wurzeln. Jonsson (1883) lieB Maiskeimwurzeln in Wasser hangen, 
das von der Leitung her eine schrag gestellte Wanne durchfloD. Nach 
einigen Stunden kriimmten sie sich in der Wachstumszone in die 
Richtung gegen den Strom, also positiv rheotropisch. Ahnlich ver­
hielten sich junge Roggen- und Weizenwurzeln, falls die Stromstarke 
so gering war, daB eine mechanische Beugung dieser zarten Objekte 
nicht stattfinden konnte. 

Berg (1E189) £iigte dem hinzu, daB auch in Erde rheotropische 
Kriimmungen auftreten konnen. Alie untersuchten Keimwurzeln 
(mit einer Ausnahme), sowie auch Nebenwurzeln erster Ordnung 
reagierten rheotropisch; doch machte sich nach dem Zustandekom­
men der Horizontalstellung eine geotropische Gegenkriimmung der 
Wurzelspitze bemerkbar. Berg verbesserte die Methode wesentlich. 
Da es ja nur auf die relative Bewegung zwischen Wurzeln und 
Wasser ankommt, konnte er sich von der Verwendung groDer 
Wassermassen freimachen. Er benutzte runde geschlossene GefaBe 
und lieD entweder die Wurzeln mit Hilfe eines Uhrwerkes sich im 
Kreise gegen das Wasser bewegen oder die Fliissigkeit in der Schale 
durch einen tangential einstromenden Wasserstrahl in Rotation ver­
setzen. 

Juel (1900) bediente sich dann einer ahnlichen, von Pfeffer er­
dachten Anordnung (Abb. 92). Die Wurzeln werden bei ihr an einem 
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horizontal feststehenden Glasstabe hefestigt. Sie tauchen in ' eine Glasl 

schale veIl Wasser, die dutch den Klinostaten in Drehung versetzt wird: 
'Je- nachder Entfernung der Wurzeln vom Drehungsmittelpunkte und 
nach der Geschwindigkeit der Rotation sind die Stroniungen ver­
sehieden stark. Mit dieser Methode konnte Juel zeigen, daB an den 
Wurzeln von Vicia Faba bei groBer G-ewalt des Stromes meist nega­
tive, bei, geringerer als 40 em in der Sekunde meist positive'Kriim­
mungen auftreten. Selbst bei einer Stromung, die nur 0,3 mm in 
der Sekunde zuriieklegte, bekam er 'noeh Reaktionen, die aber 
sehwaeher waren als z. B. bei 0,5 mm. Urn zu priifen, ob vielIeieht 
die Wurzelspitze das reizaufnehmende Organ ist, sehnitt er sie abo 
Die Kriimmungen wurden nun aber sogar noch starker, wahrsehein-

Abb. 92. 
Rheotropische Wurzeln von Vicia sativa, Das Gefiill mit dem 
Wasser dreht sich in der angedeuteten Richtung. Nach Pfeffer 1904. 

Heh durch Ausschaltung des Geotropismus. Jedenfalls zeigt sieh hier 
ein fundamentaler Unterschied gegeniiber dem Hydrotropismus, der 
nur an der Spitze perzipiert wird. 

New e 0 m b e (1902) hat dann die Lokalisierung der rheotropischen 
Empfindlichkeit in der Wurzelspitze weiter untersueht. Er sehiitzte 
bestimmte Regionen der Wurzeln gegen den Wasserstrom, indem er 
sie in Glasr6hrehen einfiihrte und die Zwisehenraume mit Watte ver­
stopfte. Es zeigte sieh, daB Kriimmungen in der Waehstumszone 
auftraten, wenn allein die Spitze auf 1 mm frei blieb, aber aueh 
wenn umgekehrt nur der obere Teil vom Strome getroffen werden 
konnte, weil die Wurzel bis auf 20 mm von der Spitze eingesehlossen 
war (Raphanus sativus, Brassiea alba). Da das Waehstum dieht 
hinter der Spitze vor sieh gebt, muS hier also der Reiz in einer nieht 
mebr streckungsfahigen Zone perzipiert und von da spitzenwiirts 
geleitet werden, ein in der Pflanzenwelt seltenes Verhalten. 



Chemonastie. 271 

Trotz mehrfacher Untersuchung des Rheotropismus wissen wir 
liber den eigentlichen ReizanlaB nicht Bescheid. In Betracht kommen 
die mechanische Wirkung des Stromes oder die etwa durch ihn be­
wirkte Verschiebung der Wasserverteilung in der Wurzel. Ware die 
:Reibung des Wassers fiir das Zustandekommen der Reizung von Be­
deutung, so Ui.ge ein Fall von Thigmotropismus vor. Ein solcher 
ist aber sonst an Wurzeln nicht nachweisbar. Auch haben bei den thig­
motropisch so empfindlichen Ranken gerade Fliissigkeiten keine Wir­
kung (vgl. S. 218). Eine Wasserverschiebung in der Wurzel konnte 
dadurch zustande kommen, daB der Strom auf der einen Seite Wasser 
einpreBt, auf der anderen aber saugt. Nur mliBte diese physikalische 
Wirkung bei langsamen Stromen auBerordentlich gering sein. Die 
Frage ist, wie gesagt, nicht entschieden. Einen gewissen Anhalt 
geben Versuche von Hryniewiecki (1908), in denen festgestellt wurde, 
daB manche in Luft befindliche, einseitig mit Wasser besprlihte 
Wurzeln sich nach dieser Seite hin kriimmen, und zwar auch, wenn 
die Wurzelspitze entfernt ist. 

Ferner fand der genannte Autor, daB destilliertes Wasser ener­
gischer wirkt als Leitungswasser, daB basische Reaktion die Wirkung 
aufhebt, ganz schwach sauere sie aber wesentlich verstarkt .. Der SchluB 
des Verfassers auf Gleichartigkeit der Perzeptionsvorgange beim Hydro­
nnd Chemotropismus ist freilich wohl verfehlt. 

Auch liber eine etwaige okologische Bedeutung des Rheotropis­
mus laBt sich nichts aussagen. Es ist nicht wahrscheinlich, daB eine 
Erdwurzel haufig Vorteil daraus zieht, Wasserstromungen entgegenzu­
wachsen. Bis hierauf gerichtete Untersuchngen vorliegen, ist es besser, 
Vermutungen zu unterlassen. 

c) Chemonastie. 

Wir haben in den letzten Abschnitten die durch chemische Reize 
bewirkten Richtungsbewegungen besprochen, bei denen also der Reiz­
anlaB durch die ungleiche Verteilung des Reizmittels gegeben war. 

1st dagegen die Kriimmungsrichtung von der ortlichen Verteilung 
des Reizstoffes unabhangig, so spricht man von Chemonastie. Die 
bedeutungsvollsten Beispiele haben wir schon bei den lnsektivoren 
besprochen (S. 235ff.), so daB hier nur kurz darauf hingewiesen werden 
soIl. Die eigenartigen Reizbewegungen der Blatter von Pinguicula, 
Drosera und Dionaea werden unter natiirlichen U mstanden durch 
gleichzeitigen EinfluB mechanischer und chemischer Reize bewirkt. 

1m Experiment lieBen sich die chemonastischen Reaktionen ge­
trennt studieren, wenn der Reizstoff in einer Form geboten wurde, 
die mechanische Reizung ausschloB, also als vorsichtig auf die Blatter 
gebrachte Tropfen fliissiger oder geloster Substanzen. Es erfolgte 
dann die durch den Bau des Blattes festgelegte Schlie13bewegung, 
die besonders bei Dionaea sich durch ihre Langsamkeit und langeres 
Vorhalten von der Reaktion auf Beriihrung unterschied. 
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Jedenfalls vollzog sich die Bewegungnicht in einem bestimmten 
Sinne zur Richtung des Reizes, war also eine echte Chemonastie. 
Das wird besonders deutlich, wenn das ganze Blatt durch Eintauchen 
in die Losung eines Reizstoffes diffus gereizt wird. Auch dann, wenn 
bei Pinguicula und Drosera die Bewegung an der Stelle . beginnt, die 
mit dem Reizstoffe belegt worden ist, liegt doch keine Richtungs­
bewegung vor. Anders ist es, wenn die Tentakeln von Drosera sich 
nicht nach der Mitte, sondern nach einer seitlichen gereizten Stelle 
hin biegen. Dann spielt ein tropistischer Reiz mit hinein. Aber 
die vorliegenden Erfahrungen gestatten nicht zu entscheiden, ob das 
durch rein chemische Einfliisse zu erzielen ist, denn Darwin (1865 
[1899J) experimentierte nur mit festen Substanzen, mit Stiickchen 
von Fleisch und von Ammoniumphosphat. 

Chemonastische B(>wegungen kommen (ebenso wie thermona­
stische) bei Pflanzenteilen, die vorwiegend mechanisch reizbar sind, als 
Nebenerscheinung vor. So kriimmen sich Ranken bogenformig ein, 
wenn man sie in eine Atmosphare bringt, die mit Ammoniak- oder 
Chlorophormdampfen geschwangert ist. Ahnlich wirkt bei ihnen, 
sowie bei verschiedenen reizbaren Narben und StaubgefaBen, der Ent­
zug des Sauerstoffes (Correns 1892 und 1896), Auch Mimosa reagiert 
auf Chloroform, und zwar durch Rebung der Blatter. Diese er­
folgt, trotzdem durch das Narkotikum die Erschiitterungsreizbarkeit 
aufgehoben wird (Pfeffer 1873). 

Ebenso wie hier ist irgendwelche okologische Bedeutung der 
chemonastischen Reaktionen auch in einem neuerdings aufgefundenen 
FaIle nicht zu ersehen. Die Blatter von Callisia repens, einer Trades­
cantia-ahnlichen Pflanze, fielen Wachter (1905) dadurch auf, daB sie 
im Zimmer eine andere Lage einnahmen als in dem Gewachshaus, 
in dem sie kultiviert wurden. Dnd zwar klappten die Blatter, 
die sonst ausgebreitet sind, durch ungleiches Wachstum an der 
Basis herab. Es zeigte sich, daB es irgendwelche Beimengungen der 
Laboratoriumsluft sind, die diese Bewegungen herbeifuhren. 1m Ver­
suche konnte mit den verschiedenartigsten schadlichen Stoffen die­
selbe Wirkung erreicht werden, abel' nul' an Callisia, nicht an nahe 
verwandten anderen Pflanzen. Die Reaktion tritt so sichel' ein, daB 
Pfeffer (1907) ihr Ausbleiben als deutliches Zeichen geniigend reiner 
Luft in seinem Versuchsraum verwenden konnte. 

Aus solchen Beobachtungen muB man die Lehre ziehen, daB in 
botanischen Laboratorien auf besonders gute Luft zu sehen ist, wenn 
man nicht allerlei Tauschungen und Storungen gewartigen will. 
Dasselbe hatte schon Rich tel' (1903) botont. Es lagen vielfaltige 
Erfahrungen VOl', daB Keimpflanzen, besonders von Leguminosen, 
die fUr reizphysiologische Zwecke verwendet werden soUten, durch 
schiefen WUChR enttauschten. Die Literatur iiber den fiir die Labo­
ratoriumspraxis so wichtigen Gegenstand ist recht ausgedehnt. (Zu­
sammengesteUt findet sie sich z. B. bei Guttenberg 1910 und 
Neljubow 1911). 
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Die Keimstengel von Wicken, Erbsen, Linsen und anderen Le­
guminosen, sowie die von Tropaeolum, Agrostemma, Helianthus 1 ) 

zeigen den EinfluB verunreinigter Luft, wie sie in Laboratorien ohne 
besondere VorsichtsmaBregeln stets herrscht, in einer Verlangsamung 
des Wachstums, mit der vielfach ein abnormes Dickenwachstum und 
bleiche Farbe Hand in Hand geht. Dabei sind sie in ihrem oberen 
Teile seitlich gekriimmt, und zwar oft so stark, daB sie dem Erd­
boden angepreBt' wachsen. 

Der Grund del' Erscheinung liegt in einer Storung des Geotro­
pismlls. Durch dip Ausschaltung des Bestrebens sich aufzurichten, 
werden anderweitige Kriimmungsreize, z. B. phototropische, eine 
starkere Ablenkung aus der Vertikalstellung bewirken als ihrem Ein­
fluB allein entsprache (Richter 1906 und 1909). Die experimentellen 
Sch\\-ierigkeiten, die dadurch zustande kommen konnen, hat Gutten­
berg (19lO) eingehend besprochen. 

Die Art, wie das geotropische Verhalten beeinfluBt wird, hat 
aber erst Neljubow (1911) klargelegt. Er fand, daB die oberen 
Teile der betreffenden Keimlinge sich unter dem Einflusse ,gewisser 
gasformiger Stoffe horizontal zu stellen suchen, und zwar deshalb, 
weil sie durch den chemischen Reiz transversal geotropischwerden. 
Es liegt hier also eine geotropische Sinnesanderung, ausgelost durch 
chemische Stoffe, vor. 

Die Seite, nach der die Kriimmung vor sich geht, wird durch 
kleine Abwpichungen von der Vertikalstellung bestimmt, denn genau 
in dieser haben radiare transversalgeotropische Objckte eine Ruhe­
lage. Wirkt ein tropistischer AuBenreiz, also etwa Licht ein, so be­
stimmt dessen Richtung die Ebene der Kriimmung, wodurch dann 
die ganze Beugung aU8sieht, als ware sie demPhototropismus allein 
zuzuschreiben. Man sieht, daB die Beachtung dieser Erscheinung fiir 
die Deutung vieler reizphysiologischer Versuchsergebnisse von groBer 
Bedeutung ist, urn so mehr als unter den beliebten Laboratoriums­
objekten gerade viele sind. die diese Art von Chemonastie aufweisen, 
und als die geringsten Spuren von schwer nachweisbaren Stoffen 
wirksam sind. 

Die meisten Versuche iiber die Chemonastie del' Keimlinge sind 
leider mit schwer iibersehbaren Gemischen von Stoffen, mit "Labo­
ratoriumsluft" und Leuchtgas angestellt. Nul' Neljubow hat be­
stimmte StofIe, wie Atylen und Azetylen verwendet, die im Leucht­
gase vorkommen und dessen Wirkung bedingen diirften. Weitere 
Untersuchungen dariiber, welche Substanzen und in welchen Mengen 
SIe denselben Erfolg hervorrufen, waren erwiinscht. 

Wenn durch chemische Einfliisse nicht Wachstumskriimmungen, 
sondern nur Veranderungen in der Schnelligkeit auch sonst verlau-

1) Auch das von Darwin soviel benutzte Gras Phalaris canariensis ge­
hart nach eigenen Erfahrungen hierher. 

Pringsheim, Reizbewegungen. 18 
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fender geradliniger Wachstumsvorgange hervorgerufen werden, so ist 
die Deutung solcher Vorgange als Reizreaktion recht zweifelhaft. 
Wir wollen daher alle jene Wachstumsbeeinfiussungen, die durch 
Narkotika, durchEntziehung voilSauerstoff oder d urch Kohlensaure u. dgl. 
hervorgerufen werden, hier nicht besprechen. 

Uber die Verandetung in der Reizbarkeit gegen anderweitige 
Einfilisse, die durch dieselben Stoffe bewirkt werden, haben wir an 
mehreren Orten schon berichtet. Es ware demnach nur noch dar­
auf hinzuweisen, daB besonders die Plasmastromung und die Be­
wegungen frei schwimmender Organismen auf ihre Beeinfiussung durch 
ehemische Mittel hin studiert worden sind. So la13t sich die Plasma­
stromung durch Chloroform und Ather aufheben, andererseits aber 
bei kurzer Einwirkung auch gerade durch diese Mittel hervorrufen, 
ahnlich wie durch Verletzungen. 

DaB die Plasmastromung als Zeichen fiir lebhafte Tatigkeit in 
einem Gewebe angesehen werden kann, zeigen besonders deutlich die 
Blatt· Tentakeln von Dtosera, in denen neben anderen Veranderungen 
in den Zellen (vgl. S. 239), auf chemische Reize hin und wahrend der 
Absonderung des Verdauungssaftes, eine lebhafte Plasmastromung 
einsetzt. (Literatur bei Pfeffer 1904, S. 466.) Meist werden die 
durch chemische Reize hervorgerufenen Umsetzungen und U mlage­
rungen in Zellen nicht so. leicht der Beobachtung zuganglich sein. 
Man darf aber wohl annehmen, daB die Droseratentakeln in der 
Beziehung nicht allein dastehen. 

d) Allgemeines fiber Chemotaxis lind Aerotaxis. 

Bedeutend besser als liber die durch Wachs tum bewirkten chemo­
tropischen Reizerfolge sind wir liber die chemotaktischen Reaktionen 
frei bewegIicher Organismen unterrichtet. Der Grund hierflir liegt 
offenbar darin, daB die als ReizanlaB dienende ungleiche Verteilung 
chemischer Stoffe in einer Losung nicht lange bestehen bleiben kann 
und daher leichter auf die lokale Anordnung der relativ schnell be­
weglichen schwimmHihigen als der tragcren durch Wachstum rea­
gierenden Objekte einwirken kann. 

Der Erfolg einer chemotropischen Reaktionsweise macht sich 
darin bemerkbar, daB innerhalb des verfiigbaren Raumes Stellen auf­
gesucht werden, die eine bestimmte Konzentration des Reizstoffes 
darbieten. Ein ahnliches Verhalten war auch flir frei bewegliche 
Organism en als wahrscheinlich angenommen worden (Literatur Pfeffer 
1884) bevores Engelmann (188la u.1882) undPfeffer (1884) gelang, 
sic here Beweise zu erbringen. Durch diese Veroffentlichungen, denen 
bald (1888) eine weitere von Pfeffer folgte, wurde die Lehre von 
der Chemotaxis sogleich unter die am besten bekannten und an­
ziehendsten Gebiete der pfianzIichen Reizbarkeit eingereiht. 

Chemotaktische Reizbarkeit kommt ebenso wie die chemotro­
pische sowohl im Dienste der Fortpflanzung wie der Ernahrung und 
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der Atmung vor. Auch find en wir wiederum, daB gelOste Stoffe, die 
eine Wasserentziehung oder sonstige Schadigungen bewirken konnten, 
die Orientierungsbewegungen beeinflussen. 

Aerotaxis. 

Am langsten von allen chemotaktischen Erscheinungen ist die 
von Engelmann '(1881a) entdeckte Tatsache bekannt, daB luftbe­
dlirftige Bakterien Orte hoher Sauerstoffkonzentration aufsuchen. In 
einem durch das Deckglas abgeschlossenen Kulturtropfen sammeln sie 
sich in der Randzone und um eingeschlossene Luftblasen, sobald im 
Innern der Fllissigkeit Sauerstoffmangel eintritt. Durchdie lebhafte 
Atmung der Bakterien wird bald auch der Sauerstoff der Blaschen 
aufgezehrt, die dadurch ihr Anlockungsvermogen einbliBen. Am 
Rande des Deckglaschens wird dafUr bei freiem Luftzutritt die An­
sammlung immer dichter und kann stundenlang anhalten, falls die Ver­
dunstung der Kulturfliissigkeit verhindert wird. Die Bakterien jedoch, 
die dil'l Randzone nicht rechtzeitig zu erreichen vermogen, werden aus 
Mangel an Atmungssauerstoff unbeweglich. 

Eine Unklarheit bleibt diesen Versuchen durch die Nichtberiick­
sichtigung der entstehenden Atmungskohlensaure. SoUte diese eine 
negative Chemotaxis bewirken, so konnte ihre Reizwirkung das ge­
schilderte Verhalten, wenn nicht allein, so doch mit hervorrufen. 
Solange liber diese Fragen nichts genaueres bekannt ist, ist es ganz 
zweckmal3ig, die erwahnten und einige gleich zu schildernde Erschei­
nungen als Aerotaxis (Richtungsreizung durch die "LuW') zusammen­
zufassen. 

In derselben Weise wie Luftblasen wirken auch andere Sauer­
stoffquellen in einem abgeschlossenen sauerstoffarmen Medium als 
Anlockungszentren geeigneter Bakterien. So z. B. grline Algenzellen, 
die im Lichte durch Kohlensaurespaltung Sauerstoff frei machen. 
Diese Tatsache machte sich der genannte Forscher zur Ausbildung 
der als "Engelmannsche Bakterienmethode" bekannten Versuchs­
anstellung zunutze (1881a). Sie dient zum Nachweis geringer Mengen 
von assimilatorischem Sauerstoff. 

Wird namlieh ein Algenfaden untrr einem Deckglase mit aero­
taktischen Bakterien zusammen luftdicht eingeschlossen, so zerstreuen 
sich diese im Dunkeln in der Wasserschicht und werden schlieBlich 
unbeweglich. 1m Lichte aber scheidet die Alge Sauerstoff aus und 
gibt dadurch den Bakterien in ihrer Nahe die Moglichkeit, ihre Be­
wegungen wieder aufzunehmen und sich aerotaktisch anzusammeln. 
Wird mit verschiedenfarbigem Lichte in Form eines kleinen Spektrums 
beleuchtet, so sammeln sich die Bakterien um den Algenfaden da 
am starksten, wo die reichlichste Sauerstoffabscheidung stattfindet. 
Man kann daher aus der Verteilung der Bakterien auf die relative 
GroBe der Assimilation in versclriedenen Spektralbezirken schlieBen 
(Abb. 93). Besonders wertvoll wird diese Methode dann, wenn es sich 

18* 
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um kleine Organismen, wie Diatomeen oder dergleichen handelt, bei 
denen die assimilatorisch wirksamen Strahlen auf andere Weise nur 
schwer bestimmbar sind, unddie wegen ihrer abweichenden Farbung 
der Physiologie besondere, an grofiere Pflanzen nicht losbare Probleme 
stellen. Auch gestattet die Engelmannsche Methode den Nachweis, 
ob ein bestimmter mikroskopischer Organismus uberhaupt Sauer­
stoffe zu produzieren vermag. 

Engelmann benutzte fiir seine Versuche die gewohnlichen 
Faulnisbakterien, wie sie sich z. B. an Erbsen in Wasser' entwickeln. 
Ist diesen Bakterien die Wahl zwischen Sauerstoff vom Partiardruck 
der Atmosphare und einem niedrigeren freigestellt. so suchen sie den 
ersteren auf. Noch hohere Tensionen wiirden sie vielleicht £liehen. 
Wir wissen namlich, besonders aus Versuchen Beijerincks (1894), 
daB viele Bakterien an gering ere Sauerstoffmengen angepa13t sind als 
sie die Atmosphare liefert. Sie suchen deshalb, unter dem einfach 

Abb. 93. 
Engelmannsehe Bak!erienrnethode. Ein Faden von Oedogonium mit 
einern kleinen Spektrum beleuchtet, von dem nur<lie wiehtigsten 
Fraunhoferschen Linien angegeben sind. Die Dakterien sammeln 
siell hauptsaehlich an den Stellen, wo die starkste Sauerstoffab-

scheidung stattfindet. N aeh Pfeffer 1897. 

aufgelegten Deckglase eingeschlossen, nicht die auBerste Randzone auf, 
sondern eine mebr oder weniger tief nach innen Iiegende (Abb. 94). Es 
gibt selbst solche, die auch die geringsten Sauerstoffspuren £liehen und 
sich daher in dem geschilderten Versuchemoglichst weit vom Rande, 
also in der Mitte zusammendrangen (Rothert 1901, S.376). Es war 
Beijerinck moglich, auf Grund dieses Verhaltens verschiedene Bak­
terientypen von abweichendem Sauerstoffbediirfnis voneinander zu 
trennen, den Aeroben-, den Spil'illen- und den Anaerobentypus. Daraus 
darf man wohl schlieBen, daB jedem Bakterium ein gewisses Sauer­
stoff-"Optimum" zukommt, das bei manchen weit uber del' normalen 
Tension dieses Gases, bei anderen sehr tief liegen kann. 

Betrachten wir ein einzelnes Individuum jener Bakterienarten, 
die sich bei gegebener Auswahl in einer mittleren Sauerstoffkonzen­
tration sammeln, so sehen wir, daB es sich je nach der ursprung­
lichen Lage entweder nach einem Orte hoherer oder niedrigerer 
Tension begibt, also positiv oder negativ reagiert. Wir finden hier 
wiederum die allgemeine Regel bestatigt, daB Reize, die uberhaupt 
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in der Natur quantitativ abgestuft vorkommen, bei starker Ein­
wirkung negative, bei schwacherer positive Reaktion be­
wirken. 1m Prinzip mussen wir dasselbe fUr aBe Arten von aero­
taktischen Bakterien annehmen, z. B. auch fur die sich am Deck­
glasrande sammelnden vom Aerobentypus Beijerincks.Der Einflu13 
h6herer Drucke, als sie der Atmosphare entsprechen, auf die Aerotaxis 
wurde bisher nicht untersucht. Die untere physikalisch m6gliche 
Grenze ist jedenfaBs in einem unter Deckglas befindlichen Kultur­
tropfen auch im Zentrum nicht gegeben und die obere nicht am 
Rande. Es fehlten demnach noch Versuche mit exakterer Methode, 
in denen Art und Konzentration der ge16sten Gase genau be­
kannt waren. 

Abb. 94. 
Bewegliche Purpurbakterien (Chromatium) an miWige Luft­
zufuhr angepallt, un term Deckglas in Fltissigkcit. Die Bakterien 
suchen eine gewisse Zone auf, in dip- yom Deckglasrande nicht 
zU viel und nicht Zll wenig Sauerstoff dringt nnd bilden dart einen 
scharf begrenzten Strich. An der Ecke weichen sie wegon der 

reirhlicheren Sauerstotfditfusion mehr zurtick. 

Ober die Reaktionsweise des Einzelbakteriums £lnden wir An­
gab en bei Jennings ([1905J 1910, S. 39ff.), del' sie besonders an gewissen 
Spirillen genau verfolgt hat. Die Ansammlung urn eine Luftblase 
z. B. kommt auf folgende Weise zustande: Die Individuen, die zu­
fa.llig im Laufe ihrer Bahn in die Nahe einer solchen Sauerstoffquelle 
gekommen sind, schwimmen zunachst ohne Anderung ihrer Bewe­
gungsrichtung daran vorbei; sobald sie aber wieder in eine sauerstoff­
arme Zone geraten, prallen sie zuruck als hatten sie an ein Hindernis 
gesto13en. So schwimmen sie eine g~wisse Strecke riickwarts und 
kommen dadurch wieder in sauerstoffhaltiges Wasser. Individuen, 
die gerade in Teilung begriffen sind und deshalb an beiden Enden 
Bewegungsorgane besitzen, behalten jetzt diese Schwimmrichtung bei, 
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bis sie wieder an die Grenze del' Diffusionszone geraten. Diejenigen 
Spirillen aber, die nul' am vorderen Ende GeiBeln tragen, kehren 
ihre Bewegung nul' kurze Zeit urn und schwimmen dann wieder vor­
warts, meist jedoch in etwas abweichender Riehtung, so daB sie nicht 
sofort wieder an die Grenze gelangen. Auf diese Weise pendeln alle 
Individuen dauernd in del' Diffusionszone hin und her. Die ganze 
Reaktionsweise durch "Schreckbewegllng" entsprieht genau dem, was 
wir oben fiir die Liehtreaktionen del' Purpurbakterien kennen gelernt 
haben, bei denen von Engelmann die Reizbewegungen del' Bakterien 
zuerst eingehend studiert wurden (vgl. S. 96). In derselben Art 
kommen bei Bakterien iiberhaupt durchwegs die "Richtungsbewe­
gungen" zustande. 

Diejenigen Bakterienarten, die geringere Sauerstofftensionen als 
die del' Atmosphare aufsuehen, fuhren ihre negati ven Reaktionen in 
ganz entsprechender Art aus, indem sie beim Dbergange aus niederer 
zu hoherer Konzentration zuruckschreeken. Manehe sammeln sieh urn 
eine Luftblase odeI' am Rande des Deekglases in einem ganz sehmalen 
Streifen, weil ihr Sauerstoffbediirfnis sehr genau auf einen bestimmten 
Gehalt an diesem Gase eingestellt ist. Sie prallen dann dauernd 
einmal an Zonen zu hoher, einmal an solchen zu niederer Sauerstoff­
konzentration zuruck (Abb. 94). In einseitig offenen Rohrehen bilden 
sie auf dieselbe Weise schmale, plattenformige Zonen. 

Ahnlieh geformte Anhaufungen von Bakterien auf engem Raume 
kommen aueh noeh auf andere Weise zustande, namlieh dann, wenn 
in einem oben offenen GefaBe dem dureh Diffusion von del' Atmo­
sphare her gedeekten Bediirfnisse an Sauerstoff der Mangel an 
Nahrungsstoffen in den hoheren Flussigkeitssehiehten entgegenarbeitet. 

Befindet sieh z. B. am Boden eines Reagensglases naeh einer von 
Beijerinck (1893) angegebenen Methode eine Bohne, die von einer 
groBeren Wassersaule bedeekt ist, so entwiekeln sich auf Grund del' 
aus den Samen herausdiffundierenden Stoffe Bakterien, welche sieh 
anfangs nahe an die Nahrungsquelle halten. SpateI' abel' bilden sie 
eine plattenformige, scharf umgrenzte Schieht, die sieh infolge des 
eintretenden Sauerstoffmangels im Laufe del' naehsten Tage langsam 
naeh oben bewegt. DaB die positiv aerotaktischen Bakterien nieht 
allein dem Atembediirfnis folgen und an die Wasseroberflache steigen, 
liegt daran, daB sie gleiehzeitig del' von unten herauf diffundierenden 
Nahrungsstoffe bedurfen. Diese konnen ebensowenig iiber die "Bak­
terienplatte" hinauf gelangen als del' Sauerstoff tiefer hinunter, weil 
beide von den Organismen aufgezehrt werden. So stellt deren Lage 
einen Kompromi13 zwischen Sauerstoff- und Nahrstoffbediirfnis dar. 

Ganz entsprechend verhalten sieh viele von den sogenannten 
Sehwefelbakterien, die ihren Betriebsstoffweehsel dureh Oxydation von 
Sehwefelwasserstoff befriedigen. Da dieses Gas sieh mit freiem Sauer­
stoff selbstandig umsetzt, so mussen die Schwefelbakterien in Genzzonen 
leben, zu denen von del' einen Seite Sehwefelwasserstoff und von del' 
anderen Sauerstoff diffundiert (Winogradsky 1887). Die frei beweg-
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lichen unter ihnen such en dementsprechend mittlere Orte auf. Auch 
konnte Winogradsky beobachten, daB manche Schwefelbakterien 
dauernd hin- und herschwimmen, indem sie abwechselnd gewissermaBen 
einmal SchwefelwasserstofI und einmal SauerstofI holen und dann beides 
vereinigen. Genau verfolgt wurden diese Bewegungen von J e gun 0 w an 
Schwefelbakterien des schwarzen Meeres (1896 und 97, .sowie Lafar III 
1901-06). In hohen, schmalen Glaszylindern, an deren Boden sich 
SchwefelwasserstofI entbindender Meere.sschlamm befand, traten lihn­
liche Bakterienplatten auf, wie sie oben im AnschlllJ3 an die Beijerinck­
schen Versuche geschildert wurden; nur war hier ein bestlindiges, 
ziemlich regelmliBig Aufwlirts- und Abwlirtswandern der einzelnen 
Individuen zu beobachten, die sich lihnlich bewegten wie die Tropfen 
eines Springbrunnens und nach dem Fallen wieder aufstiegen. Ein 
Umlauf fand etwa in fiinf Minuten statt. Dadurch, das die 13akterien 
sich zwischen die SchwefelwasserstofI- und die SallerstofIzonc ein-
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Abb. 95. 
Aerotaktische Ansammiung von Eugienen gegen eine Luftblase. Der rechte Teil des Glas­
r6hrrhens mit Fliissigkeit, der Hnke mit Luft erflillt, die durch die starke Lichtbrechung an der 

Glaswand schwarz und weW aussieht. An der Grenze die Euglenen zllsammengedrangt. 

schalten, bleibt ihnen die fiir sie nutzbringende, sonst von selbst 
verlaufende Oxydation vorbehalten. Durch abwechselndes Eintauchen 
in beide Regionen beschleunigen sie die Reaktion. 

AuJ3er bei Bakterien sind aerotaktische Reaktionen noch fiir 
griine Flagellaten bekannt geworden (Aderhold 1888). Doch sind sie 
wenig unter'lucht. Euglenen z. B., die in einer engen Glaskapillare 
eingeschlossen sind, sammeln sich im Dunkeln sehr schon am offenen 
Ende, auch dann, wenn dieses seitlich oder abwlirts steht und Geo­
taxis (S. 92) nicht in Betracht kommen kann (Abb. 95). Doch ist ihr 
SauerstofIbediirfnis ofIenbar gering, da die Reaktion ziemlich lange 
auf sich warten lliJ3t. In krliftigerem Lichte kommt sie gar nicht zu­
stande, weil die Euglenen sich durch Kohlensliurespaltung selbst 
Sauerstoff bereiten. Die Samenfiiden der Farne sind gar nicht aero­
taktisch (Pfeffer 1884, S. 372), die von Lebermoosen dagegen sehr 
deutlich (Lidforss 1904, S. 85). Bei Plasmodien von Aethalium 
septicum (Myxomycet), die sich auf FlieJ3papier teilweise in aus­
gekochtem und durch 01 abgedichtetem Wasser, teils an der Luft 
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befanden, beobachtete Stahl (1884b), daB sic ganz an die Luft 
herauskrochen, also das sauerstoffarme Medium flohen. Die Aerotaxis 
ist im Grunde nur ein besonderer Fall der Chemotaxis, eben die 
Reaktion auf Sauerstoff. Nur wegen ihrer besonderen Bedeutung fUr 
die Pflanze haben wir sie von den nun zu besprechenden iibrigen 
chemotaktischen Erscheinungen abgesondert. 

e) Chemotaxis der Samenfaden. 

Waren durch Engelmann die aerotaktischen Reaktionen der 
Bakterien gleich bei ihrer Entdeckung dem Studium unterzogen 
worden, so blieb die chemotaktische Anlockung der mannlichen Samen­
faden durch den weiblichen Geschlechtsapparat langere Zeit Ver­
mutung, bis dann Pfeffer (1884) seine Untersuchung dieses Vorganges 
unternahm. Er bediente sich zunachst der Samenfaden von Farnen, 
die leicht in Masse zum Ausschliipfen veranlaBt werden k6nnen, wenn 
vorher nicht zu feucht gehaltenc Vorkeime in Wasser gebracht 
werden. Das geschah in Pfeffe1's Versuchen auf dem Objekttriiger 
unter dem Mikroskope. Waren an dem Vorkeime gleichzeitig 1'eife 
weibliche Geschlechtsorgane, die hier etwa flaschenf6rmig sind, so 
6ffnete sich deren Hals und lieB einen schleimigen Tropfen austreten. 
Nach diesem steuerten die rasch beweglichen Samenfaden hin und 
suchten durch den Hals nach der im "Bauche der Flasche" befind­
lichen Eizelle vorzudringen. 

Pfeffer hegte nun die Vermutung, daB es ein bestimmter chemi­
scher Stoff sein diirfte, der die Anlockung bewirkte. Urn die Masse 
der m6g1ichen Substanzen einzuengen, wurde folgendes Verfahren an­
gewendet: Zunachst wurde untersucht, ob es sich urn einen in Pflanzen 
verbreiteten oder einen spezifischen Stoff handle. Es zeigte sich, daB 
sowohl der aus verschiedenen angeschnittenen Pflanzenhaaren he1'­
vorquellende Saft als auch die durch Auspressen aus einigen Ge­
wachsen gewonnene Fliissigkeit wirksam war. Fiir diese letzten und 
die folgenden Versuche muBte eine Methode ersonnen werden, die zu 
priifenden Substanzen in ahnlicher Weise ins Wasser diffundie1'en zu 
lassen wie das bei den Halsen der weiblichen Geschlechtsorgane und 
den zuerst verwendeten Haa1'en der Fall war. Pfeffer bediente 
sich hierzu haardiinn ausgezogener und einseitig zugeschmolzener 
Glasr6hrchen oder Kapillaren, die mit den L6sungen gefiillt 
wurden. 

Nachdem sich aus den ersten Versuchen ergeben hatte, daB die 
Reizwirkung von einem oder vielen allgemein verbreiteten Pflanzen­
stoffen ausgehe, verschaffte sich Pfeffer durch Kochen, Eind!!.mpfen, 
Wiederauf16sen, Gliihen usw. eines Saftes die Gewif3heit, daB es sich urn 
eine kochfeste, nicht fliichtige, organische Substanz oder deren mehrere 
handeln miisse. Durch weitere chemische Behandlung wurde es noch 
wahrscheinlicher, daB wirklich eine einzelne chemische Verbindung 
die Reizwirkung ausiibe. AIle in Betracht kommenden Substanzen 
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einzeln durehzupriifen hatte nun sehr lange gedauert. Deshalb 
stellte sieh Pfe ffer zunaehst aus Gruppen von Stofl'en Gemisehe her, 
die in verdiinnter Lasung in die Kapillaren gefiillt wurden. Die erste 
Gruppe enthielt Salze organiseher Sauren, die zweite Kohlehydrate, 
die dritte Aminosauren und dergleiehen. N ur die .erste Gruppe iibte 
eine Reizwirkung aus, und dureh Priifung der einzelnen Verbindungen 
erwies sieh die Apfelsaure als Reizstofl'. Diese ist in der Tat ein 
allgemein verbreiteter Pflanzenstofl'. 

Pfeffer begniigte sieh nun nieht mit diesen FeststeUungen, son­
dern benutzte die gewonnenen Resultate sogleieh zu einem exakten 
Studium des ehemotaktisehen Reizvorganges. Bei genauererBE~ob­
aehtung des Verhaltens der Samenfaden zeigte sieh, daB im Ver­
suehstropfen naeh dem Hineinsehieben einer Kapillare mit Apfel­
saurelasung die vorher ungeordnet dureheinander sehieBenden 
Sehwarmer, sobald sie in die Nahe der Diffusionsaffnung kamen, 
platzlieh naeh dieser hin absehwenkten und in das Rahrehen ein­
drangen. Bald wimmelte es erst um und dann in der Kapillare von 
Samenfaden, die so fast aUe aus dem Beobaehtungstropfen heraus­
gefangen werden konnten. 

Des weiteren wurden dann quantitative Versuehe angestellt, die 
iiber das Verhalten der Samenfaden bei versehiedenen Konzentrationen 
des Reizstoffes AufsehluB geben soUten. Sie zeitigten folgende 
Ergebnisse: Damit eine bemerkbare Reizreaktion ausgelast werde, 
muB die Apfelsaure in der Kapillare eine gewisse, allerdings sehr 
niedrige Konzentration erreichen, die als Reizschwelle bezeichnet 
wird. Die Grenze liegt etwa bei 0,001 % Apfelsaure. Bei einer so 
sch'wachen Lasung kommt freilieh nur eine schwache Ansammlung 
zustande, die sich wieder zerstreut, sobald der Reizstoff sich durch 
Ausbreitung verdiinnt hat. 

Die bezeichnete [absolute] ReizschweUe gilt nur dann, wenn 
die Samenf1iden selbst sieh in vallig apfelsaurefreiem Wasser befinden. 
Sobald die AuBenlasung auch nur Spuren des Reizstoffes enthalt, 
wie er z. B. aus verletzten ZeUen des im Praparat befindlichen 
Vorkeimes herausdiffundiert, so wird die Empfindlichkeit ganz be­
trachtlich vermindert, d. h. die Anlockung wird erst durch eine 
hahere Konzentration in der Kapillare bewirkt. Die hierfiir geltende 
Zahlenregel, das sog. Weber-Feehnersche Gesetz, stellte Pfeffer 
fUr die Samenfaden der Farne zum ersten Male im Pflanzenreiche fest. 
Er fiigte der AuBenfliissigkeit vorsatzlich gewisse Mengen von Apfel­
saure zu und bestimmte die niedrigste Konzentration, die die Lasung 
im Rahrchen haben muBte, damit Chemotaxis zustande kam. Das 
Resultatwar, daB eben merkliehes Einschwarmen beobachtet 
wurde, wenn die Apfelsaurelasung in der Kapillare dreiBig­
mal so konzentriert war als die AuBenlasung. Dieses kon­
stante Verhaltnis heiBt die Unterschieds- oder besser die Verhalt­
nisschwelle. , 
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Tabelle nach Pfeffer (1884). 

Die Aullenfiiissigkeit 
enthalt Apfelsaure: 

1. 0,0005 % 
2. 0,001 % 
3. 0,01 % 
4. 0,05 0/0 

Die Kapillarfiiissigkeit besitzt die 
~-------

20 fache 30 fache 40 fache 50 fache 
Konzentration und enthalt an Apfelsaure: 

0,01 0 / 0 

0,02% 
0,2 % 
1,0 % 

0,015% 
0,03 % 
0,3 % 
1,5 0/0 

0,02% 
0,04 0 / 0 

0,4 % 
2,0 % 

0,025% 
0,05 % 
0,5 % 
2,5 % 

In obiger Tabelle sind die von Pfeffer in einer Versuchsreihe 
gepruften Kombinationen angegeben. Bei 50- und 40facher Kon­
zentration trat stets starke, bei 20facher keine Ansammlung ein, bei 
30facher war die Anlockung etwa so wie bei Erreichung der absoluten 
Reizschwelle, also bei 0 0 / 0 auBen und 0,001 0/ 0 innen. 

Man ersieht daraus zunachst, daB del' ReizanlaB nicht in dem 
V orhandensein einer gewissen Menge von Apfelsaure Iiegt, sondern 
darin, daB sich in oder vor der KapiIlare mehr davon befindet als 
in der umgebenden Fllissigkeit. Und zwar koinmt es nicht auf die 
Differenz, sondern auf das Verhaltnis der Konzentrationen an. Das 
eben ist der Sinn des We berschen Gesetzes. 

Weiterhin ergibt sich aus den angefUhrten Befunden, daB die 
untere Grenze des Empfindungsvermogens fUr chemische Stoffe 
durchaus noch nicht mit dem Schwellenwert fiir die Chemotaxis, 
also mit der niedrigsten gegen Wasser anlockenden Konzentration 
gegeben ist. Vielmehr hat eine sehr viel verdlinntere Losung, falls 
sie als AuBenfiiissigkeit verwendet wird, einen EinfluB auf die Lage 
derVerhaltnisschwelle, muB also eine Reizwirkung ausuben. Nehmen 
wir an, daB das Webersche Gesetz auch noch bei geringeren Kon­
zentrationen galte als sie Pfeffer verwendete, so wurde durch eine 
AuBenlosung, die nur wenig mehr als 0,001 : 30 = 0,000 033 0/ 0 Apfel­
saure enthielte, die Reizschwelle erhoht werden. Diese Konzentration 
wiirde also die untere Grenze des empfindlichkeitsvermindernden Ein­
fiusses der Apfelsaure darstelIen, vorausgesetzt, daB das Weber­
Fechnersche Gesetz noch bis zu so niederen Konzentrationen hinab 
gilt. Dber eine etwa bestehende untere Grenze ist nichts bekannt. 
Unzweifelhaft mussen aber ungeheuer verdunnte LosungEm schon eine 
Reizwirkung ausuben. 

Mit Hilfe des We berschen Gesetzes kann auch die Konzentration 
von ApfeIsaure in irgendwelchen Pflanzenteilen festgestellt werden, 
indem diejenige AuBenlosung ausgeprobt wird, in der gerade noch 
Anlockung von Farnspermatozoi"den stattfindet. Die weiblichen Gc­
schlechtsorgane z. B. wirken nach Pfeffer noch chemotaktisch, wenn 
sie in einer 0,001 prozentigen ApfelsaurelOsung liegen. Sie muss en 
daher etwa 0,3 % davon enthalten. 
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Von allen untersuchten chemischen Stoffen fand Pfeffer nur die 
A pfelsaure und deren - Salze, sowie in geringerem MaBe die ihr 
ehemisch nahe stehende Malelnsaure wirksam. Keine Anlockung 
erhielt er durch den Diathylester der Apfelsaure, der einem Salze 
ahnlich zusammengesetzt ist. Ostwald maehte spater darauf auf­
merksam, daB die wirksamen Verbindungen aIle in Wasser dasselbe 
Apfelsaure-Ion abspalten, der Ester dagegen nicht. Dieser Hinweis 
hat eine groBe Bedeutung gewonnen. Reute unterscheiden wir bei 
allen chemisehen Reizwirkungen den EinfluB der Ionen unter sich 
und von dem der Molckule. 

Schon in Pfeffers Versuchen wurden die Samenfii.den verschie­
dener Farnarten mit dem gleichen Erfolge auf Apfelsaure gepruft. 
Desgleichen die eines Moosfarns (Selaginella). Unwirksam erwies 
sieh diese Saure dagegen fur das Kleeblattfarn (Marsilia). Spater 
haben verschiedene Autoren eine groDe Anzahl von Samenfaden der 
GefaBkryptogamen systematisch auf ihre Reizbarkeit untersucht, so 
Lidforss (1905) die von Schachtelhalmen (Equisetum), Bruchmann 
(1909) die vom Barlapp (Lycopodium) und besonders eingehend 
Shibata die von Farnen, von Isoetes, Salvinia und Equisetum (zu­
sammengestellt 1911). Mit Ausnahme von Lycopodium, fur das Bruch­
mann Zitronensaure als wirksam nachwies, und Marsilia, fur das 
noch keine Erfolge vorliegen, reagieren aIle gepruftcn Spermatozoen 
der farnartigen Gewachse auf das Apfelsaure-Ion, und zwar beginnt 
die Wirkung uberall etwa bei derselben Reizschwelle. AuBerdem ist 
wie bei den Farnen so auch bei Salvinia Malelnsaure wirksam; bei 
lsoetes dagegen Fumarsaure und bei Equisetum Weinsaure. Da­
neben findet sieh bei einigen Samenfaden noeh eine Reizbarkeit fur 
gewisse andere organische Sauren, die in ibrer chemischen Kon­
stitution eine Verwandtschaft mit den genannten aufweisen (S h i­
bata 1911). 

So wie die Reizschwelle ist auch die Verhaltnisschwelle fur 
Apfelsaure meist nieht sehr abweichend von der bei Farnen und 
bewegt sich zwischen 30 und 50. N ur Isoetes maeht darin eine 
Ausnahme, denn die Lasung in der Kapillare muB hier 400 mal so 
konzentriert sein, als die AuBenflussigkeit, damit Anloekung stattfindet. 

Shibata driickt diese Tatsache so aus, dall er sagt: "Die Unterschieds­
empfindlichkeit der lsoetes-Samenfaden fiir die Malat- (Apfelsaure-) lonen ist 
eine viel grobere als die der Farn-Samenfaden". Mit demselben Rechte kann 
man aber auch sagen, daB die lsoetes-Spermatozoen sehr viel empfindlicher 
fiir die schwellenerhohende Wirkung des Reizmittels in der AuBenlOsung sind. 
Fiihren wir hier dieselbe Rechnung aus wie oben fiir Farnspermatozoen, um 
die untere Grenze dieser Reizwirkung zu bestimmen, so kommen wir auf 
0.0000017 % gegen 0,000033 0/ 0 , resp. 0,000022 % hei Farnen, wenn wir Shiba­
tas Angaben zur Rechnung verwenden, also auf eine noch viel geringere Kon­
zentration. (Die Bestimmungen sind naturgemiiB nicht exakt genug, um ge­
nauere Rechnungen zu ermoglichen.) 

Neben den organischen Sauren fand Buller (1900) bei Farnen 
aueh noeh Kalium- und Rubidiumsalze anloekend, deren Wirksamkeit 
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Pfeffer seinerzeit ubersehen hatte, offenbar wegen der unerwartet 
hohen Konzentrationen, die angewendet werden mussen. So wie hier 
die Wirkung den zwei chemisch sehr nahestehenden Metall-Ionen 
zuzuschreiben ist, so wirken bei Salvinia und Osmunda (Farn) das 
Calcium- und das Strontium-Ion und bei Equisetum eine ganze 
Zahl von Metall· Ionen (S h i bat a 1911), und zwar bemerkenswerter­
weise graduell verschieden, je nach ihrer SteHung im System der 
Elemente. 

Damit ist aber die Reihe der Stoffe, die auf die taktischen 
Reaktionen der Spermatozoen von Farnen und Verwandten einwirken, 
noch nicht ersch6pft. 

Wie Pfeffer (1884) fand, wirkt sowohl die freie Apfelsaure wie 
auch deren Salze bei h6herer KOllzentration nicht mehr anlockend, 
sondern im Gegenteil abstoBend auf Farnsamenfaden. Die Repulsiv­
wirkung konzentrierterer Salz16sungen beruht auf deren wasserent­
ziehender Kraft, ist also keine Chemotaxis, und wird deshalb unter 
der Bezeichnung Osmotaxis weiter unten behandelt werden. 

Bei der Apfelsaure liegt der Grund der AbstoBung dagegen in 
der sauren Reaktion, die bei h6herer Konzentration negative Chemo­
taxis bewirkt. DaB dem so ist, erkennt man daraus, daB auch 
nicht anlockende Sauren die Samenfaden abstoBen. Bei der in 
starkerer L6sung gleichzeitig anlockenden und abstoBenden Apfelsaure 
sieht man die Schwarmer sich der Kapillaren6ffnung nahern, dann 
aber zuriickprallen und erst eindringen, wenn durch Diffusion eine 
Verdiinnung der Innen16sung eingetreten ist. 

Wahrend sich die Samenfaden von Isoetes in ihrer Reaktions­
weise gegen Saure wie die der Farne verhalten, also stets nur £liehen, 
fand Shibata bei Equisetum und Salvinia daneben bei gr6Gerer Ver­
dunnung auch Anlockung. In allen diesen Fallen' positiveI' und 
negativer Chemotaxis gegen saure L6sungen entspricht die Wirkung 
der einzelnen Sauren ihrem Dissoziationsgrade, ist also dem H-Ion 
allein zuzusehreiben. 

Ebenso wie die saure, so wirkt die alkalische Reaktion, also 
das OR-Ion, abstoGend auf Farn- und andere Samenfaden, doeh 
k6nnen auch sie unter Umstanden, namlieh bei Isoetes, in verdiinnter 
L6sung Anlockung hervorrufen. Noeh eine Anzahl weiterer Stoffe, 
Alkaloide und Farbstoffbasen fand Shibata zuweilen wirksam. 

Derselbe Autor stellte sich auch die Frage, ob die chemotaktische 
Reaktion der Samenfaden gegen versehiedene Stoffe auf eine einzige 
Reizbarkeit des Plasmas zuriickzufiihren sei oder ob verschiedene 
SenE)ibilitaten anzunehmen sind 1). Eine M6gliehkeit, dieses Problem 
anzugreifen, gibt die Giiltigkeit des Web erschen Gesetzes an die Rand. 
Beruht namlich die Attraktion der Samenfaden durch versehiedene 
Substanzen immer auf derselben Sensibilitut, so muG jeder von ihnen, 

1) Dieselbe Frage war fiir Bakterien von Pfeffer, Rothert und Kniep 
schon friiher behandelt worden. Dariiber weiter unten S. 290. 
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falls er in der AuBenfIussigkeit gegeben ist, die Reizwirkung jedes 
anderen vermindern. 

Das ist nun nicht der Fall. Es kann sogar vorkommen, daB 
Samenfaden, die sich in der Losung eines Reizstoffes befinden, einer 
Kapillare zustreben, obgleich diese mit einer an sich weniger wirk­
samen Fiissigkeit gefiillt ist. Doch greift auch nicht jeder chemisch 
verschiedene Stoff auf besondere Weise reizend ins Plasma ein. 
Vielmehr mussen wir eine gleichartige Wirkung fur die einzelnen, 
einer physiologisch-chemischen Gruppe angeh6rigen Sustanzen an­
nehmen. 

So konnten bei den Samenfaden der famartigen Pflanzen 
drei verschiedene chemotaktische Sensibilitaten fiir die Anlockung 
unterschieden werden, eine fur das Apfelsaure-Ion und die anderen 
wirksamen organischen Sauren, eine fiir das OR-Ion (nur bei Isoetes) 
und cine gemeinsame fur die Metall-Ionen (und R-Ioncn bei Equi~etum 
und Salvinia), sowie die Alkaloide. Die Anwesenheit anorganischer 
Sauren in del' AuBenlOsung wurde also bei Equisetum-Samenfaden 
die Anlockung durch ein Salz der A pfelsaure nicht storen, wohl 
aber die von Weinsaure. Innerhalb del' einzelnen auf dieselbe Sensi­
bilitat wirkenden Gruppen von Reizstoffen sind die Verhaltnisse recht 
verwickelt. Meist stumpft zwar ein Stoff entsprechend der GroBe 
seiner anlockenden Reizwirkung ab, doch nicht immer. 

Von den chemisch sich nahestehenden Stoffen allerdings be­
wirken die einzelnen die gleichen oder ahnliche Reizperzeptionen. 

Neben den Samenfaden der FarnpfIanzen priifte schon Pfeffer 
(1884) auch die einiger anderer gruner Gewachse. Bei den Laub­
moosen entdeckte er in Rohrzueker den, also chemiseh gegenuber 
den Farnen ganz abweichenden, spezifischen Reizstoff, wahrend es 
ihm bei den Lebermoosen und Armleuchtergewachsen (Charen), trotz 
deutlieher Chemotaxis gegen die weiblichen Organe, nicht gelang 
die wirksame Substanz aufzufinden. Bei den paarweise versehmel­
zenden Sexualschwarmern von Ulothrix und Chlamydomonas konnte 
er Anlockung uberhaupt nicht beobachten. 

Fur die Lebermoose, oder doch eins von ihnen, dem die 
anderen wohl entsprechen werden, namlich Marchantia polymorpha, 
hat inzwischen Lidforss (1904) das spezifische Chemotaktikum in 
EiweiBstoffen gefunden. Sie bilden also in diesel' Hinsicht einen 
Parallelfall zu den Pollenschlauchen. Doeh wirken hier nicht wie 
dort auch Zuckerarten, iiberhaupt gar keine anderen Stoffe anlockend. 
H6here Konzentrationen verschiedener Substanzen, auch von Ei­
weiBstoffen haben negative Chemotaxis zur Folge, sodaS die an­
fangs angelockten Spermatozoen in del' Nahe der Kapillare zuruck­
prallen. 

Wie man sieht, werden in den verschiedenen Gruppen der mit 
Samenfaden versehenen Pflanzen chemisch stark voneinander ab­
weichende Stoffe als im Dienste der Befruchtung stehende spezifische 
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Chemotropika aufgefunden. Daneben reagieren die Spermatozoen 
freilich oft noch auf ganz andere Substanzen, abel' viel schwacher. 
Immel' sind die natiirlichen Anlockungsstoffe jedenfalls organische 
Substanzen, die in Pflanzen weit verbreitet sind, und fast iiberall er­
streckt sich die Wirkung iiber eine Gruppe sich chemisch nahe­
stehender Verbindungen. Nur bei den Laubmoosen ist bisher aHein 
der Rohrzucker wirksam gefunden worden. Andrerseits driickt sich 
in del' Natur del' anlockenden Stoffe die natiirliche Verwandtschaft 
der Organism en aus, wie das besonders bei den farnartigen Pflanzen 
hervortritt. Bei einigen Gewachsen, wie bei den Armleuchter­
gewachsen und Tangen ist bisher ein wirksamer Stoff nicht auf­
gefunden worden, obgleich auch da zweifellos chemotaktische An­
lockung durch die weiblichen Organe stattfindet. 

f) Chemotaxis der Schwarmsporen, Bakterien usw. 

An die del' Befruchtung dienenden Spermatozoen schlieJ3en "vir 
die ungeschlechtlichen Schwarmsporen oder Zoosporen an. Beide 
zeigen in ihrer Entwickelung und Gestalt viefache Dbereinstimmung. 
Auch die Zoosporen finden ihren Weg auf Grund von taktischer 
Reizbarkeit; und zwar sind im allgemeinen die del' griinen Algen 
vorwiegend phototaktisch, die der farblosen Pilze chemotaktisch, wie 
das del' Ernahrungsweise diesel' Gewachse entspl'icht. 

Okologisch betrachtet dient die Chemotaxis del' Zoosporen einem 
anderen Zwecke als die del' Samenfaden. Die letzteren haben allein 
die unbewegliche Eizelle aufzusuchen. Die Gewinnung geeigneter 
Ansiedelungsorte bleibt anderen Umstanden iiberlassen. Dagegen ist 
es die Aufgabe del' Zoosporen, auf Grund ihrer Beweglichkeit von 
dem ausgenutzten Substrate und del' Mutterpflanze sich zu entfernen 
und einen giinstigen neuen Standort zu err eichen, dort sich festzu­
set zen und zu keimen. Diesel' Funktion dient ihl'e Reizbarkeit. 

Genauere Untersuchungen liegen iiber die Schwarmspol'en del' 
Myxomyceten (Schleimpilze) und Saprolegniaceen (Wasserpilze) VOl', 
ferner iiber die beweglichen Stadien del' Bakterien, die man in ge­
wisser Hinsicht den Zoosporen angliedern darf, wenn auch ihr Schwarm­
zustand gegeniiber dem unbeweglichen eine gr6J3el'e Rolle spielt. 
Die Flagellaten und Volvocineen kann man gleichfalls in diese Gruppe 
einordnen. 

Mit del' Chemotaxis del' Myxomycetenschwarmer hat sich zu­
erst Stange (1890) beschaftigt. Er fand, daB die in Wasser Ieicht 
keimenden Sporen von Aethalium septicum und Chondrioderma dif­
forme langsam schwimmende und daher auch langsam sich ansam­
melnde Schwarmer entlassen. So beobachtete er erst einige Zeit nach 
dem Ansetzen des Versuches, was seine Befunde etwas uDsicher 
macht. In diinne Kapillaren gefiillte L6sungen von Apfelsaure, Milch­
und Buttersaure lockten die Schwarmer von Chondrioderma an, auch 
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Asparagin erwies sich, wenn auch weniger! wirksam. Einige andere 
organische Stoffe hatten keine Ansammlung zur Folge. Auch die 
meisten organischen Sauren auBer den genannten wirkten, wenn 
iiberhaupt, nur abstoBend. Dagegen erfolgte Attraktion durch die 
Salze der als wirksam erwahnten Sauren. Demnach mii13te deren 
Reizkraft in den Stangeschen Versuchen den besonderen Anionen 
zugeschriebenwerden. Neben den organischen Sauren und ihren 
Salzen lockte auch Fleischextrakt die Schwarmer an. 

Eine Erganzung und teilweise Berichtigung erfuhren diese Er­
gebnisse durch eine ausfiihrliche Arbeit von Kusano (1909), in der 
auch die Anschauungen der modernen physikalischen Chemie zu 
ihrem Rechte kommen. 1m Gegensatz zu Stange fand Kusano bei 
seinen Versuchsobjekten, namlich Schwarmern von Aethalium, Stemonitis 
und Comatricha (Sporen anderer Arten wollten in Wasser nicht keimen) 
eine Ansammlung oft schon nach fiinf Minuten. Wirksam erwiesen 
sich aile sauren Stoffe, und zwar nach MaBgabe ihrer Saurewirkung, 
d. h. ihrer H-Ionen-Konzentration. Dieses Resultat. wird eingehend be­
griindet. Durch andere Substanzen, z. B verschiedene neutrale an­
organische Salze, Zucker, Pep ton u. dgl. wurde keine Anlockung 
bewirkt, die vielmehr nach K usano ailein dem H-Ion vorbehalten 
ist. Da wo Stange mit Sauren keine positive Resultate bekommen 
hat, soIl nach K usano zur Zeit der Beobachtung die Diffusion schon 
zu weit fortgeschritten gewesen sein 1). 

1m Gegensatz zu der Einheitlichkeit des bei Kusano positive 
Chemotaxis bewirkenden Reizmittels steht die Mannigfaltigkeit der 
abstoJ3end wirkenden Stoffe. Stange fand einen solchen im Apfel­
saurediathylester. Auch erwiesen sich die bei niederer Konzentration 
anlockenden organischen Sauren bei hoherer als repulsiv. Genauere 
Beachtung fanden diese Verhii1tnisse wieder bei K u s an o. Eine zehn­
prozentive Schwefelsaurelosung (1 Mol) bewirkte eine scharfe Ring­
bildung vor der Kapillarenoffnung, d. h. in einer bestimmten engen 
Diffusionszone hielten sich Anlockung und AbstoJ3ung gerade das 
Gleichgewicht. Man sieht hier also deutlich, daJ3 ein Optimum der 
H-Ionenkonzentration aufgesucht wird und daB Attraktion und Re­
pulsion demselben Reizmittel zuzuschreibcn sind. Bci den organischen 
Sauren ist die Ringbildung nieht so scharf, und die in der betreffen­
den Zone herrschende H-Ionenkonzentration ist niedriger als die opti­
male. Mithin muB hier noch eine Repulsivwirkung der Anionen oder 
der Molekule als solcher angenommen werden. 

Da die aus den Schwarmern hervorgehenden Plasmodien (vgl. 
S. 19) gleichfalls freie Ortsbewegung besitzen, so sei ihre Reizbarkeit 
hier gleich mit angeschlossen. Die in Gerberlohe lebenden Plas­
modien von Aethalium werden nach Stahl (1884b) durch Loheauszug 
angelockt. Befinden sie sich auf FlieDpapier, das auf einer Seite in 

1) So zuverHi.ssig die K.sche Arbeit aussieht, so waren einige nicht ver­
standliche Differenzen gegen Stange doch erneut zu priifen. 
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die genannte Lasung eintaucht, so kriechen sie nach dieser Seite. 
Saure dagegen wirkt repulsiv. Stange (1890) konnte bei demselben 
Objekte Stahls Befund bestatigen, aber nicht den wirksamen Be­
standteil des Loheauszuges feststellen, auch keinen weiteren Reizstoff 
auffinden. Dagegen konnte er bei Chondrioderma durch Lasungen 
von Apfelsaure und Asparagin, in Kapillaren geboten, positive Chemo. 
taxis bewirken. Er iibertrug etwas von dem Schleimpilz auf den 
Objekttrager und nachdem es sich etwas beruhigt hatte, n1i.herte er 
die Kapillarenaffnung dem Rande des umherkriechenden Plasmodiums. 
Es zeigte sich dann die anlockende Wirkung in der vorzugsweisen 
Stromung nach der betreffenden Seite. In anderen Versuchen stellte 
er zwei BechergHiser, von denen eins mit Wasser, eins mit der Ver­
suchslasung gefiillt war, nebeneinander. Ein FlieBpapierstreifen tauchte 
mit je einem Ende in die beiden Fliissigkeiten, die glE'ich hochstehen 
muBten, urn Stramungen zu vermeiden. Ein Teil von dem Plas­
modium wurde nun auf das Papier gesetzt, in dem eine Diffusion 
des Reizstoffes stattfand, und es wurde dann beobachtet, nach wel­
cher Seite es kroch. 

Mit dem Alter des Materials und seiner Herkunft andert sich 
die Reaktionsweise haufig in schwer iibersichtlicher Weise, wie iiber­
haupt die Plasmodien als reizphysiologisch sehr" "launisch" betrachtet 
werden. Die Untersuchung der Ursachen dieser Veranderungen 
ware eine besondere Aufgabe, die erst noch in Angriff genom men 
werden solI. 

Den Schwarmsporen del' Saproleg.nien hat schon Pfeffer in 
seiner ersten Arbeit (1884) seine Aufmerksamkeit zugewendet. Die 
Zoosporen dieser Pilze, die in Wasser besonders auf Tierleichen wachsen, 
werden durch die aus FIiegenbeinen diffundierenden Stoffe angelockt, 
ferner auch durch Fleischextraktlasung. Stange, der diese Unter­
suchung fortsetzte (1890), gelang es, die anlockenden Stoffe mehr zu 
prazlsleren. Danach muS das Phosphat-Ion als spezifisches Lock­
mittel angesehen werden. Phosphate sind in Fleischextrakt reichlich 
vorhanden und diirften aus toten Tierkorpern stets diffundieren. Be­
merkenswert ist die Anlockung durch Lecithin, einen hoch zusammen­
gesetzten Ester der Phosphorsaure. AuBer den genannten Stoffen 
war nur noch Essig- und Weinsaure wirksam. Kapillaren, die mit 
dies en Sauren angefiillt waren, wurden aber von den Schwarmern 
allmahlich wieder verlassen, die im Gegensatz dazu in Phosphaten us,,". 
zur Ruhe kamen und keimten. 

Bei den Saprolegnien machen die Zoosporen zwei Schwarmstadien 
durch, indem die frisch aus der Mutterpflanze entlassenen Schwarmer 
nach einiger Zeit zur Ruhe kommen, bald aber wieder auskeimen 
und von neuem, und zwar schneller, davoneilen. Stange fand nun, 
daB nur das zweite Stadium chemotaktisch reizbar ist. Rothert 
(1901) betont, wie merkwiirdig dieser Fall ist, daB p\atzlich, in einem 
bestimmten Entwickelungstadium, ohne das Dazwischentreten irgend-
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welcher auBerer Einfiiisse, eine neue Eigenschaft auftritt. Okologisch 
findet er es begreiflieh, daB dem ersten Sehwarmstadium, dem noeh 
ein zweites Sehwiirmen zu folgen hat, ehemotaktisehe Fahigkeiten 
abgehen. 1st es aber nieht sogar sehr rationell, daB die Zoosporen 
erst der Anloekungssphare des sehon besiedelten Substrates enteilen, 
ehe ihre eigene Reizbarkeit erwaeht? Sie werden dadureh verhin­
dert, mit dem Muttermycel in Wettbewerb zu treten. Ubrigens gibt 
es aueh Saprolegniaeeen, bei denen die den ersten Sehwarmern ent­
sprechenden Gebilde keine Eigenbewegung besitzen. 

Aueh bei den Bakterien als typisehen Fliissigkeitsbewohnern 
werden wir, soweit sie beweglieh sind, eine gut entwiekelte ehemo­
taktische Reizbarkeit erwarten diirfen. Dementspreehend reagieren 
besonders die Faulnisbakterien auf eine groBe Anzahl von Stoffen. 
wahrend mehr spezialisierte Formen aueh in ihrer Reizbarkeit der 
besonderen Lebensweise angepaBt sind. 

Schon in seinen ersten Versuchen mit Faulnisbakterien (Bacterium 
termo und Spirillum Undula) fand Pfeffer (1884) vielerlei Sub­
stanzen wirksam. Besonders Fleisehextrakt envies sich als stark 
anloekend, desgleiehen Asparagin und aIle zur Ernahrung ge­
eigneten Substanzgemisehe. AuBer Asparagin scheinen damals ein­
zelne Stoffe nieht gepriift worden zu sein. Doeh ergibt sieh aus den 
Resultaten deutlieh, daB aueh Pepton und Rohrzueker Anloekungs­
stoffe darstellen. 

AuBer der ehemotaktisehen entfalteten die wirksamen Substanzen 
noeh eine besehleunigende Wirkung auf die Bewegung der Bakterien, 
ganz im Gegensatz zu den Saprolegniasehwarmern, die in den wirk­
samen Losungen zur Ruhe kommen. Doch entsprieht diese Diffe­
renz durehaus der Lebensweise der beiden Organismengruppcn; 
dcnn die bewegliehen Bakterien tummcln sieh, solange Nii.hrstoffe 
vorhanden sind, in der Diffusionszone der faulcnden Substanzcn, 
wahrend die Saprolegniasehwarmer auf geeigneten Substraten zur 
Ruhe kommen. keimen und sieh zu den watteartigcn Pilzmassen 
entwiekeln. 

Spater (1888) untersuehte Pfeffer eine groBe Anzahl von Bak­
terien auf ihr ehemotaktisehes Verhalten gegen die verschiedensten 
Stoffe. Von anorganischen Salzen erwiesen sich besonders die des 
Kaliums als wirksam, doch werden die empfindlichsten Bakterien aueh 
dureh die meisten anderen Neutralsalze der Alkali- und alkalisehen 
Erdmetalle angeloekt. Die weniger empfindlichen rcagieren nur auf 
die wirksamsten Reizstoffe. Allerdings ist die Reihenfolge der Wirl{­
samkeit - gesehlossen aus der Hohe der ReizsC'hweIlc - nieht bei 
allen Bakterien diesel be. Doeh sind allgemein Kaliumsalze bess ere 
Loekmittel als die des Natriums, Ammoniums, Lithiums, Caesiums, Rubi­
diums wie aueh des Magnesiums, Caleiums, Strontiums und Bariums. 
Von den Eisensalzen seheinen nur die Ferriverbindungen. nieht aber 
die Ferrosalze anzuloeken. 

Pr i ngsh e i m, Reizbewegungen. 19 
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Organische Stoffe wurden nicht in so groBer Anzahl gepriift. 
Die Kohlehydrate sind im allgemeinen zwar wirksam, aber erst in 
auffallend hoher Konzentration. Davon macht allein das· Dextrin 
eine Ausnahme, das den besten Reizmitteln, wenigstens Bakterium 
termo gegeniiber gleichkommt. Seine ReizschweIle betragt hier nur 
0,001 0 / 0 , wahrend Traubenzucker erst bei etwa 10 0 / 0 deutlich an­
lockt. Bei Spirillum undula freilich konnte mit Dextrin iiberhaupt 
keine Anlockung erzielt werden. 

Von Alkoholen wirkt Mannit maBig anlockend, Glyzerin, obgleich 
ein guter Nahrstoff, gar nicht, Athylalkohol stark repulsiv. Die 
stickstoffhaltigen Substanzen sind, soweit sie von Pfeffer gepriift 
wurden, aIle Anlockungsmittel, besonders Pepton und Asparagin, auch 
Harnstoff, Taurin, Sarkin, Carnin usw. 

Alkalische und saure Reaktion wirken repulsiv. 
Rothert (1901) fand in einem Clostridium (= Amylobakter) und 

einer Termoform Organismen, die auBer durch viele andere Subs tan­
zen, wie z. B. Fleischextrakt, durch Athylather angelockt werden, 
also durch einen zur Ernahrung kaum in Betracht kommenden Stoff. 
Hohere Konzentration davon wirkt auch repulsiv. Die Ansammlung 
findet dann in Ringform statt. Da hier weder saure oder basische 
Reaktion, noch der osmotische Druck als komplizierender Faktor in 
Betracht kommt, ist das wieder ein deutlicher Fall, daB bei quan­
titativ verschiedener Verteilung eines einheitlich wirkenden Reiz­
stoffes eine "optimale" Konzentration aufgesucht wird. 

Rothert kniipfte an seine Beobachtungen noch eine weitere wich­
tige Dberlegung. Er nahm namlich die schon von Pf eff er gestellte, 
aber nicht endgiiltig beantwortete Frage wieder auf, ob verschiedene 
Stoffe vermoge ein- und derselben oder verschiedener Sensibilitaten 
chemotaktisch anlocken. 1 ) Bei so verschiedenen Stoffen wie Fleisch­
extrakt und Sauerstoff schien schon Pfeffer das letztere wahrschein­
licher. Das gleiche gilt fiir Fleischextrakt und Ather in den Rothert­
schen Versuchen. Eine exakte Beantwortung fand dirse Frage hier 
zum ersten Male auf Grund der Giiltigkeit des Weberschen Gesetzes. 
Es konnte gezeigt werden, daB Ather die Empfindlichkeit gegen 
Fleischextrakt nicht aufhebt, daB also der Amylobakter mindestens 
zwei SensibiliHiten fiir chemische Stoffe besitzt. Wir konnen sie etwa 
vergleichen mit unseren Geschmacksempfindungen sauer, suB, salzig, 
bitter, die zwar nicht streng bezeichnend fUr die chemische Natur 
der Stoffe sind, aber uns doch helfen Gruppen von solchen, \Vie die 
Sauren, Zucker, Halogenalkalisalze zu unterscheiden. In ahnlicher 
Weise haben, wie aus dem bei den Samenfaden Gesagten und dem 
Folgenden hervorgeht, die chemotaktischen Organismen vielfach eme 
gemeinsame Sensibilitat fiir ganze Gruppen von Stoffen, aber ver­
schiedene Reizbarkeiten fiir chemisch abweichende Substanzen. 

1) Diese Frage wurde fUr die Farnsamenfaden schon oben (8. 284) be­
sprochen. 
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Diese Frage hat dann Kniep (1906) neben anderem einer ge­
naueren Bearbeitung unterzogen. Seine Objektc waren ein nicht 
genau bestimmter "Bacillus z" und Spirillum rubrum. 

Bei Bacillus z ergab sich iiberraschenderweise ein verschiedenes 
Verhalten gegen Phosphate je nach der Ernahrung. Auf Gelatine 
gewachsene Bakterien wollten nicht reagieren, wahrend solche aus 
Erbsenwasser stark angelockt wurden. Es fand sich, daB die Reak­
tion des Nahrbodens das Ausschlaggebende ist. Die schwach alka­
lische Reaktion der Nahrgelatine vernichtet die Sensibilitat gegen 
Phosphate, die durch schwache Saure gerade hervorgerufen wird. 
Wurde die Veranderung der Reaktion erst kurz vor dem Versuche 
vorgenommen, so zeigte sich die Vernichtung del' Sensibilitat gegen 
Phosphate durch OH' - loneR fast platzlich, wogegen die Wiederher­
steHung durch H·-Ionen z"Cilf und mehr Stunden erforderte. 

Umgekehrt wie die Reizbarkeit gegen das Phosphat-Ion verhielt 
sich die gegen das Ammon-Ion. Allerdings wurde die Empfindlich­
keit gegen dieses durch Saure nur vermindert, nicht vernichtet. 

Das verschiedene Verhalten der PO/' und der NH4,'-Sensibilitat 
gegen die Reaktion del' Nahrflussigkeit sprach schon fur deren inn ere 
Selbstandigkeit, die auch durch Versuche auf Grund der Abstump­
fung nach dem We berschen Gesetze bestatigt wurde. 

Kniep fragte sich nun, ob es auch Anlockungungsstoffe geben 
mage, deren Wirksamkeit von der Reaktion des Nahrmediums unab­
hangig sei. Als eine solche Substanz hatte sich freilich das Ammo­
niumphosphat schon erwiesen, abel'. nur deshalb, weil es in Wasser 
beide oben besprochenen lonen abspaltet. 1m Gegensatz dazu ist das 
Asparagin ein undissoziierter Karper, del' gleichwohl in seiner Wirkung 
durch saure oder alkalische Reaktion nicht beeintrachtigt wird und eine 
von den beiden fruher komtatierten unabhangige Scnsibilitat auslCist. 

Das Spirillum rubrum konnte auf Beeinflussung der Reizbarkeit 
durch die Reaktion nicht untersueht werden, weil es durch Sauren 
und Basen zu leicht geschadigt wird. Doeh lieB sieh hier eine ge­
trennte Sensibilitat fUr CI'-(Chlorid) und S04," (Sulfat)-Ionen nach­
weisen. Was abel' noch merkwiirdiger schien, war die Beobachtung, 
daB Calciumchlorid in der AuDenlasung eine Anlockung dureh Kalium­
chlorid in der Kapillare verhindert, nicht aber umgekehrt. Die Er­
klarung liegt "ahrscheinlich darin, daD bei Ca CI2 sowohl das CI'­
wie das Ca"-Jon wirksam sind, bei KCI aber allein das Cl'-lon. Barium-, 
Strontium- und Magnesium-Salze erwiesen sich iibrigens als ohne 
EinfluD. Weniger klar als der geschilderte Fall des Caleiumchlorids 
ist ein anderer von Kni ep gefundener. Bei Spirillum rubrum zeigen 
namlich Kaliumnitrat und Ammoniumnitrat zwar selbst keine an­
lockende Wirkung, verhindern aber die Anlockung durch Chlor­
kalium und Chlorammonium und zwar gradweise, je nach der vor­
handenen Menge. 

Bisher sind zwei Wege gezeigt worden, die die ldentitat oder 
Verschiedenheit der Reizbarkeit fiir verschiedene Stoffe zu untersuchen 
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erlauben. Man kann iiber diese Frage AufschluB erhalten: einmal, 
indem man priift, ob die Sensibilitat fiir die verschiedenen Stoffe 
durch Einfliisse, die die Empfindlichkeit verandern, im gleichen oder 
ungleichen Sinne beeinfluBt wird, oder man kann die gegenseitige 
Abstumpfung nach dem Weber-scben Gesetz als Anzeichen verwenden. 
Ein dritter moglicber Weg ist bisher nicht ausdriicklich in dies em 
Sinne ausgebeutet worden. Er besteht darin, zu untersuchen, ob 
die einzeln unter der Schwene bleibenden .Reizwirkungen verdiinnter 
Losungen der beiden Stoffe in Gemischen sich bis zur wirksamen 
Reizung erganzen. Einige derartige Versuche hat freilich Pfeffer 
(1888, S. 629) angestellt, und zwar mit dem fiir uns iiberraschenden 
Resultate, daB die Erregung durch sehr verschiedene Stoffe, z. B. 
Chlorkalium und Pepton oder Kreatin und Glukose sich summieren 
lieB. Neue Versuche in der Richtung waren sehr erwiinscht. 

AuBer Fiimlnisbakterien hat Pfeffer auch einige Krankheitserreger 
auf Chemotaxis gepriift, fand sie aber wenig empfindlich. Vielleicht 
wurden nur die wirksamen Stoffe nicht gefunden. Nach Ali-Cohen 
reagieren die sonst ziemlich unempfindlichen Typhusbazillen und Cholera­
vibrionen auf rohen Kartoffelsaft (Lafar I, 1904-1907). SoUte das 
vielleicht bedeuten, da!3 hier wie bei den Lebermoos-Samenfaden 
EiweiBkorper wirksam sind? 

Ein rotes Schwefelbakterium (Chromatium Weissii) wird nach 
Miyoshi (Pfeffer 1904) bemerkenswerterweise durch Schwefelwasser­
stoff angelockt. Voraussichtlich werden Zusammenhange zwischen 
chemotaktischer Reizbarkeit und Lebensweise auch sonst noch auf­
zufinden sein. Hier liegt ein weites Feld fiir zukiinftige Forschung! 

Ganz ahnlich wie die Bakterien, mitdenen sie auch die Art der 
Ernaherung gemein haben, reagierten in Pfeffers Versuchen einige 
farblose Flagellaten, so der genauer untersuchte Bodo saltans. 1m 
Grade der Empfindlichkeit und der Art der anlockenden Substanzen 
sind im Dbrigen mancherlei Verschiedenheiten zwischen den gepriiften 
Organismen vorhanden, die aber gegeniiber dem Gesagten nichts 
neues zeigen. Auch mmge griine FlageUaten und Volvocineen 
,,,urden herangezogen. Bei ihnen iibten wiederum Kalisalze eine 
starke Reizwirkung aus, dane ben aber auch organische Stoffe, wie 
Pep ton und Fleischextrakt. Offenbar findet das seine Begriindung 
in der Ernahrungsweise der gepriiften Organismen, die neb en der 
Kohlensaureassimilation auch organische Nahrung aufzunehmen im­
stande sind. 

Innerhalb dieser Gruppe von z\yar griinen, sich aber teilweise ge­
mischt ernahrenden Lebe\\"esen finden sich, je nach der Bedeutung der 
organischen Nahrung fUr sie, Differenzen in der Reizbarkeit (Frank 
1904). Chlamydomonas tingens, eine in "mineralischer" Nahrlosung gut 
wachsende Volvocinee wurde vorzugsweise durch anorganische BaIze, 
besonders Nitrate angelockt, nicht aber durch Zucker, Pep ton usf. 
Auch die fiir ihre Ernahrung wichtige Kohlensaure hatte positive 



Chemotaxis der Schwiirmsporen, Bakterien usw. 293 

Reaktion zur Folge. 1m Gegensatz dazu stand Euglena gracilis, ein 
griiner Flagellat, der mit organischen Stoffen, besonders organischen 
Stickstoffverbindungen versorgt, sehr viel iippiger gedeiht als ohne diese. 
Erreagierte auf Nitrate gar nicht, dagegen auf 
Pepton und organische Sauren, die seine Ent­
wickelung gleichfalls fordern, sehr schon. 

Die okologische Bedeutung dieser Reizbewe­
gungen ist klar geI).ug. Sie diirften wohl bei allen 
frei beweglichen Organism en vorkommen und diese 
in geeignete Ernahrungsbedingungen bringen. 
Dabei wird ebensowohl die aus auBeren Griinden 
verschiedene Verteilung von Nahrungsstoffen als 
Reizursache in Betracht kommen, wie auch der 
Verbrauch von wertvollen und die Ausscheidung 
von giftigen Stoffen durch die eigenen Art­
genossen. Das Auseinanderspreizen der Oscillarien 
(vgl. Abb. 7, S. 17) ist dafiir ein hiibsches Beispiel. 
In ahnlicher Weise £liehen sichdicht gedrangte 
Diatomeen, z. B. in Agal'kulturen, und werden sich 

Abb. 96. 
Diatomeenkolonie auf 
Niihrgallerte. Die Kiesel­
algen streben von der 
Mitte fort. den unbe­
nutzten Teilen des Nahr· 

bodens zn. 
Photo Th. Meinhold. 

entsprechend auch auf natiirlichem Substrat ausbreiten (Abb. 96). 

Chemische Reize beein£lussen schlieBlich auch noeh die selbst­
standigeren Organe der p£lanzenzelle, ahnlich wie wir das von den 
Lichtreizen gehort haben. Senn (1908) entdeekte, das die Chloro­
phyllkorpel' vielfaeh durch Kohlensaure, aber auch durch mancherlei 
organische Stoffe, die von Zelle zu Zelle wandern, angelockt werden 
und sieh nach del' Seite begeben, von wo der Reizstoff her diffundiert, 
also ef!hte Chemotaxis zeigen. Ahnliches wurde dann von Ritter 
(1911) aueh fiir Zellkerne nachgewiesen. Inwieweit bei den naeh 
Verwundungen (vergl. S.246) stattfindenden Umlagerungen del' Zell­
bestandteile ehemisehe Reize mitspielen, laBt sieh noeh nicht iiber­
sehen. 

Zusammenfassend konnen wir sagen, daB bei allen darauf hin 
untersuchten freibeweglichen Organismen eine ihrer Ernahrung und 
Lebensweise entsprechende chemische Reizbarkeit gefunden wurde. 
Allerdings dad man in okologischen Deutungen nicht zu weit gehen. 
Davor warnen einige Beispiele, die Pfeffer und Rothert aufdeekten. 
So konnte der erstere Farnspermatozoen in Kapillaren locken, in 
denen sich neben einem Reizstoff ein todliches Gift befand. Solehe 
Stoffe wie Sublimat und Stryehnin werden nun freilieh in der Natur 
keine Rolle spielen. Und gegen andere, verbreitetere, wie Sauren, 
Basen, Alkohol reagieren bei hoheren Konzentrationen wohl aIle 
untersuehten Objekte durch die Flueht. 

Andrerseits ist aber auch bekannt, daB in der Natur nicht vorkom­
uJende Stoffe positive Reaktion bewirken. Hierhin kann man die 
Salze des Rubidiums, Caesiums, Lithiums usf. rechnen, und auch die 
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nur klinstlich darzustellende Male'insaure. Aber in dies en Fallen 
kann man noch nicht von nutzloser Reaktion sprechen, da die Reiz­
barkeit fUr die chemisch nahestehenden Kalium- resp. Apfelsauresalze 
die Wirkung der genannten Stoffe mit bedingt. Derartiges laBt 
sic:h dagegen wohl nicht fiir die Anlockung des Rothertschen Clostri­
diums durch Ather sagen. "Es ist bisher noch kein auch nur ent­
fernt dem Athylather verwandter Stoff bekannt, welcher auf Bakterien 
oder andere Organismen anlockend wirkte." Allerdings sind die 
chemisch ahnlichen Stoffe auch nicht untersucht worden. Vor­
laufig aber kann man auch kaum denkenwie diese Reizbarkeit durch 
Anpassung erworben sein kann. 

g') Osmo-, Hydro-, Rheotaxis. 

Wiederholt wurde erwahnt, daB Stoffe, die sonst anlocken, bei 
hoherer Konzentration repulsiv wirken. Das kann verschiedene 
Ursachen haben, die schon Pfeffer (1884) unterschied. So fand er, 
daB die freie Apfelsaure in groBer Verdiinnung positive, in hoherer 
Konzentration aber wegen ihrer Saurewirkung negative Chemotaxis 
erzeugt. Ahnliches gilt fUr alkalische StofIe. 

In anderen Fallen, z. B. bei dem Verhalten der Spirillen zum 
SauerstofI und zum Pepton oder der Samenfaden von Marchantia 
zu den EiweiBstofIen wirkt eine Substanz bei hoherer Konzentration 
negativ, bei niederer positiv, ohne daB wir angeben konnen, daB 
irgendeine Nebenwirkung der konzentrierteren Losung daran die 
Schuld tragt, daB ein Umschlag in der Reaktion eintritt. Hierbe­
dingt ein Stoff vermoge seiner chemischen Reizwirkung das Aufsuchen 
einer optimalen Konzentration. Ob aber der Erregungsvorgang 
selbst einheitlich ist, oder ob nicht vielleicht im Organismus zwei 
physiologischc Prozesse einander entgegen arbeiten, das ist noch 
nicht aufgeklart. 

Deutlich als besonderer Reizvorgang unterscheidbar ist dagegen 
wiederum die von Pfeffer zuerst als solche erkannte Repulsions­
wirkung konzentrierterer Losungen vermoge ihrer wasseranziehenden 
oder osmotischen Kraft. Man nennt diese Erscheinung Osmotaxis. 
DaB sie mit Chemotaxis nichts zu tun hat, ergibt sich daraus, daB 
die relative Reizwirkung verschiedener Substanzen durch die Art der 
gelosten Stoffe nicht beeinfluBt wird, sondern dem osmotischen Drucke 
der gepriiften Fliissigkeit entspricht. (V gl. S. 262.) 

Danach konnte es schein en als ware eine Reizreaktion sehr 
leicht als osmotaktisch zu erkennen. Man brauchte nur nach physi­
kalisch-chemischen Regeln Losungen verschiedener StofIe von dem 
gleichen osmotischen Drucke herzustellen und zu sehen, ob sie die­
selbe Reizwirkung ausiiben. In Wirklichkeit liegt die Sache aber 
doch verwickelter. Nur der positive Ausfall solcher Versuche, also 
die Dbereinstimmung des osmotischen Druckes verschiedener Sub­
stanzen an der Reizsch welle fiir die negative Reaktion, ist beweisend 
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fiir die osmotaktische Natur des beobachteten Vorganges. Findet man 
bei einem einzelnen Stoffe eine Repulsion schon bei geringerer osmo­
tischer Konzentration als bei den iibrigen, so ist bei diesem auf 
eine chemische Reizwirkung zu schlieBen. AuBerlich unterscheiden 
sich die Reaktionen nicht voneinander. Man wird also eine groBere 
Anzahl von Substanzen recht verschiedener Art priifen miissen, um zu 
sehen, ob die als osmotaktisch angesehene Reaktion wirklich von der 
chemischen Konstitution unabhangig ist. 

Es kann nun auch vorkommen, daB die Losung eines Stoffes 
gar keine oder eine geringere osmotaktische Reizwirkung entfaltet 
als man beim Vergleich mit anderen Losungen von gleichem osmo­
tischen Drucke erwarten sollte. Solches tritt ein, wenn der Organis­
mus fiir den betreffenden Stoff durchlassig ist. N ur durch die un­
gleiche Verteilung innerhalb und auBerhalb des Korpers wird die 
osmotische Wirkung ausgeiibt, namlich dem Protoplasma Wasser 
entzogen. Eine Veranderung des Wassergehaltes ist aber zweifellos 
die der Osmotaxis zugrunde liegende primare physikalische Einwirkung. 
Stoffe, die das Plasma sogleich oder doch allmahlich durchdringen, 
werden daher gar keine oder einen ihrer Konzentration nicht ent­
sprechenden osmotaktischen Effekt ausiiben. Solches gilt vielfach fiir 
Glyzerin, dessen Unfahigkeit, Osmotaxis hervorzurufen, Pfeffer sogar 
voriibergehend zur Ableugnung dieser vorher klar erkannten neuen 
Reizursache veranlaBte. Noch schwieriger zu durchschauen sind die 
Verhaltnisse, die bei langsamer eindringenden Stoffen zustande kommen. 

Abgesehen von der Natur des gelosten Stoffes hangt das Zu­
standekommen der osmotischen Wasserentziehung auch von der 
Konstitution des Plasmas abo Verschiedene Organismen sind fiir die 
einzelnen Substanzen in wechselndem MaBe durchlassig. Manche 
aber, und besonders viele Bakterien, werden von allen Stoffen so 
leicht durchdrungen, daB eine osmotische Wirkung iiberhaupt nicht 
zustande kommen kann. Damit diirfte es zusammenhangen, daB sie 
niemals eine osmotaktische Reizwirkung erfahren. So war z. B. 
Pfeffers Bakterium termo gegen konzentrierte Losungen ganz un­
empfindlich und drang in sie ein, ohne geschadigt zu werden. 

Ob diesem Bakterium gar keine osmotaktische Sensibilitat zu­
kommt, laBt sich schwer entscheiden, weil kein Stoff gefunden werden 
konnte, der ihm Wasser entzieht. In anderen Fallen ist aber leicht 
zu sehen, daB das Ausbleiben der Repulsionswirkung nicht durch Per­
meabilitat veranlaBt ist, sondern durch den Mangel der betreffenden 
Reizbarkeit. Wir sehen dann den betreffenden Organismus alsbald 
durch Wasserentziehung schrumpfen, ohne daB er die Flucht ergreift. 
Die osmotaktische Unempfindlichkeit hat ihm den Tod gebracht. 

Das Nichteindringen eines Stoffes ist also Bedingung 
fiir die Osmotaxis, wenn auch nicht die einzige. Die Chemo­
taxis dagegen wird offenbar gerade durch den eindringenden 
Teil des Reizstoffes hervorgerufen. So prazisiert Rothert kurz 
den Unterschied zwischen beiden Sensibilitaten. 
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Massart (1891) hat gezeigt, daB neben der negativen auch 
positive Osmotaxis vorkommt, und zwar bei gewissen Meeres­
organismen, die also an den Aufenthalt in Salzlosungen angepaBt 
sind. Wird diesen die Wahl zwischen normalem und verdiinntem 
Seewasser geboten, so suchen sie das erstere auf, reagieren also 
positiv. Wird das Meerwasser aber durch Kochsalzzusatz konzentrierter 
gemacht, so £liehen sie es. Sie suchen daher in allen Fallen die 
gewohnte mittlere Konzentration auf. "Leider hat Mass art beziiglich 
dieser Otganismen es nicht hinreichend sicher gestellt, daB die be­
obachteten Reizwirkungen osmotaktischer und nicht etwa chemo­
taktischer Natur sind, da er nur mit Meerwasser und NaCl experi­
mentierte; immerhin wird man, bis zum Beweis des Gegenteils, das 
erstere fiir wahrscheinlicher halten diirfen". (Rothert 1901.) Wie 
fiir die Chemotaxis scheint auch fiir die Osmotaxis das We bersche 
Gesetz zu gelten. Massart fand bei Spirillum undula, daB die 
KapillarfHissigkeit etwa das 6-8 fache eines osmotisch wirksamen 
Stofl'es enthalten muB als die AuBenlosung, damit AbstoBung zustande 
kommt. Und zwar gilt diese Regel innerhalb ziemlich weiter Grenzen, so 
daB eine und diesel be Konzentration je nach der AuBenlosung anlockend 
oder abstoBend wirken kann. Somit muB man annehmen, daB schon 
in der Kultur£liissigkeit eine die Empfindlichkeit herabsetzende Wasser­
entziehung stattfindet, und daB das Bakterium imstande ist nicht nur 
diese selbst. sondern auch ihren Grad genau zuperzipieren. Ferner ist 
es in diesem FaIle besonders deutlich, daB nur der Ubergang die Reiz­
bewegung auslOst, da die Losung an sich nicht schadlich zu sein braucht. 

Osmotaktisch empfindlich sind, wie gesagt, zwar viele, aber nicht 
aIle Organism en. Manehe werden noch durch Losungen chemotaktisch 
angelockt, die durch Wasserentziehung sofort den Tod herbeifiihren. 
(Buller 1900, Lidforss 1904). 

Bei Myxomycetenplasmodien hat Stahl (1884b) ein Zuriickziehen 
vor Kochsalzkrystallen und anderen osmotisch wirksamen Substanzen 
beobachtet. Bei Rohrzucker fand nach anfanglichem Riickzug eine 
"Gewohnung" statt. Hernach wirkte reines Wasser repulsiv. Die 
Schleimpilze scheinen also gleichfalls positiv und negativ osmotaktisch 
reagieren zu konnen. Bei ihnen ist die Osmotaxis noch deshalb 
vonbesonderem Interesse, weil bei diesen, meist an der Luft leben­
den Organismen auch durch Verdunstung eine Wasserentziehung be­
wirkt werden kann, die augenscheinlich denselben Reizerfolg hat wie 
die durch Osmose. Man spricht dann von Hydrotaxis. Bei den 
ganz in Wasser lebenden schwimmenden Organismenist etwa.s der­
artiges nicht moglich. Ganz sicller ist es freilich nicht, daB die 
Osmotaxis und Hydrotaxis der Myxomyceten dieselbe Reizbeant­
wortung darstellen. Es kehl'en hier dieselben Probleme wieder wie 
beim Hydrotropismus (S. 265). 

Die Hydrotaxis konnte Pfeffer (1881, S.388) an Plasmodien 
beobachten, als er sie auf feuchtes FlieBpapier setzte und dieses lang-
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sam austrocknen lieB_ Stahl (1884 b) hat dann dieselbe Erscheinung 
eingehender studiert, indem er eine Stelle des feuchten Papieres vor 
dem Austrocknen schiitzte. Die Plasmastrange, die sich anfangs 
strahlig ausbreiteten, zogen sich nun mehr und mehr von den 
trockenen Stellen zuriick und hauften sich klumpig an den feuchten. 
Wurde dem ausgebreiteten Plasmodium eine mit Gelatinegallerte 
bedeckte kleine Glasplatte von oben bis auf 2 mm genahert, so 
fand sich das PI!lsmodium beim beginnenden Austrocknen des Sub­
strateR bald ganz unter diesem und erhob sich selbst zapfchenartig, 
urn die feuchte Gelatine zu erreichen und auf sie hiniiberzukriechen. 
Dasselbe wurde mit feuchtem Papier oder Holz erreicht. Die Er­
scheinung hat also mit der chemischen Natur des feuchten Korpers 
nichts zu tun. N ur der von ihm ausgehende und die Verdunstung 
mindernde Wasserdampf iibt die Reizwirkung aus. 

Ein solches Aufsuchen feuchter Stellen ist bei Organismen, die 
in Lohe, unter Blattern im Vi/aIde und an ahnlichen Orten leben, 
okologisch begreiflich, umsomehrda sie als nackte Protoplasmamassen 
keinerlei Verdunstungsschutz auszubilden imstande sind. Auch werden 
wir uns nun nicht wundern, wenn wir sie bei feuchter Luft, also 
etwa nach einem Regen, an der Oberflache finden, wo sie sonst nicht 
zu sehen sind. 

Ebenso ist es im Zusammenhange mit ihrer Lebensweise zu 
verstehen, daB ihr Verhalten sich andert, wenn sie sich anschicken 
zu fruktifizieren, also trockene Sporen auszubilden, die durch den 
Wind verbreitet werden sollen. Nun werden sie auf einmal negativ 
hydrotaktisch (ob auch positiv osmotaktisch 1), sie kriechen aus ihrem 
feuchten Substrate hervor und sammeln sich an den auBersten, 
trockenen Stellen, auf Grashalmen, Holzstiickchen u. dgl. Je feuchter 
der Untergrund, desto weiter reichen ihre nun konsistenter werdenden, 
sich zur Fruktifikation anschickenden Korper in die Luft, sicherlich 
ein geeignetes Mittel urn die Verbreiterung der Sporen zu forden. 

Eine positive Hydrotaxis findet sich wahrscheinlich bei allen 
kriechendell Organismen des Pflanzenreiches, die sich an die Luft 
wagcn. So ziehen sich Oscillarien und Diatomeenbeim Austrocknen 
ihrer Wohnorte in den feuchten Schlamm zuriick. Untersuchungen 
hieriiber sind aber. bisher nicht angestellt worden. 

N och auf andere Weise iibt dasWasser eine Reizwirkung auf 
die Plasmodien der Myxomyceten aus, namlich durch seine Stro­
mungen. Sie kriechen dem flieBenden Wasser entgegen, sind also 
positiv r heotaktisch. Aufgedeckt wurde dieses Verhalten in Versllchen, 
die Strasburger (1878)ausfiihren lieB. Spater hat Jonsson (1883) 
ahnliche Experimente angestellt. Er brachte Athaliumplasmodien 
auf FlieBpapier, das heberartig aus einem GefaB mit Wasser heraus­
hing, so daB durch dasselbe ein Strom Wasser herablief. Die Plas­
modien wanderten dann nach oben, der Stromung entgegen. 

Auch wenn das von Wasser durchflossene FlieBpapier strecken­
weise horizontal. auf einer Glasplatte lag, ging die rheotaktische Be-



298 VII. Reizwirkung stofflicher Einfliisse. 

wegung in derselben Weise von stat ten. Die Schwerkraft hat damit 
also nichts zu tun. Die Versuche wurden von Stahl (1884) mit 
demselben Erfolge wiederholt. Auch wird dieselbe Methode oft an­
gewendet, urn fiir physiologische Versuche sauberes Plasmodienmaterial 
zu erlangen. Man legt auf das von den Schleimpilzen durchzogene 
Substrat, z. B. Lohe, das Ende eines in der geschilderten Weise von 
einem Wasserstrome durchzogenen Papierstreifens und findet den Pilz 
nach einiger Zeit auf dem Papier schon ausgebreitet. 

Clifford (1897) suchte sich zu vergewissern, ob der Rheotropismus 
nicht vielleicht durch chemische Beimengungen im Wasser vorgetauscht 
sei, so unwahrscheinlich das auch ist. Er lieB zwei Wasserstrome 
nebeneinander verlaufen, von denen der eine destilliertes, der andere 
gewohnliches Wasser enthielt. Die zwischen beide gebrachten Plas­
modien machten keinen Unterschied. 

In anderen Versuchen wollte er priifen, welchen EinfluB die 
Starke der Stromung hat. Zu diesem Zwecke variierte er die Ge­
schwindigkeit des Stromes, indem er ein Holzstiick mit Plasmodium 
dicht unter dem Wasserspiegel in einem GefaBe befestigte, das ver­
schieden schnell in Rotation versetzt werden konnte. Der Pilz streifte 
dabei die Wasseroberflache. Drehte sich die Glasschale, die neun Zoll 
Durchmesser hatte bis zu sechsmal in der Minute, so erfolgte positive 
Reaktion. Bei siebenmal aber bewegte sich das Plasmodium in der 
Stromrichtung, ob durch mechanische Gewalt getrieben oder aktiv, 
laBt sich nicht ersehen, Wurde die Geschwindigkeit noch mehr erhoht, 
so suchte der Pilz auf die vom Wasser nicht bespiilten Stellen zu 
gelangen, "als ob er sich davor schiitzen wollte weggespiiIt zu werden". 

Das was dip, Myxomyceten zur rheotaktischen Reaktion ver­
anlaBt, ist offenbar der uber ihren festgehefteten Korper hinweg­
streichende Wasserstrom, wobei freilich die Art der Perzeption 
noch ratselhaft bleibt. Etwas ahnIiches kann an frei schwim­
menden Organismen nicht auftreten, solange sie sich in einem 
ruhigen Strome schwebend erhalten. Denn dann fehit die fur die 
Perzeption notwendige relati ve Bewegung zwischen Korper und 
Wasser. DaB der Strom fiieBt, kann fUr die in seinem Innern ent­
haltenen Organismen nichts ausmachen. Nur wenn ein von auBen 
wirkender Richtungsreiz hinzukommt , wie z. B. Phototaxis, 
kann ein auBerlich mit Rheotaxis zu verwechselndes Schwimmen 
gegen den Strom zustande kommen; aber auch dann nur, wenn 
die Geschwindigkeit der Wasserbewegung geringer ist als die der 
Eigenbewegung. So meint auch Pfeffer (1904 S. 815) gegeniiber 
einer Angabe von Rheotaxis bei Bakterien: "Da die schwarmenden 
Organismen schon durch eine maBige Wasserstromung mechanisch 
fortgerissen werden, so ist es nicht wahrscheinlich, daB bei frei 
schwimmenden Organismen haufig eine rheotaktische Sensibilitat zur 
Erreichung bestimmter Ziele und Zwecke ausgebiidet ist". 

Hydro- und Rheotaxis haben wahrscheinlich nichts gemein, als 
daB in beiden Fallen Wasser den ReizanstoB abgibt. 
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h) Die chemotaktische Reaktionsweise. 
Bisher wurde in den Erorterungen iiber Chemotaxis fast nur 

das Endresultat geschildert. Sein Zustandekommen, also das Verhalten 
der einzelnen Individuen, soIl im Folgenden eingehender besprochen 
werden. Wir hatten gesehen, daB die chemotaktisch empfindlichen, 
beweglichen Entwicklungszustande derverschiedensten Organismen 
sich bei gegebenen Konzentrationsverschiedenheiten eines Reizstoffes an 
bestimmten Stellen sammeln. Damit ist aber weder der ReizanlaB noch 
die Art der Reaktion geniigend prazisiert. Vielmehr kehren hier ent­
sprechende Probleme wieder wie wir sie bei der Phototaxis be­
sprochen haben. So wie dort die Frage zu beantworten war, ob die 
Richtung oder die Intensitat des Lichtes die eigentliche physikalische 
Ursache der phototaktischen Erregung darstellen, so ist hier zwischen 
zwei ahnlichen Moglichkeiten zu entscheiden. 

Denkt man sich die Ausbreitung eines loslichen Reizstoffes im 
Wasser von einer bestimmten Stelle, z. B. einem Krystalle der Sub­
stanz oder einer Kapillarenoffnung ausgehend, so wird ein AbfaH der 
Konzentration von da nach allen Seiten zu beobachten sein, also 
das was in der Literatur unseres Gegenstandes seit Pfeffer (1884) als 
Diffusionsgefalle bezeichnet wird. 

Derselbe Autor stellte sich sogleich die Frage, ob die Ansamm­
lung seiner chemotaktischen Organismen etwa in ahnlicher Weise zu­
stande komme wie die der Engelmannschen phototaktischen Bak­
terien in der "Lichtfalle", namlich durch zufalliges Hineingelangen 
in die Losung von bestimmter Konzentration und Zuriickschrecken 
beim Verlassen derselben. Er lehnte aber diese Au£fassung ab, 
und zwar auf Grund der Beobachtung, daB die Samenfaden der 
Fame eine deutliche Ablenkung ihrer Bahn erfahren, sobald sie 
in die Diffusionssphare des Reizstoffes gelangen und nun mehr 
oder weniger gradlinig der Kapillaroffnung zuschwimmen. N ach 
ihm "bewirkt die Reizung eine bestimmte Richtung der Korperachse 
und erzielt hiermit, daB diese ohnehin mit fortschreitender Be­
wegung begabten Organismen nach bestimmter Richtung hin fort­
schreiten." Der ReizanlaB soIl in der verschiedenen Beeinflussung 
der Flanken liegen, ahnlich wie bei den tropistischen Bewegungen 
festgewachsener Pflanzen. 

Auch fUr Bakterien betrachtete Pfeffer damals die ungleiche 
Beeinflussung der Flanken als Reizursache fUr die beobachtete Be­
vorzugung einer bestimmten Bewegungsrichtung bei dies en niemals 
geradlinig schwimmenden Lebewesen. 

Spater haben Jennings und Crosby (Pfeffer 1904 S. 756) sowie 
Rothert ,1901) gleichzeitig durch genaue Beobachtung einzelner groBer 
Bakterien hachgewiesen, daB bei diesen Organism en die Ansammlung 
doch nach der Art der Engelmannschen Schreckbewegung zustande 
kommt. Jede Erniedrigung der Konzentration des Reizstoffes bewirkt 
bei einem positiv chemotaktischen Bakterium eine Riickzugsbewegung, 
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der ein Vorwartsschwimmen in einem etwas abweichenden Winkel 
folgt. Falls das Bakterium zufallig in der Richtung auf das Diffusions­
zentrum hinschwimmt, nimmt es ungereizt seinen Weg. 1st seine 
Bahn aber anders gerichtet, so schwiinmt es am Diffusionszentrum 
vorbei und gelangt bald in Zonen absteigender Konzentration. Da­
durch wird es gereizt, schwimmt riickwarts und kommt so wieder 
der Kapillarenoffnung naher. 

Indem nun allmahlich eine "Gewohnung" an den Reizstoff statt­
findet, wird bewirkt. daB die einzelnen Individuen schlieBlich schon 
vor relativ hohen Konzentrationen zuriickschrecken und sich dadurch 
immer mehr in der Zone hochster Konzentration zusammendrangen, 
vorausgesetzt, daB keine anderen Reizwirkungen das verhindern. Dieser 
eben geschilderten Reaktion durch Schreckbewegung stellt Rothert 
die Richtungsbewegungen der Samenfaden, Saprolegniaschwarmer usw. 
entgegen, die nicht durch die Veranderung der Intensitat eines Reiz­
stoffes zustande kommen· sollen, sondern durch das Einstellen der 
Korperachse in der Diffusionszone, durch die beide Flanken einer 
gleichstarken Einwirkung ausgesetzt ,yiirden. Die erste Reaktions­
weise wurde spater von Pfeffer (1904) Phobochemotaxis, die zweite 
Topochemotaxis genannt. 

Der Gegensatz der beiden Rea,ktionsarten wird gekennzeichnet 
durch folgende Gegeniiberstellung: Wahrend bei den phobotaktischen 
Organism en die Entfernung der Intensitat des Reizmittels vom 
Optimum den Reiz ausiibt und die Organismen veranlaBt, sich zu­
riickzuziehen, wendet sich ein topotaktischer Organismus nach der­
jenigen Seite, auf welcher das Reizmittel mit einer dem Optimum naheren 
Konzentration auf seinen Korper einwirkt (Rothert 1901). Diese 
Definitionen geIten nicht nur fiir chemische, sondern auch fiir 
andere Reize. Da bei der phobischen Reaktionsweise der Dber­
gang in andere Reizbedingungen, bei der topischen dagegen die Ver­
schiedenheit der Einwirkung auf beiden Flanken den AniaB zur Be­
wegungsanderung abgibt, kann man die Differenz der beiden Reiz­
arten kurz so ausdriicken, daB man sagt: In dem einem FaIle geben 
zeitliche, in dem anderen ortliche Differenzen den Reizanlal3 abo 

Diese Unterscheidung und Auffassung der beiden nach dem Aus­
sehen verschiedenen Reaktionsweisen ist in aIle botanischen Lehr­
und Handbiicher iibergegangen. Gleichwohl stimmt Jennings ([1905] 
1910) ihr nicht beL Von seinen Beobachtungen an Infusorien und 
Flagellaten her weiB er, daB scheinbares Einstellen der Korperachse 
in eine bestimmte Richtung durch oft wiederholte "Schreckbewegung" 
zustande kommen kann, wobei dann nicht ortliche, sondern wie bei 
der typisch. phobischen Reaktion zeitliche Differenzen den ReizanlaB 
abgeben (vgl. das iiber Phototaxis Gesagte auf S. 194). Die Moglich­
keit einer solchen Reaktionsweise wird auch von Pfeffer betont 
(1904 S.757). Verhalten sich aber die Samenfaden usw. in dieser 
Weise, dann fallen die prinzipiellen Differenzen zwischen phobischer 
und topischer Reaktionsweise fort. 
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Rothert (1901) hat die bis dahin vorliegenden Erfahrungen zu­
sammengestellt, um die Verbreitung der von ihm neu entdeckten 
Phobotaxis zu beweisen. Besonders bei Repulsivwirkungen war 'oft 
ein "Zuriickschrecken" beobachtet worden, auch bei solchen Orga­
nismen, die Rothert nach dem Auftreten der Korperschwenkung bei 
Erreichung der Reizsphare zu den topisch reagierenden rechnet. Be­
sonders aber lagen damals schon die eingehenden Untersuchungen von 
Jennings an Infusorien vor. 

Diese Tiere vollfiihren auch bei einseitiger Einwirkung chemischer 
·Reizmittel keine Richtungseinstelh,mg der Korperachse, sondern ein 
seitliches Drehen nach einer morphologisch bestimmtan Seite des 
Korpers hin. Beim Vorwartsschwimmen beschreiben sie eine lang­
gestreckte Schraubenlinie, wobei sie so rotieren, daB stets eine be­
stimmte Seite nach innen gerichtet ist. Auf einen Reiz hin wird 
die Vorwartsbewegung gehemmt, das Tier fahrt ein Stiick zuriick, 
und das Vorderende beschreibt einen Kreis, wodurch der Korper in 
einem Kegelmantel herumschwingt. Das Drehen in einem Trichter 
kommt immer dann zustande, wenn durch die Bewegung des Orga­
nismus, also in zeitlicher Aufeinanderfolge, eine Entfernung vom 
Optimum eingetreten ist. Es wird so lange fortgesetzt, bis wieder eine 
Annaherung an das Optimum erreicht ist. Da die Konzentrations­
veranderung nach dem Optimum zu keinen Reiz au",frbt, wird nun 
die Trichterdrehung eingestellt und unter bloBer Rotation urn 
die Langsachse die Vorwartsbewegung in dem zuletzt eingeschlagenen 
Winkel fortgesetzt. 

DaB bei diesen Reizbewegungen wirklich die zeitliche und nicht 
die ortIiche Konzentrationsdifferenz den ReizanlaB abgibt, konnte 
Jennings am zwingendsten beweisen, indem er seine Versuchsobjektc 
plotzlich aus einer Losung in die andere iibertrug. Dabei fand dann 
wieder das Herumschwingen in Form eines Trichters statt, wie es 
fiir die Reaktionsweise der Infusorien bezeichnend ist. Bei kleineren 
Organismen ist ein derartiger Versuch nur moglich, wenn del' Reiz­
stoff ein Gas ist, bei dem man Konzentrationsveranderungen ohne 
starkere mechanische Storungen· bewirken kann, indem man es iiber 
das Praparat leitet. Sole he Experimente hat Engelmann (1882) bei 
seinen Purpurbakterien mit Erfolg angestellt. Auch verzeichnet 
Klebs (1896) ein Riickwartsschwimmen von Schwarmern der Alge 
Ulothrix nach dem plOtzlichen Cbertragen aus Wasser in eine Salz­
li:isung. Rothert weist darauf hin, daB aus derartigen Vel'suchen 
am besten auf phobische Reaktionsweise geschlossen werden kann. 
Die Methode ware bei den meisten chemotaktischen Organismen 
anwendbar und wiirde gegebenen Falles ihre von ortlichen Kon­
zentrationsdifferenzen unabhangige Reaktionsweise aufzudecken ge­
eignet sein. 

Bisher sind die Angaben iiber die verschiedene Reaktionsweise 
der einzelnen beobachteten Organismen mit groBen Unklarheiten be­
haftet, so daB Jost (1908) neue Untersuchungen fUr dringend not-
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wendig erklart. Die Schwierigkeit der Deutung hat ihren Grund 
hauptsaehlieh darin, daB man die Beobaehtung def Riehtungsablenkung 
beim Beriihren der Diffusionszone als genligend fiir das Vorhandensein 
der Topotaxis eraehtete. Von Phobotaxis spraeh man, wenn etwas 
derartiges nieht zu sehen war, vielmehr die Einzelindividuen sehein­
bar ungestort die Diffusionssphare dureheilten, urn erst an deren 
hinterer Grenze zurliekzusehreeken. Naeh diesen Kennzeiehen muBte 
man haufig bei ein und demselben Organismus beide Arten von 
Chemotaxis (und aueh Osmo- und Phototaxis) annehmen (Rothert 
1901). Aueh wollten sieh die J enningssehen Infusorien dem Schema 
nieht einfiigen, denn diese zeigen eine Riehtungsablenkung, obgleieh 
sie zweifellos phobiseh reagieren. 

Jennings nun ([1905] 1910) sprieht die Vermutung aus, daB aueh 
die bisher als typiseh topotaktiseh betraehteten Samenfaden und 
Saprolegniasehwarmer sieh naeh Art seiner Infusorien verhalten moehten. 
Naeh seinen Erfahrungen hangt allgemein die Art der Reaktion nieht 
von dem Reizanlasse, sondern von dem Bewegungsmodus des be­
treffenden Lebewesens ab, so daB phobisehe und topisehe Taxieen bei 
ein und derselben Organismenart unwahrseheinlieh sind. Allerdings bleibt 
es ein Untersehied, ob der Reiz, also die Entfernung vom Optimum, 
nur ein Riiekwartssehwimmen odeI' auch eine Winkelabweichung 
(Erweiterung des Bewegungstriehters) hervorruft'; aber die Differenz 
liegt naeh J enni ngs im Korperbau und der dadurch bedingten Be­
wegungsart, nieht in del' Art del' Perzeption. 

Die symmetriseh gebauten Bakterien sehwimmen auf den Reiz 
riiekwarts, die asymmetrisehen Infusorien drehen sieh naeh einer mor­
phologiseh bestimmten Seite. Wie ieh zeigen "'erde, fligen sieh diesel' 
Unterseheidung die meisten untersuehten Objekte, wenn ieh aueh nieht 
leugnen will, daB es bei Organismen, die in ihrem Bau abweiehen, noeh 
andere Bewegllngs- und damit Reaktionsformen geben diirfte. So voll­
fiihrt del' von Pfeffer als gut ebemotaktiseb naehgewiesene Bodo 
saltans beim Sehwimmen iiberhaupt keine Rotationen, sondern pendelt 
nul' hin und bel'. Ebenso verhalten sieb, wie es sebeint, die stark 
unregelmaBig gestalteten Peridineen. Bei beiden liegt offen bar der 
Sehwerpunkt zu weit seitlieh, als daB eine Drehung moglieh ware. 

Sehen wir aber die genauer untersuchten Scbwimmer auf Bau 
und Reaktionsweise dureb, so finden wir die Bakterien und Sehieilll­
pilzsehwarmer radiar und typisch phobotaktiseh. Letzteres bei den 
Bakterien naeh Jennings und Rotbert, bei den Myxomyeeten nach 
Kusano. Die asymmetrischen Objekte stellen sich zwar aIle in die 
Riehtung del' einwirkenden Kraft, sind also naeb del' herrsebenden 
Bezeiebnung topiseh. Sie konnen aber aueh phobiseh reagieren. Doeh 
sind in Wirkliehkeit die Infusorien und Flagellaten von Jennings als 
im Grunde phobotaktiseh erkannt worden. 

Da die Samenfaden der Farn- und Moospflanzen sowie die 
Saprolegniasehwarmer asymmetriseh sind, so ist es naeb dem Gesagten 
begreiflieh, daB sie von allen Beobaehtern als typiseh topiseh rea-
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gierend angegeben werden. Wegen ihrer Kleinheitund Geschwindig­
keit ist die J enningssche Vermutung, sie mochten sich wie seine 
lnfusorien verhalten, schwer durch direkte Verfolgung ihrer Bewe­
gungen zu belegen. Doch fiihrt schon Rothert einen Satz von Pfeffer 
an, der darauf hindeutet, daB auch bei ihnen Schreckbewegungen 
vorkommen. Pfeffer spricht niimlich von dem "Zuriickprallen" der 
Samenfiiden vor schiidlichen Stoffen. 

1m Folgenden sollen nun die Tatsachen angefiihrt werden, die 
mir dafiir zu sprechen scheinen, daB Jennings im Rechte ist: 

1. Nach den Untersuchungen von Jennings sind zweierlei Reiz­
bewegungsformenbei ein und demselben Organismus nicht wahr­
scheinlich. Es kommen abel' 

2. bei den genannten Objekten zweifellos Schreckbewegungen 
vor (Pfeffer 1884 S. 374, 375, 376, 385 usw., Shibata 1905 S. 566, 
5(7). Die Samenfiiden "prallen zuriick", "schieBen wie erschreckt hin 
und her" u. ii. 

3. Die Samenfiiden nehmen in der Diffusionszone keine be­
stimmte Richtung ein, sondern wimmeln hin und her. Auch enteilen 
sie zuweilen, niimlich dann, wenn die Schreckbewegung erst erfolgt, 
nach dem die reizlose Region schon erreicht ist. 

4. Die Verschiedenheit der Konzentration auf beiden Flanken 
kann kaum als ReizanlaB gelten, da die Rotation um die Liings­
achse die e:nseitige Einwirkung in derselben Weise aufheben wiirde, 
wie an einer Pflanze auf dem Klinostaten. 

J ost (1908), der dieses Argument betont, zieht daraus den Seblul3, dal3 del' 
Reizanlal3 dann also die Versehiedenheit in der Starke des Reizanlasses an del' 
Vorder· und Hinterseite sein musse. In der Tat konnen mit diesel' Hypothese 
viele Erseheinungen erklart werden, abel' doch nieht aIle. Rothert, der diesen 
Gedanken aueh schon erwogen hat, fiihrt die erwahnten Versuehe von J en n i n g s 
und Engelmann uber Schreckbewegungen bei plotzlicher diffu~er Einwirkung 
eines Reizstoffes dagegen an und vel'mutet, dal3 aueh die anderen Organismen 
sich ahnlich verhalten mochten. Aueh die Analogie mit del' Phototaxis kann gegen 
J ost angefiihrt werden. Vor aJlem scheint mil' abel', dal3 die J ostsche Hypothese 
die tatsachlich zustande kommende Einstellung in die Diffusionsriehtung gar 
nieht erklaren kann. denn auch ein schraggestellter Samenfaden findet noch 
die "positive" Differenz zwischen der Konzentration hinten und vorn. Erst 
wenn die Ablenkung von del' Diffusionsrichtung mehr als 900 betra,gt, wird 
dieses Verhaltnis umgekehrt. Nach Josts Schema sich verhaltende Schwarmer 
wurden daher in ihrem Gebahren den typisch phobischen gleichen. Endlich 
mul3te die Reizwirkung urn so starker sein, je langsamer die Bewegung Val' 
sich ginge, denn dann wurde die Intensitatsdifferenz am Vorder- und Hinter­
ende urn so langeI' dauern und umso intensivere Erregung hervorrufen. In 
Wirkliehkeit ist das Umgrkehrte del' Fall. 

5. Die Schwiirmer reagieren um so besser, je schneller ihre Be­
wegung ist. Jede Verlangsamung der Bewegung, ob sie nun durch 
abnormen Bau (Pfeffer 1884), durch das Alter der Schwiirmer, durch 
Kiilte oder Wiirme (Vogler 1891) oder durch Narkotika (Rothert 
1904) hervorgerufen wird, beeintrachtigt die "Empfindlichkeit". Nun 
ist es nicht wahrscheinlich, daB aIle diese recht verschiedenen Agentien 
die Perzeptionsfiihigkeit gleichzeitig mit der Beweglichkeit so stark 
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sehwaehen soUten. Auch kaml die Erhohung der SchweUe bei den 
teilweise intensiven Reizen kaum die Ul'sache des Ausbleibens del' Reiz­
bewegungen sein. Daher glaube ich den Grund fUr die Wichtigkeit des 
schneUen Schwimmens dal'in sehen zu durfen, daB .bei langsamel' Be­
wegung die als Reiz wil'kende Intensitatsverandel'ung auf eine langere 
Zeit auseinander gezogen und dadurch unwil'ksamer gemacht wil'd. 

6. Auch mochte ich hier das Vel'halten bei Reizen el'wahnen, 
die die Schwelle gerade erl'eichen. N ur bei sofortigel' Beobachtung 
findet man hier eine Anlockung. Spater wird del' Reizstoff durch 
Stromungen zu stark verstl'eut und vel'dunnt a.ls daB er noch wil'ken 
konnte, und die Schwal'mel' vel'teilen sich wieder. Gleich nach dem 
Zuschieben der Kapillal'e kann aber von einem Diffusionsgefalle noeh 
keine Rede sein, besondel's nieht bei langsam diffundiel'enden Collolden, 
wie Pepton, EiweiBstoffen, Dextrin. Daher kann auch keine Rich­
tungseinstellung des Korperszustande kommen. 

7. Wenn wir nun ferner sehen, daB entsprechend dem Weberschen 
Gesetze die anzulockenden Samenfaden usw. dul'ch einen Gehalt del' 
AuBenlosung an dem Reizstoffe "abgestumpft" werden, so konnen 
wir uns kaum vorstellen, daB die Reizung durch das Hineingelangen 
in ein Diffusionsgefalle zustande kommt. Bei Isoetes z. B. betragt 
die Verhaltnisschwelle fUr Apfelsaure und OH'-Ionen 400 (S hi b a ta 
1911). Ein verh1tltnismaBig so geringer Zusatz des Reizmittels in der 
AuBenlosung kann die einzelnen Konzentrationen in einem Diffussions­
gefiille nul' urn ein minimales MaB naeh innen vel'sehieben. Warum 
soIl dadurch abel' die Reizwirkung aufgehoben werden? Nehmen wir 
dagegen an, daB bei unseren Schwellenversuchen die Diffusion noch 
kaum merklieh ist und die Samenfaden durch das Eindringen in die 
durch ihre Schwere teilweise ausgeflossene Losung des Reizstoffes von 
del' Kapillare gereizt werden, odeI' vielmehr dann ,venn sie diese 
Losung wieder zu verlassen im Begriff sind, so wird alles viel 
verstandlicher. Denn wir konnen uns gut denken, daB es etwas 
anderes ist, wenn ein Samenfaden aus der Losung eines Stoffes in 
reines Wasser gelangt, als wenn nur die Konzentration dieses Stoffes 
abnimmt. Zudem mag im letzteren Fane das vorherige Verweilen in 
der AuBenlosung des Reizstoffes nachwirken. 

Einzelne von den angefuhrten Grunden mogen nicht absolut be­
weisend sein. Ihre Gesamtheit ergibt aber doch ein starkes Uber­
gewicht zugunsten del' vorgetragenen Meinung. Endgultig zu ent­
scheiden ist die Frage nul' durch genaue Beobachtung, verbunden 
mit eigens darauf gerichteten Experimenten 1). Das spezifische Aktions­
system jeder Organismenklasse aufzudecken, wird noch viel· Muhe 

1) Diese, von mir erst begonnene Aufgabe ist, wie ich leider erst bei del' 
Korrektur bemerke, von Hoyt (Botanical Gazette Bd. 49, 1910 S. 355 fl.) fiir 
die Farnsamenfaden schon gelOst worden. Da sich also diese "typisch-topischen" 
Objekte del' Jenningsschen Theorie einfiigen lassen, wird fUr die wenigen noch 
iibrigen kaum mehr ein Zweifel bestehen bleiben. 
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machen. Eine eingehende Kenntnis dieser Erscheinungen diirfte aher 
auch manches unerwartete Licht auf andere Tatsachen werfen. 

Hier ware nur noch zu bemerken, daB jene Reaktionsweise, die 
man bisher als topisch bezeichnet hat (und die dies en Namen ruhig 
weiter tragen soUte), offenbar eine schnell ere und sichere Erreichung 
des Zieles gewahrIeistet als die phobische (vgl. S. 197). So ist es wohl 
kein zufalliges Zusammentreffen, daB bei den niedrig organisierten 
Bakterien und Myxomyceten die phobotaktische, bei den hoher stehen­
den FlageUaten dagegen, sowie bei den Zoosporen der Saprolegnien, 
den Infusorien und den Samenfaden der Moose und Farne die topo­
taktische Reaktionsweise ausgebildet ist. Die niederen Flagellaten, 
die Volvocineen und die Schwarmer der Algen miissen erst auf ihren 
Bewegungsmodus hin untersucht werden. 

P r i n g she i m, Reizbewegungen. 21) 



VIII. Allgemeines. 
a) Das Wesell der Reizbarkeit. 

Altere Autoren begannen wohl ihre wissenf<chaftlichen Schriften 
mit der begrifIlichen ErkUirung und Umgrenzung des zu behandeln­
den Gebietes. Sie taten das mit Riicks:cht auf die auBerwissenschaft­
liche, volkstiimliche Auffassung des Gegenstandes, auf die allein sie 
sich stiitzen konnten, da bei dem Leser nicht von vornherein die 
Durchdringung des gesamten erst vorzulegenden Stoffes erwartet wer­
den konnte. 

Dieser Brauch schwand gleichzeitig mit dem allzu groBen Vertrauen 
auf Worte. Denn der Begriff, den sich der unvorbereitete Leser und 
der, den der Verfasser sich iiber den Gegenstand der Erorterung 
macht, werden sich schwerlich decken oder durch eine kurze Er­
klarung zur Dbereinstimmung gebracht werden konnen. Dieser 
Schwierigkeit trug man Rechnung, indem man den Fortschritt der 
Erkenntnis auf dem betreffenden Gebiete, von der vorwissenschaft­
lichen Zeit an bis zur Gegenwart, darlegte und dann auf diesem 
Boden die eigenen Erorterungen aufbaute. 

Bei einer Schrift, die nicht nur der Wiedergabe von Tatsachen, 
sondern der Klarung eines bestimmten Begriffes dienen soll, wird 
man stets den Wunsch hegen. am Schlmse das Ergebnis der Unter­
suchung in Form einer abschlieBenden Definition zusammenzufassen. 
Um logischen Anspriichen zu geniigen, wird man also nicht mehr 
von einer Worterklarung ausgehen, man wird sich auch ni~ht begniigen, 
alte Begriffe zu einer zeitgemaBen Definition umzugestalten, sondern 
man wird die Gesamtheit des mitzuteilenden Stoffes als lnhalt und 
Umgrenzung des Begriffes betrachten. Damit allein ist eine aus­
reichende Definition gegeben, die allerdings womoglich riickblickend 
in kurze Worte zu fassen ist. 

1m Eingange dieses Buches wurde der Leser sogleich mit ge­
wissen Erscheinungen bekannt gemacht, denen nur eine knappe An­
deutung des Tatsachengebietes voranging, um das es sich handelt. 
Darauf folgte Schilderung auf Schilderung von Tatsachen recht ver­
schiedener Art. Mancher wird nun fragen: Was ist das Gemeinsame, 
wie lassen sich die gewonnenen Kenntnisse in einer Formel zusam­
menfassen, was ist Reizbarkeit~ 

Auf diese Frage HiJ3t sich nun nicht einmal am Schlusse unserer 
Erorterungen eine abschlieBende Antwort erteilen. Man kann keine 
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Definition fUr Reizbarkeit geben, ohne das Wort Leben zu nennen, 
denn es gehi:irt zum Wesen der Reizvorgange, daB sie sich in 
einem "lebenden Systeme" abspielen. Was Leben ist, wissen wir 
aber nicht. Wir ki:innen es auch nicht umschreiben; vielmehr hi:ich­
stens in einen Gegensatz zum Leblosen (oder "Toten") stellen und 
die unterscheidenden Merkmale aufzahlen. Unter diesen ist, neben 
Ernahrung und Atmung, Wachstum und Fortpflanzung, die Reizbar­
keit wohl das klarste Zeichen fUr die Lebenstatigkeit in einem orga­
nisierten Gebilde. Jeder der beiden Begriffe Leben und Reizbarkeit 
kann demnach nur mit Hilfe des anderen, d. h. iiberhaupt nicht 
befriedigend, festgelegt werden. Dieses Eingestandnis solI uns aber 
nicht den Mut zum Nachdenken iiber das Wesen der Reizbarkeit 
nehmen, denn bei naherem Zusehen verhalten sich die meisten Be­
griffsumschreibungen ebenso. 

Auf einem anderen Wege kommen wir wenigstens zu einem An­
halt fur die N atur der Reizvorgange. Obgleich wir namlich nicht 
wissen, was Leben ist, so miisssen wir doch als sicher annehmen, 
daB auch die Vorgange innerhalb. des Organismus den allgemeinen 
Gesetzen folgen, die die Materie beherrschen. Pfeffer (1881 und 1893) 
hat darauf hingewiesen, daB die Reizerscheinungen auf anorganischem 
Gebiete mit den Auslosungs- und Umsteuerungsvorgangen verglichen 
werden konnen. 

Ein solcher Ausli:isungsvorgang, bei dem eine ruhende Energie­
menge in Tatigkeit versetzt wird, ist z. B. das AbschieBen eines Ge­
wehres. So wie der Fingerdruck, der den SchuB ausli:ist, in gar 
keinem Verhaltnis zu der Kraft der einschlagenden Kugel steht, so 
hat auch die Energie, mit der ein Insekt die Fiihlborste des Dionaea­
blattes beriihrt, nichts mit der Gewalt zu tun, mit der die beiden 
Blatthalften zusammenklappen. In anderen Fallen wird eine schon 
tatige Energie, etwa die des Wachstums bei tropistischen Kriimmun­
gen, durch den EinfluB einer AuBenkraft, wie des Lichtes, in andere 
Bahnen gelenkt. Ahnlich schlagt ein Dampfer, der bisher geradeaus 
fuhr, durch Schiefstellung des Steuers einen anderen Kurs ein, ob­
gleich die Kraft des Steuermannes nur einen geringen Bruchteil von 
der der Dampfmaschine ausmacht. 

Der Vergleichspunkt zwischen den genannten physikalischen 
Vorgangen und den Reizprozessen liegt in den energetischen Verhiilt­
nissen. In beiden ]'allen haben wir zwei Geschehnisse, die in einem 
ursachlichen Verhaltnisse zueinander stehen, ohne daB die Energie 
des ersten in dem zweiten wiederkehrt. Und ahnlich wie beim Los­
schieBen des Gewehres oder bei der, vielleicht elektrisch auf das 
Steuerruder iibertragenen Drehung des Steuerrades, eine ganze Kette 
von zwischengeschalteten Ausli:isungsvorgangen der Reihe nach durch­
laufen werden, so muB man sich auch die Reizkette aus einzelnen 
Reizreaktionen zusammengesetzt denken, von del' Perzeption bis zur 
Reaktion. Jeder von dies en Einzelvorgangen kehrt beim AufhOren 

20* 
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der Reizursache allmahlich in den Ruhestand zuriick, jeder hat seine 
eigene "Gegenreaktion". 

Pfeffer sagt: ,.Alles was im physiologischen Getriebe dem Cha­
rakter der Auslosung entspricht, sehen wir als Reizvorgang an, gleich­
viel ob es sich urn Bewegungen oder urn eine nicht auffallige che­
mische Reaktion handelt, und gleichviel ob eine Mimosa plotzlich 
sich bewegt, oder ob der Erfolg erst nach Tagen oder Wochen be­
merklich wird" (1897, S. II). Damit ist aber noch nicht gesagt, 
daf3 aIle Auslosungs- und Umschaltungsprozesse, die im Organismus 
vcrlaufen, Reizprozesse waren. Denn warc bei einem Geschehen klar 
der physikalisch-chemische Zusammenhang aufgedeckt, so wiirden wir 
nicht mehr von einem Reizvorgange sprechen. In dem Pfefferschen 
Ausspruche ist mit den Worten: "physiologisches Getriebe" auf die un­
erkli.i.rbaren Faktoren hingewiesen. 

Somit konnen wir nur sagen: Dem Reizprozesse liegt ein nicht 
klar iibersehbarer Zusammenhang zwischen den Lebensvorgangen im 
Organismus und den Kraften der Au13enwelt zugrunde, fUr den in 
energetischer Bcziehung ein Auslosungsprozef3 das beste Modell ergibt. 

Hatten wir freilich nicht noch andere Merkmale, die einen Vor­
gang als Reizreaktion charakterisieren, so hatt_e sich dieser Begriff 
sch""erlich entwickelt. Vielmehr muB noch an eine Reihe von in den 
einzelnen Kapiteln wiederkehrenden Zligen erinnert werden, urn dem 
Bilde der pflanzlichen Reizbarkeit mehr Rundung zu yerleihen. 

Die Reizerfolge sind die fiir die Lebewesen bezeichnenden Beak­
tionen auf auBere Eingriffe. ,.Der Reiz gibt immer nur den AnstoB, 
ist also nur Veranlassung, daB der Organismus gemaB seiner Eigen­
schaften und mit den ihm zu Gebote stehenden Mitteln in dies em 
oder jenem Sinne reagiert und antwortet, oder, ,,-enn wir wollen, 
handelnd auftritt" (Pfeffer 1897, S. 10). Die Art des Erfolges ist 
also von dem Bau des Organismus abhangig, nicht von clem aus­
losenclen Reize und kann bei sehr verschiedenen Anli.i.ssen auBerlich 
gleichartig sein. Sie kann ferner je nach dem Alter, Vorleben und 
sonstigen Bedingungen wechseln. 

Sind ReizanlaH und Reizreaktion quantitativ abstufbar, so wachst 
letzterer innerhalb gewisser Grenzen mit dem ersteren, abel' meist 
nicht proportional. In den Reizbewegungen von Mimosa und denen 
del' Cynareenstaubfaden haben wir FaUe kennen gelernt, in denen 
normalerweise durch jeden liberhaupt wirksamen mechanischen An­
stoB die volle ReaktionsgroBe ausgelost wird. Meist steigt freilich 
die GroBe des Reizerfolges mit del' Intensitat des Anlasses. Cber­
all aber kann del' Umfang del' Reaktion nicht liber ein gewisses MaB 
hinaus gesteigert werden. Ein weiter verstarkter Reizanla!3 hat keine 
VergroBerung des Reizerfolges, bei Richtungsreizen abel' oft eine Ver­
anderung oder Umkehrung desselben zur Folge. Hierbei wird nam­
lich, soweit das Bewegungssystern die Moglichkeit dazu gibt, in einem 
Raum mit abgestuften Reizindensitiiten eine gewisse ("optimale") 
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·Reizstarke aufgesucht. 1st daher del' Reiz intensiver als diesem 
"Optimum" entspricht, so erfolgt "negative", ist er schwacher "posi­
tive", d. h. in beiden Fallen nach dem "Optimum" hin gerichtete 
Reaktion. Ein solches Verhalten find en wir sowohl bei den Be­
wegungen, die durch Licht- und Temperaturdifferenzen, wie auch bei 
solchen, die durch Verschiedenheiten in der Verteilung von chemischen 
Stoffen und Feuchtigkeit veranlaBt werden. 

Nicht immer braucht die Abstufungsmoglichkeit einesReizes so groB 
zu sein, daB da's Optimum innerhalb der dadurch gesetzten Grenzen 
liegt. Solche Beschrankungen sind entweder in physikalischen und 
chemischen Umstanden gegeben, wie z. B. in den Loslichkeitsgrenzen 
eines Reizstoffes oder aber in physiologischen Verhaltnissen. So konnen 
VOl' Erreichung des Optimums andere, storende Faktoren dazwischen 
kommen, z. B. die Giftigkeit oder del' negativ osmotaktische Reiz­
wert eines Stoffes. Auch braucht dem sog. Optimum nicht die fUr 
dauerndes Gedeihen giinstige Starke der als Reiz wirkenden Energie­
art zu entsprechen; die Lage des Reizoptimums hangt vielfach 
vom V orleben ab und andert sich durch die Einwirkung der betref­
fenden Kraft selbst, wie wir das bei den photischen und chemischen 
Reizen kennen gelernt haben. 

Des weiteren sei zur Charakteristik der Reizreaktionen daran 
erinnert, daB wir bei ihnen, falls sie nicht gar zu schnell verlaufen, 
auch ohne besondere Hilfmittel eine Latenz- oder Reaktionszeit, eine 
Prasentationszeit, ein Abklingen del' Erregung und eine Gegenreaktion 
beobachten konnten. Auch eine Leitung del' Erregung kann als be­
zeichnendes Merkmal angefiihrt werden. Denn, wie fruher betont, 
muB sie auch da angenommen '\-erden, \VO der Ort der Perzeption 
mit dem del' Reaktion auBerlich zusammenfallt. Bei den rasch ver­
laufenden Reizreaktionen werden im ubrigen, sobald die MeBmethoden 
dem raschen Ablauf der Vorgange angepaBt werden, dieselben eben 
aufgezahlten Teilprozesse gefunden. Auch fUr die verschiedenen Arten 
der Stimmungsreizbarkeit sind Anhaltspunkte gegeben, die es er­
lauben, das Gesagte zu verallgemeinern, und fur die taktischen und 
nastischen Reaktionen gilt zweifellos im Prinzip dassel be wie fur die 
tropistischen. 1) 

Die hier dargelegte kritisch -skeptische Auffassung uber die Er­
klarbarkeit del' Reizprozesse wird nicht von allen Seiten geteilt. Es 
stehen sich zwei Richtungen gegenuber, deren Extreme etwa durch 

1) Ais Belege sei an Folgendes erinnert: Die Lichtstimmung von photo­
tl'opischen Keimlingen wurde durch kurze starke Belichtung ebenso beeinfluGt 
wie durch langere schwachc, dcren Wirkung eine Zeitlang latent bleibt. Bei 
nachtl'aglicher Verdunkelung geht sie in den Anfangszustand zul'lick: Gegen­
reaktion. - Panicumkeimlinge zeigen cine Wirkung del' Belichtung des Keim­
stengels auf die Sensibilitat del' Blattscheide und umgekehrt: Reizleitu ng. -
Phototaktische Organism en liberschreiten eiI)e Licht- oder Schattengrenze bevor 
sie l'eagieren, sie zeigen also eine Reaktionszeit. Auch Reizleitung kommt 
bei ihnen wahl stets VOl'. Man denke an die Volvoxkolonien und die Baktcl'ien­
pakete als zwei markante Beispiele (vgl. S. 9 und S. 13). 
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J. Loe b (1909) und R. H. France (1909) gekennzeichnet. sind. Beide 
nehmen fUr sich ein restloses Begreifen der Lebensprozesse in An­
spruch, die eine auf physikalisch-chemischer Grundlage, die andere 
mit Hilfe von in der Pflanze angenommenen psychischen Fahigkeiten. 
Beide Erklarungsversuche sind abzuweisen. Der erste ist bisher noch 
in keinem FaIle wirkIich gegliickt, der zweite geniigt logischen An­
spriichen nicht. 

Man kann sehr wohl der Meinung sein, daB die physikalisch­
chemischeErklarung der Reizprozesseund der Lebensvorgange iiberhaupt, 
moglich sei, ja sogar, daJ3 sie das Endziel der Physiologie bilde, ohne 
den Zeitpunkt fiir gekommen zu halten, in dem die Wissenschaft 
dieser Aufgabe gewachsen ist. Bisher ist es immer nur gelungen, 
von den im Organismus sich abspielenden Vorgangen hier und da 
einen, der sich auch an leblosen Stoffen wiederholen liel3, von der 
Masse der Lebensprozesse im engeren Sinne abzulosen. Besonders auf 
dem Gebiete des Stoffwechsels sind solche Fortschritte zu verzeichnen. 

Anderil bei den Reizvorgangen in der Pflanze. Von allen GIie­
dern der Reizkette sind iiberhaupt nur die duktorischen Prozesse in 
wenigen Fallen Gegenstand von Erklarungsversuchen geworden. Es 
sei an die Auffassungen von Pfeffer und Ha berland t iiber die Bedeu­
tung von Fliissigkeitsstromungen fUr die Reizleitung bei Mimosa 
(vgl. S. 225) erinnert, ferner an Boysen-Jensens Diffusionstheorie fUr 
die Ausbreitung der phototropischen Erregung (vgl. S. 148). Die so 
erklarten Leitungsvorgange scheiden iibrigens fiir die genannten Ver­
fasser aus der Reihe der eigentlichen Reizprozesse aus. 

Dber die Art wie die Perzeption vor sich geht, was die Er­
regung darstellt und wie die Reaktion zustande kommt, sind nicht 
mehr als GIeichnisse oder undeutliche Vorstellung vorhanden. Man 
kann es z. B. nicht als Erklarung ansehen, wenn Loe b "heliotropische 
Stoffe" fUr die Lichtreizbarkeit verantwortIich macht. Wohl konnen 
photochemische Prozesse bei der Perzcption eine Rolle spielen; aber 
wedel' sind sie bisher nachgewiesen, noch sind Anhaltspunkte dafiir 
vorhanden, in welchem VerhaItnisse sie etwa zur Erregung stehen 
konnten. Auch aus den Gesetzen, die das quantitative Verhaltnis von 
ReizanlaJ3, Erregung und Reaktion beherrschen, kann man nicht, wie 
das z. B. Blaauw (1909) versucht hat, auf bestimmte physikalisch­
chemische Vorgange bei der Perzeption schlieBen, denn diese Zahlen­
gesetzmaBigkeiten deuten nur ganz allgemein auf die Umsetzllng 
einer Energieform in eine andere hin (Pringsheim 1910). 

Man kann somit nicht behaupten, daJ3 bisher irgendein Anfang 
mit der ZuriickfUhrung der Reizvorgange auf physikalisch-chemische 
Prozesse gemacht sei. Trotzdem muJ3 natlirlich auch weiterhin ver­
sucht werden, die Gesetze, die flir leblose Substanzen gelten, bis ins 
inn ere Lebensgetriebe hinein zu verfolgen. Dabei bleibt die Frage, 
ob etwa besondere Energieformen mit den Lebensvorgangen verkniipft 
sind (Ostwald 1905), besser unerortert, bis irgendwelche methodischen 
Anhaltspunkte zu ihrem Nachweise gefunden sind. 
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Die physikalisch-chemische ("mechanistische") Zerlegung der Reiz­
vorgange schwebt uns also wohl als - vielleicht unerreichbares -
Endziel vor, wir konnen in ihr aber nicht eine schon jetzt erfiillbare, 
und gliicklicherweise auch nicht die einzige Aufgabe der Reizphysiologie 
sehen. Vielmehr haben die Reizvorgange auch ihre eigenen Erschei­
nungsformen und Gesetze, denen wir in den einzelnen Kapiteln nach­
gegangen sind und die auf lange hinaus eine FiilIe der dankbarsten 
Fragestellungen bieten. Selbst wenn diese reizphysiologischen Gesetz­
maBigkeiten, wie'das Webersche, das Reizmengengesetz usf. nur ein 
Ausdruck des physikalisch-chemischen Geschehens in einem hochst 
komplizierten Systeme von ineinandergreifenden Prozessen waren, 
einem Systeme, das ",ir eben Organismus nennen, so waren sie darum 
nicht weniger des Studiums wert. Denn erst genaue Kenntnis dieses 
besonderen Geschehens kann uns einen Einblick in die Natur des 
"lebenden physikalisch-chemischen Systems" gewahren. Falls die 
Elektronentheorie die Erklarung der N ewtonschen Gesetze finden 
solIte, so ware deren Bedeutung da,durch nicht im geringsten ver­
mindert. Dieses vorlaufige Bescheiden mit losbaren Problemen kenn­
zeichnet also die Physiologie durchaus nicht als eine Wissenschaft 
von geringerem Werte oder niedrigerer Ausbildungsstufe als andere. 
"Auf komplexe GroBen, auf Eigenschaften ... , die wirnicht weiter 
zergliedern wollen oder konnen, fiihrt schlief31ich das Streb en nach 
letzten Zielen in jeder naturwissenschaftlichen Forschung. Auch Ko­
hasion, Elastizitat, Schwere sind ebenfalls solche Eigenschaften, und 
dereinst diirfte es auch gelingen, die Atome und den mit denselben 
verkniipften Komplex von Eigenschaften noch we iter zu zergliedern. 
1m Prinzip steht also die physiologische Forschung auf keinem anderen 
Boden als die ubrigen Naturwissenschaften, wenn sie auch vielfach 
komplexe GroBen als gegeben und vorlaufig nicht weiter zerlegbar 
hinnehmen muB, also im allgemeinen die vitalen Vorgange nicht so 
weit wie Chemie und Physik, auf Atome und einfache energetische 
Faktoren zuriickzufiihren vermag" (Pfeffer 1897, S.4). 

Wahrend nachdem Gesagten del' physikalisch-chemische Er­
klarungsversuch ein sehr notwendiges, wenn auch nicht das einzige 

, methodologische Hilfsmittel des Biologen ist, hat die psychistische 
Richtung, die seelische Vorgange zur Erklarung von Lebenserschei­
nungen heranzieht, kaum irgendwelche Berechtigung. Hochstens als 
Gegengewicht gegen allzu mechanistische Anschauungen mag sie ge­
duldet werden. Positive Leistungen hat sie nicht aufzuweisen. Und 
wahrend die mechanistische Richtung zu exakten Versuchen anspornt 
und in konsequenter Durchfiihrung selbst die Grenzen ihres Bereiches 
deutlich macht, begnugt sich die psychistische Schule mit Schein­
erklarungen, die den Fortschritt aufhalten. 

Wenn in dies em Buchlein die Pflanze da und dort dem Ausdrucke 
nach als handelndes Subjekt vorgefiihrt und wenn auch oft auf ihre 
zweckmaBige Reaktionsweise hingewiesen wurde, so solI damit natiirlich 
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nicht der Auffassung V orschub geleistet werden, als wiirde bei ihr der 
Endzweck zur Ursache des Geschehens, wie wir das bei unseren eigenen 
Willenshandlungen kennen. Vielmehr betrachte ich die sinnvolle Re­
,aktionsweise ebenso wie zweckmaBigen Bau als Anpassungserscheinung, 
die im Darwinschen Sinne durch Auslese erworben sein diirfte. Nur 
der Kiirze des Ausdruckes wegen wird vonder Pflanze wie von einem 
bewuBt handelnden Wesen gesprochen. Unsere ganze Sprache ist ja 
doch auf unsselbst zugeschnitten, und wollte man jede Zweideutig­
keit des. Ausdruckes vermeiden, so kame man nicht von der Stelle. 
]mmer wieder macht es sich storend bemerkbar, daB die Wissenschaft, 
vom deszendenztheoretischen Standpunkte betrachtet, am verkehrten 
Ende, namlich beim Menschen, anstatt bei den niedersten Lebewesen 
begonnen hat. 

Die Dbertragung des vom Menschen hergenommenen Seelenbe­
griffes auf die Pflanze kann von vornherein nur geringen Wert haben. 
Der einzige dazu berechtigende Grund ware das Vorhandensein von, 
den unsrigen ahnlichen, BewuBtseinsvorgangen. Solche kennen wir 
aber im Grunde nur bei uns selbst. Schon bei anderen Menschen 
schlieJ3en wir auf sie nur auf Grund der Ahnlichkeit in der sonstigen 
Beschaffenheit. Bei Pflanzen ist ein solcher Schluf3 offenbar ganz 
unzulassig. Selbst wenn gewisse Dbereinstimmungen, z. B. zwischen 
Sinnestatigkeit und Reizbarkeit, vorliegen, so bleibt doch die Frage 
offen, ob erstere selbst beim Menschen zu den psychischen Fahig­
keiten zu rechnen ist. Von Begriffsstreiterei wollen wir uns aber 
fern halten. 

Wenn wir dem Begriffe "Seele" auf den Grund gehen, so £lnden 
wir darin nichts, als die Abstraktion aus den Erscheinungen, die das 
lebende Wesen, das ahnlich wie wir selbst organisiert ist, vom toten 
unterscheiden. Wenn wir also auch in den Pflanzen psychische Vor­
gange annehmen woUten, die den unseren ahnIich sind, so konnen diese 
doch niemals zur Erklarung der Reizbarkeit herangezogen werden, 
da eine Abstraktion niemals etwas erklart, zumal wenn sie nur der 
zusammenfassende Ausdruck fUr eine Reihe von Erseheinungen ist, 
unter denen die zu erklarenden sieh be£lnden. Auch kann keines­
falls das Einfachere, namlich die Reizbarkeit, aus dem Zusammen­
gesetzten, der Seelentatigkeit erklart werden. 

1st also die psychistische Erklarungsweise der pflanzlichen Reiz­
barkeit abzulehnen, so bleibt doch die Frage offen, ob die Lebens­
vorgange nieht doch etwas enthalten, das vom anorganisehen Ge­
sehehen grundsatzIich versehieden ist, ob also besondere vitale Krafte 
existieren. In dieser Frage, zu deren Ablehnung ieh neige, ist cine 
zwingende Entscheidung zur Zeit nieht moglich. Fiir die wissen­
schaftliche Arbeit scheint es mir aber zweckmaBig, zunachst ein 
physiologisches Geschehen vom physikalisch-chemischen zu scheiden, 
das jenes etwa in derselbcn Weise iiberlagert, wie das psychische 
das physiologische. 
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b) Die Entwickelung der Reizbal'keit. 
1m Ganzen bemerken wir, daB die Reizbarkeit im Verein mit 

den sonstigen morphologischen und physiologischen Einrichtungen del' 
Arterhaltung dient, also im Sinne del' Pflanze zweckmaf3ig ist. Das 
braucht nicht immer fUr die Versuche im Laboratorium zu gelten, 
muE abel' fiir das Leben in del' freien Natur gefordert werden. Denn 
ware ein Organjsmus mit irgendeiner un tel' natiirlichen Umstanden 
nicht zweckentsprechenden Einrichtung versehen, so konnte er nicht 
lange gedeihen. Auch konnte eine Formanpassung nicht wirk­
sam sein, ja nicht einmal entstehen, wenn nicht die entsprechende 
Sensibilitat mit ausgebildet wiirde. Wie hat man sich abel' diese 
Ausbildung zu denken? Dariiber muB man sich doch auch Gedanken 
machen! 

Die Reizbarkeit als solche gehort zwar zu den Grundeigenschaf­
ten des lebenden Plasmas, des sen Entstehung hier nicht erortert 
werden soll. Wie aber steht es mit ihren einzelnen, zum Teil recht 
verwickelten Erscheinungsformen? 

Es wurde schon darauf hingewiesen, daB man sich vom deszen­
denztheoretischen Standpunkte auch die Reizerscheinungen in ihren 
besonderen Ausbildungsformen als Anpassungen zu denken hat, die 
im Laufe del' Stammesentwickelung durch Auslese erworben und ge­
festigt worden sind. Demnach !age die Aufgabe VOl', die Fortbildung 
del' Reizbarkeit in del' Pflanzenwelt von ihren einfachsten Anfangen 
bis zur hochsten Vervollkommnung zu schildern. 

Von einer solchen Entwickelungsgeschichte des pflanzlichen Reiz­
vermogens liegt noch nicht einmal del' erste Versuch VOl'. Dem­
entsprechend wurde in dies em Buche zwar in dem allgemeinen 
Abschnitte iiber die Bewegungen von den niederen zu den hoheren 
Gewachsen vorgeschritten und wiederholt darauf aufmerksam ge­
macht, daB die Verschiedenheiten del' motorischen Fahigkeiten in 
einem gewissen Zusammenhange mit del' Stammesentwickelung stehen; 
abel' schon hier konnte man kaum von einer Vervollkommnung im 
Aktionsvermogen etwa vom Bakterium zur hoheren Pflanze sprechen. 
Jeder Organismus fiihrt vielmehr die Bewegungen aus, die seiner 
sonstigen Lebensweise entsprechen. 

Noch weniger waren deszendenztheoretische Gbsichtspunkte bei 
den Reizerscheinungen selbst zu gewinnen. Es erwies sich bei deren 
Besprechung in den einzelnen Abschnitten nicht einmal als tunlich, 
mit den niederen Organismen zu beginnen, da deren Verhalten nicht 
einfacher und auBerdem im ganzen weniger genau bekannt ist als 
das del' hoheren. 

Das Wenige, das sich iiber dieses Thema del' Zukunft sagen 
laEt, soIl im Folgenden aneinandergereiht werden. Zunachst ist die 
Frage berechtigt, ob wir uns Organismen denken konnen, die gar 
keine Reizbarkeit besitzen? Auf diese Frage ist mit nein zu ant­
worten. "Reizvorgange sind mit dem ganzen lebendigen Getriebe ver-
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kettet, und es gibt vielleicht keine Einzelaktion, in welcher nicht 
Reize als veranlassende, hemmende, vermittelnde oder regulierende 
Glieder eineRolle spielen und spielen miissen. Reizbarkeit kommt 
demgemii.B den niedersten wie den hochsten Organismen zu, ist also eine 
allgemeine Eigenschaft der lebenden Substanz" (Pfeffer 1897, S. 10). 

Wohl aber existieren Lebewesen ohneReizbewegungen, nam­
lich solche. die iiberhaupt keine nach auBen erkennbare Motilitat be­
sitzen. IUerher gehoren viele Bakterien und einzellige wie kolonie­
bildende niedere Algen. Sobald jedoch ein Bewegungsvermogen auf­
tritt, finden wir es auch durch Reize in bestimmte Bahnen gelenkt. 
Es ist nun ohne weiteres klar, daB ein Bakterium, das aktiv zu 
geeigneten N ahrungsquellen zu gelangen vermag oder ein griiner 
Organismus, der giinstige Lichtverhaltnisse aufsuchen kann, gegen­
iiber sonst ebenso ausgeriisteten unbeweglichen Mitbewerbern im 
Vorteil sein werden. Dasselbe gilt von dem Fliehen vor schadlichen 
Einfliissen. Sollen nun gar bewegliche Befruchtungszellen ohne 
Richtungsreize ihr Ziel erreichen, so ist dies nur unter sehr groBen 
Verlusten und unter besonderen Umstanden, z. B. Anhaufung auf 
klein em Raume, Beschrankung der Bewegungsfreiheit, massenhafte 
Verbreitung usw. iiberhaupt moglich. 

W 0 jedoch die Fahigkeit zu Reizbewegungen einmal erworben 
jst, finden wir sie im allgemeinen bei den hochststehenden Pflanzen 
in derselben Form wie bei den niederen. Es gilt dies beispielsweise 
meist fiir die tropistischen Reaktionen. Die am hochsten aus­
gestalteten griinen Gewachse kriimmen sich nicht vollkommener nach 
dem Lichte als gewisse einfache Pilze. Immerhin ist es moglich, 
daB noch Tatsachen gefunden werden, die auf eine allmahliche Ver­
vollkommnung der Richtungsbewegungen schlieBen lassen. 

Nur ganz vereinzelt konnten Urteile liber die Hohe der Aus­
bildung eines Empfindungs- oder Reaktionsvermogens gefallt werden. 
So schienen die mit besonderen Gelenken, versehenen Blatter besser 
an haufige Bewegungen angepaBt als die durch Wachstum reagieren­
den. Auch fanden wir die photo- und chemotaktischen Reaktionen 
der Bakterien weniger fein ausgebildet als die der Flagellaten. Aber 
die Seltenheit solcher Vergleichsmoglichkeiten verbietet vorerst weitere 
Schliisse. 

1m Grunde haben wir nicht einmal allzuviele sichere Zeichen 
dafiir, daB eine bestimmte Reizempfanglichkeit liberhaupt erworben 
worden sei, also im Laufe der Stammesentwickelung friiher nicht 
vorhanden gewesen sei. Konnen wir doch, wie oben (S. 144) betont, 
niemals etwas liber das Fehlen der Sensibilitat aussagen, selbst wenn 
kein Reizerfolg zu beobachten ist. Aus allgemeinen Griinden darf 
man sogar annebmen, daB die Empfindlichkeit gegen Warme und 
chemische Stofie, wahrscheinlich auch die fUr Licht und Feuchtigkeit 
der lebenden Substanz stets zukommt. Sie mag dann den Lebens­
bedingungen gemaB vervollkommnet worden sein; doch auch dariiber 
wissen wir fast nichts. 
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Nur in einzelnen Fallen haben wir einen sicheren Anhalt fiir 
die Auffassung gewisser Reizvorgange als Anpassungen, namIich 
dann, wenn diese in deutlichem okologischen Zusammenhange mit 
bestimmten physiologischen Aufgaben stehen. Man denke etwa an 
Cuscuta oder die Insektivoren. Manchmal beobachten wir dann die 
merkwiirdige Erscheinung, daB die die Reizreaktion auslosende Kraft 
verschieden ist von der, urn deretwillen sie offenbar geschieht. Okolo­
gisch ist das nur dadurch verstandlich, daB beide Krafte in der N atur 
stets oder meist gleichzeitig einwirken. Einige Beispiele mogen ver­
deutlichen, wie das gemeint ist. 

Fiir die phototropischen Reaktionen finden wir auch da, wo sie 
zweifellos im Dienste der Kohlensaureassimilation stehen, das Maxi­
mum der Wirkung bei den blauen Strahlen, obgleich diese an assimi­
latorischer Wirkung praktisch hinter den rotgelben zuriickstehen. 
So sind ferner bei Bakterien vielfach die Kaliumverbindungen be­
sonders stark chemotaktisch anlockend, obgleich deren Gewinnung 
an Bedeutung hinter der gleichzeitig von der Nahrungsquelle ab­
gegebener organischer Stoffe zuriicktritt. Ebenso wirken bei Drosera 
Ammoniumsalze stark auf die Bewegungen der Tentakeln, wahrend 
doch, soviel wir wissen, die erst spater durch die Verdauungsenzyme 
gelosten EiweiBverbindungen das Ziel der Bemiihungen bilden. Auch 
konnen wir hier die farblosen Schwarmer gewisser parasitischer Orga­
nismen anfiihren, die ihre das Licht aufsuchenden Opfer vermoge 
einer gleichen phototaktischen Reizbarkeit zu finden wissen. In allen 
dies en Fallen wird ein okologischer Nutzen auf einem Umwege er­
reicht, der aber die Wahrscheinlichkeit des Gelingens nicht allzusehr 
vermindert. An Stelle des eigentlich bedeutungsvollen Umstandes 
tritt ein ihn meist begleitender als Reizursache auf. Dieses Prinzip 
ist bei den Tieren in noch grol3erem Umfange wirksam und steigt 
an Bedeutung mit deren hoherer Organisation. Mit Jennings (1910) 
konnen wir von stellvertretenden Reizfaktoren sprechen. Neben 
einigen weiteren Beispielen finden wir bei ihm eine Erorterung iiber 
die Entstehungsweise derartiger Stellvertretungen. Jennings nimmt 
eine Vereinfachung friiher noch verwickelterer V organge an. Eine 
haufig eingetretene zeitliche Aufeinanderfolge soIl schlieBlich einen 
kausalen Zusammenhang bewirkt haben, in dem zuletzt die iiber­
fliissigen Zwischenglieder ausfielen. Diese Annahme scheint fiir 
manche FaIle viel Wahrscheinlichkeit zu besitzen, wenn sie auch 
nicht fiir aile zutrifft. So ist z. B. das letzterwahnte Beispiel der 
Chytridiaceenschwarmer kaum ohne Auslese der bestangepal3ten Indi­
viduen enstanden zu denken. 

Fiir uns aber ist es schon von Bedeutung, iiberhaupt Falle zu 
wissen, in denen ein Reizvermogen allmahlich entstanden oder doch 
vervollkommnet worden sein mul3. Man konnte sonst vielleicht 
zu der Meinung kommen, dal3 die Reizbarkeit als solche in nicht 
mehr vervollkommnungsfahiger Weise von Anfang an dagewesen sei 
und nur das Reaktionsvermogen sich nach Bedarf ausgebildet habe. 
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Diese Auffassung ist aber unwahrscheinlichangesichts der Tat­
sache, daB z. B. Purpurbakterien besonders auf rote Strahlen, die 
anderen phototaktischen Organismen aber auf die starker brechbaren 
reagieren. Denn man. kann kaum annehmen, daB beide fUr alle 
Strahlen des Spektrums empfindlich sind, aber nur auf einen Teil 
von ihnen reagieren. Wir kennen keinen Pflanzenteil, der sich etwa 
fiir verschiedene Reizauslosungen versrhiedener Spektralbezirke be­
diente. 1 ) Doch liegen eigens hierauf gerichtete Untersuchungen nicht. 
vor (vgl.· Pfeffer 1904 S. 120). Nur aus solchen Befunden konnte 
man auf eine Ausdehnung der Lichtempfindlichkeit iiber die bei einer 
speziellen ReizauslOsnng wirksamen Bezirke hinaus schlieBen. 

Was die Reihenfolge in der Ausbildung der einzelnen Reizreaktions­
weisen betrifft, so haben wir auch dafiir nur wenig Anhaltspunkte. 
Ais wahrscheinlich kann man annehmen, daB der positive Geotropismus 
der Wurzeln vorhanden gewesen sei, beY~r die anderen Reaktions­
weisen, also etwa der Hydro- und Chemotropismus ausgebildet wurden. 
Ist doch auch im Einzelleben das Versenken derWurzel in den Boden 
der erste und wichtigste Vorgang. J a die Abwartskriimmung beginnt 
zuweilen schon, bevor das Wiirzelchen die Samenschale oder das 
Gewebe der Mutterwurzel durchbrochen hat, so daB also die Be­
dingungen fiir das Eingreifen anderer AuBenreize noch gar nicht 
gegeben sind. Bei den Stengeln der hoheren Pflanzen diirfte del' 
negative Geotropismus alter sein als die nastische Reaktionsweise del' 
Seitenglieder, denn deren Bewegungen bekommen nur durch sein Vor­
handensein eine fUr ihren Nutzen Ausschlag gebende Orientierung 
zur AuBenwelt. Man denke etwa an die Schlafbewegungen der 
Blatter. Die der Bliiten freilich, die ein Offnen und SchlieBen be­
wirken, sind auch ohne solche Beziehungen vielfach zweckmaBig. 

Man sieht wohl, daB wir bei den meisten Fragen, die eine des­
zendenztheoretische Betrachtungsweise der Reizerscheinungen stellt, 
durchaus oder fast ganz im Dunkeln tappen. Somit kann man auch 
hieraus wieder schlie13en, daB die Reizphysiologie der Pflanzen, so 
viele schone Ergebnisse sie auch schon gezeitigt hat, doch erst im 
Anfange einer hoheren Entwickelung steht. 

1) Wie es z. B. mit dem Einflu13 der Lichtfarben auf das Wachstum und 
die phototropische Reaktion steht, kann man aus den vorliegenden Unter­
suchungen nicht mit hinreichender Genauigkeit entnehmen. 
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Ka p illarenmethocle 280. 
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49; der phototropischen 141, 147; in 
Blattel'll 179; cler Erregung hei 
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Meercsalgen, Formbeeinflllssllng 

durch Licht 106, 
11esocarplis, Chlorophyllplattc :201. 
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Nachwirk'ung, bei Chloroplastenbe­
wegung :l07; geotropische 39; nyc­
tinastis~he 122; phototropische 139; 
des Tageslichtwechsels 102. 

Nad\'llbaume 76. 
Narben, reizbare 234. 
Narkose 47, 2'26. 
Nickende PHanzenteile 82. 
Nutation, autonome 112. 
Nyctinastie ~ Schlafbewegtmg U8_ 

Okologie des Pli~totropismus 170ff.; 
der Ranken 220; der Schlafbewe­
gungen 135; des Windens 88 tI. 

Or chideen, reizbare Lippe 234. 
Orthotrope Pflanzenteile 58, 70. 
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Oscillarien, Bewegungen 16,17; Che-

motaxis 293; Hydrotaxis 297; Pho­
totaxis 198. 

Osmotaxis 294. 
Osmotropismus 264. 
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auf sie 97; Phototropismus 143. 

P alissaden paren c hym 103; Chloro­
plastenbewegungen darin 204. 
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tropischc 144. 
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Pho b 0 c h emot" xi s 300. 
Photische Erregung 162, 163. 
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Psychistische ErkJarung der Reiz­
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MaB der Erregung 59; phototropische 
140, 157. 
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'R e g u lie r end e Vorgange -=-- rektorische 

Prozesse 48. 
Rheotaxis. 297. 
Rheotropismus 269. 
ReizalllaB 3; geotropischer 46, 51; 

haptotropischer 218; hydcotropischer 
266 ;pLototaktisrher 190; phototro­
pischel' 145; bei Sellsitiven 228. 

Reiza ufnahme = Perzeption 46. 
Reizer-folge, chemise he und physi­

kalisr I.e 3; geotropische 54. 
Reizleitullg, Gesr:hwilldigkeit der 

pl:ototropischen 149, siehe auch Lei­
tung. 

Reizkette 46ff. 
Reizmengc, geotropiscte 65; photo­

tropische 160. 
Reizrcaktlon =" Reizerfolg == Reiz­

antwort 4,.46. 
I Reizsc h we 11e bei derChemotaxis 281; 

bei ]V[imosa 227; phototropische 158; 
des negativcn PhototropisllluS 163; 
bei Ranken 219. 

Pilze, Chemotropismus 261; EinfluB i 
des Lich tcs auisic 106 ff.; Geotropis­
mus 90; Hydrotropismus 268; Photo­
t.ropismus 184. 

Reizursachc 4; geotropische 46, 51. 
Reizwert der Lichtfarben 169. 
Rektipetalitiit 44. 
Rosettenblatter, Ptotonastie 11:~. 
Ruhelagen, geotropiscbe 57, 273. 

Pilzfruc h tkorper, Kriimmungen 29. 
Pinguicula 235. 
Plagiotrope Pflanzenteile 70. 
Plasmafiiden zur Reizleitung 27. 
Plasmastrom ung 21, 22; auf Wund-

reiz 246. 
Plasmodium der Schleimpilze 19. 
Polarisation, phototropische 148, 

163. 
Pollenschlauchc, Chemotropismus 

257 ff. 

Samenfaden, Bcwegungen 11; 
Chemotaxis 280. 

Sauerstoff, EinfluB auf Phototro­
pismus 141. 

Schattenblatter 103, 109. 
Scheiden blatt bei Grasern=Coleop­

tile 98. 
Schlafbewegungen der Bliiten 119; 

der Blatter ]24. 
Schleimhiille der Oscillarien -7. 
Schlingpflanzen 84ff. 
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Schreckbewegungen 191, 193, 278, 
303. 

Schwammparenchym 103; Chloro­
plastenbewegungen darin 204. 

Schwarmsporen, Bewegungen 8; 
Chemotaxis 286. 

Schwelle 40. 
Schwerkraft als Reizursache 41. 
Schwimmen, freies 6. 
S ei ten wurzeln, Geotropismus71-75. 
SeitenzwE(ige, Geotropismus 75. 
Sinnesanderung, geotropische 84, 

273; phototropische 155, 173. 
Sinnesorgane 2. 
Sinusgesetz des Geotropismus 64. 
Sonnenblatter 103, 109. 
Spaltoffnungen, Offnen u. SchlieBen 

ll5, 116. 
Staubfaden, reizbare 31, 230ff. 
Spirogyra, Bewegungen bei 30, 91. 
S tarkekorner als Statolithen 51ff. 
Statolithen 51ff. 
Stell vertretende Reizfaktoren 315. 
Stimmung, phototaktische 188; pho-

totropische 157. 
Summation von Einzelreizen 39, 63, 

227, 292. 

Umbelliferen, geotropische Reak­
tionen 80. 

Umstimmung, geotropische 84. 
Unterschiedsschwelle 62; geotro­

pische 65; phototropische 164; zeit­
liche bairn Geotropismus 65. 

Va uc heria,Chloroplastenbewegungen 
202. 

Veranderlic hkei t des geotropischen 
Verhaltens 82. 

Vel' geil ul\g = Etiolement 93. 
VerhaltIiisschwe11e 281, 283. 
Vel' holzte Zweige,geotropischeKriim­

mung 56. 
Verletzungen, Reizwirkung 244ff. 

! Wachstum als Bewegungsmittel 23. 
Wachs tums kurven 101. 
Wachstumsperiode, groBe 101. 
Wachstumssteigerung bei Gelenk-

pflanzen 55; beim Offnen u. SchlieBen 
del' Bliiten 128; bei Rankenkriim­
mungen 217; bei den Schlafbewe­
gungen del' Blatter 128. 

Tageslichtwechsel, Periodische Be­
wegungen ll8; Wirkung auf das ' 
Wachstum 101. 

Warmestarre 29, 149. 
Weber-Fechnersches Gesetz bei der 

Chemotaxis 264. 281£., 290, 304; 
beim Chemotropismus 259, 263; beim 
Gaotropismus 66. 

W echsel del' Helligkeit als Bewegungs­
reiz 109, 129, 193. Tagesschlaf 134. 

Talbotsches Gesetz 165. 
Th ermonas tie von Bliitenstielen 117; 

bei Schlafbewegungen 118, 129. 
Thermotaxis 199. 
Thigmotropismus 211. 
Topochemotaxis 300. 
Torsionen 28; geotropische 77; bei 

Schlafbewegungen 126; bei Schling­
pflanzen 87. 

Transversalgeotropismus 70,273; 
del' Schlingpflanzen 85. 

Tranversalphototropismus 177. 
Traumatropismus 248. 
Tropaeolum, Pbototropismus 172. 
Turgoranderungen als Bewegungs-

ursache 31. 
Turgordruck a13 bewegende Kraft 

25, 31. 

U bel' kr ii m m u ngen, geotropische 38; 
phototropische 151. 

W echsel wir kungen 83, 245. 
Winkellagen, geotropische Reiz­

wirkung 64; phototropische Reiz­
wirkung 167. 

'Vurzeln, Chemotropismus 250ft.; 
Geotropismus 36; Phototropismus 
174, 175. 

Wurzelhaare 24. 75. 
, Wurzelhau be 24. 
! Wurzelkasten, Sachsscher 36. 
, vVurzelranken 212. 
! Wurzelstocke, Geotropismus71;Ein­

fluB des LichtBS auf denselben lI5. 

ZahlenmaBige Forschungsweise 56. 
I Zeiger am Bogen 25. 

Z e 11 k ern, Lageveranderungen 22, 246, 
293. 

Zentrifugalwirkung als Reizur­
sac he 41. 

Zusammenarbeiten del' Teile 27. 
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