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Vorwort. 

Die Herausgabe des zweiten Bandes des "Lehrbuchs der Pflanzen­
physiologie hat sich bedeutend verzogert, da ich in der letzten Zeit 
durch andere Arbeiten stark in Anspruch genommen war. 

Gliicklicherweise hat mein hochverehrter Kollege, Professor Dr. 
F. A. F. C. WENT die Verfassung der Abschnitte Wachstum und Bewe­
gungen iibernommen, wodurch nicht nur das schnellere Erscheinen des 
Buches ermoglicht, sondern auch der wissenschaftliche Wert des In­
haltes erhOht wurde. 

Leningrad, im Januar 1931. 
S. KOSTYTSCHEW. 

Ais Kollege KOSTYTSCHEW mich bat die Bearbeitung der Kapitel 
Wachstum und Bewegungen fiir den zweiten Band seines Lehrbuchs 
der Pflanzenphysiologie zu iibernehmen, habe ich diese Fraga bejahend 
beantwortet. Ich wuBte zwar, daB diese Bearbeitung nicht leicht sein 
wiirde, besonders weil es fast unmoglich ist, die Literatur auf diesem 
Gebiete vollkommen zu bewaltigen. Indessen habe ich die Arbeit den­
noch iibernommen, weil sie mir Veranlassung gab, zwei Sachen in 
den Vordergrund zu stell en : 1. daB die Pflanzenphysiologie sich nicht 
verlieren darf in ein Detailstudium von vielen einzelnen Fallen, sondern 
versuchen muB, immer die groBen Linien im Auge zu behalten, und 2. weil 
ich dadurch Gelegenheit hatte, die Auffassungen, welche allmahlich im 
Utrechter Botanischen Institut zur Geltung gekommen waren und welche 
vielleicht aus den Spezialpublikationen nicht so leicht heraus zu lesen 
waren, der wissenschaftlichen Welt mitzuteilen. 

Utrecht, im Oktober 1931. 
F. A. F. C. WENT. 
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Neuntes KapiteL 

Die Grundlagen der Physiologie der Stoifaufnahme 
und Stoifwanderung. 

Der Energienmsatz im Protoplasma. Eine bestandige Umformung 
der Energie ist das Kennzeichen des Lebens. Hierbei ist vor allem der 
Umstand zu betonen, daB samtliche Hauptsatze der Thermodynamik in 
Lebensvorgangen ihre Giiltigkeit behalten. Bereits LAVOISIER versuchte 
den Zusammenhang zwischen Atmung und einfacher Oxydation durch 
quantitative Warmemessungen zu begriinden. In neuerer Zeit hat na­
mentlich RUBNERl durch genaue calorimetrische Messungen nachge­
wiesen, daB die Verbrennungswarme verschiedener organischen Stoffe 
in und auBerhalb der lebenden Zelle eine und dieselbe bleibt. 1m vorigen. 
Kapitel wurde dargelegt, daB RUBNER auch bezuglich der Energiepro­
duktion bei der alkoholischen Garung zu demselben ResuItat gelangte. 

Andererseits wurde im vorigen Kapitel der Umstand erwahnt, daB 
die Warmeproduktion bei der Pflanzenatmung nach den neueren ge­
nauen Messungen von DOYER2 nicht immer der Verbrennungswarme des 
Atmungsmaterials entspricht: bei gewaltigen Wachstumsvorgangen wird 
die Menge der organischen Stoffe und hiermit auch die Verbrennungs­
warme der jungen Pflanze vermehrt; ein Teil der Verbrennungswarme 
der Nahrstoffe wird also im Organismus aufgespeichert. Bei griinen 
Pflanzen wird direkt die'Sonnenenergie assimiliert. . 

Nun ist im Auge zu behalten, daB organische Stoffe in einem Lebe­
wesen nicht nur einfach angehauft, sondern auch zu Strukturen an· 
geordnet werden. Es ist bekannt, daB eine Herstellung von Strukturen 
in der menschlichen Technik mit einem Energieaufwand verbunden 
ist. Es fragt sich, ob derselbe Sachverhalt auch in biologischen Ge­
staltungsvorgangen wahrgenommen wird. Dies ist nach den Resultaten 
MEYERHOFS3 nicht der Fall. Dieser Forscher hat die Warmeproduktion 
von zwei Portionen der befruchteten Seeigeleier verglichen, wobei 
die eine Portion durch schwache Vergiftung an der Zellfurchung ver· 
hindert wurde. Beide Portionen lieferten gleiche Energiemengen pro 
Einheit des veratmeten Materials. Eine einfache Uberlegung zeigt, daB 

1 RUBNER, M.: Z. BioI. 30, 137 (1894). 
2 DOYER, L. C.: Meded. d. Akad. Wetensch. Amsterd. 17, 62 (1914); Rec. 

Trav. bot. neer!' 12, 372 (1915). 
3 MEYERHOF, 0.: Biochem. Z. 35, 246, 280, 316 (1911). 

Rostytschew-Went, Pflnnzenphysiologie II. 1 



2 Die Grundlagen der Physiologie der Stoffaufnahme nnd Stoffwandernng. 

obiges Resultat durchaus begreiflich ist, indem die in unserer Technik 
zur Herstellung vonStrukturen verwendete Energie nur dazu dient, urn die 
uns notwendigen, in der Natur aber nicht vorhandenen Strukturen auf­
zubauen. Die .Arbeit besteht in mechanischen Leistungen, die bei spon­
tanen Organisationen natiirlich wegfallen oder so gering sind (merwin­
den der Schwerkraft usw.), daB sie durch unsere MeBmethoden nicht 
verzeichnet werden konnen. Wir kommen also zum allgemeinen SchluB, 
daB zur Herstellung der biologischen Strukturen keine Energie ver­
braucht wird. ImZusammenhange damit sind auch die von einigen For­
schern ausgesprochenen Zweifel dariiber, ob der zweite Hauptsatz der 
Thermodynamik in Lebewesen seine Giiltigkeit beibehalt, als unbegrun­
det zu bezeichnen. Chlorophyllhaltige Pflanzen arbeiten im Sinne einer 
Verlangsamung der Entropiezunahme, doch besteht auch hier kein prin­
zipieller Unterschied von einigen Erscheinungen der unbelebten Natur 
(Kreislauf des Wassers, Erhohung des elektrischen Potentials). 

1m vorigen Kapitel wurde darauf hingewiesen, daB zwischen der 
Intensitat des Wachstums und der Atmung ein weitgehender Parallelis­
mus besteht. Dies ist ein direkter Beweis dafiir, daB die Lebensfunk­
tionen einer Zufuhr der kinetischen Energie bediirfen. DaB namentlich 
kinetische Energie als treibende Kraft der Lebensvorgange anzusehen 
ist, leuchtet besonders deutlich bei der Betrachtung der Chemosynthese 
und der Garungen ein. Bei chemosynthetischen Vorgangen werden Oxy­
dationen eingeleitet, welche zu den fiir die in Frage kommenden Bak­
terien vollkommen unnotigen Produkten fUhren. Die Oxydationsreak­
tion ist in diesen Fallen nichts anderes als Energiequelle. Auch die Pro­
dtikte der echten Garungen (alkoholische Garung, Milchsauregarung, 
Buttersauregarung) sind fur die betreffenden Garungsorganismen nicht 
nur unnotig, sondern in groBeren Mengen sogar schadlich. Der gesamte 
Garungsvorgang dient also zu nichts anderem als zum Gewinn der kineti­
schen Energie, die als treibende Kraft samtlicher Lebensvorgange fun­
giert. Hier liegt eines der interessantesten und geheimnisvollsten Ratsel 
der Biologie: der Mechanismus der Energieausnutzung ist uns vollkom­
men unbekannt. Selbstverstandlich ist die zuletzt abgeschiedene Warme 
nur das Endprodukt verschiedener Energieumwandlungen. Die ein­
fachste Annahme ware die Auffassung der gesamten Vorgange der Ge­
staltung als eines komplizierten chemischen V organgs: in diesem FaIle 
diirfte nur die chemische Energie in Betracht kommen. Aus den weiter 
unten zu besprechenden Grunden ist aber eine derartige Voraussetzung 
wenig wahrscheinlich und mussen wir vielmehr annehmen, daB die chemi­
sche Energie der Betriebsvorgange auf eine uns unbekannte Weise die 
uns unbekannten Mechanismen der lebenden Materie tatig macht und 
in verschiedene andere Energieformen urngewandelt wird. Zuletzt trans­
formieren sich diese samtlichen Energieformen in Warme unter Entropie­
zunahme. 

Es ist in der Tat bekannt, daB in allen lebenden Geweben elektrische 
Potentialdifferenzen entstehen, und die Elektrophysiologie der Pflanzen 
hat sich jetzt zu einem stattlichen Zweig der allgemeinen Physiologie 
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ausgebildetl. Ais die wahrscheinlichste Erklarung der Entstehung elek­
trischer Strome Virird gegenwartig die ungleiche Durchlassigkeit der Mem­
branen fUr einzelne Kationen angesehen. Die mechanische Energie 
kommt zum Vorschein in samtlichen Vorgangen des Wachsturns, der 
Zellstreckung und besonders deutlich in Pflanzenbewegungen. Das ein­
fachste und ver breitetste Beispiel der mechanischen Leistung ist die osmo­
tische Arbeit (siehe unten), welche in einer jeden lebenden Zelle voll­
bracht Virird. Das im ersten Band besprochene Leuchten der Pflanzen 
ist ein Beweis davon, daB die chemische Energie der Betriebsvorgange 
(Atmung und Garung) auch in Licht umgewandelt werden kann. 

Diese auBerordentlich wichtigen Vorgange sind experimentell voll­
kommen unerforscht und existiert bisher iiberhaupt keine Methode, urn 
das Wesen der Energieumwandlungen in lebenden Zellen zu untersuchen. 
Immer dringender wird die N otwendigkeit einer Schaffung der Methoden 
zur experimentellen Erforschung der physikalischen und chemischen Vor­
gange innerhalb einer einzigen Zelle. W ARBURG nimmt mit Recht an, 
daB Oberflachenerscheinungen mit den Vorgangen der Energieumwand­
lungen hochstwahrscheinlich zusammenhangen. 

Zum SchluB ist noch die folgende Tatsache zu erwahnen: Die meisten 
Forscher betrachten das Leben als eine Summe der Reizerscheinungen, 
die ihrerseits (wohl unter verschiedenen Einschrankungen) kleinen Ex­
plosionen analog sind. Es ist jedenfalls zweifellos, daB samtliche Reiz­
erscheinungen von plotzlichen Energieauslosungen begleitet sind. Somit 
miissen in lebenden Zellen V orrichtungen zur Regulierung der Bildung 
der kinetischen Energie vbrhanden sein. Auch diese Mechanismen sind 
uns vollkommen unbekannt. 

Die Temperaturkonstante uml der Temperaturkoeffizient der 
Lebensvorgange. 1m erst en Kapitel wurde dargetan, daB samtliche 
Reaktionen organischer Stoffe durch Temperatursteigerung in der Weise 
beschleunigt werden, daB in einem Intervall von 10° die Reaktions­
geschwindigkeit mindestens verdoppelt wird. Auch die meisten in leben­
den Zellen stattfindenden Stoffumwandlungen zeigen einen Temperatur­
koeffizienten 2-3 bei mittleren Temperaturen. Eigentiimlich ist jedoch 
eine sehr starke Erhohung des Temperaturkoeffizienten und gar der 
Temperaturkonstante A (Bd. I, S. 35) der Lebensvorgange bei den nahe 
00 liegenden Temperaturen. Andererseits wird der Temperaturkoeffi­
zient der Lebensvorgange herabgesetzt bei den Temperaturen von 50 bis 
600, die auf das Plasma iiberhaupt koagulierend einwirken. Diese 
Eigentiimlichkeiten sind auf folgende Weise erklarlich: Die Lebensvor­
gange finden in einem organisierten Medium (Protoplasma) statt, das 
bei niederen Temperaturen in einen inaktiven Zustand versetzt wird. 
Der auffallend hohe Wert der Temperaturkonstante im Intervalle 0-50 

bzw. 0-100 bedeutet den beschleunigenden EinfluB der Temperatur 
nicht auf den chemischen Vorgang sensu stricto, sondern auf die Lebens­
fahigkeit des Protoplasmas im allgemeinen. Solange das Zellplasma 

1 STERN, K.: Elektrophysiologie der Pflanzen. 1924. 
1* 
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sich in einem Zustande der Kaltestarre befindet, werden die in ihr 
stattfindenden Stoffumwandlungen gehemmt, auch wenn letztere nichts 
anderes ala Fermentwirkungen sind, die auBerhalb des Plasmas eine bei 
niederen Temperaturen normale Temperaturkonstante besitzen. Solange 
das Zellplasma nicht vollkommen getotet ist, konnen Fermentwirkungen 
in reiner Form nicht erforscht werden. Dies gibt uns ein Mittel, die 
durch lebende Zellen bewirkten Vorgange von den einfachen Ferment­
wirkungen zu unterscheiden. 

Als anschauliche Beispiele der hohen Temperaturkoeffizienten der 
Lebensvorgange bei niederen Temperaturen konnen folgende dienen: 
SLATORl hat fiir die alkoholische Hefegarung bei Temperaturen 15-300 
einen normalen Temperaturkoeffizienten ermittelt. Hingegen erwies sich 
der Temperaturkoeffizient der Garung im Intervall5-lOo ala gleich 7,0 
und im IntervalllO-15° noch immer gleich 4,5. 1m Intervall 35--400 
war hingegen der Temperaturkoeffizient gleich 1,5. W ARBURG2 hat fur 
die l;'hotosynthese der Alge Chlorella sp. bei 100 einen Temperatur­
koeffizienten von 5,0 bzw. 4,7 gefunden, was besonders auffallend ist, 
indem es sich hier urn einen zum groBen Teil photochemischen Vorgang 
handelt. 

Teleologie und Vitalismus. Der Begriff der Kausalitat bildet die 
Grundlage unseres wissenschaftlichen Denkens, wobei zu betonen ist, 
daB man heutzutage die Kausalitat auf folgende Weise definiert: Be­
finden sich zwei Dinge regelmaBig in einer bestimmten Reihenfolge, 
so besteht zwischen ihnen hOchst wahrscheinlich eine funktionelle Ab­
hangigkeit (fruher wurde der Begriff der Kausalitat in roherer Weise 
durch "post hoc ergo propter hoc" bestimmt). Die biologischen Wissen­
schaften unterscheiden sich aber von der reinen Chemie und Physik 
dadurch, daB sie gen6tigt waren, den Begriff der Teleologie einzufuhren, 
der nur fur Lebewesen gilt, da nur auf diesem Gebiet wir in der Lage 
sind, nicht nur von organisierten Strukturen im allgemeinen zu sprechen, 
sondern auch bestimmte Strukturanderungen mit voller GewiBheit vor­
auszusagen. DaB aber hierdurch keine neuen Begriffe von neuen 
Naturkraften postuliert werden, wie es einige biologisch Ungebildete an­
nehmen, erhellt aus der Analyse des Begriffs "ZweckmaBigkeit", die 
bereits von RANT3 mit bewunderungswiirdigem Scharfsinn ausgefuhrt 
worden war. 

Die ZweckmaBigkeit kann nach KANT subjektiv und objektiv sein. 
Erstere wird durch das Gefuhl der Lust oder Unlust beurteilt und bildet 
die Grundlage unserer asthetischen Empfindungen. Sie kommt also hier 
nicht in Betracht, ihre Erlauterung bildet aber eine der genialaten Lei­
stungen des groBen Denkers. Die objektive ZweckmaBigkeit wird hin­
gegen durch den Verstand beurteilt und bildet in gewissen Fallen die 
Grundlage unserer logischen Vorstellungen von den Naturerscheinungen. 

1 SLATOR: J. chern. Soc. Lond. 89, 136 (1906). 
2 W ARBURG, 0.: Biochem. Z. 100, 230 (1919). 
3 KANT: Kritik der Urteilskraft. Ges. Schr. 5, 165-487 (1908). 
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Sie betrifft namentlich organisierte Dinge, das ist planm1i.J3ige SchOpfun­
gen des Menschen und Lebewesen. Uns interessieren hier selbstverstand­
lich nur letztere. 

KANT unterscheidet zwei Arten der objektiven Zweckma13igkeit: die 
relative und die innere. Die relative Zweckmalligkeit betrifft Relationen 
zwischen separaten Lebewesen und ist haufig illusorisch. Namentlich 
diese Art von Zweckmalligkeit wird jedoch in der sogenannten Biologie 
der Pflanzen nur zu oft in Mitleidenschaft gezogen, und Mi13brauche auf 
diesem Gebiete sind wohl die Ursache des schlechten Rufs des Begriffs 
Teleologie. 1m vierten Kapitel (S.243ff.) wurden schon derartige den 
Grundlagen der exakten Wissenschaft widersprechenden Betrachtungen 
der Symbiose und des Parasitismus erwahnt. tJberhaupt sind die meisten 
Erklarungen des Wesens verschiedener Anpassungen problematisch und 
nicht selten unwahrscheinlich. Experimentelle Arbeiten auf diesem Ge­
biet sind eine Seltenheit. 

Hingegen ist die innere Zweckmalligkeit der Organisation der Lebe­
wesen zweifellos. Dies erhellt aus dem Vergleich der Lebewesen mit 
den Produkten der zielbewu13ten schopfenden Tatigkeit des Menschen, 
wo die innere Zweckmalligkeit von vornherein vorausgesehen wird. So 
kann z. B. ein Laie nicht immer die Korrelationen verschiedener Teile 
einer Maschine oder eines Apparats ohne weiteres begreifen. Nichts­
destoweniger zweifelt er nicht daran, zu erkennen, da13 die in Frage 
kommende Maschine zweckmallig gebaut ist. Ebensowenig diirfen wir 
die innere Zweckmalligkeit der Organisation der Lebewesen bezweifeln. 
Der schlagendste Nachweis der zweckmalligen Organisation der Lebe­
wesen besteht in der Betrachtung ihrer ontogenetischen Entwicklungs­
geschichte, worauf hier nicht naher eingegangen werden darf. Es sei 
nur darauf hingewiesen, da13 wir Z. B. die Tatsache nicht bezweifeln 
konnen, da13 die Reservestoffe des Samens der kiinftigen Entwicklung 
des Embryos dienen sollen. Es wird uns wohl nicht einfallen anzunehmen, 
da13 umgekehrt die Vorgange der Entwicklung des Embryos durch die 
Ablagerung der Reservestoffe hervorgerufen werden. 

Diese Ahnlichkeit zwischen den Kunstprodukten und den lebenden 
Organismen ist gegenwartig die hauptsachlichste Grundlage des moder­
nen Vitalismus: die Anhanger dieser Lehre argumentieren auf folgende 
Weise. 1st die Organisation der lebenden Pflanzen und Tiere eine der­
artige, da13 sie nicht blo13 nach den allgemeinen physikalisch-chemischen 
Gesetzen entstehen kann, so sind wir genotigt auch die Existenz von 
Kraften anzunehmen, die nur innerhalb des Protoplasmas tatig sind und 
teleologisch wirken. Die in der letzten Zeit fortschreitenden Erfolge des 
Vitalismus sind nach der Ansicht des Verfassers dieses Buches dem Um­
stande zuzuschreiben, da13 die Gegner der vitalistischen Lehre sich mei­
stens dadurch entkraften, da13 sie das Vorhandensein der inneren Zweck­
malligkeit im Bau der Lebewesen ablehnen. Hierdurch wird ihre Posi­
tion unhaltbar, indem sich der Streit darauf beschrankt, ob alies 
Geschehen im Innern der Lebewesen ausschlie13lich nach dem Gesetz der 
Kausalitat erklart werden kann. Dies ist denn auch nicht der Fall. In 
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diese schwere Lage geriet auch MEYERROF, dessen Ansichten beziiglich 
Vitalismus mit denjenigen des Verfassers dieses Buches beinahe iiber­
einstimmen. Doch versucht MEYERROF das Leben rein chemisch zu er­
klaren, indem er in den Lebewesen nul' eine hohere Organisationsform 
del' Materie erblickt. Dies ist wohl unwahrscheinlich; es ist kaum denk­
bar, daB die planmaBige Organisation eine Folge del' chemischen Zu­
sammensetzung sein diirfte. 

Eine Widerlegung des Vitalismus erfolgt abel' aus del' Analyse des 
Begriffs Teleologie. Sind wir in del' Tat berechtigt, aus diesem Begriffe 
bestimmte physikalisch-chemische SchluBfolgerungen, wie z. B. die An­
nahme besonderer Krafte, zu ziehen 1 Diese Frage liegt im Gebiete del' 
Erkenntnistheorien und wird von KANT auf folgende Weise beantwortet: 
"Eine besondere Art del' GesetzmaBigkeit nach Zwecken kann wedel' a 
priori gedacht, noch aus del' Erfahrung geschlossen werden, da wir uns 
die Natur doch nicht als ein intelligentes Wesen vorstellen diirfen ... 
Gleichwohl wird die teleologische Beurteilung, wenigstens problema­
tisch, mit Recht zur Naturforschung gezogen, abel' nul' um sie nach 
del' Analogie mit del' ZweckmaBigkeit unter die Prinzipien 
del' Beobachtung und Naturforschung zu bringen, ohne sich 
anzmnaBen sie dadurch zu erklaren. Del' Begriff von Verbindungen und 
Formen del' Natur nach Zwecken ist doch wenigstens ein Prinzip mehr 
die Erscheinungen derselben unter Regeln zu bringen, wo die Gesetze 
del' Kausalitat nach dem bloBen Mechanismus derselben nicht zulassen" 1. 

Nach diesel' Auffassung ist also del' Begriff del' Teleologie in del' Wissen­
schaft nichts anderes als ein konventionelles Prinzip zur bequemeren 
Klassifizierung unserer Vorstellungen iiber die Naturerscheinungen. Da­
her ist es unstatthaft, den Begriff Teleologie den aprioristischen Grund­
lagen del' Erkenntnis gleichzustellen und aus diesem Prinzip SchluB­
folgerungen beziiglich des Wesens del' Dinge zu ziehen. Eine ausfiihrliche 
Begriindung dieses Standpunktes ist bei KANT nachzusehen. Hier kann 
diese Frage nicht weiter besprochen werden. 

Del' Vitalismus wirkte in verschiedenen Fallen hemmend auf die 
experimentelle Forschung ein, abel' wohl nicht infolge seines inneren In­
haltes, sondern wegen del' Annahme unkontrollierbarer und angeblich 
allmachtiger Krafte. Auf diese Kriifte werden nur zu oft verschiedene 
unerklarte Erscheinungen zuriickgefiihrt. Eine experimentelle Priifung 
derartiger Annahmen ist freilich unausfiihrbar, und somit findet eine 
Belastung del' Wissenschaft mit willkiirlichen SchluBfolgerungen statt. 

Es muB allerdings darauf hingewiesen werden, daB iiberhaupt die 
Bedingungen del' genauen experimentellen Methode llicht immer ein­
gehalten werden und unkontrollierbare Krafte unter Umstandell auch 
von den vermeintlichen Gegnern des Vitalismus herangezogen werden. 

1 KANT: Kritik del' Ul'teilskraft. Ges. Schl'iften. Ausgabe del' Pl'euB. Akad. 
d. Wissenschaften 5, 360 (1908). Nach del' Ansicht des Verfassel's dieses Buches 
hat H. DRIESCH, del' hel'vorragende Vertreter des model'nen Vitalismus, in seinen 
Auseinandel'setzungen mit KANT den hiel' zitierten Absatz ungeniigend beachtet. 
Vgl. DRIESCH: Del' Vitalismus als Geschichte und Lehl'e, S. 62 ff. 1905. 
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So entstand z. B. die experimentell unbewiesene Lehre von den "leben­
digen" EiweiBstoffen, die sich sowohl durch Konstitution als durch che­
mische Eigenschaften von den bisher bekannten "toten" EiweiBstoffen 
erheblich unterscheiden sollen. KeiIl geringerer als PFLUGERl hat sich 
dahin ausgedriickt, daB die EiweiBstoffe des Zellplasmas lebendig seien. 
Es ist ohne weiteres einleuchtend, daB die Annahme einer lebendigen 
chemischen Substanz nicht mindel' gefahrlich ist als die Annahme einer 
lebendigen Kraft, und zu denselben willkiirlichen unkontrollierbaren 
SchluBfolgerungen fiihren kann. Uberall, wo ein bestimmter bioche­
mischer Begriff ungeniigend definiert ist, k6nnen dieselben Gefahren 
entstehen. Del' Verfasser dieses Buches wies in mehreren Schriften 
ausdriicklich darauf hin, daB del' Begriff "Ferment" und namentlich 
"Fermentwirkung" heutzutage ungeniigend klar ist. Hieraus k6nnen 
dieselben unerwiinschten Folgen hervorgehen. Einige Forscher halten 
in del' Tat, ohne sich dessen bewuBt zu sein, Fermente £iiI' gewissermaBen 
allmachtige Faktoren und glauben schlieBen zu diirfen, daB es einen Fort­
schritt bedeutet, wenn man eine biochemische Reaktion auf eine Fer­
mentwirkung zuriickfiihrt, ohne eine allgemeine zuverlassige Charakteri­
stik del' Fermentwirkungen zu besitzen. In Wirklichkeit bedeutet solch 
ein Fall nicht einen Fortschritt, sondeI'll eine neue Unsicherheit. Solange 
keine aIlgemeinen Merkmale einer fermentativen Reaktion existieren, 
droht del' Begriff "Ferment" ebenso gefahrlich zu werden als del' Begriff 
"vitale Kraft", indem er eine Verwirrung samtlicher chemischer Vor­
stellungen herbeifiihren kann. Es geni.tgt darauf hinzuweisen, daB die 
alkoholische Garung durch ein angebliches Ferment hervorgerufen wird, 
dessen Eigenschaften sich von denjenigen del' bessel' erforschten Fer­
mente in manchen Beziehungen scharf unterscheiden. AIle diese beach­
tenswerten Eigentiimlichkeiten waren abel' bis zur letzten Zeit kein 
Gegenstand 'del' experimentellen Forschung, da die unbegriindete An­
nahme verbreitet war, daB die "Erklarung" als Fermentreaktion er­
sch6pfend ist und keine weitere Ergriindung erheischt. Del' offene Vitalis­
mus ist wohl weniger gefahrlich als eine derartige im Grunde genommen 
ebenfalls vitalistische, abel' scheinbar physikalisch-chemische Erklarung 
einiger biochemischen Vorgange. 

Zusammenfassend ist del' SchluB zu ziehen, daB del' Begriff Teleologie 
in den biologischen Wissenschaften zulassig ist und wir somit eine zweck­
maBige Organisation del' Lebewesen annehmen miissen. Selbstverstand­
lich kann eine derartige Organisation auch im Zellplasma existieren, und 
es ist somit unsere nachste Aufgabe, die Zusammensetzung und die 
Struktur des Protoplasmas naher zu betrachten. 

Die chemische Zusammensetzung des Protoplasm as. REINKE u. 
RODEWALD2 haben die ersten Analysen del' protoplasmatischen Masse 
del' Plasmodien von Myxomyceten ausgefiihrt. Sie wahlten dieses Ob­
jekt aus dem Grunde, weil es die beste Gelegenheit zur Ge,vinnung einer 

1 PFLUGER: Arch. f. Physiol. 10, 251, 641 (1875). 
2 REINKE u. RODEWALD: Unters. bot. lnst. Giittingen 2, 1 (1881). 
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erheblichen Menge des zellfreien Plasmas darbot. Die Resultate der 
Analysen von REINKE und RODEWALD sind in folgender Tabelle zu· 
sammengefa.Bt. 

Gefunden in Prozenten der Trockensubstanz: 
Phosphorproteide (Plastin undNuclein, davonIetzteres sehr wenig) 40 
EiweiB und Fermente (Pepsin) ............ 15 
Nucleinbasen, Ammoniumcarbonat, Asparagin und Lecithin 2 
Kohlenhydrate . . . . . . . . . 12 
Fette. . . . . . ... . . . . . . 12 
Choiesterin . . . . . . . . . . . 2 
Harz ............. 1,5 
Calciumacetat, .formiat und -oxalat 0,5 
Anorganische Saize. . . . . . . . 6,5 
Andere Substanzen. . . . . . . . 6,5 

Es zeigte sich also, da.B phosphorhaltige Eiwei.Bstoffe nur 40 vH der 
Trockensubstanz des Plasmodiums ausmachen. Bereits die ersten Ana­
lysen ergaben, da.B das Protoplasma nicht "zum gro.Bten Teil" aus den 
Eiwei.Bstoffen besteht, wie man friiher auf Grund vollkommen aprioristi­
scher Betrachtungen angenommen hatte. Der von REINKE und RODE· 
WALD eingefiihrte Begriff "Plastin" bedeutet nicht eine einheitliche Sub­
stanz. Sie enthii.lt nur 12 vH Stickstoff und. wurde daher bereits von 
O. LOEWl als ein Gemisch verschiedener Stoffe betrachtet. N.lwANOFF2 
kommt auf indirektem Wege zum Schlu.B, da.B REINKES Plastin nur 
38,5 v H Eiwei.B enthalt. Dies~r Eiwei.Bstoff ist nach I W ANOFF denjenigen 
der Hu.tpilze 3 vollkommen analog und enthalt eine bedeutende Menge 
von Hexonbasen. Bereits im sechsten Kapitel (S.385) wurde darauf 
hingewiesen, da.B die Eiweillstoffe des Zellplasmas scheinbar eine beson. 
dere Gruppe bilden und mit anderen Stoffen labile Verbindungen ein· 
gehen. Plastin enthaIt nach IWANoFF eine gro.Be Kohlenhydratgruppe. 

LEPESCHKIN4 meint, da.B die genannte Kohlenhydratgruppe nicht so 
erheblich ist, wie es I W ANOFF angibt, da ein gro.Ber Teil des Kohlen. 
hydrats in IWANoFFs Versuchen nicht als chemischer Bestandteil, son· 
dern nur als eine Verunreinigung des Plastins anzusehen ware. Nach 
LEPESCHKINS Ansicht ist Plastin nichts anderes als eine Verbindung des 
Eiwei.Bstoffs mit Lipoiden, deren Menge in den Analysen von REINKE 
und RODEWALD zu niedrig gefunden wurde. Auch H. WALTERs kommt 
auf Grund indirekter Beobachtungen zum Schlu.B, da.B im lebenden 
Plasma eine Verbindung von EiweiBstoffen mit Lipoiden enthalten ist. 
Diese Verbindung diirfte aber nicht durch chemische Krafte, sondern 
auf dem Wege der Adsorption bewerkstelligt werden. LEPESCHKIN gibt 
die folgende Tabelle der Analysen des Plasmodiums von Fuligo va· 
rians an. 

1 LOEW, 0.: Bot. Z. 42, 273 (1884). 
2 IWANOFF, N. N.: Biochem. Z. 162,441 (1925). 
3 IWANOFF, N. N.: Ebenda 187, 331 (1923). 
4 LEPESCHKIN, W.: Ber. dtsch. bot. Ges. 41, 179 (1923); Biochem. Z. 171, 

126 (1926). 
I; WALTER, H.: Biochem. Z. 122, 86 (1921). 
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Gefunden in Prozenten der Trockensubstanz: 
Monosaccharide- . . . . . . 14,2 
EiweiBkorper (wasserlosliche) 2,2 
.Aminosauren und Purinbasen 24,3 
Nucleoproteide • . 32,3 
Freie Nucleinsauren . . . . 2,5 
Globulin . . . . . . . . . 0,5 
Lipoproteide .• . . . . . 4,8 
Neutrale Fette. . . . . . . 6,8 
Phytosterin und Phosphatide 4,5 
.Andere organische Stoffe . . 3,5 
Mineralstoffe . . . . . . . 3,4 

Seine Annahme einer Verbindung von EiweiBstoffen mit Lipoiden 
sucht LEPESCHKIN noch dadurch zu begriinden, daB beirn Tode der 
Pflanzen (Hefezellen) ein positiver thermischer Effekt festgestellt werden 
kann1 • Derselbe konnte allerdings von verschiedenen Ursachen her­
ruhren. 

In groBen Zugen zeigen die Analysenresultate von REINKE und LE­
PESCHKIN keine bedelltenden Diskrepanzen. Beide Forscherhaben ein 
und dasselbe Plasmodium ana.Iysiert. 

Neuerdings hat KiESEL2 umfangreiche Untersuchungen uber die che­
mische Zusammensetzung der Plasmodien verschiedener Myxomyceten 
veroffentlicht. Bezuglich des Plastins kommt KIESEL zum SchluB, daB 
sowohlIwANoFFals LEPESCHKIN mitunreinen Praparaten zu tun hatten, 
und daB im Protoplasma keine Verbindungen der EiweiBstoffe mit Koh­
lenhydraten oder Lipoiden nachweisbar sind. Es laBt sich hingegen ohne 
jede Schwierigkeit ein Nucleoproteid isolieren. KiESEL betrachtet Pla­
stin als einen mit Kohlenhydraten verunreinigten albuminoidartigen Ei­
weiBstoff. KIESELS Analysen fuhren zur wichtigen SchluBfolgerung, daB 
die Zusammensetzung verschiedener Plasmodien ungleich ist. Dies ist 
z. B. aus der folgenden Tabelle zu ersehen. 

KIESEL hat auBerdem eine quantitative Hydrolyse von Plastin aus 
verschiedenen Myxomyceten ausgefiihrt und erhielt die fUr EiweiBstoffe 
ublichen Zahlen. Die elementare Zusammensetzung verschiedener Pra­
parate war ungleich. Der N-Gehalt schwankte von 13,58 zu 15,22 vH, 
der Phosphorgehalt von 0,11 zu 0,12 vH und der Schwefelgehalt von 
0,15 zu 0,38 vH. Auch die Fette der Myxomyceten wurden von KIESEL 
eingehend untersucht. 

Aile oben angefiihrten Analysen beweisen, daB EiweiBstoffe nicht 
einmal die Halite der Trockensubstanz der Plasmodien ausmachen. 
AuBerdem ist es wichtig hervorzuheben, daB die chemische Zu.sammen­
setzung verschiedener Plasmodien ungleich ist, und zwar namentlich der 
Gehalt an solchen Stoffen, welche einstirnmig als wichtige Bestandteile 

1 LEPESCHKIN, W.: Ber. dtsch. bot. Ges. 46, 591 (1928). Der thermische 
Effekt ist nach LEPESCHKIN eine Folge der Spaltung der Verbindung EiweiB + 
Lipoid. 

2 KIESEL, .A.: Hoppe-Seylers Z. 11)0, 102 (1925); ebenda, S. 149; 164, 103 
(1927); 167, 141 (1927); 173, 169 (1928). - Planta (Berl.) 2,44 (1926). - Proto­
plasma (Berl.) 6, 332 (1929). 
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Gefunden in Prozenten der Trockensubstanz: 

Reticularia 
lycoperdon 
Plasmodium 

EiweiB (auBer Plastin) 20,65 
Plastin 8,42 
Nucleinsaure (frei u. gebunden) 3,68 
N-haltige Extraktivstoffe 12,00 
ru I~M 
Lecithine (nach P berechnet) 4,67 
Cholesterine 0,58 
01 der Lipoproteide (1) 1,20 
Ein polycyclischer Alkohol 
Harzartige Stoffe (z. T. Artefakte) 
Unbekannte Lipoide 
Fliichtige Sauren 
Reduzierende Kohlenhydrate 2,74 
Nichtreduzierende Kohlenhydrate 5,32 
Glykogen 15,24 
Myxoglykosan 1,78 
Unbekannte Substanzen 5,87 

Lycogala 
epidendron 

Plasmodium 

18,37 
11,96 

5,20 
37,51 

1,16 
0,66 
0,26 
4,29 
1,20 
0,26 
0,53 
1,06 

13,10 
1,79 
2,65 

Unreife 
Fruchtkorper 

18,19 
16,91 

4,30 
31,22 

0,12 
1,31 
2,39 
0,21 
9,04 
2,29 
0,14 
0,46 
1,06 
5,98 
4,87 
2,15 

des Protoplasmas angesehen werden, groBen Schwankungen unterworfen 
ist. Dies fiihrt zur SchluBfolgerung, daB chemische Analysen fiir sich 
uns kaum iiber die Eigenschaften des Protoplasmas unterrichten konnen. 
Der Begriff Protoplasma ist denn auch kein chemischer, sondern eher 
ein morphologischer. Es ist in der Tat sehr schwer, sich vorzustellen, 
daB die im Zellplasma stattfindenden Energieumwandlungen nicht durch 
bestimmte organisierte Strukturen reguliert werden. 1st es aber der Fall, 
so konnen chemische Analysen keine ausschlaggebenden Resultate lie­
fern. Stellen wir uns vor, daB wir verschiedene Uhren im Morser zer­
reiben und alsdann analysieren. Die Resultate der Analysen wiirden je 
nach der Konstruktion einer Ullr verschiedenartig ausfallen. Bleiben 
wir am Beispiel der Uhr, so ist es ebenso klar, daB wir uns eine Uhr 
denken konnen, welche aus ganz anderen Materialien hergestellt ist, 
als sie bei der Uhrenfabrikation iiblich sind. Glas kOnnte z. B. durch 
Bergkrystall, Stahl durch Iridium usw. ersetzt werden. Es liWt sich 
nicht leugnen, daB eine derartige, allerdings auBerst kostspielige Uhr 
vielleicht besser funktioniert hatte als eine gewohnliche Uhr. Diese ein­
fache Betrachtung zeigt deutlich, daB die chemische Analyse keine An­
haltspunkte zur Beurteilung der Wirkung eines Apparats liefern kann. 
Die auffallende Ahnlichkeit zwischen der Wirkung der Lebewesen und 
der Apparate wurde aber bereits von DESCARTES hervorgehoben und 
darf heutzutage kaum mehr bezweifelt werden. 

Der kolloide Zustand des Protoplasmas_ Aus der obigen Betrach­
tung ist einleuchtend, daB namentlich die Struktur des Protoplasmas 
bei allen Lebenserscheinungen eine wicbtige Rolle spielt. Eine bestimmte 
Struktur ist bereits durch die physikalisch -cheinischen Bedingungen der 
Plasmaexistenz vorgeschrieben: Das Protoplasma besteht zum groBen 
Teil aua kolloiden Stoffen und muB also eine kolloide Beschaffenheit 
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besitzen. GAIDUKOV1 hat als erster eine ultramikroskopische Untersu­
chung des Protoplasmas ausgefiihrt. Es zeigte sich, daB die Grundmasse 
des Protoplasmas zweifellos ein heterogenes Medium darstellt. Durch 
die nachfolgenden Beobachtungen anderer Forscher wurde die kolloide 
heterogene Natur des Zellplasmas bestatigt2. Da im Protoplasma ver­
schiedenartige kolloide Stoffe enthalten sind und das Protoplasma auch 
bei Betrachtung mittels des gewohnlichen Mikroskops als nicht homogen 
erscheint und grob-disperse Phasen aufweist, so miissen wir annehmen, 
daB hier ein auBerst kompliziertes heterogenes System mit mehreren 
dispersen Phasen von ungleicher Stabilitat vorliegt. In der Tat andern 
sich die physikalischen Eigenschaften des Protoplasmas unter dem Ein­
flusse von verhaltnismaBig schwachen Einwirkungen. 

Bereits altere Autoren nahmen an, daB die Grundmasse des Proto­
plasmas fliissig ist 3 • Die Hauptgriinde zu dieser Annahme sind die fol­
genden: LIn vielen Zellen gelingt es eine fliissige Bewegung des Zell­
plasmas zu beobachten, wobei zahlreiche Kornchen und die mit der 
Grundmasse des Plasmas nicht mischbaren Tropfchen mitgeschleppt 
werden. Auch die Plasmodien vieler Myxomyceten sind verhaltnismaBig 
diinnfliissig4 • 2. Wird das Protoplasma freigelegt, so bestrebt es sich 
kugelige Gestalt anzunehmen. Auch die Vakuolen haben immer kuge­
lige Gestalt. Eine Ausnahme von dieser Regel machen Pflanzen und 
Pflanzenteile, welche getrocknet und wieder aufbelebt werden konnen, 
ohne daB hierbei das Leben sistiert wird. In trockenem Zustande be­
sitzen sie freilich ein festes Plasma, welches auch auf den anfanglichen 
Stufen der Quellung beim Aufsaugen von Wasser keine kugelige Form 
aufnimmt. 

Die Hauptmasse des Zellkerns stellt zweifellos ebenfalls eine Fliissig­
keit dar. Es sind zahlreiche FaIle einer Kernwanderung durch die Poren 
der Zellwandungen bekannt5 , die bei der Annahme einer festen, wenn 
auch gallertartigen Konsistenz des Zellkernes schwer erklarbar sind. 
Andere Forscher haben mehrmals Stromungen und BRoWNsche Bewegung 
im Kerninnern wahrgenommen 6 • Auch eiue leichte Verschmelzung der 
Kerne in mehrkernigen Zellen spricht fiir die fliissige Beschaffenheit des 
Kerninhalts7 • Besonders iiberzeugend sind vielleicht die Versuche LE­
PESCHKINS8 iiber die Verschmelzung der Kernsubstanz mit dem Proto­
plasma. 

1 GAIDUKOV, N.: Die Dunkelfeldbeleuchtung in der Biologie und Medizin. 
1910. - Kolloid-Z. 6, 267 (1910). 

2 MARINESCO, G.: Kolloid-Z. 11, 209 (1912). - MEYER, A.: Physiologische 
und morphologische Analyse der Zelle, S.41O. 1920. - LEl'ESCHKIN: Kolloid­
chemie des Protoplasmas. 1924. 

3 NAEGELI u. CRAMER: Pflanzenphysiologische Untersuchungen 1 (1855) u.a. 
4 CIENKOWSKI: Jb. Bot. 3, 400 (1863). - HOFMEISTER: Die Lehre von der 

Pflanzenzelle, S. 17 ff. 1867. 
5 Literatur bei NEM:EC: Das Problem der Befruchtungsvorgange. 1910. 
6 MATRUCHOT et MOLLIARD: Rev. gen. Bot. 14, 401 (1902). - GROSS, R.: 

Arch. Zellforschg 14,320 (1917). 
7 NEM:EC, B.: Jb. Bot. 39, 645 (1904). 
8 LEl'ESCHKIN, W.: Kolloidchemie des Protoplasmas, S. 72-75. 1924. 
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Die pflanzlichen Chromatophoren wurden von verschiedenen For­
schern als feste Korper angesehen, und es wurden selbst in denselben 
Hohlungen angenommen, welche mit olartigen Pigmenttropfchen er­
fiillt sein sollen l • Derartige Annahmen sind wohl nicht mehr stichhaltig. 
Es liegen verschiedenartige Griinde vor zur Annahme einer fliissigen 
Konsistenz der Grundmasse der Chromatophoren2 • Interessant sind die 
Beobachtungen PONOlYIAREWS3, welche zur SchluBfolgerung fiihren, daB 
auch die groBen Chloroplasten von Spirogyra zweifellos fliissig sind. 
Es gelingt namlich die Chloroplasten von Spirogyra mit dem Proto­
plasma zu vermischen, wobei die Chloroplastensubstanz Tropfemorm 
einnimmt. 

Die fliissige Grundmasse des Protoplasmas, der Zellkerne und der 
Chromatophoren enthalt freilich verschiedene disperse Phasen, unter 
denen einige fest sein konnen. AuBerdem sind selbstverstandlich ver­
schiedene Stoffe im Protoplasma molekular gelost. Das Vorhandensein 
von grob-dispersen Phasen im Protoplasma haben GAIDUKOV, A. MEYER 
U. LEPESCHKIN4 auf Grund ultramikroskopischer Beobachtungen auBer 
Zweifel gestellt. Hingegen sollen keine kolloidal-dispersen Phasen im 
Protoplasma vorhanden sein 5 , und auch die Verteilung von grob-dis­
persen Phasen ist ungleichmaBig. Man unterscheidet gewohnlich die 
hyaline, kornchemreie AuBenschicht und die kornige Innenschicht des 
Plasmas. Es ist ausdriicklich davor zu warnen, daB man die auBere 
Schicht mit der weiter unten zu besprechenden Hautschicht oder Plasma­
membran verwechselt. Die hyaline Schicht kann umnittelbar unter dem 
Mikroskop wahrgenommen werden, die Plasmamembran ist hingegen un­
sichtbar und wird ihre Existenz selbst von einigen Forschern in Zweifel 
gezogen. LEPESCHKIN6 kommt zum SchluB, daB die hyaline Schicht 
nicht unbedingt notwendig ist, indem sie bei Hydrocha'ris und Elo­
dea vollkommen fehlt. Bei Spirogyra ist abel' nach LEPESCHKIN die 
hyaline Schicht mindestens doppelt so dick als die kornige Masse. 

1m Protoplasma sind nach den ultramikroskopischen Beobachtungen 
yon GAIDUKOV und LEPESCHKIN (siehe oben) sowohlfliissige als zweifellos 
feste disperse Phasen vorhanden, desgleichen in Chromatophoren. 1m 
Zellkern konnten hingegen bisher keine festen dispersen Phasen ent­
deckt werden7 • 

Mit dem kolloiden Zustande del' Grundmasse des Zellplasmas stehen 
ihre elektrischen Eigenschaften und ihre erhebliche Viscositat im Zu­
sammenhange. Die Ladung des Protoplasmas kann je nach den Umstan-

1 PRINGSHEIM: Jb. Bot. 12, 288 (1879-1881). - TSCHIRCH: Untersuchun­
gen tiber das Chlorophyll, S. 9. 1884. 

2 KUSTER, E.: Ber. dtsch. bot. Ges. 29, 369 (1911). - SCHERRER: Flora 
(Jena), N. F. 7,46 (1914). - SENN: Z. Bot. 1919, III ff. u. a. 

3 PONOMAREW, A.: Ber. dtsch. bot. Ges. 32, 483 (1914). 
4 G.UDUKOV, N. a. a. 0.; LEPESCHKIN, W. a. a. 0.; MEYER, A., a. a. O. 
5 MAYER, A. U. SCHAFFER, G.: C. r. Soc. BioI. Paris 64, 681 (1908). 

FAURE-FREMIET: Archives Anat. microsc. 11, 249 (1910) u. a. 
6 LEPESCHKIN, W.: Kolloidchemie des Protoplasmas, S.93-94 (1924). 
7 MARINES co, G.: Kolloid-Z. 11, 209 (1912). - LEPESCHKIN, W. a. a. O. 
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den entweder positiv oder negativ sein 1. Sie hangt offenbar von der 
ungleichen Adsorption verschiedener Ionen durch die Plasmakolloide 
{vgl. dazu Band I, S. 10-11) abo Zur Bestimmung der Viscositat 
des Protoplasmas wurden einige sinnreiche Methoden vorgeschlagen, 
die von FR. WEBER2 zusammengefaBt sind. Die empfehlenswerten Me­
thodensind diefolgenden: I. Man bestimmt die Fallgeschwindigkeit fester 
Kornchen, am besten Starkekorner im Protoplasma und im Wasser und 
nimmt an, daB dieselbe der inneren Reibung umgekehrt proportional 
ist: 2. Eine andere Methode, die vorlaufig nur auf Plasmodien der Myxo­
myceten angewendet werden konnte, besteht darin, daB man in Plasmo­
dien kleine Eisenkornchen einfiihrt und die Stromstarke miBt, die gerade 
ausreicht, um dieselben im magnetischen Felde in Bewegung zu setzen. 

Die Viscositatsmessungen diirften von der groBten Bedeutung sein 
fUr die Beurteilung des Mechanismus der verschiedenen Lebensvorgange 
im ProtopIasma, doch sind leider bisher nur wenige diesbeziiglichen Ver­
Buche ausgefiihrt worden. Nach HEILBRoNN3 ist die Fallgeschwindig­
keit der Starkekorner im Plasma der Coleoptilen von Hafer und Bohne 
etwa 24mal geringer als im reinen Wasser und im Zellsaft derselben 
Objekte etwa zweimal geringer als im Wasser. Die von demselben For­
'Scher ausgefiihrten Bestimmungen ergaben an Hand der elektrometri­
schen Methode, daB die innere Reibung des Protoplasmas des Myxomy­
eeten Physarum mindestens 10-11 mal groBer als diejenige des reinen 
Wassers ist. Bei dem Myxomyceten Reticularia erwies sich die innere 
Reibung gar 16-18mal groBer als diejenige des Wassers. HEILBRONN 
teilt mit, daB auBere Plasmodiumschichten verschiedene Ubergange zwi­
schen dem fliissigen und dem gallertartigen Zustande zeigen. AIle diese 
Resultate beweisen, daB das Protoplasma zum groBten Teil aus hydro 
philen Kolloiden besteht, denn nur diese besitzen in Losungen eine so 
groBe innere Reibung. 

Der Aggregatzustand des Protoplasmas verandert sich leicht unter 
der Einwirkung verschiedener Umstande, und diese leichte Verander­
lichkeit des kolloiden Zustandes spielt wohl eine wichtige Rolle bei den 
Regulationsvorgangen. Vor allem ist der Umstand zu betonen, daB 
wenigstens die auBere Schicht des Protoplasmas nicht selten zu einer 
-Gallerte erstarrt und also als ein fester Korper erscheint. Bei den Plas­
modien der Myxomyceten und den Foraminiferen ist dies eine verbreitete 
Erscheinung. Orbitolites complanatus hebt Z. B. sein ziemlich 
.schweres Kalkgehause an seinen Pseudopodien in die Hohe. Diese Pseu­
dopodien miissen also wohl fest sein. LEPESCHKIN (a. a. 0.) beob­
achtete feste Protoplasmastrange in jungen Haaren der Brennessel und 
in einigen Haarzellen von Primula obconica. Solche Faden konnen 
nicht mit dem iibrigen Protoplasma zusammenflieBen und werden beim 
leichten Andriicken des Deckglases abgebrochen. Nach LEPESCHKIN 

1 HARDlY: J. of Physiol. 47, 108 (1914). - MEIER: Bot. Gaz. 72, 113 (1921). 
2 WEBER, F.: Handbuch der biologischen .Arbeitsmethoden von ABDER­

HALDEN, Liefg. 121 (1914). 
3 HEILBRONN, A.: Jb. Bot. 53, 357 (1914). 
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konnen also auch innere Protoplasmaschichten zu einer festen Gallerte 
erstarren. DaB die Nerven- und die Muskelfibrillen der Tierzellen fest 
sind, scheint allgemein anerkannt zu sein. Auf der Oberflache des Plas­
mas bildet sich haufig eine kolloide Haut, wie es in kolloiden Losungen 
infolge Verminderung der Oberflachenspannung nicht selten der Fall 
ist (vgl. Band I, S.7-9). Es geniigt aber diese Haut in das fliissige 
innere Plasma zu versenken, um dieselbe wieder aufzulosen 1 . Hieraus 
ist ersichtlich, daB die genannte Haut tatsachlich durch eine Anhaufung 
der dispersen Phasen an der Plasmaoberflache entsteht. Genau ebenso 
verfliissigt sich eine Gallerte beim Vermischen mit dem Dispersions­
mittel. 

Durch Verbrauch der dispersen Phasen beim Hungern, schnellen 
Wachstum sowie bei Temperatursteigerung wird die innere Reibung des 
Protoplasmas vermindert, wobei unter Umstanden auch die etwa ent­
standene feste Oberfla.chenhaut wieder aufgelost wird. Die Plasmavis­
cositat der embryonalen und sehr jungen Zellen ist immer groBer als 
diejenige der im Zustande schneller Streckung befindlichen Zellen. Durch 
Temperaturerniedrigung kann die innere Reibung des Plasmas kiinstlich 
gesteigert werden 2 ; die umgekehrte Wirkung iibt eine Temperatursteige­
rung ausa, doch bewirkt die andauernd hohe Temperatur wiederum eine 
Steigerung der Viscositat, wohl infolge der anfanglichen Koagulation der 
Plasmakolloide. Sehr wichtig ist der Umstand, daB einige Reizwirkungen 
auffallende Anderungen der Plasmaviscositat hervorzurufen scheinen. 
So wirken Erschiitterung, geotropische Reizung4 , elektrische Stri:ime5, 

Kohlendioxyd6 , Ather? und einige Elektrolyte. Besonders eigenartig 
scheint in dieser Hinsicht die Wirkung del' Aluminiumsalze zu sein 8. 

In einigen Fallen scheint es hierbei gar zu erner Erstarrung des Plasmas 
zu einer Gallerte zu kommen. Wenigstens hi:irt in einigen Fallen der 
auBerordentlichen Viscositatssteigerung die BRowNsche Bewegung auf 
und ist es unmi:iglich, eine Plasmolyse del' Zellen hervorzurufen. Sehr 
interessant ist die folgende Beobachtung von NEMEC 9 : Beim Zentrifu­
gieren werden die Chromosomen in den sich teilenden Zellen gemeinsam 
mit den Spindelfaden an die Zellwand geschleudert ohne Anderung der 
gegenseitigen Anordnung und der Form der Spindel. Dies bedeutet 
jedenfalls, daB die genannten Zellbestandteile entweder eine feste Kon­
sistenz, oder mindestens einen sehr hohen Grad der Viscositat besitzen. 

1 PFEFFER, W.: Zur Kenntnis der Plasmahaut und Vakuolen, S. 231 256, 
1890. - RHUMBLER: Z. Zool. 83,1 (1905). - LEPESCHlUN, a. a. O. 

2 WEBER, F.: Ber. dtsch. bot. Ges. 41, 198 (1923). 
a HEILBRONN, A.: Jb. Bot. 54, 337 (1914); 61, 319 (1922). 
4 WEBER, F. u. G.: Jb. Bot. 57, 187 (1916). Vgl. jedoch ZOLLIKOFER, C.: 

Beitr. allg. Bot. 4, 449 (1918). 
5 BAYLISS: Proc. roy. Soc. Lond. (B) 91, 196 (1920). - WEBER, F. u. E. 

BERSA: Ber. dtsch. bot. Ges. 40, 254 (1922). 
6 JACOBS, M. H.: Amer. J. Physiol. 50,451 (1922). 
7 HEILBRONN, a. a. O. - WEBER, F.: Ber. dtsch. bot. Ges. 40, 212 (1922). 
8 SZUEKS: Jb. Bot. 52, 269 (1913). 
9 NEMEC, B.: Bull. internat. Acad. Sci. de Boheme 1915, 1. 
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Nach einigen Forschern sollen in der Tat die Chromosomen ein Ent­
mischungsprodukt sein 1. Eine Koagulation unter dem EinfluB von Elek­
trolyten ist die allgemeine Eigenschaft der Kolloide (vgl. Kapitell, 
S.16ff.). Hierbei muB darauf aufmerksam gemacht werden, daB EiweiB­
stoffe und andere Zel1kolloide leicht aus dem Zustande der hydrophilen 
in denjenigen del' hydrophoben Kolloide iibergehen und dann durch ganz 
geringe Salzmengen ausgeflockt werden konnen. 1m fiinften Kapitel 
wurde darauf hingewiesen, daB die regulierende Wirkung der Mineral­
ionen auf das Zellplasma wahrscheinlich auf eine Anderung der Viscositat 
und teilweise Ausflockung der Kolloide zuriickzufiihren ist. Es wurden 
in derTat Koagulationen im lebenden Plasma wahrgenommen, die durch 
Mineralsalze bewirkt werden und allem Anschein nach keine schadliche 
Wirkung ausiiben. Bei dauernder Wirkung konnen allerdings die er­
wahnten reversiblen Zustandsanderungen in irreversible iibergehen2 • 

Derartige irreversible Zustandsanderungen konnen auch unter nor­
malen Lebensverhaltnissen vorkommen. Viele Forscher neigen sich zur 
Ansicht, daB Chondriosomen durch eine nicht umkehrbare Ausflockung 
entstehen3 • Eine nicht umkehrbare Zustandsanderung fiihrt auch zur 
Bildung von Fetttropfen und namentlich zur Bildung der Zellwand. 
Nach STRASBURGER4 bildet sich nach erfolgter Kernteilung vor der Ent­
stehung der eigentlichen Zellwand, die sogenannte primare Zellplatte, 
die aus den in einer Ebene angehauften Kornchen besteht. Spater zeigte 
NAWASCHIN5, daB in jungen Zellen die Wandungen bei entsprechender 
Bearbeitung als durch reihenweise gelagerte Chondriosomen besetzt 
erscheinen. Es scheint also, daB eine Anhaufung von Chondriosomen 
der eigentlichen Membranbildung vorausgeht. Es bleibt vorlaufig dahin­
gestellt, ob die Zellwandbildung ein chemischer Vorgang oder eine Ent­
mischung darstellt. 

Es ist schon langst bekannt, daB der Zellinhalt bei hohen Tempe­
raturen koaguliert wird. LEPESCHKIN6 unterscheidet drei Stufen del' 
Hitzekoagulation. Die erste Stufe wird nur durch eine erhohte Permea­
bilitat fiir Wasser und geloste Stoffe gekennzeichnet. Auf del' zweiten 
Stufe wird eine sichtbare Koagulation del' auBeren Protoplasmaschicht 
wahrgenommen, wo gleichzeitig eine bedeutende Menge von Kornchen 
entsteht. Die dritte Stufe bedeutet eine vollstandige Koagulation des 
Plasmas, wobei die Chloroplasten oft friiher als die Grundsubstanz des 
Plasmas erstarren. Merkwiirdig ist del' Umstand, daB die beiden ersten 
Stufen nach LEPESCHKIN reversibel sind; nur die dritte Stufe ist mit 

1 Vgl. J. SPEK: Arch. Entw.mechan. 46, 537 (1920). 
2 GIERSBERG, H.: Arch. Entw.mechan. 42, 208 (1922). - SPEK, J.: Arch. 

Protistenkde 46, 181 (1923). 
3 SCHERRER: Bel'. dtsch. bot. Ges. 31, 496 (1913). - Flora (Jena) 107, 10 

(1914). - MEYER,A.: Morphologische und physiologische Analyse der Zelle, S.120. 
1920. - HIDEGARD, L.: Arch. Zellforschg 16, 70 (1921). 

4 STRASBURGER, E.: Jb. Bot. 31, 511 (1898). 
5 NAWASCHIN, S.: J. russ. bot. Ges. 1,22 (1916). 
6 LEPESCHKIN, W.: Stud. from the Labor. of Plant Physiology of Charles 

University. Prague, S.5-44 (1923). 
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Absterben der Zelle verbunden. Die Koagulation des Zellplasmas unter 
dem EinfluB solcher Stoffe, die eine Ausflockung und Denaturierung 
der EiweiBstoffe bewirken, ist allgemein bekannt und braucht hier nicht 
besprochen zu werden. 

LEPESCHKINI nimmt an, daB die ununterbrochene Phase des Proto­
plasmas aus einer labilen Verbindung der EiweiBstoffe mit Lipoiden be­
steht. Oben wurde bereits darauf hingewiesen, daB diese Annahme bisher 
rein hypothetisch bleibt. Nach LEPESCHKIN ist die ununterbrochene 
Phase des Plasmas nicht eine wasserige Losung; vielmehr solI Wasser 
in der EiweiB-Lipoidverbindung gelost sein. Auch der Zellkern, die 
Chromatophoren und die Chondriosomen sollen dieselbe chemische Zu­
sammensetzung, aber eine ungleiche physikalisch-chemische Beschaffen­
heit besitzen. Nach HANSTEEN-CRANNER2 besteht die ununterbrochene 
Phase des Protoplasmas aus hydrophilen, aber wasserunloslichen Kollo­
iden, die disperse Phase aber aus wasserloslichen Phosphatiden. Diese 
Losung solI auch die Zellwand imbibieren. . 

Sehr interessant ware es, eine zuverlassige Methode zur Bestimmung 
der Oberflachenspannung des Protoplasmas zu erfinden. Die von 
CZAPEK3 vorgeschlagene Methode besteht darin, daB man die Grenzkon­
zentrationen der Losungen einiger Stoffe ermittelt, die gerade noch dazu 
ausreichen, um einige Bestandteile des Zellsaftes herausdiffundieren zu 
lassen. DieseMethodeistn'ach denAngabenBARANovs4 nichtzuverlassig. 

Annahmen fiber die Strnktnr des Protoplasm as. Bezfiglich der mi­
kroskopisch sichtbaren Struktur des Plasmas muB auf das grundlegende 
Werk A. MEYERs5 verwiesen werden. Hier interessieren uns hauptsach­
lich solche Strnkturen, welche die weiter unten zu besprechenden physio­
logischen Leistungen erklaren konnten. Es bedarf kaum der Erwahnung, 
daB die sichtbare Organisation der Zelle keine Anhaltspunk.te zur Beur­
teilnng der regnlierenden Tatigkeit des Protoplasmas gibt. Auch die 
merkwfirdigen, bei der Mitose stattfindenden Vorgange sind teleologisch 
unerklarbar, und man begnfigt sich gewohnlich mit der Annahme, daB 
die genannten V organge eine vollkommen gleichmaBige Verteilung des 
Chromatins zwischen den Tochterzellen bezwecken. 

Altere Forscher legten dem Protoplasma fibrillare, netzartige, waben­
artige und andere Strnkturen zu. Alle diese Annahmen sind zur Zeit 
so iiberholt, daB sie kaum Erwahnung verdienen. Sie beziehen sich ent­
weder auf den allgemeinen kolloiden Zustand, oder auf kiinstliche Er­
scheinungen, die in kolloiden Medien nach der Ausflockung hervortreten. 
Hauptsache ist hierbei, daB ane alteren Annahmen nur einzelne Falle 

1 LEPESCHlUN, W.: Kolloidchemie des Protoplasmas. 1924. - Biochem. Z. 
171, 126 (1926). 

2 HANSTEEN-CR~NNER: Meld. fra Norges Landbruckshogskola 2, 1 (1922). 
3 CZAPEK, F.: Uber eine Methode zur direkten Bestimmung der Oberflachen­

spannnng der Plasmahaut von Pflanzenzellen. 1911. - KISCH, B.: Biochem. Z. 
40, 152 (1912). 

4 BARANOV, W.: .Arb. Naturforscherges. Univ. Kazan 46, 1 (1914) (.Arbeit 
aus dem Laboratorium von W. LEPESCHKIN [russ.]). 

5 MEY;ER, A.: Morphologische und physiologische Analyse der Zelle. 1920. 
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des Zustandes des Zellplasmas beriicksichtigen. Sie sind gegenwartig 
aufgegeben, abel' durch keine andere Annahme ersetzt. 

Ala lebende Bestandteile del' Pflanzenzelle werden die Grundmasse 
des Zellplasmas, del' Zellkern, die Chromatophoren und die Chondrio­
somen betrachtet. Alles iibrige stellt leblose Einschliisse dar. Nun ist 
aus del' obigen Darstellung zu ersehen, daB die genannten lebenden Be­
standteile del' Zelle meistens eine fliissige Konsistenz aufweisen. Diesel' 
Umstand erschwert auf den ersten Blick das Verstandnis einer Organisa­
tion des Plasmas. Namentlich aus diesem Grunde hatten altere Autoren 
einen gaUertartigen, das ist festen Zustand des Zellplasmas angenommen, 
ungeachtet del' schlagenden Beweisgriinde, die gegen eine derartige An­
nahme sprachen. In neuerer Zeit sucht z. B. SCARTHl darzutun, daB 
wenigstens ein Teil des Zellplasmas immer in einem gallertartigen Zu­
stande verbleibt. In diesem Zusammenhange ist del' folgende inter­
essante Befund von Grc:KLHORN u. WEBER2 zu erwahnen: Del' Zell­
saft des Mesophylls del' Bliitenblatter von Echium und Anchusa 
erwies sich als eine feste gallertartige Substanz. 

Doch hat JOST in seiner Pflanzenphysiologie noch lange VOl' del' 
Entdeckung del' Chondriosomen darauf hingewiesen, daB eine Organi­
sation des Protoplasmas auch bei deren fliissigem Zustande denkbal' 
ist. Hierbei kann natiirlich nicht von einer Struktur, sondern nament­
lich von einer Organisation die Rede sein. JOST machte darauf aufmerk­
sam, daB eine Armee, die doch eine sehr vollkommene Organisation 
besitzt, mit einer Fliissigkeit in del' Beziehung verglichen werden kann, 
daB ihre einzelnen Bestandteile ohne Anderung del' gesamten Konstitu­
tion sich leicht verschieben lassen. Es ist ohne weiteres einleuchtend, 
daB Chondriosomen und andere moglicherweise unsichtbare Partikel­
chen, die in del' fliissigen Masse des Protoplasmas leicht verschiebbar 
sind, individuelle Funktionen besitzen konnen. W ollten wir eine innere 
Organisation des Protoplasmas verneinen, so wiirde uns nichts anderes 
iibrigbleiben, als eine Regulation del' Lebensvorgange durch Krafte an­
zunehmen, die in del' leblosen Natur ohne Analogien sind. Dies ware 
abel' eine vitalistische Betrachtungsweise gewesen. 

Vbrigens ist die innere Reibung des Protoplasmas, besonders an 
del' Oberflache, haufig so groB, daB eine Verschiebung del' einzelnen 
Teile beinahe unmoglich ist, und in derartigen Fallen auch eine Struktur 
im iiblichen Sinne bestehen kann. Dafiir spricht del' Umstand, daB eine 
mecha,nische Behandlung oft den Tod des Plasmas wohl infolge Zersto­
rung del' normalen Struktur herbeifiihrt. So konnen Pflanzenzellen und 
selbst Schleimpilze durch Pressen, Anschneiden und analoge Einwir­
kungen, welche die raumliche Anordnung del' Protoplasmabestandteile 
verandern, schnell getotet werden. 1m selben Sinne wirkt die Eisbildung 
im Zellsafte. Nach den Resultaten von BARTETZKO 3, MULLER-THURGAU4o, 

1 SCARTH, G. W.: Protoplasma (Berl.) 2, 189 (1927). 
2 GICKLHORN, G. u. F. WEBER: Protoplasma (Berl.) 1,427 (1926). 
3 BARTETZKO: Jb. Bot. 47, 55 (1909). 
4 MULLER-THURGAU: Landw. Jb. Hi,453 (1886). 

Kostytschew-Went, Pflanzenphysiologie II. 2 
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MOLISCHl und namentlich MAxlMOW2 ist der Kaltetod der Zelle iminer 
eine Folge der Eisbildung. Geloste Stoffe, welche die Eisbildung ver­
hindern, sind nach MAxmow zugleich Schiitzstoffe gegen Erlrierung. 
Auch der Hitzetod ist wohl eine Folge der Koagulation der Plasma­
kolloide und der daOOt zusammenhangenden Veranderung der Organisa­
tion des Plasmas 3. IWIN4 zeigte, daB vegetative Pflanzenzellen beim 
vorsichtigen Entwassern nicht getotet werden, falls die genuine Plasma­
konstitution unverandert bleibt. Die Ursache des Todes ist soOOt nicht 
der Wasserverlust an sich, sondern die damit verbundene Storung der 
normalen Organisation des Protop]asmas. 

Auch die Plasmolyse fiihrt haufig zum Absterben des Plasmas5, na­
mentlich wenn ein Teil der auBeren Plasmaschicht bei der Plasmolyse 
an der Zellwand kleben bleibt und beim Zusammenballen der plasmati­
schen Masse in diinne Faden ausgezogen wird. Bleibt die Zelle nach 
der Plasmolyse noch am Leben, so wird sie durch Wiederholung dieser 
"Umriihrung" des Plasmas bei der Deplasmolyse immer getotet. In 
diesen interessanten Beobachtungen erblicken wir eine schwerwiegende 
Stiitze der Ansicht, daB eine gewisse Struktur des Protoplasmas fiir das 
Leben unentbehrlich ist. Diejenigen, die eine morphologische Struktur 
des fliissigen Protoplasmas ablehnen, beachten nicht den Umstand, daB 
ein Zusammenmischen des zweifellos fliissigen Zellkerns oder der eben­
falls fliissigen Chromatophoren mit der Grundmasse des Zellplasmas stets 
den Tod herbeifiihrt. Die mikroskopisch sichtbaren Strukturen im Proto­
plasma, denen einstimmig eine hervorragende Bedeutung im Zelleben 
zugelegt wird, existieren also im fliissigen Medium. 

GAIDUKOy6 kommt aber in seinen letzten Schriften zum SchluB, daB 
im Protoplasma gar keine Strukturen existieren, welche fiir das Leben 
ill allgemeinen Sinne des W ortes notwendig seien. Er betrachtet das 
Protoplasma nicht als Ursache, sondern als Folge der Lebensvorgange. 
Der Begriff des Protoplasmas ist nach GAIDUKOY ein dynamischer und 
existieren nach diesem Forscher keine Merkmale, die allen Protoplasmen 
gemeinsam seien. Hierbei wird allerdings wiederuDl die mikroskopische 
Struktur und vor allem das allgemeine Vorlinden des Zellkerns nicht 
in Betracht gezogen. Die primare Ursache der maschinenartigen Tatig­
keit der Lebewesen und namentlich der Regulierung verschiedener Le­
bensvorgange wird von G-AIDUKOY nicht angegeben. Diese Anschauung 
ist wohl als vitalistisch zu bezeichnen, da sie samtliche Regulationen 

1 MOLISCH, H.: Untersuchungen fiber das Erfrieren der Pflanzen (1897). 
2 MAxIMOW, N.: Ber. dtsch. bot. Ges. 30,52,293,504 (1912). - Jb. Bot. li3, 

327 (1914). - Erfrieren und KiUteresistenz der Pflanzen (russ.) (1913). 
3 Literatur: LEPESCHKIN: Kolloidchemie des Protoplasmas (1924). 
4 ILJIN, W.: Jb. Bot. 66, 947 (1927). - Protoplasma (Berl.) 10,379 (1930). 
5 KUSTER, E.: Z. Bot. 2, 689 (1910). - HECHT, K.: Beitr. BioI. Pflanz. 11. 

137 (1912). - HANSTEEN-CRANNER, B.: Meld. Norges Landbruksh. 2, 1 (1922). 
- LEPESCHKIN, a. a. O. - CHOLODNY, N.: Biochem. Z. 147, 22 (1924). -
KARZEL, R.: Jb. Bot. 6li,551 (1926). 

6 GAIDUKOV, N.: Beitr. BioI. Pflanz. lI'i, 357 \1927). - Protoplasma (BerI.} 
6, 162 (1929). 
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auf Krafte zuriickfiihrt, die mit keinen organisierten Strukturen im Zu­
sammenhange stehen und somit unerklarbar sind. 

Aus obiger Darlegung ist ersichtlich, daB unsere Kenntnisse auf dem 
Gebiete del' Plasmastruktur sehr beschrankt sind. Die mikroskopisch 
studierten Strukturen sind un Sinne del' Vorrichtungen zur Regulation 
des Stoff- und des Energiewechsels vorlaufig unerklarbar; andererseits 
sind keine feineren Strukturen beschrieben worden, denen die soeben 
erwahnte Rolle zugeschrieben werden konnte. 

Die Plasmahaut. Eine ausfiihrlichere Besprechung verdient die 
Frage del' Existenz einer unsichtbaren Plasmahaut, welche nach der 
Ansicht del' meisten Forscher das Protoplasma allseitig umkleidet und 
also sowohl von del' Zellwand, als von den Vakuolen abtrennt. Diese 
Plasmahaut ist nicht zu verwechseln mit del' auBeren, sogenannten hya­
linen mikroskopisch deutlich sichtbaren Plasmaschicht. Nehmen wir 
die Existenz einer unsichtbaren Plasmahaut an, so miissen wir bei der 
Erklarung del' Stoffaufnahme durch das Plasma eine wichtige Rolle dem 
V organg del' Osmose zuschreiben. Wenn wir hingegen eine derartige 
Annahme ablehnen, so kommt namentlich den Vorgangen del' Quellung 
und Adsorption (Bd. I, S. 6, 8ff.) eine hervorragende Bedeutung bei del' 
Erklarung del' Stoffaufnahme zu. 

Ais PFEFFER 1 seine klassischen Untersuchungen iiber die Osmose 
ausfiihrte, hat er eine auffallende Ahnlichkeit zwischen dem Verhalten 
des plasmatischen Wandbelegs del' erwachsenen Pflanzenzellen und den 
kiinstlich hergestellten semipermeablen Niederschlagsmembranen her­
vorgehoben. Weiter unten wird dargelegt werden, daB die osmotischen 
Eigenschaften einer erwachsenen Pflanzenzelle mit diinnem plasmati­
schen Wandbeleg und einer Zentralvalmole in del' Tat von diesem Stand­
punkte aus erklart werden konnen, abel' ganz unabhangig von del' Exi­
stenz einer Plasmahaut; in diesem FaIle verhalt sich vielnlehr der 
gesamte Plasmaschlauch als eine semipermeable Membran. Dasselbe be­
trifft auch das Durchdringen verschiedener gelosten Stoffe in den Zell­
saft. Hinsichtlich des Hineindiffundierens verschiedener ge16ster Stoffe 
in das Protoplasma selbst ist es hingegen nicht gleichgiiltig, 0 b wir die 
Existenz einer semipermeablen Plasmahaut annehmen odeI' ablehnen. 
Diesel' grundlegende Unterschied zwischen Zellen mit einer Zentral­
vakuole und Zellen, welche mit dem Protoplasma vollstandig gefiillt sind 
und also keinen Zellsaft enthalten, wurde lange Zeit ungeniigend be­
achtet und erst neuerdings von STILES2 betont. 

Exakte Nachweise del' Existenz einer Plasmahaut gibt es nicht, doch 
wurden verschiedene mehr odeI' weniger wahrscheinliche Griinde zugun­
sten deren Annahme angefiihrt. Zuerst hat DE VRIES3 die folgende Be­
obachtung gemacht: Wenn man Spirogyrazellen mit einer durch Eosin 
gefarbten Salpetersaurelosung plasmoJysiert und allmahlich totet, so 

1 PFEFFER, W.: Osmotische Untersuchungen (1877). 
2 STILES, W.: Permeability (1924). 
3 DE VRIES, H.: Jb. Bot. 16, 465 (1885). 

2* 
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wird das Protoplasma rot gefarbt, die Vakuolen bleiben aber ungefarbt 
und treten als weiBe Kugeln aus dem rotgefarbten Zellinhalte deutlich 
bervor (Abb. 1). Erst nacb langerer Zeit farbt sicb aucb der Inbalt der 
Vakuolen. In diesem Falle ist die Existenz einer semipermeablen Mem­
bran an der Grenze der Vakuolen zwar zweifellos, doch handelt es sich 
hier nach LEPESCHKINI um eine postmortale Erscbeinung. Zu derselben 
SchluBfolgerung gelangt auch BAYLISS2. LEPESCHKIN (a. a. O.) bebaup­
tet. daB die Rautscbicht des Plasmas ebenso me die Kernhaut, welcbe 
die Rauptmasse des Zellkerns yom Protoplasma abtrennen soIl, bei vielen 
Pflanzen und einzelnen Pflanzenzellen uberbaupt fehIt. 1st aber eine 
derartige Plasmabaut vorhanden, so stellt sie nichts anderes dar, als 
diejenige feste Scbicht, die an der Oberflache der kolloiden, besonders 

v 

aber eiweiBhaltiger Losungen dadurch ent­
stebt, daB die Oberflachenspannung der kol­
loiden Losung herabsetzende Stoffe sich an 
der Oberflache anbaufen (vgl. Bd. I, S. 7ff.). 
LEPESCHKIN wehrt sich besonders gegen die 
Annahme einer sich yom ubrigen Plasma 
scharf unterscheidenden semipermeablen Raut, 
welche nacb PFEFFER eine allgemeine Be­
schaffenbeit des Protoplasmas darstellt. Diese 
Annahme steht LEPESCHKINS Meinung nacb 
im Widerspruche mit der folgenden Tatsache: 
,Vird die Plasmahaut in die Grundmasse des 
Protoplasmas versenkt, so lost sie sich voll­
kommen. Auch LAPICQUE3 auBert sich scharf 
gegen die Annahme einer semipermeablen Plas­
mahaut. 

Die meisten Forscber neigen sich aber zur 
Annahme der Existenz einer bestandigen Plas­
mahaut, die auch beim Reraustreten des nackten 

Protoplast.en aus einer Zelle sich schnell bilden solI. Die wichtigsten 
Grunde zugunsten einer solchen Annahme sind die folgenden. 

Abb.1. Eine gefarbte Spiro­
gyrazelle . • (Erkliirung im Text.) 
p Protoplasma, c Chlorophyll, 

v Vaknolenbiinder. 
(Nach DE VRIES.) 

Die uItramikroskopischen Beobachtungen von GAIDUKOV4 und na·­
mentlich von PR.ICE5 zeigen, daB die auBerste Plasmascbicht sich von 
der Grundmasse dentlich unterscheidet. Diese auBere dunne Scbicht 
wird laut der Aussage von PRICE nach auBen gespannt an den Stellen, 
wo Plasmafaden, welche die Zentralvakuole durchsetzen, mit der Grund­
masse des Plasmas verschmelzen. PRICE nimmt an, daB eine Haut-

1 LEPESOHKIN, W.: Kolloidchemie des Protoplasmas (1924). - Ber. dtsch. 
bot. Ges. 44,7 (1926). - Science (N. Y.) 68,45 (1928). 

2 BAYLISS, W. M.: Principles of General Physiology (1920). - Vgl. aucp 
KITE, G. L.: BioI. Bull. Mar. bioI. Labor. Wood's Hole 26, 1 (1913). - Amer. J. 
Physiol. 32, 146 (1913); 37,282 (1915). 

3 LAPICQUE, L.: Ann. de Physiol. 1, 85 (1925). 
4 GAIDUKOV, N.: Dunkelfeldbeleuchtung und Ultramikroskopie in der Bio­

logie und Medizin (1910). 
5 PRICE, S. R.: Ann. of Bot. 28, 601 (1914). 
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schicht schon aus dem Grunde postuliert werden muB, well nach der 
Plasmolyse die kolloiden Partikelchen bei der Plasmabewegung in die 
umgebende Fllissigkeit nicht libergehen. 

SEIFRIZl kommt auf Grund seiner Versuche liber Mikrosektion zum 
SchluB, daB eine Hautschicht des Plasmas wohl existiert, und zwar aus 
einem hydrophilen Kolloid von sehr groBer inneren Reibung besteht. 
Diese Substanz befindet sich im Zustande eines Gels, wird aber gelost 
bei der Plasmabewegung. Hort dieselbe auf, so entsteht wieder eine 
feste Hautschicht. Laut dieser Auffassung hat die Hautschicht mit der 
bestandigen Plasmahaut von PFEFFER und DE VRIES nichts gemeinsam. 
Es ist einleuchtend, daB eine Plasmahaut im Sinne SEIFRIZS und LE­
PESCHKINS sich weder in chemischer Zusammensetzung noch in kolloi­
daler Beschaffenheit von der Grundmasse des Protoplasmas unterschei­
den kann. Ist es aber der Fall, so sind wir nicht berechtigt, prinzipielle 
Unterschiede der Durchlassigkeit zwischen dem Grundplasma und der 
Hautschicht anzunehmen. Wir diirfen nur voraussetzen, daB die auBerste 
Plasmaschicht konzentrierter ist und eine groBere innere Reibung besitzt 
als die Grundmasse des Protoplasmas. Infolgedessen konnte die Haut­
schicht groBere Widerstande der Diffusion der gelosten Stoffe leisten. Der 
U nterschiedmit dem Grundplasma bleibtaber hierbeinur einquantitativer. 

Als die zuverlassigsten Nachweise der Existenz der Plasmahaut wer­
den gewohnlich die Resultate der elektrometrischen Bestimmungen an­
gesehen. So haben verschiedene Forscher gefunden, daB lebende Zellen 
dem elektrischen Strome einen groBen Widerstand entgegensetzten2. 
Dieser Widerstand wird unmittelbar nach dem Tode erheblich herab­
gesetzt, was auf eine Zerstorung der Hautschicht zurUckgefiihrt wird. 
Es bedarf kaum der Erwahnung, daB die genannte Erscheinung auch 
anders erklart werden konnte. Spaterhin berichteten OSTERHOUT, Do­
MON U. JACQUES3 darliber, daB die Vakuolenschicht des Plasmas der Alge 
Valonia gegenliber der auBeren Plasmaschicht positiv geladen ist. Die 
maximale Potentialdifferenz betrug in Versuchen der genannten For­
scher 38 Millivolt. Diese Beobachtung soll beweisen, daB die beiden 
Hautschichten ungleich sind und also nicht auf allgemeine Eigenschaften 
der Kolloide zurUckgeflihrt werden dlirfen. Demgegenliber ist darauf 
zu verweisen, daB die Eigenschaft der Raut auf der Oberflache der kolloi­
den Losungen nicht nur von der Zusammensetzung der kolloiden Losung 
selbst, sondern auch von der Zusammensetzung der angrenzenden Phase 
abhangt. Nun ist die Zusammensetzung des Zellsaftes mit derjenigen 
des Seewassers nicht, identisch. WEIS4 kommt auf Grund seiner Beobach­
tungen liber Kataphorese zum SchluB, daB eine Hautschicht des Plasmas 
wohl existiert, und zwar aus dem Grunde, weil eine Hautschicht bei der 

1 SEIFRIZ, W.: Ann. of Bot. 36,269 (1921). 
2 STEWART, G. N.: Zbl. Physiol. 11, 332 (1897). - MCCLENDON: Amer. J. 

Physiol. 27, 240 (1910). - OSTERHOUT, W. J. V.: Science (N. Y.) 36, 350 (1912). 
- STILES, W. a. I. J<iRGENSEN: New Phytologist 13, 226 (1914). 

3 OSTERHOUT, W.J. V., DOMON, E.B. u. A.J.JACQUES: J. gen. Physiol. 11, 
193 (1927). 

4 WEIS, A.: Planta (Berl.) 1, 145 (1925). 
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Kataphorese nur an der Vakuolengrenze, nicht aber an der auBeren 
Obedlache des Protoplasmas entsteht. WEIS weist auBerdem darauf bin, 
daB Plasmafaden, die wohl eine groBere Menge der Substanz der Plasma· 
haut enthalten, gegeniiber Temperaturanderungen und Wirkung der pro· 
teolytischen Fermente resistenter als die Grundmasse des Plasmas sind. 

Fassen wir das oben Erorterte zusammen, so sehen wir, daB die 
Existenz del' Plasmahaut durch keinerlei direkte Beweise bekraftigt 
wird. Fiir das Verstandnis des Wesens der osmotischen Vorgange 
in den Pflanzenzellen ist dieser Umstand allerdings belanglos, da 
wir den gesamten plasmatischen Wandbeleg der erwachsenen Zellen als 
eine gewissermaBen semipermeable Membran betrachten diirfen, indem 
die vorhandenen Messungen des osmotischen Druckes am Zellsaft aus· 
gefiihrt worden sind. Dasselbe gilt fiir die Diffusion verschiedener Stoffe 
aus dem AuBenmedium in den Zellsaft. Bei del' Beschreibung der dies· 
beziiglichen Vorgange wird also clie Frage der Existenz der Plasmahaut 
iiberhaupt nicht diskutiert werden. Was nun die Aufnahme verschie· 
dener Stoffe durch das Protoplasma selbst anbelangt, so miissen aIle 
Theorien der Stoffaufnahme der Existenz odeI' Nichtexistenz einer selb· 
standigen Plasmahaut Rechnung tragen. Bisher haben fast aIle Forscher 
leider keine schade Grenze gezogen zwischen dem Eintritt verschiedener 
geli:isten Stoffe in das Plasma und in den Zellsaft, was zu manchen MiB· 
verstandnissen gefiihrt hat. 

Diffusion. Eine allgemeine Eigenschaft der Gase besteht darin, daB 
ihre Molekiile sich in gleichem Abstande voneinander befinden. Wird 
dieses Gleichgewicht gestort, so steIlt es sich nach einiger Zeit spontan 
wieder her. Lassen wir z. B. einen mit bestandigem Gas gefi:illten Be· 
halter mit einem anderen ganz leeren Behalter kommunizieren, so wird 
das Gas in den leeren Raum so lange einstromen, bis eine vollkommen 
gleichmaBige Verteilung der Gasmolekiile in den beiden miteinander vel'· 
bundenen Behaltern zustande kommt. Genau dasselbe Verhalten zeigen 
zwei verschiedene Gase, wenn sie zuerst in gesonderten Behaltern ver· 
schlossen sind und alsdann eine Verbindung zwischen den beiden Behal· 
tern hergestellt wird. Die beiden Gase verteilen sich ganz unabhangig 
voneinander (natiirlich wenn sie miteinander chemisch nicht reagieren) 
gleichmaBig in gesamtem Raume der heiden Behalter. DieserVorgang 
heiBt Diffusion. 

Derselbe Vorgang findet auch in Fliissigkeiten statt. Auch die in 
fliissigen Medien gel6sten Stoffe verhalten sich wie Gase, nur ist die 
Diffusion in diesem FaIle wegen del' inneren Reibung eine erheblich 
langsamere. Uberhaupt ist die Geschwindigkeit del' Diffusion geloster 
Stoffe von del' physikalisch.chemischen Natur derselben, der Konzen· 
tration und der Temperatur abhangig 1 • Nach FICK2 kann die Diffusions. 
geschwindigkeit durch die folgende Gleichung ausgedriickt werden: 

de 
dC= -D- dt. 

dx 

1 GRAHAM, T.: Philosophic. Trans. roy. Soc. Lond. 140, 1 (1850). 
2 FICK: Poggend. Ann. 94, 59 (1855). 
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Hier ist 0 die Menge des gelOsten Stoffes, welche in einem Punkt x, 

wo das Konzentrationsgefalle gleich ~;- ist, in der Zeit dt eine lineare 

Einheit durchwandert. D ist die Diffusionskonstante; sie bedeutet die 
Substanzmenge, die beim Konzentrationsgefalle gleich II in der Zeit­
einheit eine lineare Einheit durchwandert. 

Die Diffusionskonstante verschiedener Stoffe ist sehr ungleich. Sie 
verandert sich auBerdem sehr stark in Abhangigkeit von der Temperatur 
und der Konzentration der Losung. Sie ist gewohnlich groB bei Elektro­
lyten und Stoffen von niedrigem Molekulargewicht. Bei Zuckerarten 
und namentlich bei kolloiden Stoffen ist die Diffusionskonstante sehr 
gering. Fur Gase hat man schon langst die Abhangigkeit der Diffusions­
konstante Yom Molekulargewicht durch die folgende Gleichung ausge­
driickt: 2 

D.ym=K, 
wo m das Molekulargewicht des Gases ist. Fur geloste Nichtelektrolyte 
hat HERZQ(}3 die folgende Gleichung vorgeschlagen: 

D·7j·F=K, 
wo r; die innere Reibung des Losungsmittels und v das spezifische Vo­
lumen ist. In diesem FaIle muB also der inneren Reibung Rechnung 
getragen werden. Obige Gleichung wurde ffir verschiedene Stoffe als 
zutreffend gefunden "'. 

Findet eine Diffusion in heterogenen Medien statt, so gilt die fol· 
gende Regel: Bleibt die MolekulgroBe eines bestimmten Stoffes in beiden 
angrenzenden Phasen eine und dieselbe, so besteht beim eingetretenen 
Gleichgewicht ein konstantes Verhiiltnis zwischen den Konzentrationen 
des in Frage kommenden Stoffes in den beiden Phasen: 

c1 _ K ' 
C2 - • 

Diese GroBe heiBt "Verteilungskoeffizient". Sie verandert sich nicht 
in Gegenwart von anderweitigen Stoffen. 

Findet hingegen in einer bestimmten Phase Polymerisation des ge­
losten Stoffes statt, so verandert sich die obige Gleichung in: 

~--K cVn - , 
wo n die Anzahl der zu einem Komplex assoziierten Molekiile des ge-

1 Dies ist der Fall wenn zwei Fliissigkeitsebenen (im Durchschnitt um eine 
lineare Einheit voneinander entfernt) ein Konzentrationsgefalle von 1 aufweisen. 

2 EXNER, F.: Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. Kl. 70, 465 
(1874); 71), 263 (1877). 

3 HERZOG, R. 0.: Z. Elektrochem. 16, 1003 (1910). 
'" PADOA, M. e F. CORSINI: Atti Accad. Lincei, Rendic., ser. 5, 24,461 (1915). 
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losten Stoffes bedeutet. Beachtenswert ist die Ahnlichkeit dieser Glei­
chung mit derjenigen der Adsorption: 

~ = Kolin, 
m 

wo ~ die Menge der adsorbierten Substanz auf der OberfIacheneinheit m 
des Adsorbens bedeutet und also durch 0 1 ausgedriickt werden kann. 
Dann haben wir genau dieselbe Gleichung, wie im FaIle einer mit Poly­
merisation kombinierten Diffusion. 

Der Temperaturkoeffizient der Diffusion ist niedrig und schwankt 
von 1,2 ·zu 1,3. 

Der Diffusionskoeffizient der Elektrolyte wird haufig durch verschie­
dene Nichtelektrolyte erheblich herabgedriickt. Dies ist z. B. aus dem 
folgenden Beispiel zu ersehen1 : 

Diffusion von KCl in Zucker- und GlycerinHisungen. 

Substanz 

Keine 
Rohrzucker 

Gly~erin 

Konzentration 
(Grammoleklile im Diffuslonskoeffizient 

Liter) 

1,5 
2,0 
5,0 
7,5 

1,53 
0,49 
0,25 
0,50 
0,20 

Diese machtige Einwirkung der Nichtelektrolyte auf die Diffusion 
der Elektrolyte hat eine groBe physiologische Bedeutung, wurde aber 
bisher ungeniigend beachtet. 

In diesem Zusammenhange ist auch der folgende Umstand zu er­
wahnen: Altere Autoren behaupteten, daB die Diffusionsgeschwindigkeit 
in Gelatine und anderen Gelen dieselbe ist wie in reinem Wasser. Diese 
Annahme wurde jedoch durch die neueren Untersuchungen nicht be­
statigt; es zeigte sich vielmehr, daB KoIloide die Diffusionsgeschwindig­
keit der SaIze ebenso wie Zuckerarten und andere Nichtelektrolyte 
herabsetzen2 • Noch starker wird die. Diffusion der Kolloide selbst durch 
die Gegenwart von anderen Gelen gehemmt; dieselbe kommt meistens 
praktisch iiberhaupt nicht zustande. 

Die Methoden der quantitativen Bestimmung der Diffusion sind 
in den Handbiichern der allgemeinen Physik beschrieben. Meistens be­
nutzt man folgende Verfahren: 1. Eine direkte chemische Analyse ver­
schiedener Losungsschichten nach bestimmten Zeitintervallen. 2. Eine 
Leitfahigkeitsbestimmung verschiedener Losungsschichten (bei der Dif­
fusion der Elektrolyte). 3. Eine Bestimmung der Farbenveranderung 
von geeigneten Indicatoren, die mit der Diffusionsgeschwindigkeit der 
die Farbenveranderung hervorrufenden Substanz gleichen Schritt halt. 

1 OEROLM, L. W.: Medde!. Vetenskapsakad. Nobelinst. 2, Nr 22/23 (1912). 
2 COLEMAN, J. J.: Proc. Roy. Soc. Edinburgh 15, 249 (1888). - H. BEeR­

HOLD, u. J. ZIEGLER: Z. physik. Chem. 56, 105 (1906). - STILES, W. a. G. S. 
ADAIN: Biochem. J. 15, 620 (1921). 
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Osmose. Als Osmose bezeichnet man eine Diffusion durch Mem­
branen. Dieselben sind fiir verschiedene Stoffe in sehr ungleichem Grade 
durchIassig. Schon Hingst unterscheidet man mit GRAHAMl Kolloide, 
welche durch solche Membranen wie Pergamentpapier, Tierblase, 
Kollodiumhaut praktisch nicht diffundieren, von den Krystalloiden, 
welche durch die genannten Membranen verhaItnismaBig leicht ein­
dringen. Ubrigens permeieren auch verschiedene Krystalloide sehr un­
gleich und zwar meistens schwerer als reines Wasser. Es ist also ohne 
weiteres klar, daB eine und dieselbe Losung sich bei der Diffusion anders 
als bei der Osmose verhalt. 

Stellen wir uns zunachst vor, daB eine konzentrierte Zuckerlosung 
vom reinen Wasser durch eine der oben erwii.hnten Membranen getrennt 
ist. Dem Bestreben der Zuckermolekiile, 
in gleiche Abstande voneinander zu ge-
langen, wird zunachst in einem groBeren 
MaBe durch Diffusion des reinen Was-
sers durch die Membran als durch die 
Diffusion der Zuckermolekiile selbst 
Folge geleistet, da die Membran reines 
Wasser bedeutend schneller als Zucker 
durchlaBt. Doch wird schlieBlich ein 
Konzentrationsausgleich des Zuckers zu 
den beiden Seiten der Membran herge-
stellt, da die Zuckermolekiile durch die 
Membran ebenfalls eindringen. Dieser 
Sachverhalt wird im sogenannten Os-
mometer von DUTROCHET (Abb. 2) ver-

PX---:== .' . 
--E:3--

anschaulicht. Der genannte Forscher 
hat als Erster die osmotischen Vor­
gange regelmaBig studiert2 • Aus der Ab­
bildung ist zu ersehen, daB das Du­
TROCHETsche Osmometer aus einem um- Abb. 2. ?~:l:~!':; i~nT~WOCHET. 
gekehrt gestellten Trichter mit Steigrohr 
besteht. Die breite Seite des Trichters ist mit Tierblase oder Pergament­
papier verschlossen und in eine Schale mit reinem Wasser versenkt. 
1m Innern des Trichters befindet sich eine konzentrierte Zuckerlosung. 
Anfanglich erfolgt die Endosmose des Wassers in den Trichter mit 
einer groBerenGeschwindigkeit als die umgekehrteExosmose desZuckers 
in die Schale; infolgedessen vergroBert sich das Fliissigkeitsvolumen im 
Trichter, die Losung steigt im Rohr und es entsteht zunachst ein erheb­
licher hydrostatischer Druck im Trichter. Da aber auch Zucker langsam 
aber unaufhorlich ins auBere Wasser gelangt, so wird das Konzentra­
tionsgefalle und mithin auch der hydrostatische Druck zu den beiden 
Seiten der Membran allmahlich ausgeglichen. In diesem Moment ist 

1 GRAHAM, T.: Liebigs Ann. 121, 1 (1861). 
2 DUTROCHET, R.: Ann. Chim. et Phys., ser. 2,30,393 (1827); 37,191 (1828); 

49, 411 (1832); 51, 159 (1832). 
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auch kein Unterschied im Flussigkeitsniveau innerhalb und auBerhalb 
des Trichters bemerkbar. 

Dieser einfache Versuch zeigt, daB bei der ungleichen Permeabilitat 
der Membran fur Wasser und die darin.ge16sten Stoffe ein hydrostatischer 
Druck entsteht. Derselbe ist zwar vorubergehend, aber nur deswegen, 
weil das Konzentrationsgefalle sich allmahlich ausgleicht. Ware die 
Membran fur den in Wasser gelosten Stoff vollkommen impermeabel, so 
soUte ein andauernder Druck entstehen. Oben wurde bereits erwahnt, 
daB Kolloide durch Tierblase und Pergamentpapier praktisch nicht 
diffundieren, doch sind die durch kolloide Losungen hervorgerufenen 
Drucke aus den weiter unten zu erorternden Griinden sehr gering und 
entsprechen durchaus nicht denjenigen hydrostatischen Drucken, die 
in Pflanzenzellen gemessen werden. 

Es existieren aber Membranen, welche nicht nur fUr Kolloide, sondern 
auch fur krystallinische Stoffe, darunter auch fUr Elektrolyte, so wenig 
permeabel sind, daB die durch Losungen dieser Stoffe bewirkten hydro­
statischen Drucke sehr lange Zeit fortbestehen und also gemessen werden 
konnen. Es sind dies die sogenannten semipermeablen Membranen. Ais 
semipermeabel werden theoretisch solche Membranen bezeichnet, welche 
nur das Losungsmittel, aber keinerlei ge16ste Stoffe durchlassen. In del' 
Praxis sind jedoch derartige Membranenbisher unbekannt: die experi­
mentell erforschten "semipermeablen" Membranen unterscheiden sich 
von den permeablen (wie Tierblase, Pergamentpapier u. a.) nicht quali­
tativ sondern nur quantitativ, indem sie gelOste krystallinische Stoffe 
viel weniger durchlassen. Doch ist diesel' Unterschied sehr bedeutend 
und praktisch bleibt haufig das Konzentrationsgefalle tagelang unver­
andert, wodurch eine genaue Messung des entstandenen Drucks ermog­
licht wird. 

Die Eigenschaften der semipermeablen Membranen (unter obiger 
Einschrankung) besitzen in erster Linie die sogenannten Niederschlags­
membranen, die durch Ionenumtausch aus Kupfersalzen und Ferro­
cyankalium, Chlorcalcium und Dinatriumphosphat, Eisensalzen und 
Ferrocyankalium u. a. entstehen1 • Tragt man in Ferrocyankalium-
16sung einen kleinen Krystall von einem 16slichen Kupfersalz ein, so be­
merkt man alsbald an Stelle des Krystalls einen mit der Losung des ver­
wendeten Kupfersalzes gefUllten Beutel. Die Membran des Beutels be­
steht aus unloslichem Ferrocyankupfer und bildet sich auf folgende 
Weise. Als del' Krystall sich aufzu16sen beginnt und allseitig von einer 
Losung des Kupfersalzes umgeben wird, bildet sich an der Grenze dieser 
Losung und der auBeren Ferrocyankaliumlosung ein Niederschlag von 
Ferrocyankupfer. Die entstandene Membran ist sowohl fur Kupfersalz, 
als fur Ferrocyankalium schwer, fUr Wasser hingegen leichter permeabel. 
Das Wasser dringt demnach ins Innere des Beutels ein und es entsteht 
also ein Druck im Beutel. Die sehr dunne und nicht elastische Membran 
birst an Stelle des geringsten Widerstandes und die Kupfersalz16sung 
------

1 TRAUBE, M.: Zbl.lVled. Wiss. 1864, 609; 1866,97,113. - Arch. f. Physiol. 
87, 129 (1867). 



Osmose. 27 

flieBt aus dem entstandenen Loch heraus. Doch tritt diese Losung so­
fort mit der Ferrocyankaliumlosung in Kontakt, und es bildet sich an 
dieser Stelle wiederum eine semipermeable Membran, welche die ent­
standene Spalte verschlieBt. Der Schlauch hat sich infolgedessen etwas 
vergroBert. Der gesamte Vorgang wiederholt sich; der Schlauch wachst 
ruckweise und nimmt je nach den Bedingungen des AuBenmilieus ver­
schiedenartige Formen ein. Es sind dies die sogenannten TRAUBESchen 
Zellmodelle, die nach der Ansicht einiger Forscher das Wachstum der 
Zelle erlautem sollen. 

Fiir quantitative osmotische Untersu­
chungen sind die in obiger Weise entstan­
denen Membranen wegen ihrer Labilitat 
unbrauchbar, und direkte Messungen des os­
motischen Drucks wurden erst durch die 
klassischen Untersuchungen PFEFFERSI er­
moglicht. An Rand der folgenden sinn­
reichen Versuchsanordnung hat PFEFFER die 
TRAuBEsche Niederschlagsmembran gegen 
eine feste aber .leicht permeable Widerlage 
gelegt (Abb. 3). Er benutzte Cylinder aus 
porosem Ton, welche zu Elementen benutzt 
werden. Diese Cylinder wurden zunachst mit 
Wasser injiziert und dann in eine Losung von 
Kupfersulfat gestellt, wahrend in das Innere 
der Zylinder sogleich oder nach einiger Zeit 
Ferrocyankaliumlosung gebracht wurde. 
Unter diesen Verhaltnissen dringen die bei­
den Membranogene in die sie trennende 
Tonscheidewand ein und bilden innerhalb 
der Poren eine Niederschlagsmembran aus 
Ferrocyankupfer. Noch besser bewahren sich 
nach PFEFFER Toncylinder mit Membranen, 
die der Innenflache aufgelagert sind. Zu die­
sem Zwecke imbibiert man zunachst die po­
rosen Toncylinder allseitig mit Kupfersulfat, 
wascht sie mit Wasser aus und flillt mit 
Ferrocyankaliumlosung. 

Abb. 3. Osmometer von PFEFFER. 
z Tonzelle, r, v, t Glasansatz, '" 

Manometer, a VersehluBstiick. 
(Nach PFEFFER.) 

Nachdem sich die Niederschlagsmembran gebildet hat, wascht man 
den Cylinder griindlich aus, um die letzten Spuren der zur Membran­
bildung verwendeten SaIze zu entfemen, fliIlt ihn mit der zu unter­
suchenden Losung, verbindet ihn mittels des auf der Abbildung dar­
gestellten Ansatzes mit einem Quecksilbermanometer und stellt ihn in 
reines Wasser. Nach mehreren Stunden erreicht der innere hydrosta­
tische Druck eine bestimmte Rohe, die dann tagelang unverandert bleibt 
und in verschiedenen Osmometem eine und dieselbe ist. Diesen Druck 

1 PFEFFER, W.: Osmotische Untersuchungen (1877). 
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bezeichnet man als osmotischen Druck der betreffenden Losung. Der 
osmotische Druck der krystallinischen Stoffe kann folglich im PFEFFER­
schen Osmometer direkt gemessen werden, und zwar deshalb, weil die 
Niederschlagsmembran im Verlaufe langer Zeit nur ganz unbedeutende, 
praktisch belanglose Mengen der gelOsten Stoffe durchIaBt. Das Mano­
meterrohr muB capillar sein, sonst warde die Druckmessung ungenau 
ausfallen. 1st das Manometerrohr weit, so kann es sich teilweise mit 
Wasser fiillen; infolgedessen wird das Volumen der inneren Losung ver­
groBert und ihre Konzentration herabgesetzt. 

Osmotischer Druck und VAN 'T HOFFsche Theorie der Losungen. 
Bereits die ersten PFEFFERSchen Versuche ergaben das folgende iiber­
raschende Resultat: Ganz geringe Konzentrationen verscbiedener 
wasserloslichen Stoffe besitzen einen hohen osmotischen Druck, der im 
direkten Verhaltnis zur Konzentration wachst. Dies ist z. B. aus der 
fo~genden Tabelle PFEFFERs zu ersehen: 

Rohzuckerlosungen bei 13,7°-14,70• 

Nr. des Osmometers 

1 
2 
3 
4 
5 
6 

Konzentration 
in Gew.·Proz. 

1 
1 
2 
4 
6 
1 

Druekhohe in em 
Queeksilber 

53,8 
53,2 

101,6 
208,2 
307,5 
53,5 

Eine 2proz. Zuckerlosung, die in Pflanzenzellen oft vorkommt, be­
sitzt also einen osmotischen Druck von iiber I Atm. Die bier nicht 
zitierten Daten beweisen, daB eine lproz. Traubenzuckerlosung den 
osmotischen Druck von 1,25Atm. und eine Iproz.NaCI-Losung gar den 
osmotischen Druck von 7 Atm. ausiibt. Zweitens ist es ersichtlich, daB 
der osmotische Druck der Konzentration der Losung direkt proportional 
ist; die vorhandenen Abweichungen von dieser Regel liegen innerhalb 
der Grenzen der Versuchsfehler. 

Es war dem groBen Chemiker VAN'T HOFF vorbehalten, aus den 
PFEFFERSchen Resultaten wichtige SchluBfolgerungen hinsichtlich der 
Natur der Losungen zu ziehen. Obiger Zusammenhang zwischen Druck 
und Konzentration der Losung erinnert an das Gesetz von BOYLE und 
MARIOTTE. Nachdem VAN'T HOFF andere Resultate PFEFFERS auf mo­
lare Konzentrationen umrechnet hat, zeigte es sich, daB der osmotische 
Druck auch den Gesetzen von GAY LUSSAC, AVOGADRO und des Partial­
drucks gehorcht. Hieraus zog VAN 'T HOFF den SchluB, daB geloste und 
gasformige Stoffe sich in einem und demselben molekularen Zustande 
befinden. Um sich dies zu vergegenwiirtigen, muB man sich an die 
Formulierung der wichtigsten Gasgesetze erinnern. 

1. Das Gesetz von BOYLE und MARIOTTE. Bei konstanter Temperatur 
ist der Gasdruck 'P einer bestimmten Gasmasse dem Volumen v umgekehrt pro­
portional: 

pv=K. 
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2. Das Gesetz von GAY-LussAc. Bei konstantem Volumen steigt der 
Druck P einer bestimmten Gasmasse bei Temperaturerhohung um einen von der 
Natur des Gases unabhangigen Betrag, der bei jeder Temperatur konstant ist. 
Dasselbe gilt fiir die VolumenvergroBerung des Gases beip. konstanten Druck. 
Der genannte Betrag hat den Wert 0,00367 = 1/273 fiir Anderung der Tempe­
ratur um 10 • Dies laBt sich durch folgende Gleichungen ausdriicken: 

Pt = Po (1 + 0,0367 t) oder Pt = Po (1 + 1/273 t), 
Vt = Vo (1 + 0,00367 t), oder Vt = Vo (1 + 1/273 t), 

wo pt und vt den Druck und das Volumen bei der Temperatur t, Po und Vo den 
Druck und das Volumen bei der Ausgangstemperatur bedeuten. 

Die beiden Gleichungen lassen sich in allgemeiner Form auf folgende Weise 
zusammenfassen: 

pv = Povo (1 + 1/273 t) = ~7;0 (273 + t). 

MiBt man die Temperatur vom absoluten Null, das ist von -2730 ab, so ver­
wandelt sich 273 + t in T und die gesamte Gleichung in 

Po vol T 
pV= 273' . 

[3. Das Gesetz von AVOGADRo. Die Massen der Gase, die bei gleicher Tem­
peratur und gleichem Druck das gleiche V olumen einnehmen, verhalten sich wie 
ihre Molekulargewichte. Mit anderen Worten, nimmt das Grammolekiil eines 
bestandigen Gases bei 0 0 und 760 mm immer einen und denselben Raum ein. 
Dieser Raum ist gleich 22,42 Liter. U mgekehrt ist der Druck eines Grammolekiils 
des auf 1 Liter bei 0 0 zusammengepreBten Gases gleich 22,42 Atm. Fiihren wir 

diese GroBe in die obige Gleichung pv = ~7~0 . T ein, so erhalten wir die GroBe 

p v in Zahlen: 
Bei 00 und P = 1 Atm. 

PoVo 1.22,42 
273 = 273 = 0,0821 =R und pv= RT= 0,0821 T. 

R ist die Gaskonstante, erhalten durch Kombination der Gasgesetzte. 

Aus den PFEFFERSchen Versuchsdaten beziiglich des Einflusses der 
Konzentration und der'Temperatur auf den osmotischen Druck hat 
VAN 'T HOFF berechnet: R = 0,0817. 

Diese GroBe stimmt mit derjenigen der Gaskonstante innerhalb der 
Grenzen der Versuchsfehler iiberein. Somit wird bewiesen, daB die ge­
losten Stoffe den Gasgesetzen gehorchen. Hieraus zog VAN'T HOFF den 
folgenden SchluB: "Der osmotische Druck einer Losung entspricht dem 
Druck, den die geloste Substanz bei gleicher Molekularbeschaffenheit 
als Gas oder Dampf im gleichen Volumen und bei gleicher Temperatur 
ausiiben wiirde"l. Es zeigte sich in der Tat, daB aIle Nichtelektrolyte 
in einer Konzentration von 1 Mol. in 1 Liter den osmotischen Druck 
von 22,4 Atm. ausiiben. Lost man dagegen 1 Mol. irgendeiner Substanz 
in 22,4 Liter Wasser, so erhalt man den osmotischen Druck gleich 1 Atm. 
unabhangig von der chemischen Natur des Nichtelektrolyts. 

In diesem Zusammenhange ist noch der folgende Umstand zu er­
wahnen: Auch das den Gasdruck beherrschende Gesetz des Partial-

1 VAN'T HOFF: Z. physik. Chem. 1, 488 (1887). 
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drucks behalt seine Giiltigkeit fiir gelaste Stoffe. Der osmotische Druck 
ist immer so groB, wie die Summe der osmotischen Partialdrucke, die 
jeder gelaste Stoff fiir sich ausiiben wiirde, wenn er allein im gegebenen 
Volumen des Lasungsmittels verteilt ware. Wir sehen also, daB die ge­
lasten Stoffe sich den gasfarmigen wirklich in jeder Beziehung analog 
verhalten. 

Es ist dies ein beachtenswerter Fall in der Geschichte der exakten 
Wissenschaften: eine neue wichti:ge Theorie der Lasungen wurde auf 
Grund von Untersuchungen £estgestellt, welche ausschlieBlich biologische 
Zwecke verfolgten: PFEFFER hatte namlich vorerst nur die Absicht, ein 
Modell der Pflanzenzelle zur Messung des hydrostatischen Drucks des 
Zellsaftes aufzubauen. Die porase feste Tonwand seines Osmometers 
sollte der Cellulosewand der Pflanzenzelle entsprechen, die mit Poren 
versetzt und als Regel fiir allerlei gelaste Stoffe leicht permeabel ist. 
Die semipermeable Niederschlagsmembran des PFEFFERschen Osmo-

c 

- L -

w 

meters sollte dem protoplasmatischen Wand­
belag der erwachsenen Zellen und die innere 
Lasung der Zentralvakuole, die mit Zellsaft, 
d. i. mit einer Lasung verschiedener Stoffe 
gefiillt ist, entsprechen. 

Der osmotische Druck ist eine wichtige 
physikalisch chemische Konstante der La­
sungen, die mit anderen Konstanten unmittel­
bar zusammenhangt. Dariiber wird noch 
weiter unten die Rede sein. Hier sei nur del' 
Umstand erwahnt, daB der osmotische Druck 
genau dieselbe Arbeit leisten kann, wie der 

Abb. 4. Schema des osmotischen 
Drucks. (Erklarung im Text.) entsprechende Gasdruck bei gleicher Tem-

(Nach VAN 'T HOFF.) peratur. Diese Arbeit wird in lebenden 
Pflanzenzellen in der Tat geleistet; sie 

auBert sich im Turgordruck, Dehnung der Gewebe, Uberwinden der 
Schwerkraft durch Aufheben verschiedener Pflanzenorgane (z. B. bei 
Reizwirkungen) usw. Eine Steigerung des osmotischen Drucks durch 
Konzentrieren der Losung verbraucht umgekehrt ebenso viel Arbeit, wie 
die Kompression einer entsprechenden Gasmenge. Dies kann durch ein 
einfaches Modell illustriert werden (Abb.4). Denken wir uns einen 
Cylinder C, der an seinem unteren Ende mit einer semipermeablen Mem­
bran verschlossen und mit einer Lasung L gefiillt ist. Der Cylinder 
taucht ins Wasser W und als oberer Deckel dient ein luftdichter Stempel. 
Ubt man nun auf den Stempel einen Druck, der graBer ist als der os­
motische Druck der Lasung, so wird reines Wasser durch die semiper­
meable Membran herausgepreBt, das Volumen der Lasung im Cylinder 
vermindert sich, die Konzentration steigt und ein Gleichgewicht stellt 
sich schlieBlich ein als der osmotische Druck, der bei Konzentrations­
steigerung natiirlich ebenfalls steigt, dem mechanischen Druck des 
Stempels gleich geworden ist. Die verbrauchte Arbeit verwandelt sich 
in Warme und die Analogie mit der Gaskompression ist also eine voll-
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kommene. Es bedarl kaum der Erwahnung, daB die Verdiinnung der 
Losung umgekehrt mit einer Warmeaufnahme verbunden ist. 

Theorien des osmotischen Drucks. Die einfachste Erklarung des 
osmotischen Drucks ist identisch mit derjenigen des Gasdrucks. Die 
kinetische Gastheorie erklart den Gasdruck als eine Summe der StoBe, 
welche die nach allen Richtungen fliegenden Gasmolekiile den Wan­
dungen des GefaBes versetzen. Da die gelosten Molekiile sich mit den 
Gasmolekiilen vollkommen analog verhalten, so konnen wir uns vor­
stellen, daB auch die Wande des mit einer Losung gefiillten GefaBes 
StoBe von den nach allen Richtungen schnellenden Molekiilen der ge­
losten Stoffe erhalten. Die Anzahl dieser StoBe wachst mit Konzen­
trationssteigerung und die von ihnen geleistete Arbeit vergroBert sich 
bei Temperaturzunahme laut den oben dargelegten Gesetzen. 

Ein Gasdruck kann nur in einem geschlossenen Raume zustande­
kommen. Der osmotische Druck soll'aber auf Grund der kinetischen 
Theorie auch in offenen GefaBen existieren. Auf den ersten Blick er­
scheint es als unbegreiflich, daB ein Druck auch auf die Oberllache einer 
Losung ausgeiibt wird. Es wird aber angenommen, daB dies tatsachlich 
der Fall ist. Es existiert namlich in Fliissigkeiten ein einwarts gerichteter 
Binnendruck, der Tausende von Atmospharen betragt; dieser Druck 
wirkt also dem osmotischen Druck entgegen. Der Binnendruck ist selbst­
verstandlich noch groBer an der Oberllache des reinen Wassers, wo ihm 
kein osmotischer Druck entgegenwirkt. Unter diesem tTherdruck wird 
Wasser durch die semipermeable Membran eines oben nicht verschlosse­
nen Osmometers hineingepreBt. Es muB hieraus eine Volumenzunahme 
im Osmometer erlolgen, deren GroBe yom auBeren tTherdruck abhangt. 
Dies ist denn auch in einem oben nicht verschlossenen Osmometer der 
Fall. Eine andere Erklarung des osmotischen Druckes besteht darin, daB 
Wasser ins Osmometer aktiv einstromt, da es einen Konzentrations­
ausgleich zu bewirken strebt. Analoge Erscheinungen wurden auch bei 
Gasen wahrgenommen. Sind z. B. zwei Gase durch eine Scheidewand 
getrennt, die nur fiir das eine Gas durchlassig ist, so stromt das nam­
liche Gas so lange durch die Wand, bis sein Druck zu den beiden Seiten 
der Scheidewand gleich geworden ist. 

Die sogenannte Hydrattheorie der Losungen erklart den osmotischen 
Druck durch die Mfinitat der gelosten Stoffe zum Wasser. Dieses "Was­
seranziehungsvermogen" bewirkt den osmotischen Druck, falls eine 
weitere Endosmose des Wassers durch die semipermeable Membran in 
das Osmometer ausgeschlossen ist. Die Hydrattheorie wird im zwolften 
Kapitel, bei der Besprechung der Saftbewegung in den Siebrohren, aus­
fiihrlicher erlautert werden. In diesem Kapitel werden wir uns vor­
laufig an die kinetische Theorie halten, well dieselbe das anschaulichste 
Bild der osmotischen Vorgange ermoglicht. 

Osmotischer Druck der Elektrolyte nnd Kolloide. Die oben 
geschilderten RegelmaBigkeiten beziehen sich auf die Nichtelektro­
lyte. Die Elektrolyte lieferten sowohl in Versuchen von PFEFFER, als in 
denjenigen seiner Nachfolger solche Resultate, die der VAN 'T HOFFschen 



32 Die Grundlagen der Physiologie der Stoffaufnahme und Stoffwanderung. 

Theorie scheinbar widersprachen. Auch bei einem und demselben Elek­
trolyten wurde kein konstantes Verhaltnis zwischen Konzentration und 
osmotischem Druck gefunden. Dieser scheinbare Widerspruch wurde 
durch ARRHENIUSl nicht nur aufgeklart, sondern zur Unterstiitzung 
seiner Theorie der elektrolyt,ischen Dissoziation verwertet. Diese Theo­
rie besteht bekanntlich darin, daB nur ein bestimmter Teil der Gesamt­
menge eines gelosten Elektrolyten als Stromleiter fungiert. Dieser 
aktive Teil des Elektrolyten entsteht durch Spaltung seiner Molekiile. 
Letztere geht bei der Auflosung der Substanz spontan vor sich und 
ihre Produkte sind nichts anderes als die Ionen von FARADAY. Nur 
Ionen tragen eine elektrische Ladung und sind an der Stromleitung be­
teiligt. Darum ist es moglich, den Dissoziationsgrad eines Elektrolyten 
durch direkte Messung der Leitfahigkeit seiner Losung zu ermitteln. 
Der Dissoziationsgrad ist von der Konzentration der Losung abhangig 
und zwar vergroBert sich die Dissoziation bei der Verdiinnung der Losung 
(vgl. dazu Bd.I, S. 72). Der Dissoziationsgrad a wird durch die folgende 
Gleichung ausgedriickt: 

i-I 
a= n-I ' 

wo i der Dissoziationsfaktor ist, d. i. die Summe von undissoziierten 
Molekiilen und Ionen, falls man die Anzahl der Molekiile vor der Disso­
ziation gleich I setzt. n ist die Anzahl von Ionen, die aus einem Molekiil 
der in Frage kommenden Substanz entstehen. 

Infolge der elektrolytischen Dissoziation muB der osmotische Druck 
der Elektrolyte groBer sein, als der auf Grund der Gasgesetze be­
rechnete. Dasselbe Verhalten zeigen auch die ganz oder teilweise disso­
ziierten Gase. Nach der kinetischen Theorie muB der osmotische Druck 
proportional dem Dissoziationsgrad zunehmen, da der mechanische 
Effekt von SWBen, welche der GefaBwand versetzt werden, in weit 
groBerem Grade von der auBerordentlichen Bewegungsgeschwindigkeit 
als von der winzigen Masse der bombardierenden Partikelchen abhangt; 
auf diese Weise ist der Unterschied zwischen den Massen der ganzen 
Molekiile und der einzelnen Ionen praktisch belanglos. Da nun der 
Dissoziationsgrad von der Verdiinnung der Losung abhangt, so muB die 
durch Dissoziation bewirkte Zunahme des osmotischen Drucks der 
Elektrolyte bei ungleichen Konzentrationen verschieden sein. 

Diese Theorie vermochte ARRHENIUS auf folgende Weise zu bekraf­
tigen. Der Dissoziationsgrad eines Elektrolyts kann entweder auf Grund 
der direkten Bestimmung der Leitfahigkeit oder durch Ermittelung 
seines osmotischen Drucks bestimmt werden (weiter unten wird dar­
gelegt, daB der osmotische Druck am besten indirekt auf kryoskopischem 
Wege bestimmt wird; namentlich dieses Verfahren hat auch ARRHENIUS 
benutzt). Beide Methoden lieferten iibereinstimmende Resultate, wo­
durch bewiesen wurde, daB die elektrische Leitfahigkeit der Ionenanzahl 
quantitativ entspricht. Andererseits lieferten Untersuchungen iiber das 

1 ARRHENIUS, s.: Z. physik. Chern. 1, 631 (1887). 
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Verhalten der Elektrolyte eine neue Stiitze fiir die VAN 'T HOFFsche 
Theorie der Losungen. 

DaB Kolloide bei der Berechnung auf Gewichtsprozente einen sehr 
niedrigen osmotischen Druck besitzen, erscheint als theoretisch begreif­
lich: aus obiger Darlegung ist ersichtlich, daB der Druck von der Anzahl 
der Molekiile in der Einheit der Fliissigkeit, aber nicht von der GroBe 
der einzelnen Molekiile abhangt. Es zeigte siehl, daB der osmotische 
Druck der Kolloide ihrem Molekulargewicht durchaus entspricht und 
also auf Gewichtseinheit sehr niedrig ist. 

Physikalische Methoden zur Bestimmung des osmotischen Drucks. 
Die zuerst von PFEFFER (a. a. 0.) ausgearbeitete Methode der direkten 
Bestimmung des osmotischen Drucks ist sehr umstandlich und 
schwierig. Es war allerdings notwendig, an Hand dieser Methode 
die Grundlagen der Osmose zu erforschen; spaterhin wurden. aber 
andere indirekte, aber bequemere Methoden vorgeschlagen. Die 
Herstellung der PFEFFERSchen Osmometer erfordert groBe Miihe; oft 
gelingt sie iiberhaupt nicht, da die Poren der TongefaBe so angeordnet 
sein konnen, daB eine ununterbrochene Niederschlagsmembran nicht· 
entsteht. Durch elektrischen Strom wird die Reaktion zwischen Kupfer­
salz und Ferrocyankalium zwar gefordert 2 , doch fiihrt auch diese Me­
thode nicht immer zum Ziele. Die Bestimmung der Osmose im PFEFFER­
schen Osmometer ist zeitraubend und erfordert allergroBte Vorsicht. 
Daher wird die direkte Methode nur selten verwendet und zwar meistens 
in solchen Fallen, wo die bequemeren indirekten Methoden versagen. 

Oben wurde gezeigt, daB der osmotische Druck eine Funktion der 
molaren Konzentration ist. Er steht daher mit anderen Konstanten der 
Losungen im Zusammenhange und kann aus denselben berechnet 
werden. 

Folgende indirekte physikalische Methoden sind gebrauchlich. 
1. Bestimmung des osmotischen Drucks auf Grund des 

Dampfdrucks der Losung. Es ist bekannt, daB die in Wasser ge­
losten Stoffe den Dampfdruck des Wassers erniedrigen. Der Dampf­
druck ist also ebenso wie der osmotische Druck eine Funktion der Mole­
kiilzahl der gelosten Stoffe, und es besteht ein quantitatives Verhaltnis 
zwischen den beiden Konstanten, das von ARRHENIUS3 auf folgende 
Weise dargestellt wird: 

p = p-p, . 1000 SRT 
Pl M 

worin P der osmotische Druck, P der Dampfdruck des Losungs­
mittels, PI der Dampfdruck der Losung, S das spezifische Gewicht 
der Losung, R die Gaskonstante und T die absolute Temperatur 

I HUFNER, G. u. E. GANSSER: Arch. f. Physiol. 1907, 205. - REID, E.. W.: 
J. of PhysioI. 33, 12 (1905). 

2 MORSE, H. N. a. D. W. HORN: Amer. chem. J. 26, 80 (1901). - MORSE, 
H. N. a. J. C. W. FRAZER: Ebenda 28, 1 (1902); 34, 1 (1905). 

3 ARRHENIUS, S.: Z. physik. Chem. 3, 115 (1889). 
Kostytschew·Went, Pflanzenphysiologie II. 3 
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ist. Die Begriindung diesel' Gleichung ist im Original nachzusehen. Fiir 
praktische Zwecke geniigt die folgende vereinfachte Gleichung1 : 

Sp p 
P = Vs loge PI 

worin P del' osmotische Druck, S das spezifische V olumen des 
Dampfes, P del' Dampfdruck des Lasungsmittels, PI del' Dampf­
druck del' Lasung und V 8 die V olumenzunahme einer groBen Lasungs­
menge nach Zusatz einer Einheit des Lasungsmittels ist. Del' Dampf­
druck wird meistens dadurch bestimmt, daB man einen Strom von einem 
inerten Gas durch die Fliissigkeit leitet und dabei annimmt, daB die 
vom Gas mitgerissene Dampfmenge dem Dampfdruck proportional ist. 
Die Schattenseite dieser Methode besteht darin, daB die in del' Versuchs­
lasung bereits gelasten Gase die Bestimmung etwas beeintrachtigen. 

2. Ermittelung des osmotischen Drucks durch Siede­
punktsbestimmung. Del' Dampfdruck des Wassel'S ist bei lOOt} 
gleich 1 Atm. Fiir wasserige Lasungen ist del' Dampfdruck bei lOOt} 
geringer als 1 Atm.; mit anderen Worten, eine wasserige Lasung 
siedet nicht bei 1000 , sondern bei einer haheren Temperatur und 
zwar erhaht 1 Mol irgendeiner in 1 Liter Wasser gelasten undisso­
ziierten Substanz den Siedepunkt um 0,520 . Fiir andere Lasungsmittel 
ist freilich die molekulare Siedepunktserhahung eine andere, in Ab­
hangigkeit von del' Verdampfungswarme des jeweiligen Lasungsmittels. 
Nun ist es leicht zu berechnen, daB, wenn eine Siedepunktserhahung um 
0,520 dem osmotischen Druck von 22,4 Atm. entspricht, ein Bruchteil 
von 0,520 mit einem proportional geringeren molekularen Gehalte del' 
gelasten Substanz und dem entsprechenden osmotischen Drnck zu­
sammenhangt. Auf die Einzelheiten kann hier nicht eingegangen wer­
den, weil die Siedepunktsmethode fiir die meisten physiologischen Unter­
suchungen ungeeignet ist. Die osmotisch wirksamen Stoffe miissen nam­
lich nicht fliichtig, bei del' Siedetemperatur del' Lasung bestandig und 
nicht koagulierbar sein. Namentlich letztere Forderung wird selten er­
£tiIlt, wenn man mit Pflanzensaften zu tun hat. 

3. Ermittelung des osmotischen Drucks durch Gefrier­
punktsbestimmung. Dies ist diejenige physikalische Methode, 
welche bei osmotischen Untersuchungen fast ausschlieBlich Verwendung 
findet. Sie fuBt auf demselben Prinzip wie die Siedepunktsbestim­
mungsmethode, ist abel' frei von deren hauptsachlichsten Mangeln. Die 
gelOsten Stoffe erniedrigen den Gefrierpunkt des Lasungsmittels. Die 
molekulare Gefrierpunktserniedrigung fiir Wasser ist 6, = 1,850 ; sie 
entspricht also einem osmotischen Druck von 22,4 Atm.; Bruchteile von 
1,850 sind Bruchteilen von 22,4 Atm. proportional. Die Bestimmung des 
Gefrierpunkts del' Lasung wird iill allgemein bekannten BECKMANSchen 
Apparate ausge£tihrt und ist del' kryoskopischen Molekulargewichts­
bestimmung vollkommen analog. Die Genauigkeit del' Methode betragt 
durchschnittlich 0,02 Atm., wahrend fiir .physiologische Zwecke eine 

1 SPENS, W.: Proe. roy .. Soe. Lond. (A) 77,234 (1906). 



Die plasmolytische Methode zur Bestimmung des osmotischen Drucks. 35 

Genauigkeit von 0,1 Atm. ausreicht. Es existieren Methoden, welche 
eine Kryoskopie von 1-1,5 ccm mit einer Genauigkeit von 0,0050 er­
moglichen1 • Nach einem anderen Mikroverlahren, das der Schmelz­
punktbestimmung analog ist, wird die zu untersuchende Losung in einer 
Capillare am Thermometer befestigt, zuerst zum Gefrieren gebracht 
und dann im Kiihlbad langsam aufgetaut. Auf diese Weise gelingt es, 
den Gefrierpunkt von 0,005 ccm Losung mit einer Genauigkeit von 
0,010 (0,1 Atm.) zu ermitteln2 • 

Die kryoskopische Methode besitzt eine fiir physiologische Zwecke 
mehr als ausreichende Genauigkeit, erlordert aber ein Arbeiten mit aus­
gepreBten Saiten. Erstens wird hierbei nur der durchschnittliche os­
motische Druck von mehreren Tausenden von Zellen ermittelt, zweitens 
bleibt es dahingestellt, ob beim Vermischen der Zellsafte verschiedener 
Zellen nicht chemische Stoffumwandlungen stattfinden, welche den os­
motischen Wert des PreBsaftes etwas verandern konnten. 1st es aber 
erwiinscht, den durchschnittlichen osmotischen Wert einer Pflanze zu er­
mitteln, was haufig von Belang ist, so muB man nur die kryoskopische 
Methode benutzen. Es existiert andererseits eine physiologische Methode, 
welche einen Einblick in die osmotischen Verhaltnisse einzelner Zellen 
gestattet. 

Die plasmolytische Methode zur Bestimmung des osmotischen 
Drucks. Oben wurde bereits erwahnt, daB eine erwachsene Pflanzen­
zelle gewissermaBen ein Osmometer darstellt. Sie ist von einer festen, 
elastischen, meistens porosen Cellulosewand umgeben, welche der Diffu­
sion verschiedener Stoffe gewohnlich keinen Widerstand entgegenstellt. 
Der innere Wandbeleg einer erwachsenen Pflanzenzelle besteht aus 
lebendem Protoplasma, das in einigen Beziehungen der semipermeablen 
Membran analog ist. Der Zellraum ist mit dem Zellsaft d. i. mit einer 
wasserigen Losung verschiedener Stoffe gefiillt. Bei normalen Lebens­
verhaltnissen befindet sich eine Pflanzenzelle gewohnlich im Zustande 
des Turgors: der protoplasmatische Wandbeleg ist fest. an die Zellwand 
gepreBt und diese mehr oder weniger elastisch gespannt. Die Ursache 
des Turgors ist der osmotische Druck des Zellsaftes. Dieser osmotische 
Druck kann auf folgende Weise bestimmt werden3 • Man bereitet eine 
Serie von Losungen eines bestimmten Stoffes. Samtliche Losungen 
miissen ungleich konzentriert sein und der Konzentrationsunterschied 
zwischen zwei benachbarten Losungen einen konstanten Wert, I z. B. 
0,1 m darstellen. Man legt Schnitte aus dem zu untersuchenden Pflanzen­
gewebe in die verschiedenen Losungen und beobachtet sie unter dem 
Mikroskop. Diejenigen Losungen, deren molare Konzentration niedriger 
ist ala diejenige des Zellaaftes, rufen keine merkbaren Anderungen in 
den Zellen hervor; man nennt sie hypotonisch; hingegen bewirken Lo­
sungen, welche konzentrierter als der Zellsaft sind, die sogenannte Plas­
molyse der Zellen. Dem Zellsaft wird Wasser entzogen, die Zentral-

1 BURIAN u. DRUCKER: ZbI. PhysioI. 23 (1910) u. a. 
2 DRUCKER u. SCHREINER: BioI. ZbI. 33, 99 (1913). 
3 DE VRIES, H.: Jb. Bot. 14,427 (1884). 

3* 
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vakuole vermindert sich und der protoplasmatische Schlauch zieht sich 
zusammen, indem er sich von der Zellwand ablost. Losungen, welche 
Plasmolyse hervorrufen, nennt man hypertonisch. Zwischen beiden 
KonzentrationsgroBen findet sich jedoch eine solche, die eben nur den 
Beginn der Plasmolyse und zwar, ein Ablosen des Protoplasmas von den 
Zellwandungen in den Zellecken bewirkt (Abb.5). Diesen Zustand be­
zeichnet man als Grenzplasmolyse. Wir sind berechtigt anzunehmen, 
daB der osmotische Druck dieser Losung demjenigen des Zellsaftes an­
nahernd gleich ist, und zwar denselben nur um einen winzigen Wert 
ubertrifft. Diese Losung nennt man isotonisch. Auf diese Weise hat man 
den Saftdruck des untersuchten Pflanzengewebes ermittelt und kann 
alsdann das namliche Gewebe als Muster zum Vergleich verschiedener 
Losungen verwerten. 

L ) 

Jr 

If k 

3 

Abb. 5. Verschiedene Stufen der Plasmolyse. Zelle 3 zeigt deu Zustand der Grenzplasmolyse an. 
s Zellsaft, 'P Protoplasma, 1c Zellkern, h Zellhaut, e Zellecken. (Nach DE VRIES.) 

Diese von DE VRIES (a. a. 0.) ausgearbeitete sinnreiche Methode wird 
am meisten verwendet, ihre Fehlerquellen sind jedoch nicht zu vernach­
lassigen. Erstens diffundieren die meisten plasmolysierenden Stoffe zum 
Teil durch das Protoplasma, gelangen in den Zellsaft und vergroBern 
dessen osmotischen Wert. Zweitens ist die Zellwand im Zustande des Tur­
gors elastisch gespannt und wirkt dem osmotischen Druck entgegen. 
Wird die Zelle in eine nur wenig hypertonische Losung gelegt, so wird 
die elastische Spannung der Zellwand beseitigt und das Volumen der 
Zelle nimmt ab, indem Wasser aus der Vakuole heraustritt; wir mussen 
somit annehmen, daB in diesem FaIle der osmotische Druck der AuBen­
losung groBer ist, als derjenige des Zellsaftes, obgleich es zu keiner Ab­
hebung des protoplasmatischen Wandbelegs von der sich zusammen­
ziehenden Zellwand kommt (Abb. 5,2). Erst nachdem die elastische 
Zellwand vollkommen entspannt worden ist, kann Plasmolyse eintreten. 
Auf diese Weise liefert die Bestimmung des osmotischen Drucks bei 
Zellen mit gespannter Zellwand zu hohe Werte. Es zeigte sich, daB die 
Zellwandungen des Mesophylls von Helianthus annuus und Sola-
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num tuberosum auBerordentlich elastisch sind: es gelingt 30 vH Was­
ser dem Zellsaft zu entnehmen, ohne daB der Turgorzustand aufhort. 
In diesem Faile konnte also die plasmolytische Methode in ihrer ur­
spriinglichen Form erhebliche Fehler liefern1 • 

Drittens klebt der protoplasmatische Wandbeleg haufig so fest der 
ZeIlwand an, daB er durch schwach hypertonische Losungen nicht ab­
gelost wird; zum Erzielen der Plasmolyse bedarf es in diesem Faile kon­
zentrierterer Losungen, und der osmotische Wert solcher ZeIlen wird 
daher ebenfalls zu hoch gemessen. 

Neuerdings bestrebt man sich, die genannten FehlerqueIlen durch 
entsprechende Kunstgriffe zu beseitigen. Als Plasmolytikum verwendet 
man nicht den von DE VRIES urspriinglich bevorzugten Kalisalpeter, 
sondern den Ro.hrzucker, der auch nach tagelangem Stehenlassen in den 
Zellsaft praktisch nicht eindringt. Rohrzucker ist auch deshalb empfeh­
lenswert, well die osmotischen Werte seiner Losungen bei verschiedenen 
Temperaturen von MORSE und dessen Mitarbeitern2 mit groBer Genauig­
keit ermittelt worden sind. Eine kleine TabeIle von MORSE fiber die 
bei osmotischen Untersuchungen h1l.ufig verwendeten Zuckerkonzentra­
tionen bei Temperaturen 0-300 ist hier angegeben. 

Osmotischer Druck dar wasserigen Rohrzuckerlosungen. 

Ronzentra- Osmotischer Druck bei Temperaturen: 
tion 

O· I 10· I 200 I 30· 

O,ln 2,462 

I 
2,498 2,590 

I 
2,474 

0,2n 4,723 4,893 5,064 5,044 
0,3n 7,085 7,335 7,605 7,647 
0,4n 9,443 

I 
9,790 10,137 10,295 

0,5n 11,895 12,297 12,748 12,978 
0,6n 14,381 14,855 15,388 15,713 
0,7n 16,886 17,503 18,128 18,499 
0,8n 19,476 20,161 20.905 21,375 
0,9n 22,118 22,884 23,717 24,226 
1,0n 24,826 25,693 26,638 27,223 

Bei Anwendung von Rohrzuckerlosungen wird der durch Endosmose 
des Plasmolytikums bewirkte Fehler so gut wie ausgeschlossen. 

HOFLER3 hat an StengelzeIlen von Majanthemum bifolium, wel­
che langsam plasmolysiert werden, die Geschwindigkeit der Plasmolyse 
gemessen. Es zeigte sich, daB dieselbe fortwahrend abnimmt und durch 
die folgende Gleichung ausgedriickt wird: 

~~=-k(O-c)=-k (0- ~), 
1 KRASNOSSELSKY-MAXIMOW, T.: Ber. dtsch. bot. Ges. 43, 527 (1925). 
2 MORSE, H.N. a. J.S. W.FRASER: Amer. chem. J. 34,1 (1905). - MORSE, 

H. N., J. S. W. FRASER, a. W. W. HOLLAND: Ebenda 37, 425 (1907). - MORSE, 
H. N. a. H. V. MORSE: Ebenda 39, 667 (1908). - MORSE, H. N. a. B. MEARS: 
Ebenda 40,194 (1908). - MORSE, H. N. a. W. W. HOLLAND: Ebenda 41,1 (1909). 
- MORSE, H. N., VV. W., HOLLAND, C. N., M'YERS, G. CASH, a. J. B. ZINN: 
Ebenda 48, 29 (1912). - Vgl. besonders die zusammenfassende Mitteilung von 
MORSE in Publ. Caruegie lnst. Washington 198 (1914). 

3 HOFLER, K.: Jb. Bot. 73, 350 (1930). 
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worin g die MaBzahl des Plasmolysegrades, d. h. des jeweiligen Proto­
plasmavolumens, bezogen auf den Zellraum als Einheit ist, t die Zeit, 
Odie Konzentration des Plasmolyticums, c die variable Konzentration 
des Zellsaftes, 0 den osmotischen Wert der Zelle bedeutet. Durch Inte­
gration gelangt man zur Gleichung: 

1 { gl -O} 
K = C(t. _ t1) gl + g. + 0 In g. _ 0 ' 

. G 0 
worm =(5" 

MaBgebend fiir die Geschwindigkeit ist nicht der Widerstand der 
Zellwand fiir den Durchtritt geloster Stoffe, sondern in allererster Linie 
der Widerstand des Plasmas gegen den Durchtritt von Wasser. Die Kon­
stante K aus obiger Gleichung kann daher ein MaB fiir die Wasser­
permeabilitat des Protoplasmas liefern. 

Den durch die elastische Dehnung der Zellwand und das zahe An­
haften des Protoplasmas verursachten Fehler sucht HOFLERl auf fol­
gende Weise zu beseitigen: Er schlagt vor, zuerst das Volumen der Zelle 
zu messen, dann mit einer stark hypertonischen Losung zu plasmoly­
sieren und das Volumen des protoplasmatischen Schlauches wieder zu 
ermitteln. Aus der Abnahme des Volumens laBt sich die urspriingliche 
Konzentration des Zellsaftes berechnen. 1st z. B. das Protoplasma auf 
3/4 seines Volumens reduziert, so ist die Konzentration des Zellsaftes 
dementsprechend gestiegen und die isotonische Konzentration fiir den 
urspriinglichen Zellsaft betragt 3/4 der verwendeten hypertonischen Kon­
zentration. Es wird also die Voraussetzung gemacht, daB die V olumen­
abnahme des Plasmaschlauches der Konzentrationssteigerung propor­
tional ist. Doch ist es nicht immer moglich, das Volumen des Proto­
plasmas genau zu messen; dies laBt sich bequem ausfiihren nur bei 
regelmaBigen Zellformen, die iibrigens haufig vorkommen. 

Obige Annahme ist von vornherein berechtigt und wird durch fol­
gende Messungen bestatigt, in denen die isotonische Konzentration aus 
der Gleichung berechnet wird: 

Isot. Konz. = c· v, 

worin c die Konzentration der plasmolysierenden Losung und v das rela­
tive Volumen der plasmolysierten Zellen bedeutet. 

c v Isot.Konz. 

0,30 0,585 0,175 
0,35 0,494 0,173 
0,45 0,382 0,172 
0,60 0,287 0,172 

Auf eine analoge Weise wird der osmotische Wert der Hefezellen 

1 HOFLER, K.: Ber. dtsch. bot. Ges. 35, 706 (1917). - Sitzgsber. Akad. Wiss. 
Wien, Math.-naturwiss. Kl. 95, 99 (1918). 
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ermittelt 1. Es wird die Anzahl der Hefezellen in 1 g vor und nach dem 
Verweilen in hypertonischen Losungen bestimmt. Dann berechnet man 
den osmotischen Wert nach HOFLER, indem man anstatt des Volumens, 
das Gewicht der Hefezelle in Rechnung zieht. Auf diese Weise wurde 
fiir PreBhefe der recht ansehnliche osmotische Wert, gleich demjenigen 
einer 0,75--0,85 n NaCI-Losung gefunden. Die Methode ist freilich zu 
Untersuchungen iiber verschiedene einzellige Organismen brauchbar. 

Ungeachtet der oben angezeigten Fehlerquellen liefert die plasmolyti­
sche M~thode in geiibten Handen zuverlassige Resultate. DaB sie nicht 
nur zu physiologischen, sondern auch, gleich anderen Methoden, zu physi­
kalisch-chemischen Zwecken brauchbar ist, ersieht man aus Folgendem. 
An Hand dieser Methode hat DE VRIES als erster das Molekulargewicht 
der Raffinose ermittelt 2 • DE VRIES hat auf Grund der plasmolytischen 
Versuche mit Epidermiszellen von Tradescantia discolor gefunden, 
daB eine 3,42 proz. Rohrzuckerlosung mit einer 5,96 proz. RaffInose­
losung isotonisch ist. Da nun die isotonischen Konzentrationen sich offen­
bar wie die Molekulargewichte verhalten, so ergab sich fiir Raffinose das­
Molekulargewicht 596, indem das Molekulargewicht des Rohrzuckers 
gleich 342 ist. Das gefundene Molekulargewicht 596 stimmt mit dem 
berechneten Molekulargewicht 594 innerhalb der iiblichen Fehler der 
Molekulargewichtsbestimmung iiberein., 

Osmotischer Druck konzentrierter Losungen. Die Analogie zwischen 
dem gelosten und dem gasformigen Zustand der Stoffe ist eine weit­
gehende. Wie bekannt versagen die Gasgesetze, wenn die Gase unter 
sehr hohen Drucken stehen. Noch mehr versagen die Gasgesetze fiir 
geloste Stoffe in sehr hohen Konzentrationen. Dies hangt allerdings zum 
groBen Teil von der Art der Konzentrationsberechnung abo Will man 
eine vollkommene Analogie mit Gasen beibehalten, so muB man die 
Konzentration nicht auf Einheit der Losung, sondern auf Einheit des 
reinen Losungsmittels berechnen. Bei niedrigen Konzentrationen ist der. 
Unterschied zwischen den beiden Berechnungsarten ziemlich belanglos, 
bei hohen Konzentrationen fallt er aber schwer ins Gewicht, denn hier 
wird meistens das Volumen 1 Liter mit viel weniger, als 1 Liter Losungs­
mittel erreicht. Nach Analogie mit Gasen miissen wir uns aber die mole­
kularen Konzentrationen in 1 Liter Losungsmittel gelost denken. Ande­
rerseits ist der osmotische Druck auch vom spezifischen Gewicht der 
Losungen abhangig, was nur zu oft auBer Acht gelassen wird. Bei nied­
rigen Konzentrationen steht das spezifische Gewicht verschiedener Lo­
sungen demjenigen des Losungsmittels nahe, bei hohen Konzentrationen 
ist dies aber nicht der Fall. Der wichtigste Umstand besteht aber darin, 
daB bei hohen Konzentrationen der osmotische Druck allmahlich in 

1 SELIBER, G.etR. S. KATZNELSON: C. r. Soc. BioI. Paris 97, 347 (1927). -
Bull. lust. Lesshaft 14, 49 (1928). 

2 DE VRIES: Bot. Ztg 46, 393 (1888). Zu jener Zeit war es unentschieden, ob 
Raffinose die Zusammensetzung C12H 220 11 +3H20 (Molekulargewicht 396) 
C1sH32016 +5H20 (Molekulargewicht 594) oder C3sHs4032 + lOH2 0 (Molekular­
gewicht 1188) besitzt. 
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den Quellungsdruck iibergeht, del' wie bekannt (Bd. I, S. 18) einen viel 
hoheren Wert erreichen kann. Deshalb erhalt man bei sehr hohen Kon­
zentrationen auch bei deren Berechnung auf Einheit des Losungsmittels 
erhebliche Abweichungen von den theoretischen GroBen und zwar im 
Sinne eines iibermaBig hohen Druckes. Diesem Umstande wurde bis 
auf die letzte Zeit hin wohl ungeniigend Rechnung getragen. 1m Zell­
safte wird es selten zu einer Quellung kommen, das Protoplasma selbst 
kann abel' haufig eine so konzentrierte Losung verschiedener Stoffe sein, 
daB Quellungsvorgange hierbei in den Vordergrund treten. Diesen wich­
tigen Umstand hat neuerdings H. W ALTERl hervorgehoben. Es ist in 
del'. Tat einleuchtend, daB del' osmotische Druck des Zellsaftes besonders 
fiir den Wasserhaushalt del' Pflanze von Belang sein kann; die Ernahrung 
im engeren Sinne des Wortes, das ist die Aufnahme und Assimilation 
verschiedener Stoffe vollzieht sich abel' im Zellplasma, wo den Quel­
lungsvorgangen, speziell dem Quellungsdruck, eine wichtige Rolle zu­
kommt. Inwiefern diesel' machtige Druck bei den katalytischen Vor­
gangen in lebenden Zellen eine Rolle spielt, bleibt einstweilen dahin­
gestellt. Aus den Darlegungen H. WALTERS geht auBerdem hervor, daB 
das Protoplasma sein Volumen bei Quellung und Entquellung fortwah­
rend andert, was bei den Bestimmungen des osmotischen Wertes del' 
Zellen nicht zu vernachlassigen ware. 

Negative Osmose. Bereits DUTROCHET2 wies ausdriicklich darauf 
hin, daB in einigen Fallen die Osmose in umgekehrter Richtung ver­
lauft, das ist die Stromung durch die Membran von del' Losung eines 
Stoffes ins reine Wasser geht. Nachdem VAN 'T HOFF seine Theorie 
del' Losungen vorgeschlagen hat, wurden die alten Angaben von DUTRO­
CHET und anderen Forschern vergessen, da dieselben del' so iiberzeugend 
dargelegten Theorie auf den ersten Blick widersprachen. In neuerer Zeit 
haben jedoch verschiedene Forscher die Existenz del' negativen Osmose 
wiederum auBer Zweifel gestellt und dieselbe auch theoretisch zu er­
klaren versucht. 

Die Fliissigkeitsbewegung vollzieht sich z. B. von einer Oxalsaure­
bzw. WeinsaurelOsung von bestimmter Konzentration durch 
Schweinsblase ins Wasser, oder"Von einer Rohrzuckerlosung vom osmoti­
schen Druck gleich 3 Atm. in eine NatriumcarbonatlOsung von 1,3 Atm. 
hinein. In anderen Fallen verlauft im Gegenteil die Osmose in Richtung 
auf die hohere Konzentration, ist abel' dabei abnorm stark. BARTELL 3 

GIRARD4, J. LOEB5 und andere Forscher haben die negative Osmose 

1 WALTER, H.: Jb. Bot. 62, 146 (1923). 
2 DUTROCHET: Ann. Chim. et Phys. ser. 2,35,393 (1827). 
3 BARTELL, F. E.: J. amer. chem. Soc. 36, 646 (1914). - BARTELL, F. E. a. 

C. D. HOCKER: Ebenda 37,1029, 1036 (1916). - BARTELL, F. E. a. O. E. MADI­
sON: J. physic. Chem. 24,444,593 (1920). 

4 GIRARD, P.: C. r. Acad. Sci. Paris 146,927 (1908); 148,1047, 1186 (1909); 
150,1446 (1910). 151, 99 (1910); 153,401 (1911); - J. Chim. physique 17, 383 
(1919). - C. r. Acad. Sci. Paris 168, 1335 (1919); 169, 94 (1919). - GIRARD, P. 
et V. MORAX: Ebenda 170, 821 (1920). 

5 LOEB, J.: J. gen. Physiol. 1, 717 (1920); 2, 173, 255. 273, 387, 577, 659, 673; 
4, 213 (1921). 
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durch elektrostatische Krafte erklart. Es wurden solche Membranen ver­
wendet, die durch Adsorption der Elektrolyte eine best~mte Ladung 
annehmen konnen, wie z. B. Schweinsblase, unglasiertes Porzellan, Gold­
schlagerhaut und die namentlich von LOEB bevorzugte mit Gelatine­
film iiberzogene Collodiummembran (nicht iiberzogene Collodiummem­
bran zeigt nach LOEB keine Erscheinungen der negativen Osmose, indes 
BARTELL und MADISON behaupten, daB negative Osmose unter geeig­
neten Bedingungen bei 
allen Membranen zum 
Vorschein kommt. Es 
ist allerdings zweifellos, 
daB in dieser Beziehung 
quantitative Unter-
schiede zwischen ein­
zelnen Membranen be­
stehen). 

Die mit diesen Mem­
branen erhaltenen Ab­
weichungen von den 
allgemeinen Gesetzen 
der Osmose sind zwar 
recht betrachtlich, aber 
voriibergehend, da die 
namlichen Membranen 
nicht semipermeabel, 
sondern fiir alle Stoffe 
in mehr oder weniger 
hohem Grade durchIas­
sig sind. Infolgedessen 
kommt es schlieBlich zu 
einem Konzentrations­
ausgleich zu beiden Sei­
ten der Membran, wie 
es auch bei der normalen 
Osmose unter denselben 
Bedingungen der Fall ist. 

Obige Membranen 
werden nicht nur in al­
kalischen Losungen, son­
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Abb.6. Kurven der normal en und anomalen Osmose. Auf der 
Abszisse sind die Logaritbmen der Konzentrationen, auf 'der 
Ordinate die SteighOhen in Millimeter nach 20 Minuten Ver­
suchsdauer aufgetragen. Die Kurven fiir Rohrzucker und MgCJ2 
zeigen nur die normale Osmose, wen die Membran in diesen 
Liisungen ladungsfrei ist. Die Kurven fiir N atriumsalze zeigen 
yon m/250 bis m/16 die negative Osmose. (Nach J. LOEB.) 

dern auch in Losungen der neutralen AlkalisaIze elektronegativ; sie er­
halten hingegen elektropositive Ladung in Losungen von Sauren und 
SaIzen der drei- und vierwertigen Metalle. In Losungen der Erdalkali­
saIze sind diese Membranen entweder elektroneutral oder negativ. 

Fiir das Zustandekommen der anomalen Osmose ist die Konzentra­
tion der obigen Stoffe maBgebend. Nach LOEBS Ergebnissen liegt die 
optimale Konzentration meistens zwischen m/300 und m/16 oder m/S. 
Wenn man den Vorgang graphisch darstellt, und zwar auf der Abszisse 



42 Die Grundlagen der Physiologie der Stoffa.ufnahme und Stoffwanderung. 

die Logarithmen der Konzentrationen, auf der Ordinate aber die Steig­
hohen abtragt, so erhaIt man eigenartige Kurven, die auf der Abb. 6 
dargestellt sind. Wahrend Rohrzucker und andere elektroneutrale Stoffe 
sich ganz normal verhalten, offenbart sich die anomale Osmose bei den 
Natriumsalzen dadurch, daB die Wasserstromung bei sehr niedrigen Salz­
konzentrationen normal ist, von der Konzentration n/300-m/250 ab 
beginnt aber der osmotische Druck bei Zunahme der Konzentration 
fiberraschend schnell zu fallen; er steigt wiederum und zwar entgfiltig 
von der Konzentration m/16 oder m/8 abo Es ist somit begreiflich, daB 
die negative Osmose bei hohen Konzentrationen immer vermiBt wird. 
Der osmotische Druck konnte bei der negativen Osmose nur auf in­
direktem Wege bestimmt werden, und zwar hat J. LOEB das folgende 
Verfahren verwendet: Er ermittelte diejenige Rohrzuckerkonzentration, 
welche die anfangliche Osmose gerade verhinderte. Einige Ergebnisse 
dieser Messungen sind in der folgenden Tabelle zusammengestellt: 

Substanz 

Kaliumcitrat 
LaOIs 

NaaS04 

KOH 
NaOI 
HOI 

CaOIa 

Konzentration 

m/256 
m/256 
mj192 
mj128 
mj128 
mj128 
mj192 

Anomaler osmotischer 
Druck in Atm. 

etwa 16,8 
" 8,4 

5,6 
5,6 
2,4 
0,7 
o 

Eine Erklarung dieser Resultate wird auf Grund der elektrokineti­
schen Vorgange gegeben (Bd. I, S.IO). Die sogenannte Elektroosmose 
ist im Prinzip dieselbe Erscheinung wie die Kataphorese. Versuche fiber 
anomale Osmose zeigen, daB wenn die Membran negativ geladen ist, 
das in den Membranporen befindliche Wasser eine positive Ladung er­
halt. Infolgedessen wird es von den Anionen angezogen und von den 
Kationen abgestoBen. Bei umgekehrter Ladung der Membran und des 
Wassers wirken Anionen und Kationel,1 auf das Wasser selbstverstand­
lich im entgegengesetzten Sinne ein. Von diesem Standpunkte aus 
erscheinen die folgenden von LOEB mit Collodium-Gelatinemembran 
erhaltenen Resultate als begreiflich: 

1. Natriumcitrat, Natriumchlorid, Natriumsulfat. Ladungen der Po­
renwandungen und der Membran an der Seite der Losung negativ, La­
dung des Wassers positiv. Das Wasser wird daher in die Losung hinein­
gesogen; die normale und die anomale Osmose wirken im gleichen Sinne; 
Steighohe und Druck der Losung abnorm groB. 

2. CeCla• Ladung der Porenwandungen und der Membran positiv, 
Ladung des Wassers negativ. Dasselbe Resultat. 

3. Phosphorsaure, Citronensaure. Ladung der Porenwandungen und 
der Membran positiv, Ladung des Wassers negativ. Das Wasser wird 
von der Saurelosung abgestoBen; die anomale und die normale Osmose 
wirken in entgegengesetztem Sinne und bei bestimmten Konzen­
trationen, welche der Membranladung besonders gfinstig sind (fiber-
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wiegende Adsorption bestimmter loneR bei geniigender lonenkonzen­
tration) ist die anomale Osmose starker als die normale. 

4. Ca(OHh. Ladung der Porenwandungen und der Membran nega­
tiv, Ladung des Wassers positiv. Dasselbe Resultat wie im Fall 3. 

5. Mg(NOa)2, SrC12, Alluminiumcitrat. Keine Ladung der Membran 
und der Porenwandungen. Keine anomale Osmose. 

DaB die Erklarung der negativen Osmose als Elektroosmose plau­
sibel ist, erhellt daraus, daB beirn Anlegen einer auBeren elektromotori­
schen Kraft genau dieselben Erscheinungen wie bei der anomalen Os­
mose hervorgerufen werden. Nun fragt es sich, auf welche Weise die 
zur anomalen Osmose notwendigen Potentialdifferenzen zustande kom­
men. Hierbei muB man bedenken1, daB eine Spannungsdifferenz an sich 
noch nicht geniigt, urn eine anhaltende Stromung zu bewirken; es 
muB vielmehr in der Membran eineEnergiequeUe, wie z.B. eine Konzen­
trationskette, entstehen. GIRARD (a. a. 0.), sowie BARTELL und seine 
Mitarbeiter (a. a. 0:) nehmen in der Tat die Existenz einer Konzentra­
tionskette an, welche durch die Potentialdifferenz an den beiden Mem­
branseiten und durch andere Ursachen, auf die wir hier nicht naher 
einzugehen brauchen, bedingt ist. Zusammenfassend ist der SchluB zu 
ziehen, daB der Ursprung der die negative Osmose hervorrufenden elek­
tromotorischen Kraft zwar experirnentell noch nicht festgestellt, die 
Analogie der negativen Osmose mit der Elektroosmose aber eine so weit­
gehende ist, daB die Anteilnahme einer elektromotorischen Kraft am 
ersteren V organg als naheliegend erscheint. 

Zur Erklarung der osmotischen Vorgange in lebenden Pflanzenzellen, 
wurde die negative Osmose nur in der letzten Zeit herangezogen2 • Es 
ist indes hochstwahrscheinlich, daB der genannte Vorgang in Pflanzen­
zellen ziemlich verbreitet ist, da er namentlich solche Konzentrationen 
der Elektrolyte erheischt, die in lebenden Zellen haufig zustande kom­
men, und elektromotorische Krafte konnen in lebenden Geweben leicht 
entstehen; jedenfalls sind sie hier leichter erklarbar als in einer Collo­
diummembran. Mit einer semipermeablen Membran konnte auBerdem 
eine dauernde negative Osmose erreicht werden. 

Die Bedeutung der Osmose fiir lebende Pfianzenzellen. Der 
osmotische Druck des Zellsaftes ist die Ursache des Turgors der 
lebenden Pflanzenzellen. Der Turgor bewirkt den steifen und straffen 
Zustand der aus zarten Zellen bestehenden Organe. Die gespannten 
Zellwandungen sind im Zustande des Turgors fest aneinander gepreBt 
und das ganze Gebilde ist also einem mit Luft gefiillten Gummischlauch 
ahnlich, der in gespanntem Zustande straff und fest, bei Abwesenheit 
des inneren Druckes aber schlaff mid weich ist. Diese Bedeutung der 
Osmose fiir die Erhaltung des Turgors hat DE VRIESa durch folgenden 
Versuch illustriert (Abb. 7). Spaltet man die hohlen Bliitenschafte des 

1 FREUNDLICH: Kolloid-Z. 18, 11 (1916). 
2 BLACKMAN, V. N.: New Phytologist 20, 106 (1921). 
a DE VRIES, H.: Jb. Bot. 14, 427 (1884). 
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Lawenzahns der Lange nach in schmale Streifen, so rollen sie sich zu­
sammen, wobei die innere Flache des Hohlcylinders auf der konvexen 
Seite gelegen ist. Dies wird dadurch verursacht, daB die freigelegten 
inneren Zellen durch den Turgordruck noch weiter gedehnt werden, wah­
rend die Zellen der auBeren Flache durch das dort entwickelte mechani­
sche Gewebe an der Dehnung gehindert werden. Legt man den zerspal­
tenen Bliitenschaft in reines"Wasser, so nimmt die Kriimmung noch zu, 
weil die freigelegten Zellen der inneren Flache Wasser aufnehmen und 
sich dadurch noch starker spannen. Legt man aber den Bliitenschaft 
in eine hypertonische Lasung, so entrollen sich die Streifen, indem sie 

den Turgor verlieren und dabei schlaff wer­
den. Ein anderer anschaulicher Versuch be­
steht darin, daB man ein saftiges turgeszentes 
Organ, z. B. einen Blattstiel von Rheum 
oder Petasites der Lange nach in zwei 
Teile spaltet und alsdann den einen Teil in 
reines Wasser, den anderen Teil aber in eine 
hypertonische Lasung taucht. Nach einiger 
Zeit kann man sich davon vergewissern, daB i der in hypertonischer Lasung belassene Teil 

. sich bedeutend verkiirzt hat. AuBerdem ist 
er infolge Turgorverlustes weich und schlaff 
geworden, wahrend der in Wasser versenkte 
Teil fest und straff geblieben ist. Der Tur­
gor ist aber nicht nur zur Erhaltung der 

Abb.7. Gewebespannungen b ei normalen Form weicher Pflanzenteile not-
Turgor und Plasmol yse. (Erkliirung d' . 1 D d . . h . 

im Text .) (Nach DE VRlES.) wen 19; er Sple t aUlJer em eme WlC tlge 
Rolle beim Wachstum und bei den Bewe­

gungen der Pflanzen. Der osmotische Druck bildet auch die Grundlage 
der Wasserversorgung der Pflanzen und der Bewegung organischer 
Stoffe in der Pflanze. DaB durch Osmose die mechanische Arbeit beim 
Wachstum und Bewegungen geleistet wird, wurde bereits oben erwahnt. 

Isotouische Koeffizienten. Die plasmolytische Methode von DE 
VRIES hat der Wissenschaft unschatzbare Dienste geleistet. Sie bildet 
auch die Grundlage verschiedener Methoden zur Bestimmung sowohl 
der Permeabilitat des Plasmas fiir verschiedene Stoffe, als der Saug­
kraft, welche das Wasser in die Zellen hineintreibt. Es ist also ersicht­
lich, daB die plasmolytische Methode bei Untersuchungen iiber den 
Wasserhaushalt der Pflanze vielseitig benutzt wird. Sie ist auBerdem 
eine der wenigen Methoden, welche einen Einblick in die Lebensver­
haltnisse der einzelnen Zellen gestatten. Die Methode lieferte in den 
Handen ihres Erfinders mit den Nichtelektrolyten sehr genaue Resul­
tate. Mit Elektrolyten erhielt hingegen DE VRIES abweichende Resul­
tate. Da die Theorie der elektrolytischen Dissoziation zu jener Zeit 
noch nicht ausgearbeitet worden war, so konnte sie von DE VRIES nicht 
benutzt werden; der genannte Forscher hat vielmehr angenommen, daB 
die geringen Diskrepanzen der einzelnen Bestimmungen durch die unver-
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meidlichen Fehlerquellen der Methode bedingt sind und daB man z. B. 
fiir Kalisalpeter annehmen kann, daB dessen osmotischer Wert 11/2 -

mal so groB ist, wie derjenige des Rohrzuckers bei gleicher molarer Kon­
zentration. Fiir andere Elektrolyte wurden andere abgerundete Zahlen 
angenommen. Die osmotische Wirkung des Rohrzuckers setzte DE VRIES 
gleich 2 und glaubte schlieBen zu diirfen, daB der osmotische Wert ver­
schiedener Elektrolyte durch 3, 4 oder 5 ausgedriickt werden konne. 
Diese Zahlen bezeichnete DE VRIES als isotonische Koeffizienten; die­
selben sollen bedeuten, in welchem VerhaItnis zueinander die durch 
gleiche molare Konzentrationen verschiedener Stoffe erzeugten osmoti­
schen Drucke stehen. 

Gegenwartig wissen wir, daB DE VRIES nicht berechtigt war, die mit 
verschiedenen Elektrolyten erhaltenen Zahlen abzurunden, da der iso­
tonische Koeffizient eines jeden Elektrolyten vom jeweiligen Grad der 
elektrolytischen Dissoziation abhangt und der Sachverhalt noch dadurch 
verwickelt wird, daB der protoplasmatische Wandbeleg keine echte semi­
permeable Membran darstellt und zwar verschiedene Elektrolyte in un­
gleichem Grade durchIaBt. Die abgerundeten isotonischen Koeffizienten 
bieten also zur Zeit nur ein geschichtliches Interesse dar. 

In neuerer Zeit hat FITTINGl die isotonischen Koeffizienten verschie­
dener Stoffe noch einmal mit groBer Sorgfalt an demselben Versuchs­
objekt (Epidermis von Tradescantia discolor) bestimmt, den auch 
DE VRIES benutzt hatte. Es zeigte sich, daB die isotonischen Koeffi­
zienten keineswegs durch einfache Zahlen ausgedriickt werden konnen. 
Es stellte sich vielmehr heraus, daB die nach der plasmolytischen Me­
thode ermittelten Koeffizienten durchwegs niedriger sind, als die nach 
der kryoskopischen Methode gefundenen, was wohl wenigstens zum Teil 
darauf zuriickzufiihren ist, daB die meisten Elektrolyte wahrend des 
Versuchs in den Zellsaft eindringen und zwar in sehr ungleichem Grade, 
wahrend Rohrzucker praktisch nicht eindringt. Doch sollen noch andere 
Faktoren existieren, welche die an Hand der plasmolytischen Methode 
bestimmten Koeffizienten beeinflussen 2 ; so ist z. B. der isotonische 
Koeffizient des Glycerins bei verschiedenen Pflanzen ungleich und diese 
Differenzen sollen nicht durch ungleiche Permeabilitat verschiedener 
Gewebe gegeniiber Glycerin erklarbar sein. Da aber die meisten bisher 
ausgefiihrten quantitativen Messungen der Permeabilitat nicht sehr ge­
nau sind, so scheint obige SchluBfolgerung doch nicht geniigend fest­
gestellt zu sein. Auch andere F.orscher 3 erhielten an Hand der kryo­
skopischen Methode Resultate, welche sich von den nach der plasmolyti­
schen Methode gewonnenen wesentlich. unterscheiden4 • N ach WALTER 
ist es bei kryoskopischen Bestimmungen notwendig, das Pflanzenmate­
rial zur Zerstorung der Zellstruktur bei 1000 am Wasserbade zu toten, 

1 FITTING, H.: Jb. Bot. 07,553 (1917); 09,1 (1920). 
2 FITTING, H. a. a. O. - STOPPEL: Z. Bot. 12,256 (1922). 
3 HARRIS a. LAWRENCE: Bot. Gaz. 64 (1917). - KUNDSON a. GINSBURG: 

Amer. J. Bot. 8,164 (1921). - SPRECHER: Rev. gen. Bot. 38,11 (1921) u. a. 
4 WALTER, H.: Ber. dtsch. bot.. Ges. 46, 536 (1928). 
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und erst nachher abzupressen, sonst erhaIt man unrichtige Resultate. 
Diese V orsichtsmaBregel wurde von den meisten friiheren Forschern 
auBer acht gelassen. DIXON u. ATKINSl empfehlen zur Zerstorung der 
Zellstruktur das Pflanzenmaterial in fliissiger Luft zu erfrieren. Dieselbe 
Methode verwendeten GORTNER, LA WRENOE U. HARRIS2. 

Die osmotischen Werte der Pflanzen. Bereits die grundlegen­
den Untersuchungen PFEFFERS lehrten, daB der osmotische Druck 
in Pflanzenzellen mehrere Atmospharen erreichen kann. Dieses iiber­
raschende Resultat wurde durch die nachfolgenden Untersuchungen be­
statigt und erweitert. Nach PFEFFERS Angaben erreicht der durch­
schnittliche osmotische Wert der Pflanzenzellen 5-11 Atm. Die neueren 
Untetsuchungen3 lieferten erheblich hohere Werte: es wurden selten 
Drucke unter 11 Atm. gefunden. Die osmotischen Werte sind sehr un­
gleich selbst in einzelnen Geweben einer und derselben Pflanze; noch 
groBer sind die Differenzen zwischen verschiedenen Pflanzen an ver­
schiedenen Standorten. So ist z. B. der durchschnittliche osmotische 
Wert der Blatter desto hoher, je hoher das Blatt am Stamme inseriert 
ist 4 • Die folgende Tabelle von URSPRUNG u. BLUM5 enthalt die osmoti­
schen Werte verschiedener Gewebe von Fagus sylvatica. Leider sind 
diese Werte nicht in Atmospharen, sondern in molaren Konzentra­
tionen des Kalisalpeters angegeben. 1 Mol Kalisalpeter in 1 Liter 
entspricht dem osmotischen Druck von etwa 37 Atm. 

Blattepidermis. . . . 0,371 Leptomparenchym des Stammes . 
Palisaden ..... 1,017 Cambium ........ . 
Schwammparenchym . 0,571 Holzparenchym ..... . 
Rinde des Stammes 0,696 Markstrahlen in der Rinde 

Markstrahlen im Holzzylinder 

0,562 
0,638 
0,963 
0,924 
0,921 

Auffallend sind sowohl die durchschnittlich sehr hohen Werte, als 
die bedeutenden Schwankungen des osmotischen Druckes innerhalb eines 
Laubblattes. ILJIN6 wies nach, daB der osmotische Wert der SchlieB­
zellen der Spaltoffnungen sich bei deren Bewegungen ungemein stark 
verandert. Derselbe solI bei geschlossenen Spalten demjenigen einer 
0,15 molaren NaCI-Losung gleich sein. Die Epidermiszellen zeigen durch­
schnittlich denselben Druck wie die SchlieBzellen bei geschlossenen Spal­
ten. In Blattern der Schmarotzerpflanzen ist der osmotische Druck ge-

1 DIXON, H. H. a. W. R. G. ATKINS: Sci. Proc. roy. Dublin Soc., N. s., 13, 
422 (1913). 

2 GORTNER, R. A., J. V. LAWRENCE, a. J. A. HARRIS: Biochem. Bull. 5, 139 
(1916). 

3 DIXON, H. H. a. W. R. G. ATKINS: Sci. Proc. roy. Dublin Soc., N. s. 13, 
434 (1913). - LAMBRECHT, E.: Cohns Beitr. BioI. Pflanz. 17, 87 (1929) u. a. 

4 ZALENSKI, W.: l\<fitt. Versuchsstat. Saratow 1,1 (1918 russ.) - HARRIS, J. A., 
R. A. GORTNER, a. J. V. LAWRENCE: Bull. Torrey bot. Club 44, 267 (1917). -
BLAGOWESTSCHENSKI, A.: Jb. Bot. 69, 191 (1928). - LAMBRECHT, E.: Cohns 
Beitr. BioI. Pflanz. 17, 87 (1929). 

5 URSPRUNG, A. U. G. BLUM: Ber. dtsch. bot. Ges. 34, 88 (1916). 
6 1LJIN, W.: Beih. z. Bot. Zbl. (I) 32, 15,36 (1915). - Vgl. auch WIGGANS: 

Amer. J. Bot. 8, 30 (1921). - STEINBERGER: BioI. Zbl. 42,405 (1922). 
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wohnlich hoher als in Blii.ttern der Wirtspflanze1 ; hingegen besitzen die 
Epiphyten einen auffallend niedrigen osmotischen Druck 2. 

FITTING3 hat zuerst darauf hingewiesen, daB der osmotische Wert 
einiger Wiistenpflanzen enorm hoch sein kann. Derselbe war groBer, 
als derjenige einer 3-molaren KN03-Losung (also groBer als 100 Atm.) 
bei Traganum undatum, Zygophyllum cornutum, Haloxylon 
scoparium, Mesembryanthemum nodiflorum und vielenanderen 
Pflanzen der Sahara: Selbst Phoenix dactylifera zeigte haufig einen 
osmotischen Wert von 55 Atm. 

Analoge Beobachtungen wurden seitdem mehrmals gemacht4 • Wii­
stenpflanzen, besonders aber die Bewohner der salzhaltigen Boden, be­
sitzen haufig auBerordentlich hohe Drucke. Dies ist fiir die genannten 
:pflanzen deshalb notwendig, weil die Bodenlosung in trockenen Gegenden 
sehr konzentriert 1st, also einen hohen osmotischen Wert besitzt und bei 
einem niedrigeren osmotischen Werte der Pflanzenzellen deren Plasmo­
lyse hervorrufen konnte. KELLER5 hat bei Salicornia herbacea auf 
stark salzhaltigen Boden ebenfalls einen osmotischen Wert von etwa 
100 Atm. festgestellt. Beachtenswert ist der Umstand, daB dieser Wert 
von demjenigen der Bodenlosung in hohem Grade abhangt und an einigen 
Standorten viermal kleiner seinkann. Unter natiirlichen Verhaltnissen 
ist der hochste osmotische Wert wahrscheinlich bei Atriplex conferti­
folia in Nordamerika gefunden 6 • Derselbe war gleich 153 Atm. Unter 
kiinstlich hergestellten Bedingungen gelang es allerdings noch hohere 
osmotische Werte hervorzubringen. So hat z. B. RUHLAND Statice in 
10 proz. NaCl-Losung gezuchtet und hierdurch den osmotischen Wert 
der Zellen mindestens auf 165 Atm. gebracht. Niedere Organismen be­
sitzen im allgemeinen einen ziemlich niedrigen osmotischen Wert, doch 
gelang es Schimmelpilze auf sehr konzentrierten Zuckerlosungen zu kul­
tivieren, wo bei sich in denselben ein osmotischer Druck von etwa 
200 Atm. entwickelt hat? Wenn man den Pilz von der konzentrierten 
Losung, auf welcher er einen so starken Turgordruck besitzt, auf reines 
Wasseriibertragt, so platz en die Zellen unter der Einwirkung des ein­
seitigen Turgordruckes, wahrend dieser Druck in der Zuckerlosung durch 
den osmotischen Druck der AuBenlosung kompensiert worden war. 

Der Verfasser dieses Buches beobachtete eine Entwicklung verschie­
dener Bodenbakterien in der Lehmwiiste von Buchara, wo der osmoti-

1 HARRIS, J. A. a. J. V. LAWRENCE: Amer. J. Bot. 3, 438 (1916). - HARRIS, 
J. A. a. A. T. VALENTINE: Proc. Soc. exper. BioI. a. Med. 18,95 (1920). 

2 HARRIS, J. A.: Amer. J. Bot. 0,490 (1918). 
3 FITTING, H.: Z. Bot. 3, 209 (1911). 
4 HARRIS, J. A., J. V. LAWRENCE, a. R. A. GORTNER: Physiologic. Res. 2, 1 

(1916). - HENRWI, M.: Reports of the Direktor of Veterin. Educat. and Res. 
Rep. 11/12, Part. I, 619 (1927) u. a. 

5 KELLER, B.: Bodenkunde Nr 4 (1913); Nr 1/2 (1914). - Mem. Inst. Agro­
nomique it Voroneje 2, 1 (1916). - J. russ. bot. Ges. 0, 84 (1920) (russ.). 

6 HARRIS, J. A., R. A. GORTNER. W. F. HOFMAN, a. A. T. V ALENTINIE: Proc. 
Soc. exper. BioI. a. Med. 18, 106 (1921). 

7 ESCHENHAGEN: Diss. Leipzig 1898. - PANTANELLI, E.: Jb. Bot. 40, 303 
(1904) u. a. 
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sche Wert der mit NaCI und KNOa iibersattigten Bodenlosung etwa 
200 Atm. betrug1 • 

DaB die Konzentration der Bodenlosung den osmotischen Wert der 
Pflanzen direkt beeinfluBt, ist kaum zweifelhaft. AuBer den oben an­
gefiihrten Tatsachen sind noch folgende Angaben verschiedener Forscher 
von Interesse. Der durchschnittliche osmotische Wert der in feuchten 
Gegenden wachsenden Pflanzen ist erheblich niedriger, als bei Pflanzen 
der trockenen Standorte2 • 

lr..r:rN3 betont aber den von ihm bereits friiher 40 erwahnten Umstand, 
daB der Grad der Bodenfeuchtigkeit nur den osmotischen Wert der Wur­
zel, nicht aber denjenigen der Blatter beeinfluBt. 

In einer Reihe ausfiihrlicher Untersuchungen sucht BLAGOWEST­
SCHENSKIe; darzutun, daB die Hohedes osmotischen Wertes ein syste­
matisches Merkmal bildet, also fiir eine jede Pflanzenart charakteri­
stisch ist. Schwankungen des osmotischen Wertes liegen bei samtlichen 
Pflanzen innerhalb bestimmter Grenzen, wobei die untere Grenze "die­
jenige ist, die bei optimalen Feuchtigkeitsverhiiltnissen des Bodens beob­
achtet wird. Diese untere Grenze kann eben ala ein charakteristisches 
Merkmal der Pflanze geIten" ... Der Unterschied zwischen verschiede­
nen Pflanzentypen besteht nach BLAGOWESTSCHENSKI darin, daB einige 
Pflanzenarten ihren osmotischen Wert den Bodenverhaltnissen an­
passen, andere aber dies nicht tun. Beachtenswert ist BLAGOWEST­
SCHENSKIs Kritik der Resultate FITTINGs, KELLERS und anderer beziig­
lich der auBerordentlich hohen osmotischen Werte einiger Pflanzen, 
die 100 Atm. und dariiber erreichen sollen. BLAGOWESTSCHENSKI erklart 
aHe diese Zahlen fiir ungenau; sie wurden seiner Ansicht nach erhalten 
durch Verwendung von sehr konzentrierten Losungen eines einzigen 
Salzes, welche das Protoplasma schadigen, in den Zellsaft eindringen, 
und dessen osmotischen Wert vortauschen. Solche osmotische Werte 
wurden in der Tat an Hand der kryoskopischen Methode niemals erhal­
ten. Auch HENRIc! (a. a. 0.), die mit Rohzuckerlosungen arbeitete, ver­
mochte in der siidafrikanischen Wiiste nur geringere osmotische Werte 
zu erhalten (hochster Wert 59 Atm.). Eigene Versuche BLAGOWEST­
SCHENSKIS, die gleichzeitig an demselben Objekt sowohl mit Losungen 
eines einzigen Salzes, ala mit isotonischen Losungen ausgeglichener Salz­
gemische (vgl. Bd. 1, S. 256) ausgefiihrt wurden, lieferten ganz ein-

1 KOSTYTSCHEW, S. U. W. CHOLKIN: Mitt. lust. Landw. Mikrobiol. u. Garuo­
gen 4, 71 (1930) (russ. u. engl.). 

2 lLJIN, V., P. NAZAROVA, U. M. OSTROVSKAJA: J. Ecology 4, 160 (1916). -
MCCOOL, M. M. a. C. E. MILLER: Soil Sci. 3, 113 (1917). - HARRIS, J. A., J. V. 
LAWRENCE, a. R. A. GORTNER: Physiologic. Res. 2, 1 (1916). - HARRIS, J. A. 
a. J. V. LAWRENCE: Bot. Gaz. 64, 285 (1917). - Amer. J. Bot. 4, 268 (1917) und 
viele andere. 

a lLJIN, W.: Planta (Berl.) 'it, 45 (1929). 
4 ILJIN, NAZAROVA a. OSTROVSKAJA: a. a. O. 
5 BLAGOWESTSCHENSKI, A. W.: J. russ. bot. Ges. 10, 71 (1925). (russ,) -

BLAGOWESTSCHENSKI, A., V. A. BOGOLIUBOWA U. T. A. TSCHERNOWA: Bull. Univ. 
Asie Centro 14, 3 (1926) (russ.). - Jb. Bot. 61), 279 (1926); 69, 191 (1928). 
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deutige Resultate: der mittels des SaIzgemisches bestimmte osmotische 
Wert war stets bedeutend niedriger, als der mittels eines einzigen SaIzes 
erhaltene. H. WALTERl und GEBHARDT2 haben sich gegen die Existenz 
von bestimmten, den einzelnen Pflanzen eigenen osmotischen Werte 
ausgesprochen. Spater hat aber W ALTER3 seinen Standpunkt insofern 
verandert, als er bei jeder Pflanze ei,nen minimalen, einen optima­
len und einen maximalen osmotischen Wert unterscheidet. Jede Er­
hohung iiber den optimalen Wert hinaus bedeutet nach WALTER fiir die 
Pflanze eine Hemmung ihrer Entwicklung. Die t)"berschreitung des 
maximalen Wertes fiihrt zum Tode. H. und E. WALTER betonen auBer­
dem den Umstand, daB bei okologischen Untersuchungen die kryo­
skopische Methode der plasmolytischen entschieden vorzuziehen ist, 
indem erstere den durchschnittlichen osmotischen Wert der gesamten 
Pflanze, nicht aber der willkiirlich gewahlten Zellgruppen ergibt und 
namentlich bei hohen Drucken frei von den oben erwahnten Fehler­
quellen der plasmolytischen Methode ist. Jrreilich hat man hierbei dafiir 
zu sorgen, daB wirklich der durchschnittliche Zellsaft der Pflanze unter­
sucht wird; dies erreicht man am besten durch Erwarmen der Pflanze 
auf 1000 vor der Saftbereitung (in friiheren Untersuchungen wurde diese 
auBerst wichtige VorsichtsmaBregel oft vernachlassigt). Mit diesen Aus­
fiihrungen ist auch der Verfasser dieses Buches einverstanden. 

Die neueste Arbeit von LAMBRECHT4 bestatigt die Tatsache, daB be­
stimmte osmotische Werte als systematische Merkmale dienen konnten. 

Licht steigert im allgemeinen den osmotischen Druck 5 • URSPRUNG 
und BLUM6 haben auch eine tagliche und jahrliche Periodizitat der 
GroBe der osmotischen Werte bei verschiedenen Pflanzen beobachtet; 
hingegen haben sowohl H. und E. WALTER (a. a. 0.) als LAMBRECHT (a. 
a.O.) keine nennenswerten periodischen Anderungen des osmotischen 
Wertes wahrgenommen. Auch sollen betrachtliche Unterschiede zwi­
schen dem osmotischen Werte der jungen und alten Pflanzen bzw. 
Pflanzenorgane existieren7 • Nach LAMBRECHT (a. a. 0.) haben ganz 
junge Blatter auBerordentlich hohe osmotische Werte; iiberhaupt soIl 
beim schnellen Wachstum der osmotische Wert und somit der Turgor­
druck besonders hoch sein. 

Anpassungen zur Regulation des osmotischen Drucks. Nach dem 
oben erorterten miissen wir annehmen, daB eine jede Pflanze ihren 
Turgor und also den osmotischen Wert ihrer Zellen innerhalb bestimmter 
Grenzen konstant zu erhalten strebt. Es kommt in der Tat nie zu einem 
vollstandigen Konzentrationsausgleich zwischen dem Zellsaft und dem 

1 WALTER, H.: Die Anpassungen der Pflanzen an Wassermangel, (1926). 
2 GEBHARDT, A. G.: Bull. lnst. rech. bioI. Univ. Perm. 4, 77 (1928) (russ.). 
3 WALTER, H. U. E. WALTER: Planta (Berl.) 8,571 (1928). 
4 LAMBRECHT, E.: Cohns Beitr. BioI. Pflanz. 17, 87 (1929). 
5 BUCHHEIlI:[: Diss. Bern 1915. - MEYER, J.: Diss. Freiburg 1915. - UR­

SPRUNG, A. u. G. BLUM: Ber. dtsch. bot. Ges. 34, 123 (1916). - LAMBRECHT, E.: 
a. a. 0., u. a. 

6 URSPRUNG, A. U. G. BLUM: Ber. dtsch. bot. Ges. 34, 105 (1916). 
7 OHGA, J.: Botanic. Mag. Tokyo 40, 587 (1926). 
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umgebenden Medium; weiter unten wird dargelegt werden, da.B die 
Pflanzen zwar auch unter natiirlichen Verhaltnissen den Turgor ver­
lieren konnen, aber nur fiir kurze Zeit. Normalerweise mu.B der Turgor 
erhalten bleiben und zu diesem Zwecke existiert eine Reihe von An­
passungen. Unter diesen ist der ttbergang der loslichen Zuckerarten in 
unlosliche Kohlenhydrate (Sta,ke und andere) sowie der umgekehrte 
Vorgang sehr verbreitetl. Auch hat VAN RYSSELBERGHE2 in Zellen, wo 
Oxalsaure an der Erzeugung des Turgordrucks beteiligt ist, eine Aus­
fallung von Calciumoxalat unter solchen VerhaItnissen beobachtet, 
unter denen eine Herabsetzung des Tm:gors von Belang ist. Dieser Vor­
gang heillt Katatonose. Die umgekehrten Stoffumwandlungen, bei 
denen der Turgor gesteigert wird, hei.Ben Anatonose; dieselbe tritt ein, 
wenn z. B. Starke zu loslichen Zuckerarten hydrolysiert wird. Dies ist nach 
ILJIN 3 namentlich in Schlie.Bzellen der SpaltOffnungen beim ()ffnen der 
Spalte (siehe oben) der Fall. Anatonose kommt auch in hypertoni­
schen Losungen zustande und wirkt dem Eintritt der Plasmolyse ent­
gegen. Eine andere Anpassung gegen Turgorverlust in hypertonischen 
Losungen besteht darin, da.B die osmotisch wirksamen Stoffe der Au.Ben­
lOsung in erheblicher Menge vom Protoplasma aufgenommen und in 
den Zellsaft eingefiihrt werden. Hierdurch gleicht sich das Konzen­
trationsgefalle wesentlich aus. Die beiden letztgenannten Vorgange d. i. 
Anatonose und Einwanderung der plasmolysierenden Substanz haben 
bei Bestimmungen des osmotischen Wertes mehrmals schwere Fehler 
verursacht, woriiber zum Teil bereits oben die Rede war. 

Osmotisch wirksame Stofl'e im Zellsaft der Pflanzen. Bereits 
DE VRIES hat in seiner grundlegenden Arbeit4 die Frage aufgeworfen 
nach der chemischen Natur der Stoffe, welche zur Erhaltung des 
Turgors dienen. Um qer Losung dieser Frage naher zu kommen, hat 
DE VRIES Pre.Bsafte aus verschiedenen Pflanzen analysiert. Diese Ana­
lysen fiihren zum Schlu.B, da.B in den meisten Fallen Zuckerarten, or­
ganische Carbonsauren bzw. deren SaIze, oder mineralische SaIze den 
osmotischen Wert der Zellsafte bedingen. Einige DE VRIEsschen Re­
sultate sind in der folgenden Tabelle zusammengestellt. 

Osmotische Werte verschiedener Bestandteile der Zellsiifte. 

Pflanzenmaterial lorg. Slluren Trauben-! Chlor-
u.deren Salze zucker kalium 

Heracleum spond iii um Blattstiel 0,033 I 0,152 
Gunnera Scabra, Blattstiel 0,032 0,021 0,090 
Rheum officinale, Stengel 0,075 0,085 
Rheum hybridum, Blattstiel 0,137 0,052 
Rochea falcata, Blatt 0,059 0,030 
Rosa hybrida, Kronenblatt 0,035 0,218 

1 BENDER: Diss. Miinster 1916 u. a. 
2 VAN RYSSELBERGHE: Mem. Acad~ BeIg. liS, 1 (1899). 
3 ILJIN, W.: Biochem. Z. 132, 494 (1922). 
4 DE VRIES, H.: Jb. Bot. 14, 427 (1884). 

Chlor- I Kalium-
natrium phosphat. 

0,014 
0,003 
0,012 
0,007 

0,015 
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DaB die in der Tabelle angegebenen Stoffe in den untersuchten 
Pflanzenorganen tatsachlich den groBten Teil des osmotischen Wertes 
bedingen, ist aus der folgenden DE VRIEsschen Berechnung zu ersehen: 
er verglich den plasmolytisch bestimmten osmotischen Wert der von 
ihm untersuchten Pflanzenteile mit dem osmotischen Wert, der sich 
als Summe der osmotischen Werte der in seiner Tabelle angegebenen 
Stoffmengen ergibt. Er erhielt folgende Resultate. 

Pflanzenmaterial 

Heracleum spondilium, Blattstiel 
Gunnera scabra, Blattstiel 
Rheum officianle, Stengel 
Rheum hybridum, Blattstiel 
Rochea falcata, Blatt 
Rosa hybrida, Blumenblatter 

Osmot. Wert 
plasmolytisch 

gefuuden 

0,22 
0,16 
0,20 
0,22 
0,13 
0,27 

I 
Osmot. Wert 

bercchuet aus 
den Aualysen­

resultaten 

0,20 
0,15 
0,17 
0,20 
0,10 
0,25 

Es ist aber klar, daB obiges Pflanzenmaterial keine Vorstellung von 
der allgemeinen Bedeutung bestimmter osmotisch wirksamen Stoffe 
geben kann. DE VRIES hat viehnehr meistens saurefiihrende Pflanzen 
gewahlt und nur bestimmte Pflanzenteile analysiert. 1m allgemeinen 
sollten losliche Zuckerarten, wenigstens in Blattern, die verbreitetsten os­
motisch wirksamen Substanzen sein. In Pflanzen der salzhaltigen Stand­
orte stellen haufig anorganische Salze, besonders aber Chlornatrium und 
Kalisalpeter turgorerhaltende Stoffe dar. In diesem Zusammenhange 
ist jedoch der Umstand zu erwahnen, daB FABERI bei vielen Mangrove­
pflanzen Chlornatrium nicht als den hauptsachlichsten Turgoretreger 
gefunden hat. Dieselbe Beobachtung hat A. RICHTER2 mit den Pflanzen 
del' salzhaltigen Boden gemacht. 

Zusammenfassend ist also der SchluB zu ziehen, daB die osmotisch 
wirksamen Stoffe verschiedenartig sind. In Zellen mit hohem Turgor­
druck kalID letzterer jedoch nur von solchen Stoffen herriihren, die im 
Zellsaft in groBen Mengen vorkommen. Ais die verbreitetsten osmotisch 
wirksamen Stoffe sind demnach Zuckerarten, organische Sauren sowie 
deren Salze und (namentlich auf salzhaltigen Boden) Mineralstoffe an­
zusehen. 

Del' allgemeine Begriff del' Permeabilitiit. Oben wurde darauf 
hingewiesen, daB man im Verhalten der Elektrolyte zunachst Un­
stimmigkeiten mit den allgemeinen Gesetzen der Osmose erblickte; die 
genannten Stoffe schienen einen iibermaBig hohen osmotischen Druck 
zu besitzen. Spater wurde dieser Umstand durch die elektrolytische 
Dissoziation in befriedigender Weise aufgehellt. Doch existieren auch 
andere Stoffe, welche zunachst in der Beziehung ratselhaft waren, daB 
sie in plasmolytischen Versuchen einen scheinbar zu niedrigen osmoti-

1 v. FABER, F. C.: Ber. dtsch. bot. Ges. 31, 277 (1913). 
2 RICHTER, A.: Arb. landw. Versuchsstat. Saratow, Nr 38 (1926) (russ.). 

4* 
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schen Druck hervorriefen. Diese Beobachtung haben bereits DE VRIES 
und seine nachsten Nachfolger gemacht. Eine richtige Erklarung des 
Sachverhalts wurde aber erst von OVERTONl geliefert. 

In erster Linie zeigte es sich, daB einige Stoffe, wie z. B. Glycerin 
und Harnstoff keine dauernde Plasmolyse zu bewirken vermogen: nach 
einiger Zeit erfolgt immer Deplasmolyse und der Turgordruck wird von 
neuem hergestellt. OVERTON wies nach, daB diese Erscheinung auf ein 
Eindringen der genannten Stoffe in den Zellsaft zurUckzufiihren ist: 
die Pflanzenzelle ist also in derartigen Fallen nicht einem PFEFFERSchen, 
sondern einem DUTROOHETschen Osmometer analog: oben wurde dar­
gelegt, daB der osmotische Druck oder das Fliissigkeitsvolumen in einem 
Osmometer von DUTROOHET zunachst zunimmt, nach einiger Zeit aber 
infolge des Konzentrationsausgleichs zu den beiden Seiten der Membran 
wieder abnimmt. Die Richtigkeit dieser Annahme hat OVERTON fiir 
Glycerin auf folgende Weise dargetan: wenn man Pflanzenzellen in eine 
hypotonische Glycerinlosung hineinbringt und dann durch lang­
sames Verdunsten des Wassers die Glycerinlosung allmahlich konzen­
triert, so tritt niemals Plasmolyse ein, auch wenn die Glycerinlosung 
auBerst konzentriert geworden ist. Legt man aber nachher die Zellen in 
reines Wasser, so platzen die Zellwande infolge des hohen inneren 
Drucks; derselbe wird durch das eingedrungene Glycerin verursacht, 
das nur allmahlich wieder herausdiffundieren kann. 

Gegen diese Versuche konnte man einwenden, daB der hohe osmo­
tische Druck hierbei durch Anatonose (siehe oben) entsteht; diese Er­
klarung ist aber deshalb unwahrscheinlich, well Zucker eine dauernde 
Plasmolyse hervorruft, die von keiner erheblichen Steigerung des os­
motischen Wertes begleitet wird. AuBerdem zeigte OVERTON, daB einige 
Stoffe wie z. B. Athylalkohol mit solcher Geschwindigkeit eindringen, 
daB sie iiberhaupt keine Plasmolyse bewirken. Dies ist nicht einem 
plotzlichen Tode der Zelle zuzuschreiben, denn setzt man derselben 
Alkohollosung eine entsprechende Zuckermenge hinzu, so erfolgt die 
normale Plasmolyse. 

Zwischen den augenblicklich und den langsam eindringenden Stoffen 
existieren verschiedene Zwischenstufen. So dringen nach OVERTON 
Glykol, Azetamid, Succinimid nach wenigen Minuten in die Spirogyra­
zellen ein; Glycerin verlangt 2 Stunden, Harnstoff 5 Stunden, Ery­
thrit 20 Stunden. Auch Athylather, Chloralhydrat, Sulfonal, Coffein, 
Antipyrin und einige andere Stoffe dringen nach OVERTON leicht in den 
Zellsaft ein. SchlieBlich zeigte OVERTON, daB ein Durchdringen ver­
schiedener Alkaloide in den Zellsaft direkt unter dem Mikroskop sicht­
bar ist, falls der Zellsaft. Gerbstoffe enthaIt; diese bilden mit Alkaloiden 
charakteristische Niederschlage. In Form von gerbsauren Salzen sind 
einige Alkaloide praktisch unschadlich; sie haufen sich daher in betracht­
lichen Mengen im Zellsaftraum an. Spaterhin wurde eine andere analoge 

1 OVERTON, E.: Vjschr. naturforsch. Ges. Ziirich40, 159 (1895); 41, 383 (1896); 
44, 88 (1899). - Z. physik. Chem. 22, 189 (1897). 
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Methode vorgeschlagen1 • In den Blattzellen des Mooses Fontinalis 
antipyretic a ist Fett in Form von fadenformigen Gebilden irn Zell­
saftraum enthalten. Beirn Eindringen von verschiedenen Basen, AI­
koholen und Phenolen werden die genannten Gebilde zu feinen Tropfchen 
emulgiert. 

Auf diese Weise entstand der Begriff der Permeabilitat. Es zeigte 
sich, daB eine Pflanzenzelle meistens doch nicht direkt mit einem 
PFEFFERschen Osmometer verglichen werden darf; eine derartige Ana­
logie konnte denn auch zu verschiedenen irrigen SchluBfolgerungen 
fiihren. OVERTON hat einige allgemeine RegeIn der Permeabilitat 
gegeben. Das Vermogen in den Zellsaft einzudringen verringert sich nach 
OVERTON mit wachsender Zahl der Hydroxylgruppen irn Molekiil: so 
dringen einwertige Alkohole schnell ein, zweiwertige schon etwas lang­
samer. Noch langsamer permeiert das dreiwertige Glycerin. Das vier­
wertige Erythrit dringt sehr langsam ein. In gleichem Sinne wirkt eine 
Anhaufung von Aminogruppen. Hingegen soll das Eindringen durch 
Halogensubstition befordert werden, desgleichen durch Alkylierung und 
Acetylierung an den Hydroxyl- oder Aminogruppen. 1m einzeInen sind 
aber manche Ausnahmen von den obigen RegeIn zu verzeichnen, denn 
spaterhin zeigte es sich, daB verschiedene Pflanzen beziiglich der Perme­
abilitat eigenartige Merkmale aufweisen2 • Auch die neueren Angaben 
von SCHONFELDER3 stimmen mit denjenigen OVERTONS nicht ganz iiber­
ein. 

Methoden zur Bestimmung der Permeabilitat. Bevor wir zu 
einer Besprechung der Einzelheiten des Permeabilitatproblems schrei­
ten, empfiehlt es sich, die vorhandenen Methoden zur Bestimmung 
der Permeabilitat darzulegen, denn nur nach der Beurteilung des Ge­
nauigkeitsgrades der vorhandenen .Permeabilitatsmessungen ist eine 
Schatzung der Zuverlassigkeit der erhaltenen Resultate moglich. Es 
muB sogleich bemerkt werden, daB die Methoden der Permeabilitats­
messung zwar zahlreich, aber nicht einwandfrei sind, somit die quanti­
tativen Permeabilitatsmessungen eher als Schatzungen erscheinen. Vor 
allem ist aber der folgende Umstand zu betonen, weil derselbe in den 
meisten Untersuchungen iiber Permeabilitat nicht geniigend hervor­
gehoben worden war. OVERTON und seine nachsten Nachfolger behandel­
ten das Permeabilitatsproblem zu dem Zwecke, eine Erklarung der Ab­
weichungen von den allgemeinen Gesetzen der Osmose zu geben. Es 
wurde nur das Eindringen verschiedener Stoffe aus der AuBenlosung 
durch das Plasma in den Zellsaft studiert und das gesamte Pro­
blem stand namentlich mit den Fragen des Turgordrucks und der Wass er­
bilanz der Pflanzenzelle im Zusammenhange. Spater hat man jedoch 
das Permeabilitatsproblem mit demjenigen der Aufnahme verschiedener 
Stoffe bei der Ernahrung der Zelle verbunden,ohne die Untersuchungs­
methoden zu andern. Hieraus entstand eine ganze Reihe von Un. 

1 <BORESCH: Biochem. Z. 101, 146 (1919). 
2 FITTING, H.: Jb. Bot. 1)9, 1 (1920). 
3 SCHONFELDER, S.: Planta (Berl.) 12,414 (1930). 
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genauigkeiten: es ist denn klar, daB ein Eindringen verschiedener Stoffe 
durch das Plasma direkt in den Zellsaft mit der Ernahrung der Zelle, d. i. 
mit der Assimilation der namlichen Stoffe nichts zu tun hat. Es wurde 
jedoch z. B. die Frage aufgeworfen, wie es zu erklaren ware, daB eiuige 
Zuckerarten, die als notwendige Nahrstoffe gelten, in den Zellsaft 
auBerordentlich langsam gelangen. Dies brauchen sie aber normaler 
Weise nicht zu tun, denn als Nahrstoffe miissen sie im protbplasmatischen 
Wandbeleg bleiben und dort assimiliert werden. 

Dieses MiBverstandnis entstand wohl dadurch, daB die Lehre von 
einer Plasmahaut als selbstandigem Zellbestandteil, die von PFEFFER 
nur als eine Hypothese ausgesprochen worden war, spaterhin als die 
Grundlage samtlicher Betrachtungen iiber die Osmose und Permeabilitat 
erschien. Oben wurde jedoch dargetan, daB die Richtigkeit der Plasma­
hauttheorie problematisch ist, indem dieselbe durch keine beweis­
kraftigen Tatsachen unterstiitzt wird; vielmehr mit verschiedenen Be­
obachtungen im Widerspruche steht. 

Jedenfalls ist es vollkommen unstatthaft, den Zellinhalt, d. i. das 
Protoplasma samt dem Zellsaft gegen die AuBenwelt aus dem Grunde 
abzugrenzen, weil dasselbe von einer hypothetischen Zellhaut um­
geben sein soIl. Auch von diesem Standpunkte aus muB man aber 
dem Umstande Rechnung tragen, daB samtliche Anhanger der Zell­
haut die Existenz derselben auch zwischen dem Protoplasma und dem 
Zellsaft annehmen und somit sich das Protoplasma als beiderseits 
abgegrenzt denken. Selbst auf Grund der alten Ansichten erscheint 
also eine Diffusion der Bestandteile der AuBenlosung direkt in den Zell­
saft als ein pathologischer Vorgang. Vorsichtiger ware als9 wohl eine 
solche Erklarung der Permeabilitat, die auf rein sachlicher Grundlage 
fuBt und die Existenz einer Plasmahaut iiberhaupt nicht beriicksichtigt. 

Aus der nachfolgenden Beschreibung der Methoden der Permeabili­
tatsbestimmung wird ersichtlich werden, daB einige Methoden zur Er­
mittelung des Eindringens der gelosten Stoffe in den Zellsaft dienen, 
wahrend andere Methoden ein Eindringen der namlichen Stoffe sowohl 
ins Protoplasma als in den Zellsaft beriicksichtigen. Er ist also ein­
leuchtend, daB die mit verschiedenen Methoden erhaltenen Resultate 
miteinander nicht immer vergleichbar sind. 

1. Methode der direkten Beobachtung der in der Zelle 
stattfindenden Vorgange. Diese Methode kann verwendet werden, 
wenn die zu untersuchende Substanz bei ihrem Eintritt in die Zelle sicht­
bare Veranderungen im Zellinhalt hervorruft. Sie kam zuerst fiir ver­
schiedene Farbstoffe in Anwendung. Bereits PFEFFERl zeigte, daB einige 
Farbstoffe von den lebenden Pflanzenzellen aufgenommen und auf­
gespeichert werden. Ihre Konzentration wird nach der Farbungsinten­
sitat beurteilt und ist haufig bedeutend hOher im Zellinnern, als in der 
AuBenlosung. Dies ist namentlich der Fall, wenn der Farbstoff von irgend­
welchen Bestandteilen des Zellinhalts chemisch gebunden, bzw. ad-

1 PFEFFER, W.: Unters. bot. lnst. Tiibingen 2, 179 (1886). 
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sorbiert wird. Methylenblau bewirkt hierbei gar keine Farbung des 
Protoplasmas; die Gesamtmenge des Farbstoffs befindet sich im Zell­
saft. Rosolsaure wird im Gegenteil nur im Zellplasma aufgespeichert, del' 
Zellsaft bleibt abel' farblos. Andere permeiereilde Farbstoffe werden 
sowohl im Protoplasma, als im Zellsaft aufgespeichert. Auch OVERTON 
(a. a. 0.) benutzte Farbstoffe zum Nachweis der Permeabilitat des Zell­
plasmas. COLLANDER! suchte sogar die Farbstoffmethode auf colori­
metrischem Wege zu quantitativen Bestimmungen zu verwenden. Als 
qualitative Probe ist diese Methode freilich das einzige unanfechtbare 
Verfahren, die Existenz del' Permeabilitat des Zellplasmas nachzuweisen 
und den wesentlichen Unterschied zwischen diesem und den semiper­
meablen Membranen sensu stricto zu erlautern. 

In einigen Fallen konnen Farbenveranderungen del' AuBenlosung zur 
Beurteilung del' Aufnahme einiger gefarbter Stoffe benutzt werden2 ; im 
allgemeinen ist abel' dieses Verfahren weniger bequem, als die Farben­
veranderung des Zellinhaltes. 

Auch die Endosmose von Sauren und Alkalien kann bequem beob­
achtet werden, falls del' Zellsaft Farbstoffe enthalt, welche als Indica­
toren dienen3 • Bereits fruher haben andere Forscher versucht, auch 
Zellen mit farblosem Zellsaft mit Neutralrot zu farben und dann wie die 
naturlich gefarbten Zellen zu untersuchen, wobei Neutralrot als Indi­
cator diente. 

Del' Eintritt von Neutralsalzen in die Zelle kann in analoger Weise 
studiert werden, falls hierbei Farbenumschlag odeI' Fallung entsteht, 
wie z. B.beim Eintritt von einem Kalksalz in Zellen, deren Saft 16s­
liche Oxalate enthalt4, beim Eintritt von Eisensalzen in tanninhaltige 
Zellen5 , odeI' bei del' Aufspeicherung von Gold in Zellwandungen6 • 

In anderen Fallen kann das Permeieren durch nachfolgende Behand­
lung del' Zellen mit entsprechenden Reagenzien dargetan werden. Die 
Endosmose del' Nitrate wird z. B. dadurch dargetan, daB Pflanzengewebe 
nach einem Verweilen in NitratlOsungen und nachfolgendem Auswaschen 
mit Diphenylamin und starker Mineralsaure bearbeitet werden, wobei 
Tiefblaufarbung entsteht. Auf analoge Weise kann die Endosmose vieleI' 
Stoffe durch mikrochemische Proben verfolgt werden, allerdings nur in 
qualitativer Form. 

Samtliche obenerwahnten Methoden sind als qualitative Proben 
vollkommen zuverlassig, konnen abel' zu quantitativen Messungen odeI' 
gar Schatzungen nur selten benutzt werden. Eine Vervollkommnung in 
diesel' Richtung ist wohl erwunscbt, da andere quantitative Schatzungen 
qualitativ nicht immer sichel' sind. 

1 COl,LANDER, R.: Jb. Bot. 60, 354 (1921). 
2 REDFERN, G. M.: Ann. of Bot. 36, 511 (1922). 
3 HAAS, A. R.: J. of bioI. Chern. 27,225 (1916). - BRENNER, W.: Ofversigt 

Finska Vetensk.-Soc. Forh. 60 (1918). 
4 OSTERHOUT, W. J. V.: Z. physik. Chern. 70, 408 (1910). 
5 WILLIAMS, M.: Ann. of Bot. 32, 591 (1918). 
6 WILLIAMS, M.: Ann. of Bot. 32, 531 (1918). 
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2. Plasmolytische Methoden der Permea bilitats bestim. 
mung. Oben wurde erwahnt, daB die permeierenden Stoffe sich durch 
eine scheinbar anomale Osmose kennzeichnen: die Grenzplasmolyse der 
Zellen erlolgt durch Losungen dieser Stoffe bei solchen Konzentrationen, 
welche nach der Berechnung auf Grund der allgemeinen Gesetze als zu 
hoch erscheinen. Dies riihrt davon her, daB ein Tell des Plasmolytikums 
wahrend des Versuchs in die Zellen eindringt. Darauf haben LEPESCHKINl 
und TRONDLE2 eine quantitative Messung der Permeabilitat begriindet. 

Als "Permeabilitatsfaktor" wird hierbei die folgende GroBe be­
zeichnet: nehmen wir an, daB po der osmotische Druck einer nicht 
permeierenden und P derjenige einer permeierenden Substanz bei der 
Grenzplasmolyse ist. P ist freilich groBer als po und zwar im selben 
MaBe, wie der experimentell ermittelte isotonische Koeffizient der perme­
ierenden Substanz groBer als der theoretisch berechnete ist. Wenn wir 
den auf Grund der physikalisch-chemischen Daten berechneten iso­
tonischen Koeffizienten mit i und den experimentell gefundenen mit if 
bezeichnen, so ergibt sich die folgende Gleichung: 

• ·f 
~-~ 

!l=i-' 

wo It der Permeabilitatsfaktor ist, der zum Vergleich des Permeabili­
tatsvermogens verschiedener Stoffe dienen kann. Hierbei ist allerdings zu 
bedenken, daB die GroBe von i' leider von der Versuchsdauer abhangt. 

Die Bestimmung selbst wird auf folgende Weise ausgefuhrt. Zu­
nachst wird das zuuntersuchende Gewebe mit Rohrzuckerlosungen ver­
schiedener Konzentration behandelt und auf diese Weise die moleku­
lare Zuckerkonzentration Co ermittelt, welche die Grenzplasmolyse 
hervorruft. Nach 1 Stunde wird das Volumen der Zellen (Vl ) gemessen. 
Dann ubertragt man die Zellen in die theoretisch isotonische Losung C 
der zu untersuchenden Substanz und miBt die Zellvolumina zuerst nach 
30 Minuten (V2 ), dann nach 2 Stunden (Va). In einer Stunde hat also 
die Volumenzunahme 

Va - V. 
-2-

stattgefunden. Somit ist das Zellvolumen unmittelbar nach dem Ein­
legen in die zu untersuchende Losung gleich 

V.- V.- V. 
4 

und die Konzentration Cx der namlichen Substanz, die mit derjenigen 
der Rohrzuckerlosung scheinbar isotonisch ist, laBt sich so berechnen: 

1 LEPESOHKIN, W.: Ber. dtsch. bot. Ges. 26 a, 198 (1908); 27, 129 (1909). 
2 TRONDLE, A.: Ber. dtsch. bot. Ges. 27, 71 (1909). - Jb. Bot. 48, 171 (19lO). 

- Biochem. Z. 112,259 (1920). 
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Da 1,88 der isotonische Koeffizient des Rohrzuckers ist, so erhalten 
wir die GroBe des isotonischen Koeffizienten der zu untersuchenden 
Substanz: 

if -188. 0 0 • 
-, OIL 

Diese Berechnung wird dadurch ermoglicht, daB Rohrzucker in den 
Zellsaft der Pflanzenzellen praktisch nicht eindringt. 

Gegen obige Methode wurden verschiedene Einwa.nde gemacht; vor 
allem weist FITTING1 darauf hin, daB die LEPESCHKINSche Methode sich 
auf die isotonischen Koeffizienten griindet, letztere aber durch ver­
schiedene Faktoren beeinfluBt sind. FITTINGS eigene Methode der Per­
meabilita.tsmessung besteht darin, daB man die zur Deplasmolyse not­
wendige Zeit bestimmt. 1st z. B. eine durch 0,1 Mol. Kaliumnitratlosung 
hervorgerufene Grenzplasmolyse nach 15 Minuten zUrUckgegangen und 
wird nun eine neue Grenzplasmolyse nur durch 0,1025 Mol. Kalium­
nitrat bewirkt, so sei der SchluB zu ziehen, daB in 15 Minuten 0,0025 Mol. 
Kaliumnitrat hereindiffundiert ist. 

Auch gegen diese Methode wurden verschiedene Einwande gemacht 2, 

worauf wir hier nicht naher einzugehen brauchen, weil alle in denselben 
hervorgehobenen Ungenauigkeiten nach der Ansicht des Verfassers 
dieses Buches unwesentlich sind gegeniiber demjenigen Hauptmangel, 
der samtlichen plasmolytischen Methoden eigen ist: in hypertonischen 
und isotonischen Konzentrationen verschiedener Stoffe, namentlich 
aber der Elektrolyte~ wird die Durchlassigkeit des Plasmas so stark 
vera.ndert, daB eine genaue Messung der Permeabilitat kaum mog­
lich ist. Dieser Umstand wird weiter unten ausfiihrlicher besprochen 
werden. Die plasmolytische Methode liefert zwar zuverlassige Resultate 
bei Bestimmungen.des osmotischen Wertes der Pflanzenzellen, ist aber 
zu Permeabilitatsmessungen weniger zu empfehlen; jedeufalls sollten die 
nach der genannten Methode erhaltenen Resultate mit V orsicht ver­
wendet werden. Diese Bemerkung betrifft freilich auch die plasmo­
metrische Methode von HOFLER3. Der genannte Forscher sucht die 
FITTINGsche Methode dadurch zu verbessern, daB er die Zellen unter 
Volumenmessung durch stark hypertonische Losungen plasmolysiert. 
Man miBt das Protoplasma volumen vor der Plasmolyse und zweimal 
nach der Plasmolyse. Das Zeitintervall zwischen den beiden letzten 
Messungen sei gleich t, die molare Konzentration der AuBenlosung gleich 
C, die osmotischen Werte der Zelle nach der Plasmolyse gleich C1 und 
C2 , der Grad der Plasmolyse bei der ersten Messung gleich P1 und·bei 
der zweiten Messung gleich P2' Nun ist 

0 1 = OPI und O2 = OP2 

O2 - 0 1 = 0(P2 -PI)' 

1 FITTING, H.: Jb. Bot. 56, 1 (1915); 57, 533 (1917); 59,1 (1919). 
2 STILES, W.: Permeability, S. 176 (1924). 
3 HOFLER, K.: Ber. dtsch. bot. Ges. 36, 414, 423 (1918); 37, 314 (1919). 
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Die Veranderung des osmotischen Wertes in der Zeiteinheit ist somit 
ein MaB der Aufnahme der zu untersuchenden Substanz. Hierbei bleibt 
freilich der Geschwindigkeitsfaktor, der seinerseits von dem Konzen­
trationsgefalle abhangt, unbestimmt. Bei samtlichen plasmolytischen 
Methoden bleibt auBerdem die etwa vorhandene Exosmose nicht beriick­
sichtigt. 

Zusammenfassend ist der SchluB zu ziehen, daB plasmolytische Me­
tho den nicht sehr zuverlassig sind und kiinftighin durch andere Ver­
fahren ersetzt werden sollen. Der Versuch von BXRLUNDl die plasmo­
lytische Methode der Permeabilitatsmessung zu verteidigen, ist wohl 
nicht als erfolgreich zu bezeichnen. Doch wurden an Hand der genann­
ten Methode zahlreiche Resultate erhalten, welche trotz den der Me­
thode anl;laftenden Mangeln so eindeutig sind, daB sie zur Erklarung der 
Permeabilitat benutzt werden konnen, besonders aber wenn sie an 
Hand anderer Methoden bestatigt sind. In den letzten Jahren werden 
die plasmolytischen Methoden nur selten verwendet. 

3. Messung der Volumen- bzw. Gewichtsveranderung in 
hypotonischen Losungen. Eine wesentliche Verbesserung der Me­
thoden der Permeabilitatsmessung wird dadurch erzielt, daB man die 
Permeabilitat in hypotonischen Losungen ermittelt. LUNDEGARDH2 
hat die Lange der Wurzelchen von Vicia Fa ba unter dem Mikroskop 
in verschiedenen Salzlosungen gemessen; dieselbe nimmt natiirlich zu­
erst auch in hypotonischen Losungen etwas ab und vergroBert sich nach­
her wieder bei der allmahlichen Salzaufnahme. Rierbei wird angenom­
men, daB die Permeabilitatsgeschwindigkeit der verstrichenen Zeit um­
gekehrt proportional ist. Dieses Verfahren ist nur mit Versuchsobjekten 
von einer bestimmten Struktur brauchbar. 

Eine analoge makroskopische Methode wurde V9n BROOKS3 ausge­
arbeitet. Streifen des Bliitenstiels von Lowenzahn oder andere analoge 
Gewebe werden so fixiert, daB die freien Enden in wagerechter Richtung 
beweglich bleiben. Zunachst werden die Streifen in eine Losung versenkt, 
in welcher die Kriimmung unverandert bleibt. Dann erhoht man die 
Konzentration der AuBenlosung; die Streifen werden zuerst weniger stark 
gebogen, aber nach einiger Zeit, die BROOKS als die Permeabilitatszeit 
betrachtet, wird die urspriingliche Kriimmung wieder hergestellt. Die 
Methode wird empfindlicher, wenn man den inneren Raum von hohlen 
Organen wie Bliitenstande von Lowenzahn oder Zwiebelblatter mit Lo­
sungen fUllt und die Langenzunahme bzw. -abnahme mittels des "Licht­
hebels", das ist durch Reflexion an einer Skala vergroBert4 • Auch diese 
Methode ist nur in einem beschrankten MaBe brauchbar, da sie eine 
geeignete Struktur des Versuchsmaterials erheischt. 

4. Diffusionsmethode der Permeabilitatsmessung. Die-

1 BARLUND, H.: Acta bot. Fennica 0,117 (1929). 
2 LUNDEGARDH, H.: Sv. Vetenskapsakad. Handl. 47, 1 (1911). 
3 BROOKS, S. C.: Amer. J. Bot. 3, 562 (1916). 
4 DELF, E.: Ann. of Bot. 30, 283 (1916). 
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selbe wurde ebenfalls von BROOKSl vorgeschlagen. Thallusplatten von 
Laminaria werden zwischen zwei offenen Glasrohren gelegt und den 
Rohren luftdicht angepaBt. Beide Rohren fiillt man mit ungleich kon­
zentrierten Losungen des zu untersuchenden Stoffes oder schlechthin des 
Seewassers. Man miBt alsdann die Diffusion durch die Gewebeplatte. 
Diese Methode ist nur zur Untersuchung von membranartigen Geweben 
brauchbar und es bleibt auBerdem unbekannt, ob der Konzentrations­
ausgleich lauter durch Diffusion durch das Gewebe oder, wenigstens 
zum Teil, durch Exosmose aus dem Gewebe selbst stattfindet. 

5. Elektrometrische Methoden der Permeabilitatsmes­
sung. OSTERHOUT2 betrachtet die elektriSche Leitfahigkeit der Gewebe 
als MaB der Permeabilitat. Der groBte Teil der. Versuche dieses For­
schers wurde mit Laminaria ausgefiihrt. Runde Thallusscheiben wer­
den so aufeinandergelegt, daB ein Cylinder entsteht. An beiden Enden 
des Cylinders befinden sich in einem kleinen Abstand von den Scheiben 
platinierte P~tinelektroden, und die Leitfahigkeitsbestimmung erfolgt 
nach der gebrauchlichen Methode von KOHLRAUSCH. Die Methode ist 
offenbar nur zu Untersuchungen iiber die Aufnahme von Elektrolyten 
brauchbar. Ob die Leitfahigkeit tatsachlich in einem konstanten Ver­
haltnis zur Permeabilitat steht, ist nicht festgestellt 3 • 

Eine andere Methode besteht darin, daB man die Leitfahigkeit der 
AuBenlosung miBt und aus deren Herabsetzung den SchluB zieht, daB 
eine entsprechende Menge von Elektrolyten von dem zu untersuchenden 
Pflanzenmaterial aufgenommen wurde4 • Diese Methode darf freilich 
ebenfalls nur beim Arbeiten iiber die Aufnahme von Elektrolyten benutzt 
werden; sie ist aber allen obenbeschriebenen vorzuziehen, weil sie ein 
Arbeiten mit stark hypotonischen Losungen ermoglicht und die erhal­
tenen Resultate weder durch Exosmose, noch durch Anatonose beein­
fluBt werden, wahrend bei samtlichen oben dargelegten Methoden, beson­
ders bei den plasmolytischen, weder die Exosmose, noch die Anatonose 
beriicksichtigt sind, wodurch schwere Fehler entstehen konnen. Die 
Methode der Leitfahigkeitsmessung der AuBenlosung ist besonders be­
quem fiir das Studium der Exosmose und wurde auch zu diesem Zwecke 
verwendeto., Es zeigte sich in der Tat, daB in manchen Fallen eine ziem­
lich erhebliche Exosmose existiert. 

Eine Fehlerquelle der Methode der Leitfahigkeitsbestimmung in der 
AuBenlosung besteht darin,' daB ein Teil der gelosten Elektrolyte an 
der auBeren Flache der Zellwandungen adsorbiert sein kann. 

6. Chemische Methoden der Permea bilitats bestimmung. 

1 BROOKS, S. C.: Botanic. Gaz. 64, 306, 509 (1917). 
2 OSTERHOUT, W. J. V.: Science (N. Y.), N. s., 35,112 (1912); 37, 111 (1913). 

- Biochem. Z. 67, 273 (1914). - J. of bioI. Chern. 36, 557 (1918). - J. gen. Phy­
sioI. 1,299 (1919); 4,1 (1921); 5 (1923). 

3 STILES, W. a. I. JORGENSEN-: Botanic. Gaz. 65, 526 (1918). 
4 STILES, W. a. F. KIDD: Proc. roy. Soc. Lond. (B) 90, 448, 487 (1919). -

REDFERN, G. M.: Ann. of Bot. 36,167,511 (1922). 
o TRUE, R. H. a. H. H. BARTLETT: U. S. Dept. Agricult. Bureau Plant Ind. 

Bull. 231 (1912). - STILES, W. a. 1. JORGENSEN: Ann. of Bot. 31,47 (1917). 
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Dieselben bestehen darin, daB man durch direkte chemische Analyse 
die Mengen der zu untersuchenden Stoffe entweder im ZeIlsaft, oder 
in der AuBenlosung ermittelt. Letzteres Verfahren ist demjenigen der 
Leitfa,higkeitsbestimmung der AuBenlosung analog; es bietet dieselben 
Vorziige dar und ist mit derselben Fehlerquelle verbunden.Es ist aber 
klar, daB die Methode der chemischen Analyse auch bei Untersuchungen 
iiber Nichtelektrolyte verwendet werden darf; sie wurde schon la,ngst 
von mehreren Forschern benutzt. 

Eine Analyse des Zellsaftes der Pflanzen vor und nach dem Ver­
wellen in Losungen der zu untersuchenden Stoffe sollte eigentlich eine 
tadellose Losung der Frage nach dem Permeieren einzelner Stoffe liefern. 
Leider ist die Gewinnung einer ausreichenden Saftmenge aus einem ein­
heitlichen Gewebe mit erheblichen Schwierigkeiten verbunden. Man be­
nutzt meistens niedere Organismen, oder Riesenzellen einiger Algen 1. 

N euerdings sucht SABININ2 nachzuweisen, daB die beste Methode 
der Permeabilita,tsmessung darin besteht, daB man Pflanzen in Wasser­
kulturen (Bd. I, S.262) ziichtet, dann in die zu untersuchenden Lo­
sungen iibertra,gt, den Stengel abschneidet und den herausflieBenden 
Saft analysiert. Auf diese Weise wird die Permeabilita,t der Zellen der 
Wurzelrinde ermittelt und zwar in hypotonischen Losungen. Nach dieser 
Methode kann selbstversta,ndlich nur die Permeabilita,t der Wurzelrinde 
bestimmt werden, doch ist namentlich dieses Gewebe besonders inter­
essant. Das Prinzip der Methode ist demjenigen der Diffusionsmethode 
(siehe oben) analog. Die von SABININ erhaltenen Resultate werden weiter 
unten besprochen werden. 

Es ist im Auge zu behalten, daB die plasmolytischen Methoden na­
mentlich die in den Zellsaft eingedrungenen Stoffe beriicksichtigen, wa,h­
rend nach den elektrometrischen und chemischen Methoden auch die 
yom Protoplasma aufgenommenen Stoffe mitbestimmt werden. 

Die Permeabilititt des Plasmas fur Elektrolyte. Unsere Ansichten 
iiber diese Frage waren Gegenstand einer merkwiirdigen Evolution. 
OVERTON (a. a. 0.) behauptete, daB MineralsaIze iiberhaupt nicht perme­
ieren und diese Ansicht war eine Zeitlang die vorherrschende. Erst 
OSTERHOUT3 zeigte, daB OVERTON bei seinen lange dauernden Versuchen 
wahrscheinlich durch den folgenden U mstand geta,uscht war: N ach weni­
gen Minuten tritt in plasmolytischen Versuchen Deplasmolyse ein, die 
auf das Eindringen der SaIze in den ZeIlsaft hindeutet. Nach la,ngerer 
Zeit erfolgt aber wiederum eine "Pseudoplasmolyse", welche nicht 
zuriickgeht. 

Spa,tere Forscher haben die Durchla,ssigkeit des Plasmas fiir Mineral­
saIze besta,tigt. Doch findet in hypertonischen, besonders aber nicht 
ausgeglichenen Losungen der MineralsaIze eine starke Permeabilita,ts-

1 WODEHOUSE, R. P.: J. of bioI. Chern. 29,453 (1917). - IRWIN, M.: Amer. 
J. PhysioI. 69 (1922). - J. gen. PhysioI. 10,927 (1927) u. a. 

2 SABININ, D.: Bull. Inst. rech. bioI. Univ. Perm. 4, Erg.-H. 2 (1925) (russ.) . 
. 3 OSTERHOUT, W. J. V.: Science (N. Y.) 34, 187 (1911). - The Plant World 

16, 129 (1913). 
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anderung statt, die haufig so weit schreitet, daB der plasmatische Wand­
beleg sich gegen einige Salze als vollkommen undurchlassig erweist. 
FITTING (a. a. 0.) hat an Hand der plasmolytischen Methode gefunden, 
daB Alkalisalze in die Epidermiszellen mit einer meBbaren Geschwindig­
keit eindringen, und zwar in der Reihenfolge der lyotropen Reihe; zu 
denselben Ergebnissen gelangten auch andere Forscherl, ebenfalls mittels 
der plasmolytischen Methode. Spater hat aber LUNDEGARDH2 an Hand 
der chemischen Permeabilitatsmessung die Beobachtung gemacht, daB 
die lyotrope Reihe nur bei Anwendung von konzentrierten Losungen 
sich erhalt. Nun wirken hypertonische Salzlosungen schadlich auf das 
Plasma ein und es entstehen daher anormale Verhaltnisse. WEISs hat 
z. B. dargetan, daB Mineralsalze in Konzentrationen von etwa 0.1 n eine 
Veranderung des dispersen Zustandes des Plasmas bewirken, wobei sich 
dessen Permeabilitat stark vermindert. 

Die Erdalkalisalze dringen nach FITTING4, KAHHo5 und anderen For­
schern viellangsamer ein, als die Alkalisalze. Ca-Salze sollen nach An­
gaben der genannten Forscher iiberhaupt nicht permeieren. Diese Resul­
tate wurden aber nach der plasmolytischen Methode und zwar mit nicht 
ausgeglichenen Losungen erhalten. Unter diesen Verhaltnissen ist nur 
eine annahernde Schatzung moglich. STILES u. KIDD6, REDFERN7 und 
namentlich SABININ8 zeigten, daB Ca-Salze in geringen Konzentrationen 
in die Zelle schnell eindringen und daB auch fUr andere Salze die Permea­
bilitatswerte von FITTING und hlHHO den natiirlichen Verhaltnissen 
durchaus nichtentsprechen. Es seien hier einige Zahlen aus der Arbeit SA­
BININS angefUhrt. Wie bereits oben erwahnt ist, bestimmte del' genannte 
Forscher die Permeabilitat der Wurzelparenchymzellen auf folgende 
Weise: Er ziichtete Pflanzen in Wasserkulturen, schnitt den Stengel ab 
und analysierte sowohl die AuBenlosung, als die aus der Schnittflache 
herausflieBende Fliissigkeit nach zuverlassigen lVIikromethoden. 1m 
llachsten Kapitel wird dargetan werden, daB die bei obigen Verhli1tnissen 
gesaminelte Fliissigkeit aus den Leitungsbahnen des Holzkorpers heraus­
tritt, in dieselben aber vom AuBenmedium durch das auBere Wurzel­
parenchym gelangt. SABININ verwendete sehr verdiinnte Losungen, die 
immer Salzgemische enthielten und auf diese Weise vollkommen aus­
geglichen waren. Mit einer Wasserkultur von Mais ergab sich folgendes 
Resultat: 

1 LUNDEGARDH, H.: Sv. Vetensk. Akad. Handl. 47, Nr 3, 1 (1911). - PANTA­
NELLI, E.: Jb. Bot. 56, 689 (1915). - TRONDLE, A.: Arch. Sci. Phys. et Natur, 
Geneve, 4. ser., 45, 38, 117 (1918). - KAHHO, H.: Biochem. Z. 123,284 (1921). 

2 LUNDEGARDH, H.: u. V. MORAVEK: Biochem. Z. 151,296 (1924). 
3 WEIS, A.: Planta (Berl.) 1, 145 (1925). 
4 FITTING: a. a. O. 
5 KAHHO: a. a. O. und "Uber die physiologische Wirkung der Neutralsalze 

<"Luf das Pflanzenplasma (1924). 
6 STILES, W. a. F. KIDD: Proc. roy. Soc. Lond. (B) 90, 448, 487 (1919). 
7 REDFERN, G. M.: Ann. of Bot. 36, 167 (1922). 
8 SABININ: a. a. O. 
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Ca in der AuBenlOsung . . . . . . 
Ca im Saft .......... . 
Ca im Saft nach weiteren 24 Stunden 

0,0041 n 
. 0,0034n 
. 0,0033 n 

Auf diese Weise ist die Konzentration des Ca im endosmotischen 
Strome gleich 82 vH derjenigen der AuBenlosung. Auch in anderen Ver­
suchen wurden Ca-:&onzentrationen ill Blutungssafte gefunden, die den­
jenigen der AuBenlosung nahe waren. Hieraus ist ersi~htlich, daB Ca 
durch die Zellen des Wurzelparenchyms mit groBer Geschwindigkeit 
hineindiffundiert. Auch fiir NH4 und andere Ionen wurde eine analoge 
Geschwindigkeit gefunden, die nach SABININS Berechnungen die von 
FITTING fiir KNOa ermittelte ums 458fache ubertrifft. Fur andere Mine­
ralstoffe erwies sich das Wurzelparenchym ebenfalls als leicht durch­
lassig. 

Es muB allerdings darauf hingewiesen werden, daB die Frage del' 
Permeabilitat des Plasmas fiir Ca vielleicht den einzigen Fall darstellt, 
wo die plasmolytische Methode versagte. In anderen Fallen lieferte 
sie qualitativ dieselben Resultate, wie andere Methoden. Auch bei 
der Beurteilung del' quantitativen Seite des Permeabilitatsproblems 
ist darauf hinzuweisen, daB obiger Vergleich del' mittels verschiedener 
Methoden erhaltenen Permeabilitatsgeschwindigkeiten mit einiger Re­
serve anzunehmen ist, da SABININ die von ihm fUr Wurzelparenchym, 
ein speziell zur Stoffaufnahme angepaBtes Gewebe, gewonnenen Werte 
niit denjenigen vergleicht, welche mit den zum Stoff transport nicht 
dienenden Epidermiszellen erhalten worden waren. 

Nun sollen einige wichtigsten Regeln del' Permeabilitat des Zell­
plasmas fUr Elektrolyte kurz dargelegt werden. Diese Regeln wurden 
an Hand verschiedener Methoden festgestellt und sind so eindeutig, daB 
deren Richtigkeit kaum bezweifelt werden kann. 

Erstens zeigte es sich, daB in manchen Fallen die Ionen eines Salzes 
mit ungleicher Geschwindigkeit aufgenommen werden 1 . Dies wird z. B. 
durch die folgende Tabelle von REDFERN erlautert: 

Wurzeln von Pisum sativum 

Anfiingliche I I Konzentration Ca absorbiert C1 absorbiert 
von CaCh 

O,ln 
O,Oln 
O,OOln 

17,74 
H),61 
23,10 

3,58 
12,47 
15,09 

Es ist also ersichtlich, daB bei Konzentrationssteigerung auch die 
Differenz zwischen den aufgenommenen Ionenmengen zunimmt. 

1 RUHLAND, W.: Z. Bot. 1, 747 (1909). - MEURER, R.: Jb. Bot. 46, 503 
(1909). - PANTANELLI, E.: a. M. TELLA Atti Accad. Lincei, Rendic., ser. 5,18, 
481 (1909). - PANTANELLI, E.: J. Bot. 56,189 (1915). - JOHNSON, H. X.: Amer. 
J. Bot. 2, 250 (1915). - HOAGLAND, D. R.: Science (N. Y.), N. s., 48, 422 (1918). 
STOKLASA, J., SEBOR, J., TYMICH, F. u. J. CWACHA: Biochem. Z.128, 35 (1922).­
V gl. besonders REDFERN, G. M.: Ann. of Bot.S6, 511 (1922). - RIPPEL, A.: Jb. 
Bot. 65, 819 (1926). 
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Die ungleiche Aufnahme von verschiedenen lonen kann nur auf lonen­
austausch zuriickgefiihrt werden, denn einzelne I(men permeieren prak­
tisch gar nicht, da eine "Oberwindung der machtigen elektrostatischen 
Kra.£te, welche zwischen den entgegengesetzt geladenen ronan eines Sal­
zes bestehen, unmoglich ist. 1m oben angefiihrten Falle der ungleichen 
Aufnahme von Ca und Cl muB also eine entsprechende Menge eines 
anderen SaIzes in die auBere Losung hinausdiffundieren, oder wird das 
Calcium in Hydratform aufgenommen. 1m letzteren Falle wird die 
auBere Losung sauer. Eine Ansauerung der a"uBeren Losung oder gar 
des Bodens durch die Pflanzen wurde in der Tat mehrmals wahrge­
nommen. Wenn nun das Anion des SaIzes scheinbar in groBerem MaBe 
eindringt, so muB ein anderes Anion in Salzform heraustreten, oder ein 
UberschuB von OR-Ionen in der auBeren Losung entstehen. In diesem 
Falle wird die auBere Losung alkalisch. PANTANELLI (a. a. 0.) hat wahr­
genommen, daB die Exosmose immer ziemlich langsam vor sich geht; 
infolgedessen wird die Reaktion des AuBenmediums bei ungleicher lonen­
aufnahme zunachst entweder alkalisch, oder sauer. Nach einiger Zeit 
erfolgt aber eine Neutralisation der auBeren Losung. In den sorgfaltig 
ausgefiihrten Versuchen von REDFERN (a. a. 0.) blieb hingegen die 
auBere Losung bei iiberschiissiger Calciumaufnahme neutral und eine 
simultane Exosmose von Kalium und Magnesium konnte direkt analy­
tisch dargetan werden. Auch STOKLASA und dessen Mitarbeiter (a. a. 0.) 
teilen mit, daB eine iiberschiissige Aluminiumendosmose mit einer gleich­
zeitigen Exosmose des Natriums, Magnesiums und Calciums im Zu­
sammenhange steht. 

Verschiedene Tatsachen beweisen in der Tat, daB die Permeabilitat 
des Zellplasmas fiir Elektrolyte in umgekehrtem Verhaltnis zu deren 
Dissoziation steht. Dies ist dadurch erklarlich, daB nur die undisso­
ziierten Molekiile zu permeieren vermogen, wahrend das Eindringen der 
ronan praktisch ganz zu vernachlassigen ist!. Die oben dargelegten Er­
scheinungen sind also wohl auf den lonenaustausch zuriickzufiihren. Die 
ronan sind nicht 0 berflachenaktiv und werden auBerdem durch ihreelektri­
sche Ladung und Wasserhiille am Eindringen durch das Protoplasma 
verhindert. 

Nach RIPPEL 2, WRANGEL3, PANTANELLI4 und anderen, erfolgt die 

i RUHLAND, W.: Jb. Bot. 54, 391 (1914). - TRONDLE, A.: Biochem. Z. 112, 
259 (1920). - OSTERHOUT, W. J. V.: J. gen. Physiol. 8, 131 (1925). - OSTER­
HOUT, W. J. V. a. M. Y. DORCAS: Ebenda 9, 255 (1925). - OSTERHOUT, W. J. V., 
DORCAS, M. Y. a. W. J. COOPER jun.: Ebenda 12, 427 (1929). - BRINLEY, F. J.: 
Protoplasma (Berl.) 2, 385 (1927). - NIKLEWSKI, A., KRAUSE, A. U. K. SEMAN­
CZYK: Jb. Botll69, 101 (1928). - POIJARVI, A. P.: Acta Bot. Fennica 4,1 (1928). 
- Diesen Angaben widersprechen aUerdings KELLER, R.: Biochem. Z. 195, 14 
(1928) und GELLHORN, E.: Das Permeabilitatsproblem, seine physiologische und 
allgemein pathologische Bedeutung (1929). - SCHONFELDER, S.: Planta (Berl.) 
12, 414 (1930) kommt zum SchluB, daB diese scheinbar widersprechenden An­
gaben auf Nichtbeachtung des Ionenaustausches zuruckzufuhren sind. 

2 RIPPEL, A.: Jb. Bot. 65, 819 (1926). 
3 WRANGEL. M.: Z. physik. Chem. 139, 351 (1928). 
4 PANTANELLI, E.: Protoplasma (Berl.) 7, 129 (1929). 
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Aufnahme der MineralsaIze mittels Adsorption an der Oberflache des 
Plasmas. 

Sehr wichtig ist die folgende sicher begriindete GesetzmaBigkeit: Die 
Permeabilitat des Plasmas fiir Elektrolyte wird nicht durch die einfachen 
Diffusionsgesetze geregelt, wie man es friiherohne jegliche experimentelle 
Nachweise angenommen hatte. Es zeigte sich, daB Elektrolyte unab­
hangig yom Losungsmittel, also von Wasser aufgenommen werden und 
ein Gleichgewicht sich stets bei ungleicher Konzentration des Elektro­
lytes im Zellsaft und in der auBeren Losung einstellt. In alteren, beson­
ders an Hand der plasmolytischen Methode ausgefiihrten Versuchen, 
wurde manchmal die Beobachtung gemacht, daB ein Gleichgewicht sich 
bei einer SaIzkonzentration im Zellsafte einstellte, die bedeutend nie­
driger war, als die Konzentration desselben SaIzes in der auBeren Losung. 
Dies wurde so gedeutet, daB der plasmatische Wandbeleg unter dem 
Einflusse des SaIzes fiir dasselbe undurchIassig wird1 • Neuerdings sind 
zahlreiche Versuche mit hypotonischen Losungen ausgefiihrt worden; 
dieselben fiihren zum SchluB, daB in lebenden Pflanzenzellen auch eine 
erhebliche Anhaufung verschiedener Ionen stattfinden kann 2 • 

In der folgenden Tabelle sind die von SABININ (a. a. 0.) durch chemi­
sche Analysen des Blutungssaftes erhaltenen Zahlen angegeben. Die 
Versuche wurden mit ausgeglichenen hypotonischen Losungen ausge­
fiihrt. 

Zea Mays. 
Konzentration von P04 in der AuBenlosung . . . . . . . . . . 0,00014 n 

" " P04 im Safte .............. 0,00215 n 
Das Verhaltnis der inneren zur auBeren Konzentration ist gleich 15,1 

Konzentration von K in der AuBenlOsung . . . . . . . . . . . 0,000322 n 
" " K im Safte . . . . . . . . . . . . • . . . 0,00325 n 

Das Verhaltnis der inneren zur auBeren Konzentration ist gleich 10,1 

Das Verhaltnis der inneren zur auBeren Konzentration -wurde von 
STILES und KIDD (a. a. 0.) "absorption ratio" d. i. Absorptionsver-

Konzentration von K 
In der AuBenlOsung 

0,00490 
0,00220 
0,00100 
0,00023 
0,00019 
0,0001l 

Absorptions­
verhiUtnis 

2,3· 
3,1 

11,7 
15,1 
24,3 
70,7 

haltnis genannt. Dieses VerhaItnis 
kann eine quantitative Vorstellung 
von der selektiven Aufnahme verschie­
dener Stoffe liefern. 

Das Absorptionsverhaltnis veran­
dert sich unter dem EinfluB ver­
schiedener Faktoren; bei Verdiinnung 
der auBeren Losung steigt das Ab­
sorptionsverhaltnis, wie fes besonders 

1 FITTING, H.: Jb. Bot. 06, 1 (1915). 07, 553 (1917). - WODEHOUSE, R. P.: 
J. of bioI. Chern. 29,453 (1917) u. a. 

2 STILES, W. a. F. KIDD: Proc. roy. Soc. Lond. (B) 90, 448, 487 (1919). -
BROWN, A. J. a. TINKER: Ebenda 89, 119 (1916). - COLLANDER, R.: Jb. Bot. 
60,354 (1921). - OSTERHOUT, W. J. V.: J. gen. PhysioI. 4,225,275 (1922). -
HOAGLAND, D. R. a. DAVIS: Ebenda 0 (1923). - SABININ, D.: a. a. o. 
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deutlich durch vorstehende Zahlen von TRUBETSKOVAl aus SABININS 
Laboratorium illustriert wird. 

STILES und KInD (a. a. 0.) kommen zum SchluB, daB wenn man 
den Sachverhalt graphisch darstellt und zwar auf der Abszisse die Lo ga­
rithmen der auBeren, auf der Ordinate aber die Logarithmen der 
inneren Konzentration eines Salzes abtragt, so erhalt man eine Gerade. 
Auch kann das AbsorptionsverhaItnis nach STILES und KInD durch die 
folgende Gleichung dargestellt werden: 

i=K: en, 

wo i die innere, e die auBere Konzentration und K eine Konstante ist. 
Diese Gleichung ist mit derjenigen der Adsorption identisch, wodurch 
allerdings noch nicht nachgewiesen wird, daB der gesamte Vorgang der 
Salzaufnahme nichts anderes als eine Grenzflachenerscheinung ist. 

AuBerdem ist die chemische Natur des Salzes und seine physiologische 
Bedeutung2, ebenso wie die Reaktion des auBeren Mediums 3 maBgebend. 
In alkalischen Losungen erfolgt eine gesteigerte Aufnahme der Kationen 
irgendeines Salzes, wahrend die Aufnahme der Anionen herabgesetzt ist. 
In sauren Losungen wird im Gegenteil die Aufnahme der Anionen ge­
steigert. Dies wird z. B. durch folgende Zahlen von SABININ erIautert: 

Zea Mays. 
1. Eine 0,0141 n Losung von (NH4}H2P04. PH = 4,3. 

Absorptionsverhaltnis fiir P04 = 0,765 
" " NH4 = 0,185 

2. Dieselbe Losung wurde durch NHs-Zusatz alkalisch gemacht. PH = 8,5. 
Absorptionsverhii.ltnis fiir P04 = 0,432 

" " NH4 = 0,233 

Interessant ist der Befund GUREWITSCHS4, daB ein Gleichgewicht bei 
ungleicher Konzentration der Innen- und AuBenlosung auch an einer 
leblosen semipermeablen Membran, und zwar an der Rulle des Weizen­
korns, beobachtet wird. 

Die Geschwindigkeit der Endosmose von Salzen, die fruher als MaB 
der Permeabilitat angesehen worden war, ist keine konstante GroBe. 
Auch unter ganz normalen Verhaltnissen ist die Geschwindigkeit der 
Endosmose bedeutend groBer am Anfang des Versuches, als kurz vor 
dem Eintritt des Gleichgewichts; in vielen Fallen gesellt sich dazu noch 
eine Anderung der Permeabilitat unter dem EinfluB erheblicher Salz­
konzentrationen. Nach STILES und KmD (a. a. 0.) wird der zeitliche 
Verlauf der Endosmose graphisch durch eine logarithmische Kurve dar­
gestellt. Die anfangliche Geschwindigkeit der Endosmose ist auBerdem 
von der Konzentration der auBeren Losung abhangig, und zwar wachst 
sie mit steigender Konzentration. 

1 TRUBETSKOVA, O. M.: Bull. Inst. rech. bioI. Univ. Perm. 5, 259 (1927) 
(russ.). 

2 STILES a. KmD: a. a. O. 
s SABININ, D.: Mitt. Forschgsinst. Univ. Perm. 1, 1 (1923); 4, Erg.-H.2 

(1925) (russ.). - USPENSKY, E.: J. Mosk. Abt. russ. bot. Ges. 1 (1922) (russ.). 
4 GUREWITSCR, A.: Jb. Bot. 70, 657 (1929). 

Kostytschew-Went, Pflanzenphysioiogie II. 5 
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Bisher war unsere Aufmerksamkeit hauptsachlich den Neutralsalzen 
gewidmet, well die Endosmose der Neutralsalze die Grundlage der Wur­
zelernahrung der Pflanzen blldet. Was nun die Frage der Permeabilitat 
des Protoplasmas fiir Sauren und Basen anbelangt, so hat bereits OVER­
TON (a. a. 0.) darauf hingewiesen, daB starke Basen und Sauren nicht 
oder wenig, schwache Basen hingegen ziemllch leicht eindringen. Diese 
Beobachtungen wurden durch spatere Untersuchungen bestatigtl. Oben 
wurde bereits erwahnt, daB die Nichtpermeabilitat starker Basen und 
Sauren durch ihre Dissoziation erklarbar ist. Die. Ionen dringen nicht 
in die Zellen ein; daher werden die stark dissoziierten Stoffe von den 
Zellen praktisch nicht aufgenommen. Nach BRENNER (a. a. 0.) ist bei 
Untersuchungen iiber Sauren und Basen auBerdem der Umstand von 
Bedeutung, daB die Permeabilitat des Plasmas durch Koagulation der 
Plasmakolloide bedeutend zunehmen kann, was freilich als ein anormales 
Verhalten anzusehen ist. Infolgedessen ist das von einigen Forschern 
beschriebene Eindringen von starken Sauren und Basen in Pflanzen­
zellen nur als eine pathologische Erscheinung zu betrachten. Als Krite­
rium der Lebensfahigkeit der mit Sauren und Basen behandelten Zellen 
empfiehlt BRENNER den Eintritt der Deplasmolyse unter normalen Be­
dingungen. 

Zahlreiche Beobachtungen wurden mit verschiedenen basischen und 
sauren Farbstoffen ausgefiihrt. An dieser Stelle muB nur darauf hin­
gewiesen werden, daB die obigen allgemeinen RegelmaBigkeiten der End­
osmose von Elektrolyten auch fiir Farbstoffe gUltig sind. Speziell be­
ziiglich des Gleichgewichtes hat schon PFEFFER2 festgestellt, daB manche 
Farbstoffe in den Zellen aufgespeichert werden. Nach neueren For­
schungen 3 werden einige Farbstoffe in sehr hohen Konzentrationen auf­
gespeichert, und zwar ist das Absorptionsverhaltnis ein groBeres bei 
niederen Farbstoffkonzentrationen der AuBenlosung. Dieses Verhalten 
ist demjenigen der Neutralsalze analog. Folgende Zahlen von REDFERN 
sind recht interessant. 

Wurzel von Daucus Carota. 
Neutralrotkonzentration in der AuBenlosung. '. . 

" im Gewe be ..... . 
Absorptionsverhii.ltnis . . . . . . . 33,3 

Neutralrotkonzentration in der AuBenlosung .. 
" im Gewebe ..... 

Absorptionsverhii.ltnis . . . . . . . 950 
Neutralrotkonzentration in der AuBenlosung .. 

" im Gewebe . . . . . 
AbsorptionsverMltnis. . . . . . . 1950. 

0,06 
2,00 

0,0005 
0,475 

0,000125 
0,244 

Eine so groBe Konzentrationssteigerung wird mit Mineralsalzen auch 
annahernd nicht erreicht; iibrigens nehmen einige Forscher an, daB die 

1 HARVE:Y, N.: Amer. J. PhysioI. 31, 335 (1913). - RUHLAND, W.: Jb. Bot. 
54, 391 (1914). - BRENNER: Ofversigt Finska Vetensk. Soc. ForMndI. 60, Nr.4 
(1918). - HAAS, A. R.: J. of bioI. Chem. 27,225 (1916). 

2 PFEFFER, W.: Unters. Bot. lnst. Tiibingen 2, 179 (1886). 
3 REDFERN, G. M.: a. a. O. 
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Anhaufung del' Farbstoffe inPflanzenzellen auf del' Bildung chemischer 
Verbindungen mit verschiedenen Komponenten des Zellplasmas oder des 
Zellsaftes beruht. . 

Zum SchluB sei eine kurze Ubersicht del' Resultate del' Permeabili­
tatsmessungen mit den verbreitetsten Basen und Sauren gegeben. Nach 
HARVEY (a. a. 0.) dringen NaOH, KOH und Ca(OH)1 auBerst langsam 
ein; viel schneller erfolgt die Endosmose von Monomethyl- und Dimethyl­
amin; noch schneller dringt Ammoniak ein. AIkaloide dringen in Form 
freier Basen ziemlich schnell ein, wahrend AIkaloidsaIze auBerst langsam 
aufgenommen werden und daher eine dauernde Plasmolyse beWirken 2. 

BRENNER (a. a. 0.) teilt mit, daB SaIzsaure, Salpetersaure, Schwefel­
saure, Ortophosphorsaure, Citronensaure und Oxalsaure auBerst langsam 
permeieren; Milchsaure, Apfelsaure und Weinsaure dringen etwas schnel­
ler ein; die Endosmose von Essigsaure und Ameisensaure solI so schnell 
VOl' sich gehen, daB keine merkliche Plasmolyse erfolgt. Allerdings wur­
den nur ziemlich hohe Konzentrationen del' genannten Sauren gepriift, 
die maglicherweise schadliche Wirkungen ausiibten. 

DONNANsc.lJe Gleichgewichte. Die oben dargelegte Tatsache, daB 
die Ionen je eines SaIzes in ungleichen Mengen in die Zelle eindringen, 
scheint auf den ersten Blick etwas paradox zu sein; ihre Grundlage 
bilden abel' die bereits Hingst von DONNAN 3 beschriebenen Erscheinungen. 
Obgleich DONNAN selbst bereits VOl' etwa 20 Jahren die hervorragende 
physiologische Bedeutung del' von ihm bewiesenen GesetzmaBigkeiten 
betont hat, wurden dieselben nur in del' neueren Zeit richtig gewiirdigt 
und zur Erklarung del' Permeabilitatsvorgange herangezogen. 

Stellen wir uns VOl', daB eine Lasung von zwei SaIzen mit einem 
gemeinsamen Ion vom reinen Wasser durch eine Membran getrennt ist, 
die fUr das eine Salz durchlassig, fiir das andere abel' undurchlassig ist. 
Welches Gleichgewicht ,vird in diesem FaIle in~beiden durch die Membran 
getrennten Lasungen eintreten? \Vir wollen dies zunachst am folgenden 
Beispiele erlautern. Es sei das Natriumsalz von Kongorot und NaCl 
in einen Kollodiumschlauch eingeschlossen und del' Schlauch in Wasser 
getaucht. Die Kollodiummembran ist fUr N aCI durchlassig, fiir Kongorot 
und daher fUr das KongorotsaIz abel' undurchlassig, da das Kongorot 
kolloide Eigenschaften hat; iibrigens ist del' Umstand ausdriicklich 
zu betonen, daB bei del' Betrachtung del' DONNANschen Gleichgewichte 
die kolloide Natur del' Ionen keine Rolle spielt; eine Membran, die in 
gewissen Beziehungen als semipermeabel angesehen werden darf und 
einige krystallinische Stoffe nicht durchlaBt (zu solchen Membranen ist 
auch del' plasmatische Wandbeleg zu rechnen), kann in voller Abwesen-

1 REDFERN, G. M.: a. a. O. 
2 RUHLAND, W.: Jb. Bot. 54, 391 (1914). - Nach BORESCH: Biochem. Z. 

101, llO (1919) sind Ausnahmen: von diesel' Regel moglich. 
3 DONNAN, F. G.: Z. Elektrochem. 17, 572 (19ll). - DONNAN, F. G. a. J. T. 

BARKER: Proc. roy. Soc. Land. (A) 85, 557 (19ll). - DONNAN, F. G. a. HARRIS: 
J. of chern. Soc. 99, ll54 (19ll). - DONNAN, F. G. a. ALLNAND: Ebenda 105, 194 
(1914). - DONNAN, F. G. a. GARNER: Ebenda 115. 1313 (1919). 

5* 
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heit von kolloiden Ionen DONNANsche Gleichgewichte hervorrufen, denn 
nur die Undurchlii.ssigkeit der Membran fiir Salze mit einem bestimmten 
Ion ist im vorliegenden FaIle ma6gebend. 

1m obigen Beispiele wird die Gesamtmenge des Kongorotnatrium­
salzes .selbstverstandlich im Kollodiumbeutel bleiben. Was nun Chlor­
natrium anbelangt, so scheint es auf den ersten Blick, da6 dieses Salz aus 
dem Kollodiumschlauch ins Wasser nur bis zum Eintritt des Konzen­
trationsausgleichs austreten muG. Dies ist jedoch nicht der Fall: Beim 
Eintritt des Gleichgewichtes ist die NaCI-Konzentration in der Au6en­
losung immer gro6er als im Kollodiumschlauch; mit anderen Worten, 
das Kongorot verdrangt Chlornatrium durch die Membran in die Au6en­
losung. Dies kann durch folgende Vberlegung erklii,rt werden. Beim 
Gleichgewicht muG nur die Konzentration der undissoziierten NaCI­
Molekiile im Kollodiumschlauch und in der Au6enlosung eine und die­
selbe sein, weil nur diese Molekiile die Membran passieren konnen. Da 
nun das Kongorotnatriumsalz ziemlich stark dissoziiert ist, so mu6 da­
durch die Dissoziation von NaCI im Schlauch herabgesetzt werden (vgl. 
Bd.I, S. 73). Es ist also ersichtlich, da6 die Gesamtkonzentration von 
NaCI in der Au6enlosung beim Gleichgewicht gro6er sein mu6 als im 
Schlauch, da Chlornatrium in der Au6enlosung in einem hoheren Grade 
dissoziiert ist, als im Kollodiumschlauch; daher wandert eine gewisse 
Menge von undissoziierten Molekiilen vom Schlauch in die Au6enlosung 
hiniiber. 

Es ist ohne weiteres begreiflich, da6 bei Zunahme der Konzentration 
des Kongorotnatriumsalzes auch die Menge des in die AuGenlosung ver­
drangten Chlornatriums gesteigert wird; wir konnen uns daher leicht 
ein Verhii,ltnis der Mengen des Kongorotnatriumsalzes und des Chlor­
natriums denken, bei welchem praktisch die Gesamtmenge des Chlor­
natriums sich in der Au6enlosung befindet. In der folgenden Tabelle 
von DONNAN und HARRIS sind die relativen Gesamtkonzentrationen des 
Kongorotnatriumsalzes und des Chlornatriums, sowie die Verteilung von 
NaCI in Innen- und AuGenlosung angegeben. Kongorot wird der Kiirze 
wegen durch R bezeichnet. 

Relative Konzentrationen 

NaR NaCl 
NaCI in der Innen­

losung in vH 
NaCl in der AuJ3en­

liisung in vH 

0,0l 1,0 49,7 50,3 
0,1 1,0 47,6 52,4 
1,0 1,0 33 67 
1,0 0,1 8,3 91,7 
1,0 0,01 1 99 

1st also die molare Konzentration von Kongorotnatrium lOOmal 
gro6er als diejenige von Chlornatrium, so bleiben 99 vH der Gesamt­
menge des letzteren Salzes in der AuGenlosung. 1m allgemeinen wird 
die Verteilung des permeierenden Salzes durch die folgende Gleichung 
ausgedriickt: . 

(NaCl) -x (NaR) + (NaCl) 
x --NaCC--
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In dieser Gleichung bedeutet NaR die KongorotnatriumsaIzkonzen­
tration und NaCI die urspriingliche Chlornatriumkonzentration zu den 
beiden Seiten der Membran, x die Konzentration des in den Kollodium 
schlauch eingedrungenen Chlornatriums. Es wird dar Einfachheit wegen 
vorausgesetzt, daB beide SaIze vollstandig dissoziiert sind; da dies aber 
doch nicht der Fall ist, so muB eine entsprechende Korrektur eingefiihrt 
werden, die allerdings den allgemeinen Sinn der Gleichung nicht ver­
andert und daher hier nicht besprochen wird. 

Nehmen wir jetzt an, daB im obigen Beispiele Chlornatrium durch 
Chlorkalium, welches ebenfalls permeiert, ersetzt wird. Da Kalium und 
Natrium sich gegenseitig austauschen konnen, so miissen alle drei 
permeierende Ionen zu den beiden Seiten der Kolodiummembran vor­
handen sein. Der Versuch liefert folgende quantitativen Verhaltnisse: 

lunare Liisung AuJ3ere Liisung 
Relative Konzentration I KINa I Cl ~~J_~ - --

---Kcr-I in vH der Gesamtmenge NaR in vH der Gesamtmenge 

0,1 1 50 50 50 
I 

50 50 50 
1 1 67 67 33 33 33 67 
1 0,1 90 92 10 I 10 8 10 
1 0,01 99 99 1 i 1 1 99 I 

Bei einem erheblichen "OberschuB des nicht permeierenden SaIzes 
befindet sich also das Kalium zum groBten Teil im Kollodiumschlauch, 
da die absolute Na-Menge bedeutend groBer als die absolute K-Menge 
ist. Die allgemeine Regel besteht darin, daB in Gegenwart eines nicht 
permeierenden Anions das Kation des permeierenden SaIzes von dem­
selben angezogen, das permeierende Anion dagegen abgestoBen wird. 
Dies ist eine Folge des Massenwirkungsgesetzes beim Ionenaustausch. 
Die obige Regel kann in allgemeiner Form durch die folgende Gleichung 
dargestellt werden: . 

x _ (Nal ) _ (Ki) (Ola) (NaR) + (KCl) 
.. (KCl) -x - (Naal - (K6) = (011) = (KOl) , 

In dieser Gleichung bedeuten Nai und Naa die Konzentrationen des 
Natriumions in der inneren und der auBeren Losung. Dieselbe Bezeich­
nung gilt auch fiir andere lonen. Die iibrigen Bezeichnungen sind die­
selben wie in der obigen Gleichung. 

In diesem Zusammenhange ist der folgende Umstand zu erwahnen: 
ist das Anion eines SaIzes durch die vorhandene Membran diffusions­
unfahig. das Kation aber diffusionsfahig, so wird durch die Gegenwart 
der namlichen Membran die Hydrolyse des SaIzes befordert, falls die­
selbe iiberhaupt vor sich gehen kann. 1st z. B. das NaR das SaIz einer 
schwachen Saure HR, so wird dieses Salz in wasseriger Losung bei ge­
niigender Verdiinnung zum Teil in HR und NaOH hydrolysiert. In 
Gegenwart einer fiir R impermeablen und fiir NaOH permeablen Mem­
bran diffundiert NaOH heraus, wodurch neue Salzmengen hydrolysiert 
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werden. Wird' nun die AuBenlosung fortwahrend gewechselt, so kann 
durch die Gegenwart der Membran eine vollstandige Hydrolyse des 
Salzes NaR in erner Konzentration herbeigefiihrt werden, in welcher sie 
in Abwesenheit der ·Membran nicht stattfinden konnte. Diese Erschei­
nung ist moglicherweise die Ursache des Reaktionswechsels in Pflanzen­
saften Ulid in dem die Pflanzenwurzeln umgebenden Medium, die aller­
dings nur durch schwachere Sauren und Basen hervorgerufen werden 
kann, da stark dissoziierte Sauren und Basen nicht permeieren1 . 

Das interesse der Physiologen wurde auf die DONNANschen Gleich­
gewichte nach dem Erscheinen des grundlegenden Werkes von J. LOEB 2 

gelenkt. Die oben erorterten GesetzmaBigkeiten der Endosmose ver­
schiedener Ionen in die Pflanzenzellen konnen durch DONNANs Regeln 
in befriedigenderWeise erklart werden. Oben wurden die Versuchs­
resultate SABININS angefiihrt, welche zeigen, daB bei der Endosmose von 
PO 4 und K in die Zellen der Wurzelrinde ein Gleichgewicht sich bei 
solchen Konzentrationen dieser Ionen im Zellinnern einstellt, die 10- bis 
15fach hoher sind, als die Konzentrationen del' namlichen Ionen in del' 
AuBenlosung. In voller Ubereinstimmung mit DONNANschen Gesetz­
maBigkeiten hat SABININ gefunden, daB die soeben erwahnte Erschei­
nung nur bei einer AuBenkonzentration der in Frage kommenden Ionen 
stattfindet, die geringer als 0,01 n ist. Dies ist leicht begreiflich, denn 
eine Anhaufung von Ionen kann nur bei solchen Konzentrationen del' 
AuBenlosung erfolgen, die mehrmals geringer sind, als die Konzentration 
der entgegengesetzt geladenen nicht permeierenden Ionen im Zell­
innern. Folgende SABININsche Zahlen zeigen, daB bei hoheren. Konzen­
trationen der AuBenlosung keine nennenswerte Anhaufung von P0 4 im 
Pflanzensafte zu verzeichnen ist. 

Impatiens Balsamina 
Konzentration von P04 in der AuBenli:isung . . . . . . . . . . 

" " P04 im Safte ............. . 
Das Verhaltnis der inneren zur auBeren Konzentration ist gleich 

Konzentration von P04 in der AuBenlosung . . . . . . . . . . 
" " P04 im Safte ............. . 

Das Verhaltnis der inneren zur auBeren Konzentration ist gleich 

0,00146 n 
0,00213 n 
1,5 
0,01271 n 
0,00302 n 
0,24. 

Die analogen von GUREWITSCH (a. a. 0.) mit der toten Samenhiille 
erhaltenen Resultate sprechen deutlich zugunsten der SABININschen Er­
klarung obiger Resultate auf Grund del' DONNANschen Gleichgewichte. 

Eine Anhaufung bestimmter Ionen in den Zellen kann nicht nur 
durch Anziehen seitens der im Zellinnern befindlichen nicht permeieren­
den'Ionen von entgegengesetzter Ladung, sondern auch durch Ver­
drangen aus dem umgebenden Medium in die Zellen durch die nicht per­
meierenden Ionen von derselben Ladung stattfinden. So wird die Auf­
nahme des Phosphations aus sehr verdiinnten Losungen durch die 

1 Naheres beziiglich dieser Frage findet man in der Arbeit von D. SABININ U. 

E. MrNINA: Mitt. BioI. lnst. Dniv. Perm 6, 165 (1928) (russ.). 
2 LOEB, .J.: Proteins and the Theorie of Colloidal Behaviour (1922). 
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Wurzeln von Zea Mays nach dep. Angaben von W. S. und W. W. 
BUTKEWITSCHl sehr befordert, wenn die AuBenlosung eine gewisse 
Menge von Kieselsaure enthalt, wobei letztere selbst in die Wurzeln 
nicht eindringt. Dieselben Resultate wurden von den genannten Ver­
fassem an einem kiinstlichen Modell mit Kollodiummembran erhalten. 
Auch der mit einer Exosmose verbundene Ionenaustausch, der ebenfalls 
als eine allgemeine GesetzmaBigkeit der Salzaufnahme anzusehen ist 
(sieheoben), kann ungezwungen als eineFolge der DONNANschen Gleich­
g~wichte interpretiert werden. Es fehlt bisher noch eine systematische 
Ubersicht der mit DONNANschen Gleichgewichten zusammenhangenden 
Fragen auf dem Gebiete der Endosmose und Exosmose, doch ist es kaum 
zweifelhaft, daB die DONNANschen GesetzmaBigkeiten nach kurzer Zeit 
die Grundlage unserer samtlichen Vorstellungen auf dem genannten 
Gebiete bilden werden. BRIGGS u. PETRIE2 glauben schlieBen zu diir­
fen, daB die Ionenaufnahme durch Pflanzenzellen auf einem noch kom­
plizierteren Wege vor sich geht, indem eine jede Phase des Zellinhaltes 
im DONNANschen Gleichgewichte mit dem umgebenden Medium steht. 

Die Permeabilitat des Plasmas fiir Nichtelektrolyte. DaB Zucker­
arten, mehrwertige Alkohole und andere Stoffe in die Zellen eindringen, 
ist vor allem daraus ersichtlich, daB viele niedere und hohere Pflanzen 
unter LichtabschluB auf Losungen verschiedener organischer Stoffe 
gezuchtet werden konnen (vgl. Bd. 1, S. 224). Oben wurde bereits dar­
gelegt, daB OVERTON gar einen Zusammenhang der Geschwindigkeit der 
Endosmose mit der chemischen Zusammensetzung der in Frage kom­
menden Substanzen aufgestellt hat. 

1m einzelnen muB bemerkt werden, daB namentlich die besten Nahr­
stoffe, wie Aminosauren und Zuckerarten langsam eindringen; unter 
letzteren permeieren nur Monosen mit einer nennenswerten Geschwin­
digkeit. Rohrzucker dringt in den Zellsaft auBerst langsam ein3. DaB 
aber Zuckerarten in das Zellplasma eindringen, ist aus der inten­
siven Starkebildung auf Zuckerlosungen zu ersehen4 • Dieselbe findet 
auf Losungen von Raffinose, Rohrzucker, Maltose, Glucose, Fructose, 
Galaktose, Mannose, Sorbose und Rhamnose statt. Auch mehrwertige 
Alkohole dringen in das Plasma vieler Pflanzenzellen ein. "Oberhaupt 
sollte man das Eindringen der organischen Stoffe in das Zellplasma von 
ihrer Diffusion durch den plasmatischen Wandbeleg in den Zellsaft 
scharfer unterscheiden, als es bisher getan worden war, da die Ge­
schwindigkeiten der beiden genannten Vorgange sehr ungleich sein 
konnen. FITTING (a. a. 0.) teilt mit, daB die Permeabilitat der Blatt­
epidermis verschiedener Pflanzen fUr Glycerin und Harnstoff ungleich 
ist. In diesem Zusammenhange ist die ungemein groBe Permeabilitii,t 

1 BUTKEWITSCH, W. S. u. W. W.: Biochem. Z. un, 468 (1925). 
2 BRIGGS, G. S. a. A. H. PETRIE: Biochemic. J. 22, 1071 (1928). 
3 Nach HOFLER, K.: Planta (Berl.) 2,454 (1925), dringt Rohrzucker bei sem 

starker Plasmolyse in geringen Mengen in den Zellsaft ein, was aber wohl als eine 
Folge der abnormen Veranderungen des Zellplasmas anzusehen ist. 

4 RUHLAND, W.: Jb. Bot. 00, 250 (1911). 
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der Epidermiszellen von Gentiana Sturmiana fiir Rarnstoff zu er­
wahnen 1. Rierdurch ist noch ein Beweis dafiir geliefert, daB organische 
Stoffe in den Zellsaft verschiedener Pflanzen mit ungleicher Geschwin­
digkeit eindringen. 

Del' Einflu13 verschiedener Stoffe auf die Endosmose anderer 
Stoffe. Auf diesem Gebiete liegt eine Fulle von Beobachtungen 
vor, die noch ungenugend kritisch behandelt sind; auch wurden 
anomale Zustande von den normalen nicht immer genugend scharf 
unterschieden. Einige Stoffe verhindern in hypertonischen Konzen­
trationen ihre eigene Endosmose, worauf FITTING (a. a. 0.) ausdrucklich 
hinweist. Rier liegt wohl eine pathologische Erscheinung vor, die auch 
in hypertonischen Mischlosungen verschiedener Stoffe beobachtet wird. 
Pathologische VerhaItnisse treten auBerdem uberhaupt in samtlichen 
nicht ausgeglichenen Losungen ein. In anderen Fallen scheint aber eine 
direkte Beeinflussung der Permeabilitat beim vollkommen gesunden 
Zustande der Zelle vorzuliegen. Wir werden einige Beispiele letzterer Art 
besprechen. 

In erster Linie ist der Ionenantagonismus (Bd. 1, S.253) nach der 
Annahme der meisten Forscher nicht auf die gegenseitige Beeinflussung 
der Ionen im Plasma, sondern darauf zuruckzufuhren, daB die Endosmose 
des einen SaIzes durch das andere verhindert wird. Diese Erklarung 
wird dadurch bekraftigt, daB GUREWITSCH (a. a. 0.) dieselben Resultate 
bezuglich des Ionenantagonismus auch an einer toten Membran beob­
achtet hat. Dieselbe Erklarung gilt fiir den Antagonismus zwischen 
Mineralsalzen und Alkaloiden, sowie zwischen Mineralsalzen und Salz­
saure 2 • In manchen Fallen ist zwar die Annahme einer Verhinderung 
del' Endosmose unbewiesen, doch liegen anderseits Beobachtungen VOl', 
welche eine derartige Deutung gebieterisch erheischen. Schon langst 
hat z. B. BENECKE3 darauf hingewiesen, daB die an del' Bildung einer 
blaugrunen Verbindung mit Tannin unmittelbar sichtbare Endosmose 
von Eisensalzen in die Spirogyrazellen durch Calciumsalze verhindert 
wird. Diese Beobachtung wurde von SZUCZ4 bestatigt und erweitert. 
OSTERHOUT5 und CHIEN 6 haben die gegenseitige Verhinderung del' End­
osmose bei SaIzen del' zweiwertigen MetaIle wahrgenommen; auch in 
diesem FaIle war die Endosmose an charakteristischen Veranderungen 
del' Chloroplast en von Spirogyra unmittelbar zu erkennen. Die Ver­
hinderung del' Aufnahme und Aufspeicherung von Kupfersalzen und 
EisensaIzen durch die Wurzeln verschiedener Pflanzen konnte an Rand 
einer direkten chemischen Analyse dargetan werden7 • Analoge analy-

1 HOFLER, K. u. STIEGLER: Ber. dtsch. bot. Ges. 39, 157 (1921). 
2 BRENNER, W.: Ber. dtsch. bot. Ges. 38, 277 (1920). 
3 BENECKE, W.: Ebenda. 25, 322 (1907). 
4 Szucz, J.: Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. Kl. (I) 119, 737 

(1910). 
5 OSTERHOUT, W. J. V.: Amer. J. Bot. 3, 481 (1916). 
6 CHIEN,S.S.: Bot. Gaz. 63,406 (1917). 
7 Szucz, J.: Jb. Bot. 52, 85 (1912). - STOKLASA, J.: SEBOR, J., TYMICH, F. 

U. J. CWACHA: Biochem. Z. 128, 35 (1922). 
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tische Nachweise einer Verhinderung der Endosmose von Elektrolyten 
durch andere Elektrolyte wurden auch von anderen Forschern geliefertl. 

Der Antagonismus zwischen Alkaloiden und Mineralionen sowie zwi­
schen diesen und verschiedenen anderen organischen giftigen Stoffen 
wurde an Hand einer direkten mikroskopischen Beobachtung der in 
Gegenwart der genannten Stoffe stattfindenden Vorgange ebenfalls als 
eine Verhinderung der Endosmose gedeutet 2 • Szucz auBert die Ansicht, 
daB es sich hier um einen capillaren Vorgang handelt. Beachtenswert 
sind auch die Beobachtungen fiber die Endosmose von Farbstoffen, die 
man bequem unter dem Mikroskop verfolgen kann. iller hat man 
wiederum eine Beeinflussung der Endosmose durch Mineralsalze sowie 
durch H- und OH-lonen 3 wahrgenommen. 

Es zeigte sich, daB geringe Mineralsalzmengen die Endosmose von 
Methylenblau und Neutralrot befordern, groBere Mengen aber hemmen. 
Die EndosIDose von basischen Farbstoffen wird durch saure Reaktion 
gehemmt, durch alkalische aber befordert. Saure Farbstoffe zeigen das 
entgegengesetzte Verhalten. Es scheint, daB Farbstoffe ebenso wie 
Alkaloide in freiem Zustande besser permeieren4 • Neuerdings hat lLJINo 
gefunden, daB verschiedene Mineralsalze, namentlich Chloride der ein­
wertigen und zweiwertigen Metalle, sowie basische Alkaliphosphate die 
Permeabilitat des Plasmas ffir Zucker und Kalium herabsetzen, in 
starken Konzentrationen aber steigern. Diese Veranderungen der Per­
meabilitat sucht LEPESCHKIN6 dadurch zu erklaren, daB die Plasma­
kolloide zuerst zum Teil ausgeflockt werden, wobei im protoplasma­
tischen Wandbelege Poren entstehen; schlieBlich kommt es aber zu einem 
Ubergang der Gerbstoffe des Zellsaftes aus dem kolloiden Zustande in 
den molekularen, wodurch die Permeabilitat herabgesetzt wird. Nach 
SCARTH7 sind die Spirogyrazellen im normalen Zustande ffir saure 
Farbstoffe undurchlassig, im plasmolysierten Zustande aber leicht 
durchlassig. 

Aus obiger Darlegung ist ersichtlich, daB verschiedene Stoffe die 
Permeabilitat des Plasmas ffir andere Stoffe zweifellos beeinflussen, 
doch ist es vorlaufig schwer, bestimmte RegelmaBigkeiten auf diesem 
Gebiete zu erblicken, denn erstens wird unter dem Begriff "Permeabili­
tii,t" nicht immer eine und dieselbe Eigenschaft gemeint, zweitens wur­
den neb en den normalen auch manche pathologischen Vorgange be­
schrieben und drittens sind die verschiedenen Methoden der Permeabi­
litatsmessung miteinander nicht direkt vergleichbar. Uberhaupt fehlen 

1 OSTERHOUT, W. J. V.: J. gen. Physiol. 4, 275 (1922) . ..,.- BROOKS, M. M.: 
Ebenda 4, 347 (1922). 

2 SZUCZ, J.: a. a. O. - WEEVERS, T.: Rec. Trav. bot. neer!. 11, 312 (1914). 
3 ENDLER, J.: Biochem. Z. 42,440 (1912). - COLLANDER, R.: Jb. Bot. 80, 

354 (1921). 
4 Vgl. dazu auch IRWIN, M.: J. gen. Physiol. 10, 927 (1927). 
5 rLJIN, W. S.: Protoplasma (Berl.) 3, 558 (1928). 
6 LEPESCHKIN, W.: Ebenda 2, 239 (1927). - Amer. J. Bot. 10, 422 (1928). 
7 SCARTH, G. W.: Protoplasma 1, 204 (1926). 
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noch auf diesem Gebiete quantitative Messungen, die aber zur Ge­
winnung eindeutiger Resultate unbedingt notwendig sind. 

Nichtsdestoweniger haben einige Forscher versucht, allgemeine Ge­
setzmaBigkeiten der Beeinflussung der Permeabilitat durch verschiedene 
Stoffe zu prazisieren. So kommt z. B. BROOKS1 zum SchluB, daB ein­
wertige Kationen die Permeabilitat des Plasmas steigern, zweiwertige 
.Kationen aber dieselbe herabsetzen. OSTERHOUT2 meint, daB Salze der 
zwei· und dreiwertigen Metalle zuerst eine Abnahme, spater aber eben­
falls eine Zunahme der Permeabilitat bewirken. Derselbe Forscher teilt 
mit, daB geringe Alkalimengen die Permeabilitat vergroBern, geringe 
Sauremengen aber dieselbe herabsetzen3 • TR6NDLE4 glaubt aus seinen 
Versuchen den SchluB ziehE)n zu diirfen, daB geringe Sauremengen die 
Permeabilitii.t fiir Chlornatrium steigern und Giftstoffe qieselbe ent­
weder vermindern oder gar vollkommen aufheben . 

. AIle diese allgemeinen SchluBfolgerungen sind jedoch zur Zeit noch 
ungentigend begriindet; daher stimmen sie auch nicht immer gut mit­
einander. 

Die Permeabilitat der Bakterien und Hefezellen. In Bak­
terien sind meistens keine Vakuolen sichtbar; in Hefezellen nehmen die 
Vakuolen jedenfalls einen relativ weit geringeren Raum ein, als bei 
hOheren Pflanzen. Daher hat der Begriff Permeabilitii.t bei Bakterien 
und Hefepilzen nicht denselben Sinn, wie bei Samenpflanzen, wo man 
meistens das Eindringen der gelosten Stoffe durch den protoplasma­
tischen Wandbeleg in den Zellsaft studiert. 

Infolgedessen ist es leicht begreiflich, daB plasmolytische Methoden 
mit Bakterien und Hefen noch weniger zuverlassig sind als mit Samen­
pflanzen 5 • Die mit Hefe nach chemischen Methoden ausgefiihrten Unter· 
suchungen zeigten, daB Xthylalkohol schnell, Mineralsalze aber auBerst 
langsam eindringen 6 • Beachtenswert ist der Umstand, daB hexosedi. 
phosphorsaures Natrium, das aus Zucker durch Hefetatigkeit entstehen 
solI, in die Hefezellen ebenfalls au Berst langsam eindringt. Ubrigens 
sind unsere Kenntnisse tiber die Permeabilitat der Bakterien und 
Hefezellen so liickenhaft, daB auf diesem Gebiete vorlaufig noch keine 
allgemeinen RegelmiWigkeiten aufgestellt werden konnen. 

Der EinfluB von auBeren Faktoren auf die Permeabilitat. 
Aus obiger Darlegung ist ersichtlich, daB die Permeabilitii.t des 
Plasmas fiir geloste Stoffe nicht schlechthin als ein einfacher Diffusions­
vorgang anzusehen ist. Dies ist vor allem aus dem ungleichen Verhalten 
lebender und getoteter Zellen zu ersehen. Oben wurden zwei wichtige 

1 BROOKS, S. C.: Amer. J. Bot. 3, 483 (1916). 
2 OSTERHOUT, W. J. V.: Science (N. Y.), N. s., 31), 112 (1912); 36, 350 (1912); 

37, 111 (1913). - Bot. Gaz. 1)9, 317,464 (1915); 63, 77 (1917). - Science (N. Y.), 
N. s., 48, 857 (1916). - J. gen. Physio!. 1, 299 (1919); 3, 15, 145 (1920). 

3 OSTERHOUT, W. J. V.: J. of bioI. Chem. 19, 335, 493 (1914). 
4 TRONDLE, A.: Biochem. Z. 112, 259 (1920). 
5 SHEARER: Proc. Cambridge philos. Soc. 19,263 (1919). 
6 PAINE, W.: Proc. roy. Soc. Lond. (B) 84,289 (1912). - SOHNGEN, N. L. u. 

K. T. WIERINGA: Proc. Akad. Wetensch. Amsterd. 39, 353 (1926). 
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GesetzmaBigkeiten der Endosmose dargelegt, und zwar erstens die nicht 
immer gleiche Aufnahme einzelner lonen je eines Salzes, zweitens aber 
der Eintritt des Gleichgewichtes bei sehr ungleichen Konzentrationen 
des permeierenden Stoffes in der lnnen- und der AuBenlosung. Folgende 
Zahlen MEURERSl zeigen, daB nur lebende Zellen der Mohrriibenwurzel 
eine ungleiche Aufnahme von einzelnen lonen zeigen, wahrend tote 
Zellen die beiden lonen des Magnesiumchlorids in gleichen Mengen auf­
nehmen: 

Wurzel von Daueus Carota. 

Konzentration 
von MgC1. 

Znstoand 
des Gewebes 

Endosmose von Mg I Endosmose von C1 

in Bruchteilen der AuBimkonzentration 

n/24 
n/22 

lebend 
tot 

0,286 
0,953 

0,377 
0,953 

Diese Tabelle zeigt auBerdem, daB totes Gewebe das Salz beinahe bis 
zum Konzentrationsausgleich aufnimmt. Auch der Eintritt des Gleich­
gewichts bei ungleichen Konzentrationen ist also wohl eine Eigenschaft 
der lebenden Zellen. Nach Angaben von REDFERN2 ist die Anhaufung 
von Farbstoffen in toten Zellen eine mehrmals geringere als in leberiden 
Zellen; das Gleichgewicht tritt in toten Zellen bei erheblich niedrigeren 
Konzentrationen der lnnenlosung, als in Versuchen mit lebenden Zellen 
ein. Auch die Form der zeitlichen Kurve der Endosmose ist bei lebenden 
und toten Zellen eine ungleiche: nur bei lebenden Zellen beobachtet man 
eine schnelle Abnahme der anfanglichen Geschwindigkeit der Endosmose. 
In Anbetracht dieser Resultate scheint die neuere Behauptung BAR­
LUNDS3, daB die Permeabilitat vom Leben des Plasmas nicht abhange, 
kaum begriindet zu sein. Anderseits ist aus den Resultaten HOFFMANNS4 
der SchluB zu ziehen, daB die Permeabilitii.t der kernfreien Spirogyra­
zellen derjenigen der normalen Zellen gleich ·ist. Somit scheint der Zell­
kern die Permeabilitii.t nicht zu beeinflussen. 

Schwere Beschadigungen des Protoplasmas haben immer eine starke 
Permeabilitatssteigerung zur Folge, was nach LEPESCHKIN und anderen 
Autoren auf eine Koagulation der Plasmakolloide zuriickzufiihren ist. 
Hierbei ist immer eine bedeutende Exosmose bemerkbar. Die so erheb­
lichen Veranderungen der Eigenschaften des Zellplasmas sind meistens 
irreversibel und fUhren schlieBlich zum Tode. Doch treten unter dem 
EinfluB verschiedener ii.uBerer Faktoren auch geringere Anderungen der 
Permeabilitat ein, welche umkehrbar sind, die Lebensfahigkeit der Zelle 
nicht beeintrachtigen una. nicht eine Zunahme, sondern zuweilen eine 
Abnahme der Endosmose herbeifiihren. 

Bei Temperatursteigerung in solchen Grenzen, in denen das Leben 
der Zelle nicht unterdriickt wird, erfolgt eine Zunahme der Permeabili-

1 MEURER, R.: Jb. Bot. 46,503 (1909). 
2 REDFERN, G. M.: a. a. O. 
3 BARLUND,H.: Acta Bot. Fennica 0,117 (1929). 
4, HOFFMANN: Planta (BerI.) 4, 584 (1927). 
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tat. Hierbei entspricht der Temperaturkoeffizient durchaus nicht dem­
jenigen der Diffusion, der sehr niedrig ist. Hingegen ist der Temperatur­
koeffizient der Permeabilitat, auf Grund der vorhandenen Messungen, 
demjenigen der chemischen Vorgange analog. So hat der Temperatur­
koeffizient der Endosmose von Wasserstoffionen in die Zellen der 
Kartoffelknollen nach STILES u. JORGENSENl zwischen 00 und 300 fol­
gende Werte: 

0-100 2,2 
10-200 2,1 
20-30 0 2,2. 

Beachtenswert ist der Umstand, daB bei niederen Temperaturen 
keine Steigerung des Temperaturkoeffizienten stattfindet. 

Licht erhoht die Permeabilitat des Plasmas fur geloste Stoffe 2 • 

Diese durch verschiedene Methoden bestatigte SchluBfolgerung kann 
freilich durch die negativen Resultate anderer Forscher 3 nicht in Zweifel 
gezogen werden; diese negativen Resultate sind wohl wie auch in man­
chen anderen analogen Fallen durch verschiedene Nebenumstande 
bedingt. 

Nach TRONDLE4 wiI·d die Permeabilitat durch Wundreiz herab­
gesetzt. Nach 'einiger Zeit stellt sich jedoch die urspriingliche Permea­
bilitat wieder her. Nach BUENNING5 erfolgt hingegen nach der Verwun­
dung eine Koagulation des Plasmas, die eine Steigerung der Permeabili­
tat bedingt. Der Wundreiz soIl sich von Zelle zu Zelle in meBbarer 
Weise fortpflanzen. 

FITTING6 beobachtete periodische Schwankungen der Permeabilitat 
im Laufe des Jahres: im Winter tritt eine Abnahme, im Sommer aber 
eine Zunahme der Permeabilitat ein. Bei der Darlegung der mit der 
Wasserbilanz der Pflanzen zusammenhangenden Tatsachen wird von 
den Permeabilitatsschwankungen abermals die Rede sein. 

Theol'ien del' Pel'meabilitat. Es wurden mehrere Erklarungen der 
Permeabilitat vorgeschlagen, die einander zum Teil widersprechen, in­
dem eine jede Theol'ie auf ganz bestimmten Voraussetzungen bezuglich 
der Zusammensetzung und Struktur des Protoplasmas fuBt; in letztel'er 
Hinsicht herrscht abel' keine Einigkeit, wie es bereits oben dargelegt 
worden war. AuBel'dem berucksichtigen einige Permeabilitatstheorien 
hauptsachlich das Eindringen der gelosten Stoffe durch den plasma­
tisch en Wandbeleg in den Zellsaft, wahrend andere Theorien eigentlich 

1 STILES, W. a. J. JORGENSEN: Ann. of Bot. 29,611 (1915). 
2 LEPESOHKIN, W.: Beih. z. Bot. Zbl. (1) 24, 308 (1909). - TRONDLE, A.: 

Jb. Bot. 48, 171 (1910). - Vjschr. naturforsch. Ges. Zurich 63, 187 (1918). -
BLAOKMAN, V. H. a. S. G. PAINE: Ann. of Bot. 32, 69 (1918). - KAHHO, H.: 
Biochem. Z.120, 125 (1921). -BRAUNER,L.: Z. Bot.H, 497 (1922). -Lwow, S.: 
Mitt. Bot. Gart. Leningrad 25,1 (1925) (russ.). -LINDSBAUER, K.: Planta (Berl.) 
3,527 (1927). - HOFFMANN: Ebenda 4,584 (1927). - HOAGLAND, D. R. a. A. K. 
DAVIS: Protoplasma (Berl.) 6, 610 (1929). 

3 ZYOHA, H.: Jb. Bot. 68, 499 (1928) u. a. 
4 TRONDLE: Beih. z. Bot. Zbl. (2) 38, 353 (1921). 
5 BUENNING, E.: Bot. Arch. 14, 138 (1926). 
6 FITTING, H.: Jb. Bot. 56, 1 (1915); 59, 1 (1919). 
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ala Theorien der Stoffaufnahme im allgemeinen Sinne des W ortes an­
zusehen sind. Wir wollen hier nur die wichtigsten Permeabilitatstheo­
rien kurz besprechen. 

Die Lipoidtheorie ist die iilteste Permeabilitatstheorie, die von 
OVERTON (a. a. 0.) selbst vorgeschlagen wurde. Der genannte Forscher 
wies darauf hin, daB namentlich solche Stoffe leicht eindringen, die in 
fetten Olen und Lipoiden loslich sind.· Diese Regel soIl sich nach OVER­
TON besonders gut mit den Farbstoffen bewahren: basische Farbstoffe 
sind meistens in Cholesterin und anderen Lipoiden leicht loslich; die­
selben permeieren auch ziemlich gut. Saure Farbstoffe sind in Lipoiden 
meistens unloslich und permeieren schlecht. Dieselbe Bemerkung be­
trifft nach OVERTON auch verschiedene andere organische Stoffe. FUr 
Mineralaalze betrachtete OVERTON das Plasma als praktisch undurch­
lassig. 

Auf Grund dieser Beobachtungen nimmt OVERTON an, daB die Plas­
mahaut aus Lipoiden bestehe, was fiir die Endosmose maBgebend sein 
solI. 

Die Lipoidtheorie ist zur Zeit wohl als iiberholt anzusehen. Erstens 
erfordert sie die Existenz einer spezifischen Plasmahaut, was keineswegs 
bewiesen ist. Zweitens erwies es sich spater, daB viele lipoidunlosliche 
Stoffe, in erster Linie Mineralsalze, leicht permeieren. Auch beziiglich 
der Farbstoffe hat RUHLAND (siehe unten) erwiesen, daB die von OVER­
TON aufgestellte Regel nicht stichhaltig ist. Drittens zeigte es sich, daB 
die Loslichkeit verschiedener Stoffe in Cholesterin sich in Gegenwart von 
Wasser bedeutend verandertl. NATHANSON (a. a. 0.) nimmt daher an, 
daB die Plasmahaut eine veranderliche "Mozaikstruktur" besitzt, und 
zwar an einigen Stellen aus Lipoiden, an anderen aber aus lebendem 
Plasma besteht. 

Hierdurch wird die Lipoidtheorie noch verwickelter, ohne an Wahr­
scheinlichkeit zu gewinnen. Auch die interessantenResultate von BOAS2, 
der gefunden hat, daB die Hefegarung durch geringe Saponinmengen 
stimuliert wird, diirfen kaum als eine Stiitze der Lipoidtheorie verwertet 
werden, denn es sind verschiedenartige Erklarungen dieses Verhaltens 
denkbar. 

HANSTEEN-CRANNER3 hat gefunden, daB nicht ausgeglichene Mine­
ralsalzlosungen aus den Zellwandungen der Wurzelapitzen eine erheb­
liche Menge von Phosphatiden auswaschen. Der Verfasser nimmt an, 
daB Phosphatide namentlich in auBt;lren Plasmaschichten und in der 
Zellwand in groBen Mengen enthalten sind. Trotzdem schlieBt sich 
HANSTEEN -CRANNER nicht der Lipoidtheorie in ihrer urspriinglichen 
Form, sondern der Adsorptionstheorie (siehe unten) an. STEWARD4 ver-

1 NATHANSON, A.: Jb. Bot. 38,249 (1903); 39, 60 (1904); 40, 403 (1904). 
2 BoAS, F.: Ber. dtsch. bot. Ges. 38, 350 (1921); 40, 249 (1922). 
3 HANSTEEN-CRANNER, B.: Ebenda 37, 380 (1919). - Med. Norges Lands 

brukh. 2, 1 (1922). 
4 STEWARD, F. C.: Biochem. J. 22, 268 (1928). - Brit. J. exper. BioI. 6, 32 

(1928). - Proc. Leads philos. Soc. 1, 258 (1928). 
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mochte die experimentellen Resultate HANSTEEN-CRANNERS nicht zu 
bestatigen. 

Die Ultrafiltertheorie wurde von RUHLANDl entwickelt. RUH­
LAND hat die Endosmose von 89 sauren und et~a 30 basischen Farb­
stoffen untersucht und zum SchluB gekommen, daB die Loslichkeit in 
Lipoiden hierbei keine Rolle spielt, wogegen ein auffallender Parallelis­
mus zwischen Permeabilitatsgeschwindigkeit und MolekiilgroBe besteht. 
Dringen basische Farbstoffe durchschnittlich schneller als saure ein, 
so ist dies nach RUHLAND darauf zuriickzufiihren, daB erstere mit den 
Gerbstoffen des Zellsaftes Verbindungen eingehen und infolgedessen 
aufgespeichert werden. Auf Grund diesel' Ergebnisse kommt RUHLAND 
zum SchluB, daB die Plasmahaut als ein Molekiilsieb, d. i. als ein Ultra­
filter fungiert. Es ist besonders zu beachten, daB hierbei namentlich das 
Eindringen del' Farbstoffe in die Zentralvakuole beriicksichtigt wird; so­
mit konnen die etwas abweichenden Resultate von HOBER u. NAST2 , 

die mit tierischen, zellsaftlosen Zellen erhalten wurden, mit denjenigen 
RUHLANDS nicht direkt verglichen werden. Auch ist del' Umstand im 
Auge zu behalten, daB die Ultrafiltertheorie sich in erster Linie auf die 
Endosmose von organischen Stoffen bezieht. Beziiglich del' Mineralsalze 
hielt sich RUHLAND urspriinglich an die Adsorptionstheorie (siehe unten). 

Besonders interessant sind die neueren Untersuchungen von RUH­
LAND U. HOFFMANN3 iiber die Permeabilitat von Beggiatoa, deren 
Resultate ganz unzweideutig zugunsten del' Ultrafiltertheorie sprechen. 
Auch ergab es sich, daB Beggiatoazellen fiir Mineralsalze in hohem 
Grade permeabel sind. 

Einige Forscher erhielten Resultate, welche del' Ultrafiltertheorie zu 
widersprechen scheinen4 • COLLANDER u. BARLUND5 nehmen an, daB 
die eindeutigen Resultate von RUHLAND u. HOFFMANN (a. a. 0.) eine 
Ausnahme bilden. Doch hat die neue ausfiihrliche Arbeit von SCHON­
FELDER6 aus RUHLANDS Laboratorium zu Resultaten gefiihrt, welche die 
Ultrafiltertheorie auf Grund von Versuchen mit Beggiatoa mira bilis 
nicht nul' stark unterstiitzen, sondern auch die scheinbaren Abweichun­
gen von diesel' Theorie erklaren. Die hauptsachlichsten Resultate 
SCHONFELDERS lassen sich auf folgende Weise zusammenfassen. 

1. Die indifferenten (d. i. in Ather unloslichen und oberflacheninak­
tiven) Anelektrolyte zeigten einen ganz auffallenden Parallelismus zwi­
schen Permeiervermogen und MolekiilgroBe. Die Anzahl del' gepriiften 
Stoffe ist eine recht ansehnliche. 

2. Bei den atherloslichen und oberflachenaktiven Stoffen ist das 

1 RUHLAND, W.: Jb. Bot. 51, 376 (1912). 54, 391 (1914). - Ber. dtsch. bot. 
Ges. 30, 139 (1912); 31, 304 (1913). - Biochem. Z. 54, 59 (1913). - BioI. ZbI. 33, 
337 (UJl3). 

2 HOBER, R. U. O. NAST: Biochem. Z. 50, 418 (1913). 
3 RUHLAND, W. U. C. HOFFMANN: Planta (BerI.) 1, 1 (1925). 
4 COLLANDER, R.: Jb. Bot. 60, 345 (1921). - IRWIN, M.: J. gen. Physiol. 

9,561 (1926). - POIARVI, L. A.: Acta Bot. Fennica 4,1 (1928) u. a. 
5 OOLLANDER, R. U. H. BARLUND: Comm. BioI. Soc. Fenn. 2, 9 (1926). 
G SCHONFELDER, S.: Planta (Berl.) 12, 414 (1930). 
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Permeiervermogen nicht nur von der Molekulgro8e,· sondern auch von 
der Adsorption abhangig. AIle diese Stoffe zeigen daher ein gro8eres 
Permeiervermogen, als es ihrer Molekiilgro8e entsprechen sollte. Der 
befordernde Einflu8 der Adsorption im Sinne W ARBURGS (vgl. Bd. 1, 
S.550), lii,8t sich innerhalb homologer Reihen regelma8ig beobachten. 

3. Elektrolyte zeigen das umgekehrte Verhalten. 1m allgemeinen 
gehorchen auch diese Stoffe der Ultrafiltertheorie, wenn man nur den 
undissoziierten Teil der gelosten Molekiile berucksichtigt, da nur un­
dissozierte Molekiile permeieren. Bei der Berechnung auf molare Kon­
zentrationen ist also das Eindringen der Elektrolyte geringer als das­
jenige der Anelektrolyte, da die entstandenen lonen uberhaupt nicht 
permeieren. 

Auf diese Weise kann die Ultrafiltertheorie durch Versuche mit 
Beggiatoa als erwiesen gelten und es bleibt nur zu entscheiden, inwie­
weit die erhaltenen Resultate verallgemeinert werden diirfen und nicht 
auf die spezifischen Eigenschaften von Beggiatoa zuruckzufuhren 
sind. Letztere Annahme wurde von COLLANDER und seinen Mitarbeitern 
gemacht (siehe oben); sowohl RUHLAND u. HOFFMANN, als SCHONFELDER 
halten aber diesen Einwand aus verschiedenen Grunden fur nicht stich­
haltig. 

Ein Zusammenhang zwischen Molekulgro8e und Permeabilitats­
geschwindigkeit kann aber nicht als ein direkter Nachweis der Existenz 
einer festen Plasmahaut gelten; auch im FaIle einer Diffusion durch den 
gesamten plasmatischen Wandbeleg in die Zentralvakuole diirfte die 
Molekiilgro8e erne ganz analoge Rolle spielen (siehe unten). Auf diese 
Weise scheint auch LEPESCHKIN die RUHLANDschen Resultate zu inter­
pretieren. Jedenfalls ist ein Zusammenhang zwischen Molekiilgro8e und 
Diffusionsgeschwindigkeit namentlich im FaIle einer Endosmose in den 
Zellsaft naheliegend. 

Die Adsorptionstheorie. Da8 die normale Aufnahme verschie­
dener Stoffe durch das Protoplasma auf dem Wege der Adsorption vor 
sich geht, scheint kaum zweifelhaft zu sein. Hierbei kann selbst­
verstandlich unter Umstanden auch eine labile chemische Bindung an­
genommen werden; ist es doch zuweilen schwer, die Adsorption von der 
chemischen Bindung zu unterscheiden. Diese Theorie wurde schon 
Hingst ausgesprochen1 • Ihr Vorzug besteht darin, da8 sie von der Exi­
stenz einer hypothetischen Plasmahaut unabhangig ist 2 • 1m folgenden 
Kapitel werden verschiedene zugunsten dieser Theorie sprechende 
Tatsachen beschrieben werden. 

Doch geht J. TRAUBE3 wohl zu weit, als er behauptet, da8 die Per­
meabilita.t verschiedener Stoffe mit ihrem Vermogen die Oberflachen-

1 PAULI, W.: Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. Kl., .Abt. III, 
113,15 (1904). - Szucs, J.: a. a. O. - PANTANELLI, E.: Jb. Bot./)S, 689 (1915). 
- Protoplasma (Berl.) 7, 129 (1929) u. a. 

2 MOORE, B.: Biochemistry (1921). 
3 TRAUBE, J.: Pfliigers .Arch. 10/), 541, 559 (1901); 123,419 (1908); 132, 511 

(1901); 140, 109 (1911); 153, 276 (1913). - Biochem. Z. 04, 306, 316 (1913); 98, 
177 (1919). 
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spannung an der Grenze von Wasser und Luft zu erniedrigen, gleichen 
Schritt halt. So permeieren z. B. basische und saure Farbstoffe, 
mit ungleicher Geschwindigkeit, obwohl beide Farbstoffgruppen die 
Oberflachenspannung ihrer Losungen an der Grenze mit Luft in an­
na,hernd demselben Grade erniedrigen. 

Nach LEPESCHKINl sind Anderungen der Permeabilitat auf eine 
Koagulation der dispersen Phasen des Plasmas und auf eine Spaltung 
der Verbindungen zwischen Eiweillstoffen und Lipoiden zuriickzufiihren. 
Hierzu solI sich in einigen Fallen noch eine Anderung des molekularen 
Zustandes der Gerbstoffe gesellen. KAHHo2 nimmt ebenfalls an, daB 
namentlich die durch Mineralsalze hervorgerufenen Permeabilitats­
anderungen auf eine Koagulation der lipoiden Bestandteile der auBe­
ren Protoplasmaschichten zuriickzufiihren sind. Hiergegen behauptet 
SCARTH3, daB die Permeabilitat unter dem EinfluB der Plasmolyse auch 
bei hoher Viscositat des Plasmas zunimmt. Hieraus zieht SCARTH den 
SchluB, daB die Permeabilitat durch einen organisierten Zustand 
der Molekiile an der Oberflache des Plasmas reguliert wird. TRONDLE4 
meint, daB Permeabilitatsanderungen regelrechte Reizerscheinungen 
sind. 

Oberblicken wir die auf den vorstehenden Seiten nur unvollkommen 
dargestellten zahlreichen Resultate verschiedener Forscher. iiber die 
Permeabilitat, so konnen wir zwar manche Unstimmigkeiten und Un­
genauigkeiten verzeichnen, doch sind immerhin einige RegelmaBig­
keiten q.er Endosmose wohl als festgestellt zu betrachten. Hierzu gehort 
das Nichteindringen der freien lonen, der Gleichgewichtszustand bei 
ungleichen Konzentrationen der inneren und der auBeren Losung nach 
DONNAN und die zuweilen recht erheblichen quantitativen Anderungen 
der Permeabilitat. Vor allem ist aber festgestellt worden, daB lebende 
Pflanzenzellen sich von einem PFEFFERschen Osmometer in manchen 
Beziehungen unterscheiden. 

Nun werden wir versuchen, den Verlauf der Stoffaufnahme und 
Stoffausscheidung bei den Pflanzen auf Grund der in diesem Kapitel 
mitgeteilten Tatsachen zu erklaren. 

1 LEPESCHKIN, W.: Protoplasma (Berl.) 2, 239 (1927). - Amer. J. Bot. 11), 
422 (1928) u. a. 

2 KAHRO, H.: Biochem. Z. 123, 284 (1921). 
3 SCARTH, G. W.: Protoplasma (Berl.) 1,204 (1926). 
4 TRONDLE, A.: Biochem. Z. 112,259 (1920). 



Zehntes Kapitel. 

Stoffanfnahme nnd Stoffansscheidnng. 
Allgemeine Betrachtungen fiber die Wasseraufnahme durch 

Pflanzen. In erster Linie wollen wir die Wasseraufnahme durch 
die Pflanzen betrachten. Weiter unten wird dargelegt werden, daB die 
Pflanze namentlich Wasser aus dem Boden in enorm groBen Mengen 
aufnimmt; das Wasser bildet mindestens 75-80 vH des Frischgewichtes 
einer lebenden Pflanze; sowohl die Zellwand als das Protoplasma sind 
mit Wasser durchtrankt, und die Zentralvakuole der erwachsenen Zellen 
ist nichts anderes als eine wasserige Losung verschiedener anorganischen 
und organischen Stoffe. Dazu kommt auch der Umstand, daB die Pflanze 
mit dem aufgenommenen Wasser verschwenderisch umgeht, indem sehr 
groBe Wassermengen bei der Transpiration (siehe unten) in Dampfform 
abgegeben werden. Dies ist ja auch leicht begreiflich, denn das Laub­
werk der Pflanze stellt eine bedeutende feuchte Flache dar, welche sich 
in der Luft ausbreitet und fortwahrend Wasser verdunstet. Nach den 
vorhandenen Berechnungen1 wird etwa 1/20-1/40 der zur Wasserver­
dunstung auf unserem Planeten verwendeten Sonnenenergie bei der 
Transpiration der Pflanzen verbraucht! 

Eine nicht zu unterschatzende Wassermenge wird auch bei der Photo­
synthese zum Aufbau organischer Stoffe verwendet. Die Photosynthese 
ist aber quantitativ allen ubrigen chemischen Vorgangen in der Pflanze 
weit uberlegen. Somit ist es einleuchtend, daB die Wasseraufnahme 
durch Pflanzenzellen in einem mehrmals groBeren Umfange vor sich 
geht, als die Aufnahme samtlicher anderen Stoffe. 

Urn in den Zellsaft zu gelangen, muB das Wassererstens die Zell­
wand, zweitens aber den plasmatischen Wandbeleg passieren. 1m vorigen 
Kapitel wurde dargelegt, daB letzterer fiir das Wasser permeabel ist; 
die etwa stattfindenden Schwankungen der Permeabilitat des Proto­
plasmas fur Wasser werden weiter unten beschrieben werden. Die Zell­
wand stellt meistens eine porose Membran dar, welche dem Wasserein­
tritt nicht dengeringsten Widerstand entgegenstellt, doch trifft man auch 
Ausnahmen von dieser Regel. So sind bekanntlich verkorkte und cutini­
sierte Zellwande fur das Wasser praktisch impermeabel; die auBeren Hiil­
len einiger Samen enthalten wahrscheinlich noch andere Stoffe, welche die 
Wasserdiffusion verhindern2 • Es existieren auch semipermeable Zell-

1 ,SCHRODER, H.: Naturwiss. 7,976 (1919). 
2 DENNY, F. E.: Bot. Gaz. 63,373,468 (1917). 

Kostytschew-Went, Pflanzenphysiologie II. 6 
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wande, welche das Wasser ziemlich leicht, die darin gelosten Stoffe aber 
schwer durchlassen1 • Ein Unterschied von der Semipermeabilitat des 
protoplasmatischen Wandbelegs besteht hier darin, daB geloste Stoffe 
auch nach Vergiftung der Zellen in dieselben nicht eindringen, wahrend 
der in lebendem Zustande semipermeable plasmatische Wandbeleg nach 
dem Abtoten leicht durchlassig wird. Es zeigte sich, daB die semiper­
meablen Samenhiillen ziemlich verbreitet sind2 ; diese Hiillen sind auch 
fur reines 'Wasser weniger durchlassig, als permeable Membranen. 

Solche Zellwande, welche der Wasserdiffusion einen Widerstand ent­
gegensetzen, bilden allerdings eine Ausnahme; Sie dienen besonderen 
Zwecken in solchen Geweben, die speziell dazu bestimmt sind, einen 
Wasserverlust durch die darunter liegenden Organe einzuschranken. Ais 
Regel ist die Zellwand fur Wasser leicht durchlassig. 

Die permeable Zellwand ist elastisch; im Zustande des Turgors ist 
sie gedehnt, bei der Plasmolyse aber entspannt. Infolgedessen ist das 
Zellvolumen im Zustande des Turgors groBer als bei der Plasmo­
lyse; dieser Umstand hat eine groBe Bedeutung fiir die Wasserauf­
nahme. Die Zellen der submersen Pflanzen befinden sich fortwahrend 
im Zustande des Turgors, bei den Landpflanzen kommt es hingegen 
unter Umstanden vor, daB der Wasserverlust durch Transpiration er­
heblicher ist als die Wasserzufuhr; infolgedessen findet Turgorverlust 
statt und die Zellwand entspannt sich. Wir werden gleich sehen, daB 
dieses Verhalten bei der Wasseraufnahme der Landpflanzen eine auBer­
ordentlich wichtige Rolle spielt. 

Die Saugkraft. Sind zwei Losungen von ungleicher Konzentration 
durch eine semipermeable Membran getrennt, so muB nach dem im vori­
gen Kapitel Erorterten Wasser in der Richtung nach der groBeren Kon­
zentration bis zum Konzentrationsausgleich diffundieren. 

Da nun der Zellsaft der Pflanzenzellen meistens konzentrierter ist 
als die umgebende Losung, so ist es klar, daB der osmotische Uberdruck 
des Zellsaftes die Grundlage der treibenden Kraft bei der Wasserauf­
nahme bildet. Bei der Besprechung der Osmose wurde aber darauf hin­
gewiesen, daB Wasser in ein Osmometer nur so lange eindringt, bis im 
letzteren freier Raum vorhanden ist; bei Raummangel findet nicht 
Wasserendosmose, sondern Drucksteigerung statt. Ubertragen wir diese 
Verhaltnisse auf die lebende Zelle, so ergibt sich folgendes. 1m Zustande 
der Plasmolyse wird das Wasser unter einem Druck eingesogen, der dem 
osmotischen Werle des Zellsaftes gleich ist. 1m Zustande des vollen 
Turgors, als das Bestreben der gedehnten Zellwand sich elastisch zu­
sammenzuziehen mit dem osmotischen Druck im Gleichgewichte steht, 
ist offenbar keine Saugkraft vorhanden und Wasser kann nicht ein-

1 BROWN, A. J.: Ann. Bot. 21, 79 (1907). - Proc. roy. Soc. Lond. (B) 81, 82 
(1909). - COLLINS: Ann. of Bot. 32, 381 (1918). - GUREWITSCH, A.: Jb. Bot. 
70, 657 (1929). - BRAUNER, L.: Ebenda 73, 513 (1930). 

2 SCHRODER, H.: Flora (Jena), N. F., 2, 186 (1911). - GASSNER, G.: Z. Bot. 
7, 609 (1915). - SHULL, S. A.: Bot. Gaz. 1)6, 169 (1913). - RIl'PEL, A.: Ber. 
dtsch. bot. Ges. 36, 202 (1918). 
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dringen. Zwischen diesen extremen Fallen konnen solche Turgorver­
haItnisse zustande kommen, bei welchen zwar keine Plasmolyse erfolgt, 
doch der osmotische Druck groBer bleibt, als der elastische Zellwand­
gegendruck. In diesen Fallen erfoIgt die Wasseraufnahme unter einem 
Druck, der durch die Differenz zwischen dem Turgordruck und dem 
elastischen Gegendruck der gedehnten Zellwand bestimmt wird. . 

URSPRUNG u. BLUMl haben den oben dargelegten Begriff der Saug­
kraft zuerst entwickelt. Die friiheren Vorstellungen waren unklar und 
es wurde sogar nicht selten angenommen, daB die Wasseraufnahme direkt 
durch die Rohe des osmotischen Druckes geregelt sei. Wir haben soeben 
gesehen, daB dies durchaus nicht der Fall ist. Somit mussen wir den 
osmotischen Wert der Zelle vom Turgordruck scharf unterscheiden. Der 
osmotische Wert ist bei der Plasmolyse groBer als im Zustande des Tur­
gors und wird durch den osmotischen Druck einer isotonischen Losung 
ausgedriickt. Es ist aber ohne weiteres begreiflich, daB im plasmoly­
sierten Zustande der Zelle kein hydrostatischer Druck auf die Zellwand 
bestehen kan~. Der Turgordruck ist hingegen der tatsachliche hydro­
statische Druck, der durch den Zellsaft und den protoplasmatischen 
Wandbeleg auf die Zellwand ausgeubt wird. Bei der Plasmolyse ist der 
Turgordruck gleich 0, obgleich der osmotische Wert beim Turgor geringer 
als bei der Plasmolyse ist. 1m turgescenten Zustande ist der Turgor­
druck offenbar gleich dem Gegendruck der gespannten Zellwand, falls 
das Zellvolumen unverandert bleibt. Daher ist die Saugkraft nichts 
anderes als die Differenz zwischen dem osmotischen Werte und dem 
Turgordruck der Zelle: 

S=P-T 
wo S die Saugkraft, P der osmotische Wert und T der Turgordruck ist. 
Der Ausdruck "Saugkraft" ist physikalisch ungenau, da die Saugkraft 
in Atmospharen ausgedruckt wird. Die Benennung "Saugdruck" sollte 
richtiger sein, doch hat sich der Ausdruck Saugkraft bereits eingebiirgert 
und eine Anderung ist daher unerwiinscht. 

Methoden zur Bestimmung der Saugkraft. Alie diese Methoden sind 
von URSPRUNG u. BLUM (a. a. 0.) ausgearbeitet worden. Die erste 
Methode besteht darin, daB man sowohl den osmotischen Wert, als den 
·Turgordruck der Zelle miBt. Zu diesem Zwecke wird das Volumen der 
Zelle zunaohst in flussigem Paraffin unter dem Mikroskop bestimmt. 
Dies ist das unveranderte V olumen. Dann wird das Volumen derselben 
Zelle in Wasser d. i. beim maximalen Turgor ermittelt. SchlieBlich miBt 
man das Zellvolumen in einer isotonischen Zuckerlosung, wo der Turgor­
druck gleich 0 ist. Man setzt voraus, daB die elastische Dehnung der 
Zellwand und somit der Turgordruck der Veranderung des Zellvolumens 
proportional ist und berechnet hieraus leicht die GroBe von T. Das 
folgende Muster einer derartigen Bestimmung ist der Arbeit von UR­

SPRUNG u. BLUM entnommen: 

1 URSPRUNG, A. u. G. BLUM: Ber. dtsch. bot. Ges. 34, 525, 539 (1916). -
Vgl. dazu auch HOFLER, K.: Ebenda. 38, 288 (1920). 

6* 
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Das Volumen der Zelle in Paraffin . . . 31,509 
" " " "Wasser. . . . 34,779 
" " " "bei der Plasmolyse 21,799 

Isotonische Rohrzuckerlosung . . . . . 0,78 n 
Hieraus der osmotische Wert in Wasser . 0,49 n 
Desgleichen in Paraffin .. . . . . . . . 0,54 n 
Gegendruck der Zellwand bei der Plasmolyse . 0,0 n 
"" in Wasser . . . . . 0,49 n 

. . (31,509-21,799) 
m Paraffm 49 n (34,779-21,799) = 0,37 n. 

Somit ist die Saugkraft der untersuchten Zelle gleich 0,54-0,37 n 
=0,17 n Rohrzuckerlosung oder gleich 4,49 Atm. 

Diese ziemlich komplizierte Methode wurde alsbald durch eine ein­
fachere ersetzt, die der Bestimmung des osmotischen Wertes analog ist. 
Man ermittelt diejenige Zuckerkonzentration, in welcher sich das Zell­
volumen gar nicht verandert. Man miBt zuerst das Zellvolumen in 
fliissigem Paraffin und iibertragt dann die Schnitte in Zuckerlosungen 
verschiedener Konzentration. Der osmotische Wert derjenigen Losung, 
in welcher das Zellvolumen sich weder vergroBert noch verkleinert, ist 
gleich der Saugkraft. 

Spater 'hat URSPRUNGl eine vereinfachte Methode der Saugkraft­
messung vorgeschlagen, die bei Felduntersuchungen brauchbar ist und 
immerhin geniigend zuverlassige Resultate liefern soll. Diese Methode 
erfordert nicht die Benutzung des Mikroskops. Es werden Streifen aus 
Blattern oder anderen Organen herausgeschnitten und deren Lange wird 
mittels einer starken Lupe und eines Mikrometers zunachst in Paraffin 
dann in Zuckerlosungen verschiedener Konzentration gemessen. Der 
osmotische Wert derjenigen Losung, in welcher die Lange des Streifens 
unverandert bleibt, driickt die durchschnittliche GroBe der Saugkraft 
der im Streifen befindlichen Zellen aus. Es ist empfehlenswert die Strei­
fen aus Blattern nicht parallel, sondern senkrecht zur Richtung der Ge­
faBbiindel herauszuschneiden, da letztere sonst die Verkiirzung des Strei­
fens hemmen diirften. Fiir steife Blatter wurde neuerdings 2 eine andere 
Methode angegebEm: Man miBt nicht die Lange, sondern die Dicke der 
Streifen. 

Auf die interessanten Resultate der von URSPRUNG und BLUM mit 
bewunderungswiirdiger Energie ausgefiihrten zahlreichen Saugkraft­
messungen werden wir spater eingehen. Hier seien einige Fehlerquellen 
der soeben dargelegten Methoden besprochen. 

Erstens wird bei der Bestimmung der Saugkraft vorausgesetzt, daB 
nur die Zentralvakuole Wasser aufnimmt und ausscheidet. In Wirklich­
keit konnen aber die Kolloide des Protoplasmas und des Zellsaftes quellen 
und entquellen; dieser Vorgang geht unter Umstanden ziemlich langsam 
vor sich 8 • Zweitens sind einige Zellwande nicht elastisch4., was bei der 

1 URSPRUNG, A.: Ber. dtsch. bot. Ges. 41, 338 (1923). - Flora (Jena) 118, 
119, 566 (1925). 

2 URSPRUNG, A. U. G. BLUM: Jb. Bot. 67, 334 (1927); 72, 1 (1930). 
3 ULEHLA, V.: Planta (Berl.) 2, 618 (1926). 
4. KRASSNOSSELSKY-MAX!MOW, T.: Ber. dtsch. bot. Ges. 43, 527 (1925). 
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Bestimmung der Saugkraft und gar des osmotischen Wertes Febler her­
beifiihren kann. Solche Zellwande scheinen allerdings nur selten vor­
zukommen. 

SchlieBlich ist dem Umstande Rechnung zu tragen, daB der Turgor­
druck von isolierten Zellen demjenigen der zu Geweben kombinierten 
Zellen nicht gleich ist. In letzterem FaIle muB eine Sattigung mit Wasser 
schneller erfolgen, denn zu dem normalen Druck der elastisch gedehnten 
Zellwand muB man den Druck der benachbarten Zellen, der nur an be­
stimmten Punkten ausgeiibt wird, addieren1 • Die Zellen werden hier­
durch deformiert. Bei Verminderung des Turgors wachst nun die Saug­
kraft schneller, als es bei isolierten Zellen der Fall gewesen ware. Die 
Saugkraft kann sich daher bei relativ unbedeutenden Schwankungen des 
Turgordruckes erheblich verandern. 

OPPENHEIMER2 hat die von URSPRUNG u. BLUM vorgescblagenen 
Methoden einer scharfen Kritik unterzogen und ist zum SchluB ge­
kommen, daB viele von URSPRUNG u. BLUM beschriebenen Saugkraft­
differenzen innerhalb der Fehlergrenzen der verwendeten Methoden lie­
gen. Auch DIXON3 auBert schwere Bedenken gegen die gebrauchlichen 
Methoden der Saugkraftmessung und macht vor allem darauf aufmerk­
sam, daB bei der Bereitung der Schnitte bereits erhebliche Veranderungen 
der Saugkraft stattfinden konnen. Eine Losung all dieser Kontroversen 
bleibt noch aus. 

Der Einfln13 verschiedener Faktoren auf die Wasseraufnahme. Be­
sonders eingehend wurde der EinfluB der Temperatur auf die Wasser­
aufnabme studiert. Altere Untersuchungen, namentlich die anHand der 
plasmolytischen Methoden ausgefiihrten, werden hier nicht besprochen, 
da deren Resultate nicht ganz zuverlassig sind. In neuerer Zeit hat 
DELF4 sorgfaltige Bestimmungen an Hand der sogenannten Lichthebel­
methode 5 vollbracht. Das Wesen der Methode besteht darin, daB ein 
abgeschnittenes hohles Organ wie z. B. ein Lauchblatt oder ein Bliiten­
stand von Lowenzahn an seinem unteren Ende mit einem capillaren 
Glasrohr in Verbindung gebracht wird, an seinem oberen Ende aber 
ein Glashakchen tragt, das seinerseits mittels eines seidenen Fadens mit 
dem beweglichen .Arm des optischen Hebels kommuniziert; letzterer ist 
mit einem kleinen Spiegel versehen, der das Bild eines Drahtkreuzes auf 
eine Millimeterskala reflektiert. Der hohle Raum des zu untersuchenden 
Organs wird mit Wasser oder verschiedenen Losungen gefiillt und die 
Langenveranderung des Organs nach der Bewegung des Kreuzbildes an 
der Skala mit einer groBen Genauigkeit verfolgt. Beziiglich der Einzl'll­
heiten muB auf das Original verwiesen werden. 

Die von DELF erhaltenen Werte des Temperaturkoeffizienten bei 

1 HOFLER, K.: Ber. dtsch. bot. Ges. 38, 288 (1920). 
2 OPPENHEIMER, H. R.: Ber. dtsch. bot. Ges. 48, Generalvers. 1930, S. 130. 
3 DIXON, H. H.: Ebenda 48, 428 (1930). 
4 DELF, E. M.: Ann. of Bot. 30, 283 (1916). 
5 BOSE, J. C.: Plant Response as a Means of Physiological Investigation 

(1906). 
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verschiedenen Temperaturen sind in der folgenden Tabelle zusammen­
gestellt. 

Temperatur 

5-15° 
10-20° 
15-250 

20-30° 
25-35° 
30-40° 

I Temperaturkoefflzient 

Lauchbl1ttter I Blii~:Dstlinde 
von Liiwenzahn 

1,4 
1,5 
2,0 
2,6 
2,9 
3,0 

2,3 
3,3 
3,8 
3,0 
2,6 

STILES u. JORGENSENl haben die Wasseraufnahme durch Scheiben 
von Kartoffelknollen und Mohrriibenwurzeln an Hand der Gewichts­
anderung untersucht. Die von diesen Forschern erhaltenen Resultate 
sind in der folgenden Tabelle zusammengestellt. 

Temperaturkoeffizient 
Temperatur 

10-20° 
15-25° 
20-30° 

Kartoffel 

3,0 
2,7 
2,7 

Mohrriibe 

1,3 
1,4 
1,6 

Es wurden auBerdem auch Untersuchungen mit Keimpflanzen durch 
BROWN u. WORLEy2, SHULL3, DENNy4 und andere ausgefiihrt und zwar 
mit dem Ergebnis, daB der Temperaturkoeffizient gleich 1,5-2 gefun­
den war. 

Aus allen diesen Resultaten ist ersichtlich, daB die Wasseraufnahme 
bei Temperatursteigerung unaufhorlich zummmt; bei 400 ist allerdings 
nach einiger Zeit eine plotzliche Wasserausscheidung bemerkbar, welche 
wahrscheinlich auf den Eintritt anomaler Zustande hindeutet. Die 
Temperaturkoeffizienten sind durchwegs groBer als diejenigen eines phy­
sikalischen Vorganges und zwar sind sie ungleich bei verschiedenen 
Pflanzen und gar verschiedenen Geweben einer und derselben Pflanze. 
Selbstverstandlich ware es voreilig hieraus zu schlieBen, daB die Wasser­
aufnahme einen chemischen ProzeB darstellt. 

Der EinfluB der in Wasser gelOsten Stoffe auf die Wasseraufnahme 
wurde von verschiedenen Forschern untersucht und die Ansichten iiber 
den Sachverhalt sind nicht eindeutig. Folgende Resultate von STILES 
u. JORGENSEN (a. a. 0.) sowie von THODAy5 scheinen zuverlassiger als 
die anderen zu sein, da in denselben hypotonische Losungen in Anwen­
dung kamen. 

Rohrzucker und Natriumchlorid rufen bei allmahlicher Konzentra-

1 STILES, W. a. F. JORGENSEN: .Ann. of Bot. 31,415 (1917). 
2 BROWN, A. J. a. F. P: WORLEY: Proc. roy. Soo. Lond. (B) 81), 546 (1912). 
3 SHULL, C. A.: Bot. Gaz. 69, 361 (1920). 
4, DENNY, E. E.: Bot. Gaz. 63, 373 (1917). 
5 THODAY, D.: New Phytologist 17, 57 (1918). 
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tionssteigerung eine regelmaBige Herabsetzung del' Wasseraufnahme her­
VOl', die wohl auf eine Abnahme del' Saugkraft nach Steigerung des 
AuBendruckes zuriickzufiihren ist. Giftstoffe wie Athylalkohol, Octyl­
alkohol, Chloroform und Quecksilbercyanid iiben eine eigenartige Wir­
kung aus: ganz niedrige Konzentrationen diesel' Stoffe verhalten sich 
ebenso wie niedrige Zuckerkonzentrationen, hohere Konzentrationen ru­
fen abel' anfanglich eine Steigerung del' Wasseraufnahme hervor, die 
alsbald durch eine bedeutende Wasserausscheidung ersetzt wird. Sehr 
hohe I\-ohzentrationen bewirken sofort eine Wasserausscheidung. Die 
Verfasser erklaren diesen Sachverhalt dadurch, daB die von ihnen unter­
suchten Stoffe ins Zellinnere eindringen und die Saugkraft zunachst 
durch Steigerung des osmotischen Wertes erhohen. Nach einiger Zeit 
findet abel' infolge Anderung del' normalen Dispersitat del' Plasmakol­
loide eine Exosmose verschiedener im Zellsaft ge16sten Stoffe statt, was 
eine Wasserausscheidung zur Folge hat. In sehr konzentrierten Losungen 
del' Giftstoffe soIl die Schadigung des Protoplasmas so schnell erfolgen, 
daB die erste Stufe del' Giftstoffeinwirkung ausbleibt. Etwa dasselbe 
Resultat wurde mit solchen Stoffen wie Schwefelsaure, Osmiumsaure 
und Sublimat erhalten. In einer n/5000 Schwefelsaure16sung ist die 
Wasseraufnahme noch groBer als in reinem Wasser, was wohl durch 
Nebenumstande bewirkt wird. Auch mit anderen giftigen Stofffm waren 
analoge Resultate zu verzeichnen. 

Die Wassel'vel'sorgung del' niedel'eu Pflanzen und Wassel'pflanzen. 
Das oben Dargelegte geniigt dazu, die Wasserversorgung bei einzelligen 
Pflanzen und submersen Wasserpflanzen zu erklaren. Die Zellen del' 
Wasserpflanzen befinden sich fortwahrend im Zustande des vollen Tur­
gors und besitzen also keine Saugkraft. Obgleich del' osmotische Wert 
del' einzelnen Zellen einer hoheren \Vasserpflanze in weiten Grenzen 
schwankt, findet dennoch keine Wasserbewegung von Zelle zu Zelle 
statt; da samtliche Zellen mit \Vasser gesattigt sindund also keine 
Saugkraft besitzen. In diesem Zusammenhange ist del' Umstand zu 
betonen, daB, nach den Untersuchungen von H. WALTER!, del' normale 
Zustand del' Zelle auch bei niederen Pflanzen mit einem bestimmten 
Quellungsgrade del' Plasmakolloide zusammenhangt; die Plasmaquellung 
steht abel' selbstverstandlich mit dem allgemeinen Zustande del' Wasser­
versorgung in Verbindung. Intel'essant ist die Beobachtung WALTERS, 
daB Baktel'ien eine groBere Feuchtigkeit des umgebenden Mediums ver­
langen, als Schimmelpilze. Beziiglich del' Austrocknungsfahigkeit einiger 
niederen Pflanzen wird noch weiter unten die Rede sein. 

Die Wasseraufnahme dUl'ch di(\ Wurzeln. Das Wurzelsystem del' 
hoheren Pflanzen ist speziell dazu angepaBt, die enol'm groBen Wasser­
mengen, die del' Pflanze notwendig sind, selbst aus verhaltnismaBig 
tl'ockenen Boden zu gewinnen. Nach del' vol'herrschenden Ansicht, ist 
namentlich del' mit Wurzelhaal'en versehene Wurzelteil (Abb.8) zur 
Wasseraufnahme aus dem umgebenden Medium bestimmt. Die Wurzel-

1 WALTER, H.: Jb. Bot. 62, 145 (1923). - Z. Bot. 16, 353 (1924). 
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haare sind lange Auswiichse einzelner Zellen del' Wurzelepidermis, die 
zarte Wandungen haben und sowohl Wasser als die darin gelosten Stoffe 
mit groBer Geschwindigkeit aufnehmen. Das vom Absorptionsgewebe 
del' Wurzel aufgenommene Wasser, muB dann eiuige Zellschichten del' 
parenchymatischen Wurzelrinde passieren und schlieBlich durch die 

Abb.8. Querschnitt durch eine junge Wurzel von lri s ge rm an i ca. pa basale Teile del' Wurzelhaare, 
ap Epidermis der Wurzel, e8, eee, ec·i Wurzelrinde, end Endodermis, p Pericambium, I Leptom, 

v Hadrom des Zentralzylinders, '" Mark, '''''p Markstrahlen. ~aeh BONNIER.) 

Endodermis und das Pericambium in das GefaBsystem des zentralen 
GefaBbiindels der Wurzel gelangen. Die Saugkraft der Wurzel muB also 
geniigend stark sein, um den Gegendruck del' Bodenlosung zu iiberwin­
den; auch muB die Saugkraft der einzelnen Zellschichten in del' Richtung 
zum Zentrum del' Wurzel zunehmen. Die von URSPRUNG u. BLUMl aus­
gefiihrten Messungen ergaben die folgende radiale Verteilung der Saug­
kraft bei Phaseolus: 

1 URSPRUNG, A. U. G. BLUM: Bel'. dtsch. bot. Ges. 39, 70 (1921). 
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Zellschicht 

Epidermis 
1. Rindenreihe 
2. 
3. 
4. 
5. 
6. 
7-

" Endodermis 
Pericambium 
Biindelparenchym 

Saugkraft 
Atm. 

0,9 
1,3 
1,7 
2,0 
2,6 
3,2 
3,6 
4,2 
1,3 
0,9 
0,8 

Dasselbe Bild gewahrt die Bohne. 

Osmotischer 
Wert in n 

R,ohrzuckerlos. 

0,31 
0,30 
0,32 
0,34 
0,34 
0,33 
0,32 
0,32 
0,32 
0,31 
0,31 
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Wir sehen also, daB del' osmotische Wert samtlicher Zellschichten 
ein und derselbe ist, wahrend die Saugkraft von der Epidermis bis zur 
Endodermis fortwahrend steigt, in den endodermalen Zellen aber plotz­
lich sinkt. Die zwischen Endodermis und GefaBen gelegenen Zellen be­
sitzen eine noch gel'ingere Saugkraft als die endodermalen Zellen. Dieser 
unerwartete "Endodermissprung" ist ziemlich ratselhaft und wird von 
DIXONI auf folgende Weise el'hlart: Der Endodermissprung ist eine anor­
male Erscheinung, welche dadurch verursacht wird, daB bei der Anferti­
gung der Schnitte die Endodel'miszellen, die mit den Tl'acheen in nahem 
Kontakt stehen, beim Durchschneiden der Tracheen plotzlich einen er­
heblichen Wasservorrat erhalten, wodurch ihre Saugkraft selbstverstand­
lich sofort herabgesetzt wird. Diese einfache und naheliegende Erklarung 
wird jedoch von URSPRUNG abgelehnt. 

Nun fragt es sich, auf welche Weise das Wasser aus den lebenden 
Zellen des Pericambiums und des Biindelparenchyms in die toten GefaBe 
mit ihren verholzten Wandungen gelangt~ Dieser Vorgang ist auf den 
ersten Blick uberhaupt paradox, denn Wasser wird vom umgebenden 
Medium dul'ch die auBeren Wurzelzellen eingesogen und genau derselbe 
Vorgang sollte sich scheinbar auch an der Grenze der lebenden Paren­
chymzellen und der toten, mit Wasser gefUllten GefaBe abspielen. In 
Wirklichkeit beobachten wir den umgekehrten Vol'gang: das Wasser 
wird von lebenden Zellen in die GefaBe herausgepreBt, und zwar unter 
einem bestimmten Druck. 

Der Wurzeldruck und das Bluten der Pflanzen. HALES2 hat. vor 
200 Jahren den folgenden Versuch ausgefiihrt. Er schnitt den Stengel 
einer Weinrebe dicht uber clem Boden ab und beobachtete den AusfluB 
der Flussigkeit aus dem Stumpf. Als HALES die Oberflache des Stumpfes 
mit Tierblase zubancl, platzte letztere unter dem Druck des heraus­
flieBenden Saftes. Das an die Oberflache des Stumpfes angebrachte Ma­
nometer zeigte eine Drucksteigerung an (Abb. 9). Der Saft wird also 

1 DIXON, H. H.: Ebenda 48, 428 (1930). 
2 HALES: Statical Essays (1727). 
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unter Druck herausgetrieben. Dieser Vorgang wurde das Bluten der 
Pflanzen genannt. 

Schon Hingst hat man sich davon vergewissert, daB nicht nur das in 
der Wurzel selbst enthaltene, sondern auch das dem Boden entnommene 
Wasser mit dem Blutungssafte herausflieBt. Dies ist daraus ersichtlich, 
daB die Menge des ausgetretenen Saftes· das Wurzelvolumen haufig be­
deutend iibertrifft, wie es z. B . die folgenden Zahlen von HOFMEISTERl 
zeigen: 

Zeit in Stunden 

99 
40 

Utrica urens. 

Blutungssaft in cmm I Wurzelvolumen in cmm 

3025 
11260 

1350 
1450 

Bereits altere Resultate beweisen also, daB die von der Wurzel auf­
genommene Bodenlosung in das GefaBsystem des Stengels unter Druck 

Abb. 9. Pflauzenstumpf mit 
Quecksilbermanometer. Der 
tJberdruck von Q zeigt den 

Wurzeldruck an. 
(Aus "Bonner Lehrbuch"J, 

getrieben wird, denn eine nahere Untersuchung 
zeigt, daB der Blutungssaft nur aus den offenen 
Wasserleitungsbahnen herausflieBt. Bei groBe­
ren Gewachsen beobachtet man haufig eine all­
mahliche Zunahme der Geschwindigkeit des 
Blutens, die nach einigen Tagen ein Maximum 
erreicht und dann allmahlich abnimmt. Bei 
einigen Palmen und Agaven dauert das Bluten 
mehrere Monate und liefert sehr bedeutende 
Saftmengen. Ubrigens werden bei einzelnen 
Exemplaren einer und derselben Pflanze groBe 
Unterschiede sowohl in den Gesamtmengen 
des ausgeschiedenen Saftes, als in den beob­
achteten Drucken verzeichnet. Aus der von 
WIELER2 gemachten Zusammenstellung ergibt 
sich, daB in alteren Arbeiten die maximalen 
manometrischen Drucke 2 Atm. nicht iiber­
stiegen und auch diese GroBe nur ausnahms­
weise erreichten. Einzelne Manometer, auch die 
an einem Baumstamm in verschiedenen Hohen 

angebrachten, zeigen zuweilen hohe Drucke, die mehrere Atmospharen 
betragen 3 , doch ergibt in derartigen Fallen die anatomische Unter­
suchung, daB die genannten Drucke einen durchaus lokalen Charakter 
haben; sie werden von einzelnen Zellengruppen entwickelt, die bei Ver­
wundung des Stammes wahrend des Anbringens des Manometers von 
den benachbarten Geweben durch Wundkork isoliert worden waren4 • 

1 HOFMEISTER: Flora (Berl.) 45, 97 (1862). 
2 WIELER: Colms Beitr. Biol. Pflanz. 6, 122 (1893). 
3 BOEHM: Ber. dtsch. bot. Ges. 10,539 (1892). 
4 MOLISCH, H.: Bot. Ztg 60, 45 (1902). - Es existieren auch andere Ur­

sachen der hohen Manometerdrucke; vgl. das folgende Kapitel. 
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Diese Drucke konnen also nicht die geringste V orstellung von dem wirk­
lichen Blutungsdruck geben. 

Schon Iangst unterscheidet man, namentlich bei Holzgewachsen, das 
Friihjahrsbluten vom Sommerbluten. Ersteres kommt nur vor dem Ent­
falten des Laubwerkes bei Baumen zustande. Zu dieser Zeit ist der 
Blutungsdruck immer hoch und der Saft selbst enthalt eine bedeutende 
Menge der organischen Stoffe, die offenbar als Material zum Aufbau 
des Laubwerkes dienen. Als die hauptsachlichsten Bestandteile des 
Friihjahrsblutens sind Zuckerarten und Apfelsaure zu nennen. Letztere 
konnte vielleicht als eine Vorstufe der Asparaginbildung angesehen 
werden. Auch einige Fermente, namlich Amylase, Katalase und Oxy­
dasen wurden im Blutungssafte nachgewiesenl, aber ebenfalls nur im 
Friihjahr. 1m Sommer ist die Menge der organischen Stoffe im Blutungs­
safte unbedeutend; derselbe enthalt dann hauptsachlich Mineralsalze2 • 

Ein anderer Unterschied besteht darin, daB im Friihjahr das Bluten 
nach dem Abschneiden des oberirdischen Teiles der Pflanze regelmaBig 
einsetzt, wahrend dies im Sommer nicht immer der Fall ist; haufig 
bemerkt man nicht nur keine Saftausscheidung aus dem Stumpf, sondern 
im Gegenteil ein Aufsaugen des auf die Oberflache des Stumpfes an· 
gebrachten Wassers. Dies ist aber dadurch erklarlich, daB im Sommer 
die Pflanze wegen der gesteigerten Transpiration nicht selten an Wasser­
mangelleidet, woriiber weiter unten die Rede sein wird. Die Transpira­
tion erfordert namlich solche Wassermengen, die von der Wurzel nicht 
immer mit der gleichen Geschwindigkeit dem Boden entnommen werden 
konnen; nur die Transpiration selbst liefert in diesen Fallen die zur 
Wasseraufnahme aus dem Boden notige Kraft. Nach einem reichlichen 
BegieBen setzt daher auch im Sommer das Bluten regelmaBig ein3 • 

Nach den Resultaten SABININS kann das Bluten auch bei krautartigen 
Pflanzen wahrend der ganzen Vegetationsperiode nachgewiesen werden. 

Eine ratselhafte Erscheinung bilden die periodischen Schwankungen 
des Blutens4 , die allerdings von einigen Forschern vermiBt wurden6 • 

Bereits friiher wurde das Bluten als ein osmotischer V organg gedeutet; 
durch die neueren Untersuchungen wurde diese Annahme bestatigt. 
Werden die lebenden Zellen in der Umgebung der GefaBe getotet, oder 
gar durch SauerstoffabschluB in ihrer Lebenstatigkeit gehemmt, so hort 
das Bluten auf (WIELER, a. a. 0.). Durch BegieBen wird die Geschwin­
digkeit des Blutens gesteigert, die Saugkraft aber herabgesetzt6 • Eine 
Aufnahme von Salzlosungen bewirkt zunachst eine Abnahme, spater 
aber eine Zunahme des Blutens7 , was wohl durch eine Salzendosmose 

1 WOTSOHAL, E.: C. r. Soc. natur. Kiew, 3. Mai 1914 (russ.). 
2 SABININ, D.: Bull. !nst. rech. bioI. Univ. Perm 4, SuppI. 2 (1925) (russ.). 
3 SOHAPOSOHNIKOW, W.: Belli. z. Bot. ZbI. 28, 487 (1912). 
4 BARANETZKY, 0.: Abh. naturforsch. Ges. Halle 13, 3 (1873). - MOLISOH, 

H.: Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. KI. (I) 107, 1247 (1898). -
ROMMEL: Sv. bot. Tidskr_ 12,446 (1918). - STOPPEL: Z. Bot. 12,529 (1920). 

5 WIELER: a. a. O. - SOHAPOSOHNIKOW: a. a. O. - SABININ: a. a. O. 
6 SOHAPOSOHNIKOW, W.: Beih. z. Bot. ZbI. 43,133 (1926). 
7 )fONTFORT: Jb. Bot. 1i9, 501 (1920). - SABININ: a. a. O. 
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und Steigerung sowohl des osmotischen Wertes als der Saugkraft des 
Wurzelparenchyms erklarlich ist. 

In Anbetracht dieser Ergebnisse ist die von LEPESCHKINI neuerdings 
gegebene Erklii,rung der Ursache des Blutens kaum annehmbar. Der 
genannte Forscher behauptet, daB das Bluten durch die besonderen 
okologischen Verhii,ltnisse im Friihjahr bedingt ist. Hierbei wird dem 
Umstande nicht Rechnung getragen, daB das Bluten nicht nur im Friih­
jahr, sondern wahrend der ganzen Vegetationsperiode existiert. Den 
iiberzeugenden Beweis davon, daB das Bluten ein osmotischer Vorgang 
ist, hat SABININ (a. a. 0.) geliefert. Seine Versuche wurden mit kraut­
artigen Pflanzen nach der folgenden sehr empfindlichen Methode 
ausgefiihrt: Der Stengel einer in Wasserkultur geziichteten Pflanze 
wurde abgeschnitten und der Stumpf mit einem Capillarrohr verbunden. 
Das Rohr wurde mit Wasser gefiillt, das Wurzelsystem der Pflanze aber 
entweder in reines Wasser, oder in verschiedene Losungen getaucht. 
Das Bluten wurde nach der Lage des Wassermeniscus im kalibrierten 
Capillarrohr quantitativ ermittelt. 

Erstens zeigte es sich, daB der osmotische Wert des Blutungssaftes 
immer betrachtlich ist und auch im Sommer die friiher nur beim Friih­
jahrsbluten wahrgenommenen maximalen GroBen regelmaBig erreicht. 
Dies riihrt davon her, daB die Mineralstoffe der Bodenlosung im Safte 
der Wurzelzellen konzentriert werden, woriiber bereits im vorigen Ka­
pitel die Rede war. Zweitens legt SABININ einen besonderen Wert auf 
die folgende RegelmaBigkeit, die er an verschiedenem Versuchsmaterial 
festgestellt hat: Die treibende Kraft des Blutens in Atmospharen ist 
gleich dem osmotischen Werte des Blutungssaftes, wie es z. B. aus fol­
gender Tabelle zu ersehen ist. 

Pflanze 

Impatiens Balsamina I' 

"Zea May~: ' 

Treibende Kraft des 
Biutens in Atm. 

0,36 
0,42 
1,46 

Osmotischer Wert des 
Blutungssaftes in Atm. 

0,35 
0,38 
1,53 

Der osmotische Wert des Blutungssaftes wurde an Hand der kryo­
skopischen Methode ermittelt, die treibende Kraft des Blutens aber nach 
der folgenden Formel berechnet: 

A·Pe Px= -_ .... 
A-B 

In dieser Formel ist Px die treibende Kraft, A die Geschwindigkeit 
des Blutens in reinem Wasser und B die Geschwindigkeit des Blutens 
in einer wahrend des Versuches praktisch nicht permeierenden Losung, 
deren osmotischer Wert gleich Pe ist. Beziiglich der Begriindung der 
Formel muB auf das Original verwiesen werden. Ihre Grundlage bildet 
die Voraussetzung, daB die Geschwindigkeit der Wasserfiltration in das 
GefaBsystem dem dieselbe treibenden Druck direkt proportional ist. 

1 LEPESCHKIN, W.: Planta (Berl.) 4, 113 (1927). 
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Das erhaltene Resultat spricht deutlich dafiir, daB das Bluten einen 
osmotischen Vorgang darstellt. Beachtenswert ist der Umstand, daB 
die treibende Kraft des Blutens bei verschiedenen Exemplaren einer und 
derselben Pflanzenspezies unbedeutend variiert. RENNERl hat durch 
Eintauchen der Wurzel in ZuckerlosUIigen einen verkehrten Wasserstrom 
von der SchnittfIache zur Wurzel und in die'Losung erzielt, falls an der 
Schnittflache reines Wasser geboten war. 

Die Annahme, daB der Wurzeldruck, der sich im Vorgange des Blutens 
offenbart, eine abnorme Erscheinung darstellt, ist nicht stichhaltig. 
Erstens setzt das Bluten unter geeigneten Verhaltnissen regelmaBig ein, 
zweitens besteht nach SABININ ein konstantes Verhaltnis zwischen dem 
osmotischen Werte der Bodenlosung einerseits und der treibenden Kraft 
des Blutens, sowie dem osmotischen Werte des Blutungssaftes ander. 
seits2 • Drittens, was besonders wichtig ist, offenbart sich der Wurzel· 
druck auch unter vollkommen normalen Verhaltnissen im Vorgange der 
sogenannten Guttation, d. i. Ausscheidung des fliissigen Wassers durch 
die sogenannten Hydathoden bzw. Wasserspalten, die speziell dem ge· 
nannten Zwecke dienen. Die Guttation als physiologischer Vorgang wird 
weiter unten beschrieben werden; hier geniigt es darauf hinzuweisen, 
daB bei der genannten Erscheinung, die nur in Abwesenheit der Tran· 
spiration und bei vollkommener Wassersattigung der Pflanze zum Vor· 
schein kommt, das Wasser aus den Leitungsbahnen oder aus 'einzelnen 
lebenden Zellen unter Druck herausgepreBt wird. In einigen Fallen ist 
es reines Wasser, in anderen Fallen aber eine ziemlich konzentrierte 
Losung von Mineralsalzen. Der Wurzeldruck geniigt meistens nur bei 
krautartigen Pflanzen zur Herstellung der Guttation, doch wurde in 
Ausnahmefallen eine Wasserausscheidung auch bei baumartigen Ge· 
wachsen wahrgenommen. So hat HARTIG3 schon langst die Beobachtung 
gemacht, daB bei einem ausnahmsweise hohen Blutungsdruck an den 
Knospen der Hainbuche und anderer Baume Blutungssaft vor dem 
Austreiben ohne jegliche Verletzung aus den Narben vorjahriger Blatter 
ausgetreten war. 

Fragen wir nun nach dem Mechanismus der Saftausscheidung, so 
kann zur Zeit eine eindeutige Antwort nicht gegeben werden. Es ist 
dies vielmehr vielleicht das geheimnisvollste Problem auf dem gesamten 
Gebiete der Pflanzenphysiologie, was wohl auf unsere ungeniigende 
Kenntnis des Wesens der osmotischen Vorgange zuriickzufiihren ist. 

Vorherrschend war bis auf die letzte Zeit hin die von PFEFFER4 aus· 
gesprochene und von LEPESCHKIN5 entwickelte Ansicht, laut welcher der 

1 RENNER, 0.: Jb. Bot. 70, 805 (1929). 
2 LITWINOW, L.: Bull. !nst. rech. bioI. Univ. Perm 4,447 (1926); 6, 91 (1928). 

- GEBHARDT, .A.: Ebenda 6, 77 (1928). . 
3 HARTIG, TH.: Bot. Ztg 11, 47.8 (1853); 20,85 (1862). - STRASBURGER, E.: 

Bau und Verrichtungen der Leitungsbahnen (1891). 
4 PFEFFER, W.: Osmotische Untersuchungen (1877). - Zur Kenntnis der 

Plasmahaut und der Vakuolen (1890). 
5 LEPESCHKIN, W.: Beih. z. Bot. ZbI. (I) 19, 409 (1906). 
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protoplasmatische Wandbeleg in verschiedenen Teilen einer und der­
selben Zelle ffir Wasser und namentlich ffir die in demselben gelosten 
Stoffe in ungleichem Grade durchlassig ist. Unter dieser Voraussetzung 
solI Wasser mit den darin gelosten Stoffen infolge des ungleichartigen 
Turgordrucks aus demjenigen Ende der Zelle heraustreten, wo die Per­
meabilitat eine groBere ist. Diese Annahme schien durch einige experi­
mentelle Resultate bekraftigt zu seinl, doch ist sie wegen der wichtigen 
Einwande BLACKMANS immerhin nicht sehr wahrscheinlich. BLACK­
MANN2 weist darauf hin, daB die LEFESCHKINSche Ansicht an einem 
inneren Widerspruch leidet, da eine Zelle von bestimmtem osmotischen 
Druck nicht im Gleichgewichte mit dem umgebenden Wasser sein 
und zu· gleicher Zeit Wasser sezernieren kann, wie es LEFESCHKIN an­
nimmt. Ubrigens entwickelt auch URSFRUNG zur Erklarung des Endo­
dermissprungs (siehe oben) Ansichten, welche denjenigen LEFESCHKINS 
nahe stehen. 

Bei allen Annahmen einer ungleichen Durchlassigkeit der beiden 
Zellenden fUr Wasser ist es wahrscheinlicher vorauszusetzen, daB nicht 
der Plasmaschlauch, sondern die Zellwand polare Permeabilitat besitzt. 
BRAUNER3 hat dargetan, daB die leblose Samenschale von Aesculus 
Hippocastanum das Wasser in normaler Richt.ung um 52vH schneller 
durchlaBt, als in umgekehrter Richtung, was des Verfassers Meinung 
nach durch eine elektrostatische Triebkraft verursacht wird. Auch die 
folgende Beobachtung BRILLIANTS'" ist wohl am einfachsten durch die 
polare Permeabilitat der Zellmembran erklarlich. Die Plasmolyse der 
Blattzellen von einigen Mniumarten und Catharine a undulata er­
folgt nach BRILLIANT einseitig. Der Plasmaschlauch befindet sich bei 
der Plasmolyse nicht in der Mitte der Zelle, sondern schmiegt sich einem 
Ende der Zelle an (Abb.10). DaB dies nicht auf zufallige Umstande 
zurUckgefiihrt werden kann, erhellt daraus, daB samtliche Zellen der 
rechten Blatthalfte nach rechts, diejenigen der linken Blatthalfte nach 
links plasmolysiert werden. Selbstverstandlich ist die ungleiche Permea­
bilitat nicht die einzige mogliche Erklarung dieser beachtenswerten 
Beobachtung. 

Auf einem ganz anderen Wege sucht PRIESTLEy5 den Wurzeldruck 
und das Eindringen des Wassers in das GefaBsystem zu erklaren. Dieser 
Forscher nimmt mit Recht an, daB wassergesattigte Zellen sich bei 
jedem osmotischen Werte vollkommen passiv verhalten, und den durch 
ein Konzentrationsgefalle zu den beiden Seiten dieser Zellen bewirkten 
Wasserstrom ungehindert durchlassen. Besteht also ein Konzentrations-

I WEIS, A.: Planta (Berl.) 2, 241 (1926). - VgI. dazu noch URSPRUNG u. 
BLUM: Jb. Bot. 61i, 1 (1926). - SCHRODTER: Flora (Jena) 20, 18 (1925). 

2 BLACKMAN, V. H.: New Phytologist 20, 106 (1920). 
3 BRAUNER, L.: Jb. Bot. 73, 513 (1930). 
4 BRILLIANT, W.: C. r. Aoad. Sci. Russ.ie Jg. 1927, 155. 
5 PRIESTLEY, J. H.: New Phytologist 19, 189 (1920); 21, 41 (1922). -

PRIESTLEY, J. H. a. D. ARMSTEAD: Ebenda 21, 62 (1922). - PRIESTLElY, J. H. 
a. E. NORTH: Ebenda 21,113 (1922). - PRIES'TLEY, J. H.a.R. M. TUPPER-CAREY: 
Ebenda 21, 210 (1922). - VgI. auoh BLACKMAN, V. H.: a. a. O. 
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gefalle zwischen del' Bodenlosung einerseits und dem Inhalte del' GefaBe 
anderseits und sind die Zellen von Wurzelepidermis, Wurzelrinde, 
Endodermis, Pericambium und Bundelparenchym wassergesattigt, so 
entsteht ein regelmaBiger Strom und freilich ein bestimmter Gradient 
del' Saugkraft auf dern Wege dieses Stroms: die groBte Saugkraft mussen 
die den GefaBen anliegenden Zellen besitzen; die geringste Saugkraft 
muB in den Zellen del' Wurzelepidermis vorhanden sein. Aus den Mes­
sungen von URSPRUNG u. BLUM (a. a. 0.) geht hervor, daB ein Gradient 
del' Saugkraft in del' Zone zwischen Epidermis und Endodermis tat­
sachlich besteht; der Sachverhalt verwickelt sich aber durch den Endo­
dermissprung. Aus den Resultaten SABININS (a. a. 0.) ist auBerdem er­
sichtlich, daB del' osmotische Wert del' in GefaBen enthaltenen Flussig­
keit infolge Konzentrationssteigerung der Mineralstoffe del' Boden-

AblJ.1O. Einseitige Plasmolyse der Blattzellen von Catharinea undulata. Erkliirung im Text. 
(Nach BRILLIANT.) 

losung uberraschend hoch ist und durchschnittlich 2 Atm. erreicht. Die 
Resultate SABININS konnen auch in einer anderen Beziehung die 
PRIESTLEYSche Hypothese bekraftigen; es zeigte sich, daB die treibende 
Kraft des Blutens durch den osmotischen Wert des Blutungssaftes aus­
gedruckt wird; dies laBt sich dahin deuten, daB die aktive Wasserauf­
saugung nicht durch die Epidel'miszellen und Wul'zelhaal'e, sondel'n in 
erster Linie durch den Inhalt del' GefaBe bewirkt v;rird. Neuerdings be­
haupten SCOTT u. PRIESTLEY!, daB namentlich die Endodermis als 
wasseraufsaugender Apparat fungiel't, indes Wurzelhaare nur in tl'ocke­
nen Boden von Bedeutung sind. Auch POPESC02 auBert sich dahin, daB 
die Bedeutung del' Wurzelhaare im Vorgange del' aktiven Wasserauf­
saugung problematisch ist. Anderseits zeigt es sich, daB die aufsaugende 
Kraft del' Wurzel nach Ubertragen in reines Wasser schnell ab­
nimmt und auch unter natiirlichen Verhaltnissen nach einem starken 

1 SCOTT, L. 1. a. J. H. PRIESTLEY: New Phytologist 27, 125 (1928). 
2 POPESCO, S.: Bull. Agron. Bucarest 7, 59 (1926). 
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Regen auffallend herabgesetzt wird 1 . Dies scheint zugunsten der An­
nahme zu sprechen, das lebende Zellen der Wurzel an der Wasserauf­
nahme aktiv beteiligt sind. 

DaB die PRIESTLEYSche Theorie nicht aIle Schwierigkeiten beseitigt, 
ist ubrigens aus folgenden Betrachtungen ersichtlich. Die osmotisch 
wirksamen Stoffe, die in den Gefii,Ben oder in der Endodermis fur die 
Wasseraufnahme und den Wurzeldruck verantwortlich sind, werden 
durch den aufsteigenden Wasserstrom fortwii,hrend ausgewaschen und 
mussen erneuert werden. Auf welche Weise wird dies bewerkstelligt ~ 
PRIESTLEy2 nimmt an, daB die den Gefii,Ben anliegenden Zellen groBe 
Permeabilitat besitzen und in das GefaBinnere verschiedene Stoffe aus­
scheiden. Dies ist jedoch keine erschopfende Erklii,rung, denn es muB 
noch ein Ersatz der ausgeschiedenen Stoffe in den namlichen Zellen 
stattfinden, damit der gesamte Vorgang der Wasseraufnahme ununter­
brochen vor sich geht. SHULL3 meint, daB die Quellung der GefaB­
wandungen allein zur Wasseraufnahme aus den anliegenden Parenchym­
zellen ausreicht. 

Es wurde bereits oben darauf hingewiesen, daB eine befriedigende 
Erklarung des Vorgangs der Wasseraufnahme durch die Wurzel noch 
fehlt. Nach der Ansicht des Verfassers dieses Buches'sollten die Grund­
lagen del' Endosmose des Wassers an verschiedenen Modellen studiert 
werden, denn es liegt die Annahme nahe, daB einige wichtige theoretische 
GesetzmaBigkeiten uns bisher unbekannt sind. Einen analogen Sach­
verhalt konnen wir im Problem des Saftsteigens im Holzzylinder er­
blicken. Dieses Problem war eine Zeitlang nicht weniger verwickelt als 
das Problem del' Wasseraufnahme, und zwar namentlich deswegen, weil 
die Gesetze del' Wasserkohasion ungenugend studiert, und'andere Tat­
sac hen unrichtig interpretiert worden waren. Gegenwartig besitzen wir 
abel' eine zusammenhangende eindeutige Theorie des Saftsteigens an 
Stelle del' fruheren einander widersprechenden und meistens unbegriin­
deten Voraussetzungen. 

Das Bodenwasser und dessen Aufnahme durch die WUl'zeln. 
Del' Boden ist ein sehr kompliziertes Medium, welches aus ver­
schiedenartigen Teilchen besteht. Einzelne Bodenpartikelchen besitzen 
ein ungleiches Adsorptionsvermogen; von del' Struktur und Zusammen­
setzung des Bodens hangt also seine Wasserkapazita,t abo Das Boden­
wasser ist teils das Quellungswasser del' Bodenkolloide, teils ist es an del' 
Oberflache del' Bodenpartikelchen adsorbiert, teils ist es capillares Was­
ser, welches die Zwischenraume zwischen den einzelnen Bodenpartikel­
chen einnimmt und sich in diesen Raumen nach den Gesetzen del' Capilla­
ritat bewegt. Nur dieses bewegliche Wasser kommt fur die Versorgung 
del' Pflanzen in Betracht4 und die Verhaltnisse, unter denen die Wasser-

1 URSPRUNG, A.: a. a. O. - SABININ, D.: a. a. O. - MOLZ, F. J.: Amer. J. 
Bot. 13, 433 (1926). 

2 PRIESTLEY, J. H. a. D. ARMSTEAD: New Phytologist 21, 62 (1922). 
3 SHULL, CH. A.: Ecology Ii, 230 (1924). 
4 Das "Gravitationswasser", welches bei vollkommenem Durchtranken des 
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aufnahme durch die Wurzel vor sich geht, wurden schon Hingst von 
SAOHS durch sein bekanntes Schema (Abb.ll) dargestellt: "Die dunkel­
schraffierten Korper T sind mikroskopisch kleine Bodenteilchen, zwi­
schen denen sich die vollig weiBen Luftlucken befinden. Jedes Boden­
kornchen ist mit einer Wasserschicht umhullt, die von seinen Flachen­
krii,ften festgehalten wird; diese Wasserschichten sind in der Zeichnung 
durch geschwungene Linien angedeutet. Auch die Oberflache des Wur­
zelhaares ist z. B. bei a mit einer dunnen Wasserschicht bekleidet und 
seine Wand mit Wasser durchtrankt. Samtliche Wasserspharen der 
Bodenteilchen stehen untereinander nicht nur in Beriihrung, sondel'll 
auch in einem Gleichgewicht. Nehmen wir nun an, das Wurzelhaar hh 
sauge das Wasser bei a auf und dieses dringe durch das Haar ins Innere 

Abb.l1. Wurzelhaare im Boden. ErkHlrung im Text. (Nach SACHS.) 

des Haares, so wird die Oberflache der Wandung des Haares bei a 
weniger Wasser haben, als ihrer Anziehungskraft entspricht; sie ent­
zieht es del' Stelle L, diese nimmt sodann Wasser von rl auf und die 
Bewegung setzt sich nach?" 0 fort usw., bis das molekulare Gleichgewicht 
aller Wasserspharen wieder hergestellt ist; dabei werden diese samtlich 
dunner und der Boden als Ganzes trockener. Diese Austrocknung er­
greift gleichzeitig die vom Wurzelhaar entfernten Teile, indem bei del' 
Aufsaugung durch das Wurzelhaar bei a odeI' L eine bestandige Stromung 
des adha,rierenden Wassers von 0 nach ?" f:l und a hin eintritt. Die Be­
wegung des Wassel's an den Bodenoberflachen beschrankt sich daher 
nicht bloB auf mikroskopische Distanzen 1." 

Bodens nicht festgehalten wird, soudern allmahlich in die unteren Bodeuschichten 
abflieilt, hat offen bar eine geringere Bedeutung fUr die Pflanzen. 

1 SACHS, J.: Vorlesungen nber Pflanzenphysiologie, S. 308 ff. (1882). 
Kostytschew-Went, Pflanzenphysioiogie TI. 7 
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Es ist nun einleuchtend, daB je mehr Wasser das Haar bereits auf­
genommen hat, desto kritftiger es festgehalten wird, desto langsamer 
sich eine Storung von a aus bis fl, r, (} fortpflanzt. Es kann endlich ein 
Zustand der Wasserhiillen eintreten, wobei die noch iibrigen Wasser­
schichten von den Bodenteilchen so festgehalten werden, daB kein Was­
ser mehr in das Wurzelhaar eindringt. Steht nun die Wurzel mit einem 
oberirdischen belaubten Stamm in Verbindung, so wird die Transpiration 
naeh wie vor Wasser aus der Pflanze entfernen; dieser Verlust kann aber 
unter den angegebenen Umstanden nicht mehr durch Aufsaugung sei­
tens der Wurzel ausgeglichen werden; das Innere der Pflanze wird 
wasserarm und die Blatter welken. Dieses Welken kann ala Kriterium 
davon dienen, in welchem Grade die adsorbierende Kraft des Bodens 
der Wasseraufnahme durch die Wurzel entgegenwirkt. Es kann freilich 
ein voriibergehendes Welken der Pflanze auch bei fortdauernder Wasser­
aufnahme und zwar wegen der iibermaBig gesteigerten Transpiration 
eintreten; ein derartiges Welken findet aber nur wahrend der heillesten 
Tagesstunden statt, und gegen Abend wird die normale Turgescenz der 
Pflanze wieder hergestellt. Uns interessiert hier aber ein andauerndes 
Welken ("permanent wilting" der amerikanischen Forscher), welches 
schlieBlich zum Tode der Pflanze fiihrt und namentlich auf einen Mangel 
der Wasseraufnahme durch die Wurzel hindeutet. 

Aus obiger DarIegung ist ohne weiteres ersichtlich, daB verschiedene 
Boden infolge ungleicher Adsorptionskraft der Wasseraufnahme durch 
eine und dieselbe Pflanze in verschiedenem Grade entgegenwirken. Die 
ersten derartigen Bestimmungen verdanken wir bereits SACHS; von den 
spateren ausfiihrlicheren Untersuchungen seien hier diejenigen von 
CLEMENTS u. HEDGKOCKl erwahnt. Die mit verschiedenen Boden er­
haltenen Resultate sind in der folgenden Tabelle zusammengestellt, in 
der W die gesamte Wasserkapazitat des Bodens, U das fiir die Pflanzen 
nicht verfiigbare Wasser und A diejenige Wassermenge bedeutet, die 
von den Wurzeln aufgenommen werden kann. Die gesamten Wasser­
mengen sind in Prozenten des Trockengewichts des Bodens ausgedriickt. 

Boden I w U A 

Sandboden 14,3 0,3 14,0 
Leichter Lehmboden 47,4 9,3 38,1 

LoB 59,3 10,1 49,2 
Lehmboden 64,1 10,9 53,2 

Humusboden I 65,3 11,9 53,4 
Salzhaltiger Boden 68,5 16,2 52,3 

Aus diesen Zahlen ist ersichtlich, daB verschiedene Boden bei einem 
und demselben Wassergehalt sich ungleich verhalten. Bei einer Feuchtig­
keit von lOvH, die im Sommer nicht selten vorkommt, enthalt der 
Sandboden noch 9vH des fiir Pflanzen verfiigbaren Wassers, indes 
Lehmboden und Humusboden bei demselben Wassergehalte nur solches 

1 CLEMENTS, F. E.: Plant Physiology and Ecology, S. 14 (1907). 
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Wasser enthalten, das von den Pflanzen iiberhaupt nicht aufgenommen 
wird. 

Die mit einer auBerordentlich groBen Anzahl der Pflanzen und 
Boden ausgefiihrten sorgfaItigen Untersuchungen von BRIGGS und 
SHANTZl zeigen, daB samtliche Pflanzen einem bestimmten Boden immer 
nur eine und dieselbe Wassermenge zu entnehmen vermogen: die Ad­
sorptionskraft und die Quellung der Bodenkolloide ist namlich so groB, 
daB individuelle Schwankungen der Saugkraft bei verschiedenen Pflan­
zen quantitativ belanglos sind: nach ErschOpfung des beweglichen 
Wassers hort die Wasserversorgung samtlicher Pflanzen auf; der Pro­
zentgehalt des beweglichen Wassers ist aber nur von den Eigenschaften 
des in Frage kommenden Bodens abhangig. Als Kriterium der Sistierung 
der Wasserabsorption durch die Pflanzen diente in Versuchen von 
BRIGGS und SHANTZ das andauernde Welken ("permanent wilting"); als 
"Koeffizienten des Welkens" bezeichnen die Verfasser denjenigen 
Feuchtigkeitsgehalt des Bodens (in Prozenten des Trockengewichtes), 
bei welchem das andauernde Welken der Pflanzen erfolgt; dieser Aus­
druck ist wohl genauer als die etwas unbestimmte Bezeichnung "das 
von den Pflanzen nicht absorbierbare Wasser". Einige von BRIGGS und 
SHANTZ erhaltenen Resultate sind in der folgenden Tabelle zusammen­
gestellt. 

Die Koeffizienten des Welkens verschiedener Pflanzen auf 
einem und demselben Boden. 

Pflanze 

Mais 
Adropogon 

Chaetochloa 
Weizen 
Hafer 
Gerste 

Roggen 
Reis 

Andere Gramineen 
Leguminosen 
Cucurbitaceen 

Tomate 
Colocasia 

Hygrophyten 
Mesophyten 
Xerophyten 

Anzahl der I Durchschnittlicher 
Beobachtnngen Koeffizlent 

75 1,03 
66 0,98 
48 0,97 

653 0,99 
46 0,99 
60 0,97 
19 0,94 
21 0,94 
77 0,97 

138 1,01 
17 0,99 
20 1,06 
19 1,13 
8 1,10 

35 1,02 
16 1,06 

Andere Forscher haben in einigen Fallen gewisse Unterschiede zwi­
schen einzelnen Pflanzen erhalten2 , was aber wohl auf den folgenden 

1 BRIGGS, L. J. a. H. L. SHANTZ: Bot. Gaz. 01, 210 (1911); 53, 20, 229 
(1912). - FLORA (Jena) 105, 224 (1913). 

2 CRUMP, W. B.: J. of Ecol. 1, 96 (1913). - New Phytologist 12, 125 (1913). 
SHIVE, J. W. a. B. E. LIVINGSTON: Plant World 17, 81 (1914). - CALDWELL, J. 
S.: Physiologic. Res. 1, 1 (1913). 

7* 
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Umstand zuriickzufiihren ist. Die bestandigen Zahlen von BRIG-Gs und 
SHANTZ konnen nur bei einer langsamen Transpiration erhalten werden; 
bei iibermaBiger Transpiration treten Nebenerscheinungen ein, welche 
das Gesamtresultat entstellen und namentlich ein vorzeitiges Welken 
herbeifiihren konnen. Neuerdings hat LOBANOW1 die Resultate von 
BRIGGS und SHANTZ bestatigt. 

Nun ist es aber freilich unzureichend, den Widerstand des Bodens 
gegen Wasserentzug nur durch das Welken der Pflanzen zu ermitteln. 
Es wurden daher verschiedene Versuche gemacht, die Saugkraft des 
Bodens direkt zu bestimmen. Zu diesem Zwecke wurden sowohl phy­
siologische, als rein physikalische Methoden verwendet. 

URSI'RUNG u. BLUM2 benutzten die Pflanze selbst zur Messung der 
Saugkraft des Bodens und weisen darauf hin, daB die Saugkraft der 
Wurzel in wasserigen Losungen mit derjenigen der AuBenlosung immer 
iibereinstimmt, wenn die aufgenommene Wassermenge im Vergleich mit 
der absorbierenden Wurzelflache verschwindend klein ist. Doch scheint 
die SchluBfolgerung der Verfasser, daB die Saugkraft des Bodens ein­
fach durch diejenige der Wurzelhaare bestimmt wird, aus verschiedenen 
Griinden nicht stichhaltig zu sein3 • LITWINOW hat z. B. die Saugkraft 
einiger Pflanzen groBer als diejenige der AuBenlosung gefunden; die 
Saugkraft der Wurzel wurde hierbei aller~gs nach der oben dargelegten 
Methode von SABININ bestimmt und die erhaltenen Zellen sind also mit 
denjenigen von URSPRUNG u. BLUM nicht direkt vergleichbar. BRIGGS 
u. MCCALL4, LIVINGSTON 0, KONIG, HASENBAUMER U. GROSSMAN6 und 
KORNEFF7 haben versucht, die Saugkraft des Bodens durch direktes 
Einbringen von Osmometern verschiedener Konstruktion in den Boden 
zu ermitteln. AIle diese Bestimmungen sind aber eher als Schatzungen 
anzusehen, vor allem deswegen, weil ein vollkommener Kontakt des 
Osmometers mit dem Boden nicht zu erzielen ist. 

BOUJOUCOS8 bestimmte die Gefrierpunktserniedrigung verschiede­
ner Boden, die sich in manchen Fallen als recht ansehnlich erwies. Doch 
konnen diese Resultate nicht die Gegenwart einer entsprechenden 
Menge der in Bodenlosung gelosten Stoffe beweisen, da eine Gefrier­
punktserniedrigung in heterogenen Medien auch in Abwesenheit von 
gelosten Stoffen stattfinden kann. 

1 LOBANOW, N. W.: J. landw. Wiss. Moskau 2, 243 (1925) (russ.). 
2 URSPRUNG u. BLUM: Ber. dtsch. bot. Ges. 39,139 (1921). 
3 Vgl. dazu BACHMANN, F.: Planta (Berl.) 4, 140 (1927). 
4 BRIGGS, L. 1. a. MCCALL: Science (N. Y.), N. s., 20, 566 (1904). 
5 LIVINGSTON, B. E.: Carnegie lust. Washington Publ. 50, 1 (1906). -

PULLING, H. E. a. B. E. LIVINGSTON: Ebenda, Publ. 204,49 (1915). - LIVING­
STON, B. E. a. R. KOKETSU: Soil Sci. 9, 469 (1920). - Vgl. auch MASON, T. G.: 
West Indian Bull. 19, Nr 2,137 (1922). 

6 KONIG, J., HASENBAUMER, J. U. H. GROSSMANN: Landw. Versuchsanst. 69, 
1 (1908). 

7 KORNEFF, V. G.: C. r. Acad. Sci. Paris 182, 862 (1926). 
8 BOUJOUCOS, G. S. a. MCCOOL: Michigan Agricult. Exper. Stat., Bull. 31 

(1916). - BOUJOUCOS, G. S.: Ebenda, Bull. 36 (1917). - Bull. 42 (1918). - Soil. 
Sci. 11, 33 (1921); 41, 431 (1922). 
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Eine sem eigenartige :Methode verwendete SHULLl. Oben wurde er­
wahnt, daB einige Samen semipermeable Hiillen haben. Diesen Um­
stand hat SHULL benutzt, um ein lebendes Osmometer zu verwenden, 
welches viel leichter am kiinstliche Osmometer in statisches Gleich­
gewicht mit dem Boden gebracht werden kaun. SHULL verwendete 
Samen von Xanthium pennsylvanicum, die verhaltnismaBig 
schnell quellen und deren wasseranziehende Quellungskraft mit dem 
osmotischen Druck der umgebenden Losung im Gleichgewichte steht. 
Dieser Umstand gestattet die eigenartigen lebenden Osmometer durch 
Losungen von bekanntem osmotischen Wert zu kalibrieren. Die folgende 
Tabelle enthalt die Resultate einer ,solchen Kalibrierung; sie ist auch 
als eine Erlauterung des Quellungsvorganges interessant; sie liefert eine 
Erlauterung zu der ill 1. Kapitel (Bd. 1, S. 19) dargelegten Regel, laut 
welcher der Quellungsdruck namentlich bei einem geringen Wasser­
gehalt enorm groB ist, bei weiterer Wasseraufnahme aber schnell fallt 
und die GroBenordnung des osmotischen Drucks annimmt. 

Quellung cler Samen von Xanthium pennsylvanicum 

Konzentration der 
AuBen16sung 

Osmotischer Wert 
in Atm. I 

Wasseraufnahme durch 
die Samen in 

24 Standen 

LiCl gesattigt 
NaCl gesattigt 

4n 
2n 
In 

0,7n 
0,5n 
O,ln 

vVasser 

965,0 
375,0 
130,0 

72,0 
38,0 
26,6 
19,0 

3,8 
0,0 

spur 
6,2 

11,0 
18,6 
26,2 
32,8 
38,7 
46,4 
51,2 

Die "kalibrierten" Xanthiumsamen wurden mit den zu unter­
suchenden Boden vermischt und unter haufigem Umruhren fur 15 Tage 
in geschlossenen GefaBen gelassen. Daml wurde der Wassergehalt der 
Samen und des Bodens bestimmt. Einige Resultate dieser :Messungen 
sind in der folgenden Tabelle zusammengestellt. 

Wasscrgehalt des Bodens in I 
Prozenten des Trockengewichtes 

~~~-

5,83 (lufttrocken) 
6,23 
8,68 
9,36 

1l,79 
13,16 
14,88 
17,10 
17,93 
18,87 
20,04 (volle Kapazitat) 

1 SHULL, C. A.: Bot. Gaz. 62, I (1916). 

Saugkraft des Bodens in 
Atmosphiiren 

965 
697 
418 
375 
130 

72 
38 
19 
1l,4 
3,8 
0,0 
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Dieser Versuch wurde mit einem schweren Lehmboden ausgefUhrL 
Es ist ersichtlich, daB der Boden sich wie ein quellender Korper ver­
halt, denn namentlich auf den Anfangsstufen der Wasseraufnahme fallt 
seine im lufttrockenem Zustande enorm groBe Saugkraft sehr schnell 
ab; bei Verdoppelung des urspriinglichen Wassergehaltes fiel die Saug­
kraft des Bodens von 965 zu 13 Atmospharen. 

SHULL war in der Lage die absoluten Werte der von BRIGGS und 
SHANTZ aufgestellten relativen Koeffizienten des Welkens zu ermitteln. 
Es zeigte sich, daB die Saugkraft des Bodens bei dem Wassergehalt des 
Welkenskoeffizienten in verschiedenen Bodenarten unwesentlich 
schwankt und durchschnittlich 3-4 Atm. betragt. 

Die sinnreiche von SHULL verwendete Methode kann offenbar nur 
eine beschrankte Verwendung finden. Neuerdings hat aber BAClThIANNl 
eine rein physikalische Methode ausgearbeitet, die unter beliebigen Ver­
haltnissen verwendet werden kann. Die Beziehung zwischen Dampf­
druckerniedrigung und Wassergehalt des Bodens wurde von ODEN2, 
THOMASa, HANSEN4 und einigen anderen Forschern untersucht. BACH­
MANN hat eine wichtige Vervollkommnung dieser Methode erzielt durch 
Verwendung eines Vakuumalmanometers, dessen genaue Beschreibung 
iin Original nachzusehen ist. 

BAClThIANN erhielt Kurven der Saugkraft des Bodens, welche den­
jenigen SHULLS analog sind. Die sowohl fUr Sandboden als fUr humus­
baltige Boden ermittelten Werte liegen auf der Exponentialkurve. 

(} = 1001/ 2 ce/l< , 

wo L die relative Dampfdruckerniedrigung, x der Wassergehalt des 
Bodens, bezogen auf die Kapazitat und h der Wert von x ist, bei dem 
L gleich 50 wird. Berechnet man den Wassergehalt, welcher der Pflanze 
von der Kapazitat bis zu solchem Wassergehalte zur VerfUgung steht, 
bei dem die Dampfdruckerniedrigung O,lvH betragt, so ergeben sich 
Werte von 22,34--53,58 Volumprozenten. Eine bessere Ausnutzung des 
Wassergehaltes war durchwegs in Boden aus organischem Material zu 
verzeichnen. 

Es wurde kein deutlicher Zusammenhang zwischen dem Wasser­
gehalt der Blatter und der Saugkraft des Bodens wahrgenommen. 

STOCKER' verwendet neuerdings mit Erfolg eine bedeutend ein­
fachere Methode, die darin besteht, daB man Papierstreifen mit Zucker­
lasungen verschiedener Konzentrationen durchtrankt, auswiegt, und in 
einem geschlossenen GefaB iiber dem zu untersuchenden Boden auf­
hangt. Nach 24 Stunden wird das Gewicht der Papierstreifen abermals 
bestimmt. Da isotonische Lasungen denselben Dampfdruck besitzen, 
so bleibt der osmotische Wert derjenigen Lasung unverandert, deren 

1 BACHMANN, F.: Planta (Berl.) 4, 140 (1927). - Vgl. auch GRAD MANN, H.: 
Jb. Bot. 69, 1 (1928). 

2 ODEN, S.: Die Huminsauren (1919). 
3 THOMAS, M. D.: Soil Sci. 11, 409 (1921). 
4 HANSEN, H. C.: J. Ecology 14, 111(1926). 
5 STOCKER, 0.: Z. Bot. 23, 27 (1930). 
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Konzentration der Saugkraft des Bodens entspricht. Letztere wird 
hierbei mit einer Genauigkeit von ± 1 Atm. ermittelt, was fiir die meisten 
Untersuchungen ausreicht. 

URSPRUNG u. BLUMl benutzen in ihren neuesten Untersuchungen die 
folgende Methode: in der Hohlung eines Glasklotzes befindet sich der zu 
untersuchende Boden. An der inneren Seite des Glasdeckels iiber der 
Hohlung sind mehrere diinnwandige mit Rohrzuckerlosungen ver­
schiedener Konzentration gefiillte Glascapillaren befestigt. Man miBt 
die Langen der Fliissigkeitssaulen in den Capillaren im Anfang und am 
Ende des Versuchs. Die Lange derjenigen Fliissigkeitssaule, die der 
Bodenlosung isotonisch ist, bleibt unverandert, schwachere Losungen 
erfahren eine Verkiirzung, starkere aber eine Verlangerung der Saule. 
Hierbei werden Korrekturen auf den EinfluB der Meniscuskriimmung, 
der Entfernung des Meniscus vom Rohrende, der Weite und Lange der 
Capillaren, der Zusammensetzung und des Drucks des Gasraumes usw. 
angebracht, woriiber auf das Original verwiesen werden muB. 

Diese Methode ist also eine Vervollkommnung der vorstehend be­
schriebenen. 

Oben wurde darauf hingewiesen, daB SABININ die treibende Kraft 
des Blutens, die er der durchschnittlichen Saugkraft der Wurzel gleich 
setzt, unter natiirlichen Verhaltnissen durch etwa 2 Atm. ausgedriickt. 
Die in SABININS Laboratorium ausgefiihrten Versuche von LITWINOW2 
zeigen, daB bei Ziichtung der Pflanzen in konzentrierteren Losungen die 
Saugkraft des Wurzelsystems bedeutend zunimmt und zwar bei Mais 
etwa 10 Atm., beiImpatiens Balsamina etwa 5 Atm. erreichenkann. 
Dies sind aber Grenzwerte, die nicht iiberschritten werden. Es ist also 
einleuchtend, daB bei der Konzentrierung der SaIze der Bodenlosung 
beirn Austrocknen des Bodens die Saugkraft der Wurzel zunehmen muB. 
Die Messungen BLUMS3 zeigen in der Tat, daB die Saugkraft an ver­
schiedenen Standorten bedeutend variiert. Doch wird die Wasserver­
sorgung der Pflanzen bei einem solchen Wassergehalte des Bodens si­
stiert, wo die Saugkraft der Pflanze zur Wasseraufnahme noch aus­
reichen diirfte. Dies hat seinen Grund allem Anschein nach darin, 
daB nach einem bestimmten Wasserverlust keine zusammenhangende 
Wassermasse im Boden bleibt: das Wasser zerfallt in separate Menisken, 
welche durch die absorbierenden Krafte des Bodens festgehalten werden. 
Nun ist es nach dem SAcHsschen Schema einleuchtend, daB die Wasser­
versorgung der Pflanzen nur bei V orhandensein von zusammenhangen­
den Wasserspharen im Boden moglich ist. Bei Nichterfiillung dieser 
Forderung muB die Wasseraufnahme der Pflanzen nach Erschopfung des 
den Wurzelhaaren unmittelbar anliegenden Vorrats aufhoren. Hieraus 
ist ersichtlich, daB die Wasseraufnahme aus dem Boden nicht schlecht­
hin durch die osmotischen Verhaltnisse der Pflanze und des Bodens re-

1 URSPRUNG, A. u. G. BLUM: Jb. Bot. 72, 254 (1930). 
2 LITWINOW, L.: Bull. Inst. rech. bioI. Univ. Perm 4 (1926) (russ.). 
3 BLUM, G.: Mem. Soc. Sci. Natur. Fribourg 4, 110 (1926). 
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guliert wird; eine hervorragende Rolle spielen hierbei auch die Beweg­
lichkeit des Wassel's im Boden und sowohl die GroBe als die Anordnung 
del' wasserabsorbierenden Oberflache des Wurzelsystems. 

Die okologische Seite der Wasseranfnahme dnrch die Wnrzeln. 
Die qnantitativen Verhaltnisse del' Wasseraufnahme werden im 
na,chsten Kapitel bei del' Besprechung del' gesamten Wasserbilanz 
del' Pflanze dargelegt werden. Hier geniigt es zu erwahnen, daB die 
Transpiration del' oberirdischen Organe enorm groBe Wassermengen 
beansprncht. So berechnet KrSSELBACHl, daB eine Maispflanze in 
seinen Versuchen unter natiirlichen Verhaltnissen 100-180 kg Was­
ser im Laufe del' Vegetationsperiode verbrauchte. In Versuchen von 
MAXIMow2 verdampften die nicht vollkommen entwickelten Mais­

bzw. Sonnenblumenpflanzen 75 bzw. 
55 kg Wasser im Laufe del' Vege­
tationsperiode. Die Pflanze ver­
wendet hochstens 0,2vH del' Ge­
samtmenge des aufgenommenen 
Wassel's zur Photosynthese; die 
iibrigen 99,8 vH werden im Vor­
gange del' Transpiration in Dampf­
form in die Luft abgegeben. Diese 
Wasseraufnahme durch die Wurzeln 
wird unter natiirlichen Verhaltnissen 
in erster Linie durch Temperatur 
des Bodens und chemische Zusam­
mensetzung del' Bodenlosung beein­
fluBt. Bereits die ~ilteren Versuche 
von SACHS 3, VESQUE4 und KOSA­
ROFF5 lehrten, daB die Wasserver­
sorgung del' Pflanzen bei Tempe-

Abb. 12. Das Potometer. Erkliirung im Text. b h h bli h h b 
(Nach BENEOKE-JOST, Pflanzenphysiologie.) ratura na me er e cera ge-

setzt wird. 
Die Untersuchungen del' beiden letztgenannten Forscher wurden an 

Hand del' potometrischen Methode ausgefiihrt. Das Potometer (Abb.12) 
besteht aus einem GefaB, in welchem die zu untersuchende Pflanze 
mittels eines durchbohrten Korkes befestigt ist. Die zweite Bohrung 
des Korkes tragt ein kalibriertes capillares Glasrohr mit Skala. Das 
GefaB und das Rohr werden auf die aus del' Abbildung leicht zu er­
sehende Weise mit Wasser gefiillt, und die Wasseraufnahme del' Wurzel 
nach dem Verschieben des Meniscus im Capillarrohr verfolgt. 

1 KrSSELBACH, T.: Agl'icult. Expel'. Stat. Nebl'asca. Res. Bull. Nl' 6, 216 
(1916). 

2 MAXIMOW, N. A.: Die physiologischen Gl'unillagen del' Diirrel'esistenz del' 
Pflanzen, S. 11 (1926) (russ.). 

3 SACHS, J.: Bot. Ztg 18, 121 (1860). 
4 VESQUE, J.: Ann. des Sci. natur. 6. ser.: Bot., 6, 169 (1878). 
5 KOSAROFF: Diss. Leipzig 1897. 
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Die VerwendUng dieses einfachen Apparates erfordert die Einhaltung 
einiger VorsichtsmaBregeln. Vor allem diirfen nur die in Wasserkulturen 
gezfichteten Pflanzen im Potometer untersucht werden, da es nie gelingt, 
das Wurzelsystem einer Pflanze auf dem Boden ohne jede Beschadigung 
auszustechen; beschadigte Wurzelsysteme konnen aber im Potometer 
ungenaue Resultate liefern. Dann ist es selbstverstandlich, daB keine 
Luftblasen im Potometer vorhanden sein mfissen, da sonst Ablesungen 
an der Skala infolge der elastischen Eigenschaften der Luft unrichtig 
ausfallen. SchlieBlich muB man bedenken, daB ein Potometer seiner 
Form nach nichts anderes ist als ein mit Wasser gefiilltes Thermometer; 
man hat daher darauf zu achten, daB imLaufe des Versuchs nur vorher­
gesehene Temperaturschwankungen stattfinden. Bei der Beurteilung 
der mittels Potometer erhaltenen quantitativen Werte muB man im 
Auge behalten, daB dieselben keineswegs die aufsaugende Kraft der 
Wurzel erlautern, da als Hauptfaktor der Wasseraufnahme der tran­
spirierende SproB fungiert. Nur bei sistierter Transpiration darf man 
die erhaltenen Resultate zur Schatzung der durchschnittlichen Saug­
kraft der Wurzel verwtmden; besser benutzt man jedoch zu diesem 
Zwecke die Messung des Blutens (siehe oben). 

Bei Untersuchungen fiber den EinfluB auBerer Verhaltnisse auf die 
Wasserabsorptionist es allerdings gleichgiiltig, welche Krafte die Wasser­
aufnahme bewirken, und das Potometer kann bei diesen Forschungen 
mit Erfolg verwendet werden. 

Die neueren Untersuchungen! haben die Tatsache bestatigt, daB bei 
Temperatursteigerung die Geschwindigkeit der Wasseraufnahme schnell 
wachst; bei etwa 360 erfolgt aber eine plotzliche Abnahme der Wasser­
versorgung. 

AIle diese VerhaItnisse werden leicht begreiflich, wenn man das 
fiber die allgemeinen RegelmaBigkeiten der Wasseraufnahme durch 
Pflanzenzellen Erorterte beriicksichtigt. Nach sorgfaltigen Messungen 
von DELF, STILES und JORGENSEN, sowie anderer Forscher (a. a. 0.) 
zeigte es sich, daB bei Temperatursteigerung die Wasseraufnahme in 
auffallender Weise zunimmt, bei 400 aber wohl infolge einer Exosmose 
verschiedener Stoffe aus der Zelle Wasserausscheidung einsetzt, die eine 
Anderung der Saugkraft herbeiffihrt. 

SCHIMPER2 glaubt schlieBen zu diirfen, daB die Bodentemperatur 
eine hervorragende okologische Bedeutung besitzt. Die zwar feuchten 
aber kalten Boden, wie diejenigen der Torfmoore und Alpenwiesen be­
zeichnet er als physiologisch trocken und nimmt an, daB namentlich 
die physiologische Trockenheit der genannten Standorte manche Struck­
tureigentfimlichkeiten der sie bewohnenden Gewachse bedingt. Ist es 
doch auffallend, daB z. B. alpine Pflanzen einige xerophytische Merk­
male aufweisen. Diese Frage wird noch im nachsten Kapitel besprochen 
werden. 

! GAWRILOFF, L. G.: Mitt. Bot. Gart. Petersburg 22, 56 (1923); 23, 20 (1924). 
2 SCHIMPER, A. F.: Pflanzengeographie auf physiologischer Grundlage (1898). 
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Auch die Durchliiftung des Bodens spielt eine wichtige Rolle im 
Vorgang der Wasseraufnahme. Vor allem entwickelt sich das Wurzel­
system bei Sauerstoffmangel unzureichend1 , wobei auch die Vergiftung 
durch CO2 von Bedeutung ist2 • Auch die Wasseraufnahme durch das 
bereits entwickelte Wurzelsystem wird bei Sauerstoffmangel stark 
herabgesetzta• Diese Umstande spielen nach der Ansicht einiger For­
scher die Hauptrolle im Leben der Sumpfpflanzen, welche daher in 
ihren Wurzelsys~emen Luftbehalter entwickeln; die mit Luftvorrat 
nicht versehenen Pflanzen konnen auf Sumpfboden nicht gedeihen. 
Nicht so wichtig scheint der EinfluB der im Sumpfwasser vorhandenen 
Giftstoffe zu sein (siehe unten). 

Die Resultate RYBINS4 zeigen, daB schwache Konzentrationen der 
freien Sauren eine erhebliche Herabsetzung der Wasseraufnahme bewir­
ken und der genannte Verfasser ist geneigt, die entgegengesetzten Resul­
tate der friiheren Forscher durch die von ihnen verwendeten allzu hohen 
Konzentrationen der untersuchten Sauren zu erklaren. In RYBINS eige­
nen Versuchen kamen nur Konzentrationen von etwa 0,2 n in Anwen­
dung, die sich als vollkommen unschadlich erwiesen; dies ist daraus er­
sichtlich, daB die Versuchswurzeln nach tJbertragung in reines Wasser 
wieder die urspriingliche Wasseraufnahme zeigten. Die Versuche wurden 
mit bewurzelten Weidenzweigen ausgefiihrt; inwiefern eine Verallge­
meinerung der erhaltenen Resultate statthaft ist, bleibt einstweilen da­
hingestellt. "Obrigens hat LUNDEGARDH6 bereits friiher gefunden, daB 
schwache Sauren die Wasseraufnahme durch Pflanzenzellen herabsetzen. 

SCRIMPER (a. a. 0.) betrachtet Sumpfboden als physiologisch trocken, 
da die Wasserversorgung der Pflanzen auf diesen Boden durch saure 
Reaktion und Wirkung von Giftstoffen bedeutend gehemmt werden solI. 
Andere Forscher haben auch den EinfluG der niederen Temperatur her­
angezogen, um die Herabsetzung der Wasseraufnahme durch Sumpf­
pflanzen zu erklaren. Die Gegenwart von nicht naher erforschten giftigen 
Stoffen, der sogenannten "Bqdentoxine" in ungeniigend aerierten Boden 
ist in der Tat festgestellt6 , doch verschwindet die schadliche Einwirkung 

1 HOWARD, A.: Crop production in India (1924). - KROEMER, K.: Landw. 
Jb. 01,731 (1918). - OSWALD, H.: Fiihl. Landw. Ztg 68, 321 (1919). - BERG­
MANN, H. F.: Ann. of Bot. 34, 13 (1920). - CANNON, W. A.: Amer. J. Bot. 2, 211 
(1915). - Carnegie Inst. Washington, Year Book 18, 82 (1917); Y. B. 17, 81 
(1918); Y. B. 18,92 (1919); Y.B.19, 59 (1920); Y. B. 22,56 (1924). - CANNON, 
W. A. a. E. E. FREE: Ebenda Y. B.19, 62 (1920). - KNIGHT, R. C.: Ann. of 
Bot. 38, 305 (1924) u. a. 

2 NOYES, H. A.: Science (N. Y.) 40, 792 (1914). - NOYES, H. A. , TROST, 
J. T. a. L. YODER: Bot. Gaz. 88,364(1918). -NOYES, H. A. a. J. H. WEGHORST: 
Ebenda 89, 332 (1920). - FREE, E. E.: John Hopkins Univ. Circ. Plant Physiol., 
S. 198 (1917). - HOLE, R. S.: Agricult. J. India 13, 430 (1918) u. a. 

3 KOSAROFF, a. a. O. - LIVINGSTON, B. D. a. E. E. FREE: John Hopkins 
Univ. Circ. Plant Physiol., S. 182 (1917). - BERGMANN, H. F.: a. a. O. u. a. 

4 RYBIN, W.: Arb. naturforsch. Ges. Petersburg 53,149 (1923) (russ.). 
Ii LUNDEGARDH, H.: Kon. Sv. vet. Akad. Hd!. 47, 254 (1911). 
6 DACHNOWSKI, A.: Bot. Gaz. 48, 130 (1908); 47, 389 (1909); 49, 375 (1910). 

- RIGG, G. R.: Ebenda 55, 314 (1913); 61, 295 (1916). - Amer. J. Bot. 3, 436 
(1916). - MONTFORT, C.: Jb. Bot. 80, 184 (1921) u. a. 
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der genannten Stoffe sehr schnell unter dem EinfluB der guten Durch­
liiftung des Bodens l • 

MONTFORT2 zeigte durch eine Reihe von ausfiihrlichen Untersuchun­
gen, daB die vermeintliche Herabsetzung der Wasseraufnahme auf Moor­
boden nicht existiert. Dieser Forscher arbeitete nach der von ihm 
ersonnenen Guttationsmethode. Die Pflanze wird in eine wassergesat­
tigte Atmosphare gebracht, wobei als Resultat der Wasseraufnahme 
durch die Wurzel Guttation, d. i. Ausscheidung der Wassertropfchen aus 
Blattspitzen und Blattzahnen an Stellen, wo die wasserszernierenden 
Organe (siehe unten) sich befinden, stattfindet. Die Geschwindigkeit 
der Tropfenausscheidung kann daher als MaB der aktiven Wasserauf­
saugung durch die Wurzel dienen. MONTFORT arbeitete sowohl im Labo­
ratorium, als unter natiirlichen Verhaltnissen und erhielt folgende Resul­
tate. Maispflanzen zeigten auf Hochmoorwasser gar keine Abnahme der 
Guttation; nur nach einem dauernden Verweilen auf Hochmoorwasser 
erfolgt bei Mais eine allmahliche Herabsetzung der Guttation, wohl in­
folge Schadigung der zu diesem Medium nicht angepaBten Wurzeln. 
Mit Sumpfpflanzen waren die Resultate noch eindeutiger; so zeigte 
Eriophorum vaginatum nach langerem Verweilen auf Hochmoor­
wasser nicht die geringste Abnahme der Guttation. Dieselben Resultate 
wurden auch an den natiirlichen Standorten der untersuchten Pflanzen 
erhalten. Auf Grund dieser Ergebnisse lehnt MONTFORT die SCHIMPERSche 
Theorie der physiologischen Trockenheit der Sumpfboden entschie­
den abo 

Die Konzentration der Bodenlosung spielt selbstverstandlich eine 
wichtige Rolle im Vorgange der Wasseraufnahme durch die Wurzeln; 
ist doch die Saugkraft nichts anderes als die Differenz zwischen dem 
osmotischen Werte des Zellsaftes und dem AuBendruck, der zum Teil 
auch durch den osmotischen Wert der AuBenlosung bedingt wird (bei 
der Besprechung der Saugkraft wurde der Einfachheit wegen angenom­
men, daB der osmotische Wert der AuBenlosung gleich 0 ist). Doch 
existieren Anpassungen, welche die Wasseraufnahme selbst" aus ziemlich 
konzentrierten Salzlosungen ermoglichen. Schon langst hat RENNER3 
die Beobachtung gemacht, daB ein Zusatz von 1 vH NaCl zu der MOP­
schen Nahrlosung eine voriibergehende Abnahme der Wasseraufsaugung 
herbeifiihrt. MONTFORT (a. a. 0.) hat an Hand der Guttationsmethode 
erwiesen, daB die Verlangsamung der Wasseraufnahme auf Herabsetzung 
der Saugkraft der Wurzel zuriickzufiihren ist; nach einiger Zeit erneuert 
sich in der Tat die Guttation mit gesteigerter Kraft, wohl infolge der 
Salzaufnahme durch die Wurzel und die damit verbundene Erhohung 
der Saugkraft. Dieselbe Erscheinung beobachteten RYBIN (a. a. 0.) und 
SABININ (a. a. 0.). Der letztgenannte Forscher fiihrte zum Beweis der 
so eben gemachten Erklarung dieser Erscheinung direkte Analysen des 

1 BERGMANN, H. F.: a. a. O. 
2 MONTFORT, C.: Z. Bot. 10, 257 (1918). - Jb. Bot. 59, 467 (1920); 60, 184 

(1921). - Z. Bot. 14, 98 (1922). 
3 RENNER, 0.: Ber. dtsch. bot. Ges. 30, 576, 642 (1912). 
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Blutungssaftes aus. Oben wurden auch die Resultate LITWINOWS er­
wahnt, del' bei Ziichtung del' Pflanzen auf Losungen von hoherem osmoti­
schen Werte auch Blutungssafte von einem gesteigerten osmotischen 
Werte erhielt. Dies zeigt, daB eine hohe Saugkraft del' auBeren 
Losung eine Erhohung del' Saugkraft del' Wurzel bewirkt und also eine 
fiir die Pflanzen viel weniger gefahrliche Erscheinung darstellt, als Z. B. 
die Unterbrechung del' Kontinuierlichkeit del' capillaren Wasserfaden 
im Boden, woriiber bereits oben die Rede war. 

Die vorliegenden Untersuchungen zeigen, daB Wiistenpflanzen und 
Bewohner del' namentlich in Wiisten haufig vorkommenden salzhaltigen 
Boden, sehr hohe osmotische Drucke aufweisen (siehe oben). Es ist klar, 
daB diese zuweilen auBerordentlich hohen Drucke dazu bestimmt sind, 
die Existenz del' Saugkraft bei hohem osmotischen Werte del' Boden­
losung zu ermoglichen. Es zeigte sich in der Tat, daB Pflanzen, welche 
hohe osmotische Drucke besitzen, auch hohe Saugkrafte aufweisen 1 • 

HENRICI2 maB in del' siidafrikanischen Wiiste Saugkrafte von 15 bis 
50 Atm. im Blattparenchym. HARDER3 hat in Wiistenb5den von Al­
gerien auBerordentlich hohe Saugkrafte gemessen, und zwar von mehr 
als 100 Atm. im Diinnsand. Bei Zollikoferia arborescens ging aber 
die Saugkraft sogar iiber 137 Atm. hinaus. In sterilen Wiistenboden 
wurden Saugkrafte von 250-300 Atm. gefunden. STOOKER4 hat bei 
ungarischen Steppenpflanzen Saugkrafte von etwa 40 Atm. ermittelt; 
dieselben fallen abel' nach Regenfallen bis auf 7 Atm. abo Das Saug­
gefalle Wurzel-Boden liegt nach STOOKER zwischen 2 una 7 Atm. 

Die Wnrzelsysteme sind an verschiedenen Standorten ungleich 
entwickelt: Bei Pflanzen del' schattigen Standorte, wo die Transpiration 
gering ist, bilden sich unbedeutende, wenig verzweigte Wurzelsysteme, 
welche die Bediirfnisse derselben Pflanze an einem sonnigen Standort 
nicht decken konnten. 

Hingegen besitzen Wiistenpflanzen machtig entwickelte und ver­
zweigte Wurzeln; als Regel ist del' unterirdische Teil del' Wiistengewachse 
bedeutend groBer als del' oberirdische. Die Untersuchungen WEAVERSo 
zeigen, daB selbst die iiblichen Kulturpflanzen, wie Weizen und Hafer, 
machtige Wurzelsysteme besitzen, die metertief in den Boden eindringen 
und sich stark verzweigen. Uberhaupt betragt die Gesamtlange del' 
Wurzeln selbst bei kleinen einjahrigen Pflanzen Hunderte von Metern; 
groBere Pflanzen wie Mais besitzen kilometerlange Wurzelsysteme. Hier­
bei muB man bedenken, daB die Oberflache der absorbierenden Zone 
del' Wurzel durch Wurzelhaare 6-7fach vergroBert wird. Die Wurzel-

1 HENRICI, M.: Report of the Direktor of Veterin. Educat. a. Res. Rep 11/12, 
Part 1, 619 (1927). - WALTER, H. a. E. WALTER: Planta (Ber!.) 8, 571 (1928) 
u. a. 

2 HENRICI, M.: Mitt. naturforsch. Ges. Bern 1928, 30. 
3 HARDER, R.: Jb. Bot. 72, 665 (1930). 
4 STOCKER, 0.: Z. Bot. 23, 27 (1930). 
5 WEAVER, J. E.: Carnegie Inst. Washington, Pub!. 286, 1 (1919); PubL 292, 

1 (1920). - ArneI'. J. Bot. 12, 502 (1925). 
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. systeme der Wiistenpflanzen gehoren nach CANNONl zu zwei Typen. 
Die Pflanzen der ersten Gruppe besitzen plastische Wurzelsysteme, die 
je nach den Umstanden entweder in die Tiefe eindringen, oder sich 
in wagerechter Richtung verbreiten. Die Pflanzen der zweiten Gruppe 
besitzen spezifisch angepaBte Wurzelsysteme, die sich entweder nur in 
wagerechter oder nur in senkrechter Richtung entwickeln. Fiir die Ent­
wicklungsart der Wurzelsysteme und die Ansiedelung der obigen okologi­
schen Pflanzentypen ist oft das Wesen des Bodens und der darunter­
liegenden Formationen maBgebend. In felsigen Wiist~n, wie in manchen 
Gebieten von Nordamerika, in Saharaund anderen Gegenden ist die 
Bodenschicht dUnn, die darunterliegende felsige Masse aber wasserfrei 
und fiir die Wurzeln unpassierb!1r. Unter derartigen Verhaltnissen ent­
wickeln sich die WurzeJn wagerecht, um durch reichliche Verzweigung 
und moglichst groBe Gesamtlange eine bedeutende Bodenmasse durch­
.zusetzen und auszunutzen. In der mittelasiatischen Lehmwiiste trifft 
man andere Verhaltnisse. Der Boden im engeren Sinne des Wortes ist 
hier von den darunterliegenden aus feinsten kolloiden Partikelchen be­
.stehenden LoBschichten kaum zu unterscheiden; letztere sind gut 
aeriert und selbst in einer Tiefe von 20-30 m trifft man nicht nur zahl­
-reiche Pflanzenwurzeln, sondern auch eine bedeutende Menge von In­
sekten und anderen Tieren. 

Einige Pflanzen der mittelasiatischen Lehmwiiste besitzen senkrecht 
abwartswachsende Wurzeln, die oft in groBen Tiefen Bodenwasser er­
reichen. Die merkwiirdigste unter allen diesen Pflanzen ist Alhagi 
camelorum, das Wahrzeichen der mittelasiatischen Lehmwiiste. Der 
oberirdische Teil dieser Pflanze ist eine Staude mit vielen steifen Stacheln 
und winziger Entwicklung des Laubwerkes. Die Wurzel ist aber ein 
oft armdicker Holzstrang, der schnurgerade in die Tiefe geht, oft 30 bis 
40 m dicke LoBschichten durchsetzt und schlieBlich immer Grundwasser 
erreicht. Auf diese Weise ist die Pflanze nicht nur mit Wasser im tiber­
schuB versorgt, sondern bleibt auch von der oft sehr starken Versalzung 
der oberen Bodensphichten nicht beeinfluBt. Man trifft in der Tat Be­
stande von Alhagi camelorum auf stark salzhaltigen trockenen Bo­
den, wo keine andere Vegetation existieren kann. Obgleich Regen in 
der Periode Mai-Oktober im Gebiete von Buchara so gut wie aus­
geschlossen sind, gedeiht Alhagi camelorum in dieser Gegend aus­
gezeichnet ohne jegliche Anpassungen zur Herabsetzung der Transpira­
tion. Das Trockengewicht des unterirdischen Teiles dieser Pflanze ist 
·oft mindestens tausendmal groBer als dasjenige des oberirdischen Teiles. 

Die richtigen Vorstellungen iiber die GroBe der Wurzelsysteme haben 
sich nur in der letzten Zeit entwickelt. Friiher hat man die Wurzeln 
mit ungeniigender Sorgfalt ausgestochen und ihre Gesamtlange daher 
..zu klein gemessen. 

Wasseraufnahme durch oberirdische Pflanzenteile. Es ist ohne 
"Weiteres klar, daB eine jede Zelle, die sich nicht im Zustande vollen 

1 CANNON, W. A.: Carnegie lp.st. Washington, Publ.131, 1 (1911). 
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Turgors befindet, Saugkraft besitzt und daher Wasser aus dem um­
gebenden Medium aufnehmen kann. Bereits HALES (a. a. 0.) hat dar­
getan, daB beblatterte Sprosse Wasser aufnehmen. Er tauchte das obere 
Ende eines beblatterten Zweiges in Wasser und uberzeugte sich davon, 
daB solch ein Zweig viel langer im frischen Zustande verbleibt, als ein 
anderer Zweig, der mit Wasser nicht in Beruhrung kam. Es sind aber 
verschiedenartige Anpassungen gegen die Benetzbarkeit del' Blatter mit 
Wasser vorhanden; auch existieren manche Vorrichtungen zum mog­
lichst schnellen Ablaufen des Regen- und Tauwassers von den Blattern. 
Die auBeren Zellwandungen der Blattepidermis sind mit Cuticula uber­
zogen, welche die Cellulosewand fUr Wasser impermeabel macht, an 
Zellen der Wurzelepidermis aber fehlt. Trotzdem scheint namentlich 
fUr Wustenpflanzen die Aufnahme des Tauwassers durch Laubblatter 
nicht ohne Bedeutung zu seinl. Was die Mesophyten des gemaBigten 
Klimas anbelangt, so ist die Wasseraufnahme durch Blatter bei diesen 
Pflanzen nach den ausfiihrlichen Untersuchungen WETZELS2 trotz der 
Anwesenheit der Cuticula sehr verbreitet. Nur beim Vorhandensein 
eines Wachsuberzuges oder einer dichten Behaarung, wird nicht die ge­
ringste Wassermenge von den Blattern aufgenommen. 

Doch auBert sich der EinfluB einer ausgebildeten Cuticula nach 
WETZEL darin, daB nur junge Blatter nennenswerte Wassermengen auf­
saugen: So haben in einem Versuche junge Blatter von Polygonum 
tataricum im Verlaufe von 5 Stunden 87vH, alte Blatter abel' im 
Verlaufe derselben Zeit nur 9 vH ihres Wasserbedarfes durch direktes 
Aufsaugen gedeckt. 1m allgemeinen erwies sich die Geschwindigkeit der 
"\Vasseraufnahme durch Blatter der Mesophyten als unbedeutend und 
praktisch belanglos. Die untere Flache der Blatter nimmt das Wasser 
durchschnittlich schneller als die obere auf, obgleich die Spaltoffnungen 
hierbei nach WETZEL keine Rolle spielen, indem sie beim Eintauchen 
der Blatter in Wasser geschlossen werden. Die Existenz einer Wasser­
aufsaugung durch speziell dazu dienende Haare der Epidermis, ver­
mochte WETZEL nicht zu bestatigen 3 • Unter naturlichen Verhaltnissen 
solI die Aufnahme von Tau- und Regenwasser selbst bei welkenden 
Pflanzen hochstens 5-10 vH des Gesamtverlustes bei der Transpiration 
ersetzen. 

Die Einrichtungen zur Verhinderung einer dauernden Benetzung der 
Blatter mit Regen und Tauwasser sind daher nicht uberflussig: Der 
Wassergewinn durch Blatter kann, wie soeben dargelegt ist, praktisch 
keineRolle spielen, feuchteBlatter transpirieren aber starkerals trockene; 
es ist also ersichtlich, daB die Benetzung der Blatter den gesamten 
Wasserverlust nur erhohen kann. 

Ganz andere Verhaltnisse treffen wir bei den tropischen Epiphyten, 
die in feuchter Luft vegetieren und Wasserdampf zu kondensieren ver-

1 VOLKENS: Flora der agyptisch-arabischen Wiiste (1887). - SPALDING: Bot. 
Gaz. 41, 262 (1906) u. a. 

2 WETZEL, K.: Flora (Jena) 117, 221 (1924). 
3 Vgl. aber MARLOTH, R.: Ber. dtsch. bot. Ges. 44, 448 (1926). 
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mogen. Viele Araceen und Orchideen entwickeln lange Luftwurzeln, 
deren Struktur von derjenigen der gewohnlichen unterirdischen Wurzeln 
in manchen Beziehungen abweicht (Abb. 13) ; Wurzelb.aare fehlen den 
Luftwurzeln vollkommen; hingc;gen verlierell mehrereauBere Schichten 
der Wurzelrindezellen friihzeitig ihr Protoplasma und bilden hohle 
Raume, die miteinander durch Poren kommunizieren. Regentropfen 
werden von diesemtoten Mantel, dem sogenaIlllten Velamen der Luft­
wurzeln wie von einem Schwamm aufgesogen und durch spezifische 
Zellen der Exodermis an die inneren Wurzelschichten abgegeben. Das 
Velamen besitzt gewohnlich eine reichliche Algenvegetation: einzellige 

Abb. 13. Querschnitt durch die Luftwurzel von Dendro bium nobile. vi Velamen, ee Exodermis, 
c Rinde, ei Endodermis, p Perizykel, 8 GefiiBteile, v Siebzeile, In Mark. (Nach STRASBURGER.) 

Algen siedeln sich als Regel in den toten Zellen des Velamens an. Die 
Bedeutung der Luftwurzeln erhellt damus, daB die gesamte Wasserver­
sorgung der epiphytischen Orchideen und Araceen durch ihre Luft­
wurzeln aus der Luft gedeckt wird. 

Andere Epiphyten erhalten Wasser nicht durch Luftwurzeln, sondern 
durch Blatter, die so angeordnet sind, daB eigenartige Zisternen ent­
stehen, in denen sich das Regenwasser ansammelt. Aus diesen Behaltern 
wird das Wasser durch eigenartige Haare aufgesogen. Dies ist der Fall 
bei manchen Bromeliaceen. 

Nach SCHIMPERS Angaben1 wird die Wasserversorgung der genaIlllten 
Pflanzen auf die so eben geschilderte Weise vollkommen gesichert. Die 

1 SCHIMPER, A. F.: Die epiphytische Vegetation Amerikas (1888). 
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beriihmteste Bromeliacee ist Tillandsia usneoides, welche aber das 
Wasser aus der Luft auf eine andere Weise gewinnt. Diese Pflanze bildet 
lange schweiffoI;mige Biindel, deren auBere Gestalt lebhaft an Flechten 
erinnert. Die ganze Pflanze ist mit ventilahnlichen Haaren bedeckt, 
die das Wasser, zum groBten Teil Tauwasser, iiberraschend schnell auf­
Baugen. Die Blatter dieser Pflanze sind klein und spielen bei der Wasser­
versorgung keine Rolle. 

Die Epiphyten der trockeneren Gegenden sind ausschlieBlich niedere 
Pflanzen, namlich Flechten, Moose und Algen. Diese Epiphyten, die 
auch in Europa allgemein verbreitet sind, besitzen die Fahigkeit, das 
zeitweilige Austrocknen zu vertragen. Sehr beachtenswert ist der Um­
stand, daB diese Pflanzen so viel Wasser verlieren konnen, ohne die 
Lebensfahigkeit einzubiiBen, daB sie zu einem feinen Pulver zerrieben 
werden konnen. Wir wollen hier nicht auf die weitgehenden SchluB­
folgerungen beziiglich der Struktur des Protoplasmas eingehen, die von 
einigen Forschern auf Grund des soeben erwahnten eigenartigen Verhal­
tens der Moose und Flechten gezogen worden sind; es sei hier nur der 
Umstand betont, daB eine Benetzung der vollkommen ausgetrockneten 
Pflanzen sie sofort zum Leben wiederruft. 1m getrockn~ten Zustande 
sind samtliche Zellen der epiphytischen Moose und Flechten vollkommen 
geschrumpft. 

Die Aufnahme mineralischer Namstoffe durch die Pflanzen. 
Bei hOheren Pflanzen erfolgt die Absorption der Mineralsalze durch 
die Wurzelepidermis, dann gelangen die aufgenommenen Salze in das 
GefaBsystem der Wurzel und werden mit dem Transpirationsstrom nach 
allen Teilen der Pflanze transportiert. 

Die wichtigste Errungenschaft der neueren Forschungen auf diesem 
Gebiete besteht in der Begriindung der Tatsache, daB Mineralstoffe in 
weitem Grade unabhangig yom Wasser aufgenommen werden. Dariiber 
war zum Teil schon oben bei der Besprechung der Permeabilitat des 
Protoplasmas die Rede. 

Bereits DEMOUSSyl hat die Mengen des von den Pflanzen absor­
bierten Wassers und der aufgenommenen Salze bestimmt und gefunden, 
daB Salze in groBeren Mengen aufgenommen werden, als es der ein­
fachen Diffusion der AuBenlosung entsprechen sollte. Diese Resultate 
wurden alsdann von verschiedenen anderen Forschern bestatigt und er­
weitert. KISSELBACH2 zeigte, daB seine Versuchspflanzen, welche teils 
in einem trockenen, teils aber in einem feuchten Gewachshaus sich ent­
wickelten, sehr ungleiche Wassermengen durch Transpiration verloren, 
~ber ziemlich gleiche Mengen der Mineralsalze im Laufe der Vegetations­
periode aufspeicherten. Setzt man die durch die Pflanzen im trockenen 
Gewachshause auf eine Gewichtseinheit der Asche verdunstete Wasser­
menge gleich 100; so ist die entsprechende Wassermenge im feuchten 
Gewachshause gleich 57. Ganz analoge Resultate erhielt MUENsCHER3 

1 ·DEMOUSSY: Ann. Agronom. 26 (1899). 
2 KISSELBACH, T.: Agrioult. Exper. Stat. Nebraska, Res. Bull. 6 (1916). 
3 MUENSCHER, W. C.: Amer. J. Bot. 9, 311 (1922). 
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mit Hafer. Einige Resultate dieses Forschers sind in der folgenden Ta­
belle zusammengestellt. 

Feuchtes Trockenes Pflanzen 1m Pflanzen 
Gewitchshaus Gewitchshaus vollen Lichte beschattet 

Transpirationswasser g 170 350 833 400 
.Asche in Prozenten des 

Trockengewichtes 19,5 20,6 21,1 20,3 
Transpirationswasser 

auf 1 g Asche 1259 2380 2586 3208 

Es ist ersichtlich, daB der Gehalt an Asche bei samtlichen Versuchs­
bedingungen konstant bleibt und die TranspirationsgroBe keinen EinfluB 
auf die Menge der aufgenommenen MineralsaIze ausiibt. Hierbei ist aber 
der Umstand zu beachten, daB diese Unabhangigkeit der SaIzaufnahme 
von der Wasserbilanz namentlich bei niedrigen Konzentrationen der 
AuBenlosung pragnant hervortritt, wie es bereits im vorigen Kapitel 
bei der Besprechung der Permeabilitii,t des Plasmas erwahnt worden 
ist. Die neueren Arbeiten von HOAGLAND1, sowie von PARKER u. 
PIERRE 2 liefern neues Material zur Bestatigung der Unabhangigkeit der 
Salzaufnahme von der Wasseraufnahme. 

Es ist also ersichtlich, daB die friihere Ansicht, laut welcher die Wur­
zel bei der Aufnahme der Bodenlosung sich passiv verhalt, als unbe­
griindet erscheint. Die Wasseraufnahme wird allerdings meistens durch 
Transpiration geregelt, wie es irn nachsten Kapitel erortert wird. Die 
Saugkraft der Wurzel kommt bei intensiver Transpiration wohl kaum 
in Betracht. Bei der SaIzaufnahme spielt hingegen die Wurzel eine aktive 
Rolle nicht nur in den Fallen, wo wasserunlosliche Stoffe durch saure 
Wurzelausscheidungen in Losung gebracht werden (Bd. 1, S. 280), son­
dern auch bei der direkten Absorption der im Bodenwasser gelosten SaIze. 
Ein weites Feld eroffnet sich fUr neue experimentelle Untersuchungen 
auf dem Gebiete der selektiven Aufnahme und Konzentrierung der Nahr­
salze der Bodenlosung durch die Wurzel. Dieses Gebiet ist zur Zeit noch 
unerforscht und es fehlen selbst direkte Hinweise auf den Mechanismus 
der SaIzaufnahme. Auf Grund der beirn Studium der Permeabilitat er­
haltenen Resultate ist es sehr wahrscheinlich, daB SaIze auf dem Wege 
der Adsorption aufgenommen werden. 

KOSTYTSCHEW u. BERG3 haben gefunden, daB ein betrachtlicher Teil 
der CalciumsaIze in der Pflanze sich in einem solchen Zustande befindet, 
daB diese SaIze durch Wasser nicht, durch neutrale SaIzlosungen aber 
leicht extrahiert werden. Auf Grund dieser Beobachtung ware die An­
nahme moglich, daB die Pflanze dem absorbierenden Komplex des Bo­
dens ihren eigenen entgegensetzt, dessen Wesen vorlaufig unbekannt 
bleibt. 

1 HOAGLAND, D.: J . .Agricult. Res. 18 (1919). 
2 PARKER a. PIERRE: Soil. Sci. 25 (1928). 
3 KOSTYTSCHEW, S. U. BERG, V.: Planta (Bed.) 8, 55 (1929). 

Kostytschew-Went, Pflanzenphysiologie IT. 8 
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Anderseits zeigte es sich, daB die Konzentration der Nahrsalze in 
der Bodenlosung, die friiher in der Landwirtschaft als ein wichtiger 
Faktor der Pflanzenernahrung angesehen worden war, in Wirklichkeit 
keine groBe Rolle spielt, indem die Pflanze sowohl sehr verdiinnten als 
ziemlich konzentrierten Losungen etwa dieselben Salzmengen entnimmt. 

Man soll allerdings die Giiltigkeit dieser Regel nicht iibertreiben: 
Wir konnen uns so niedrige Salzkonzentrationen denken, bei denen die 
Salzaufnahme doch herabgesetzt wird. Auch s~heint ein Minimum der 
Transpiration zu existieren, bei welchem die Aufnahme der gelosten 
Stoffe bereits gestort wird. Die Unabhangigkeit der Salzaufnahme wird 
aber innerhalb sehr weiter Konzentrationsgrenzen wahrgenommen. 

Ein anderes noch ungelostes Problem betrifft die selektive Salzauf­
nahme durch die Wurzel. Die interessanten Resultate DE RUFz DE 
LAVISONSl zeigen, daB einige Stoffe, welche vom Absorptionsgewebe der 
Wurzel aufgenommen werden, in der Endodermis zuriickgehalten sind 
und in die GefaBe nicht gelangen. Auch die neueren Untersuchungen 
von SCOTT u. PRIESTLEy2 beweisen die zweifellose regulierende Tatig­
keit der Endodermis: verschiedene Stoffe, welche von den Wurzelhaaren 
aus der umgebenden Losung aufgenommen werden, vermogen nicht die 
Endodermis zu passieren. Erinnern wir uns noch des 0 ben erwahnten 
Endodermissprunges, so kommen wir zum SchluB, daB die Endodermis 
wohl das wichtigste Gewebe der Wurzel darstellt und ausfiihrliche Unter­
suchungen iiber die physiologische Ta.tigkeit dieses Gewebes, sowie iiber 
die in demselben bestehenden physikalisch-chemischen Verhaltnisse als 
hOchst erwiinscht erscheinen. Gegenwartig sind wir sogar iiber die rela­
tive Permeabiltiat verschiedener Wandungen der Endodermiszellen fiir 
Wasser und die darin gelosten Stoffe sehr ungeniigend unterrichtet. Indes 
ist eine erschOpfende Erklarung der Wurzeltatigkeit ohne allseitige Er­
forschung der Endodermis wohl ausgeschlossen. 

Aus obigem ersehen wir, daB in methodischer Hinsicht eine analyti­
sche Untersuchung der Veranderungen in der Zusammensetzung der 
AuBenlosung zum Studium der Versorgung von oberirdischen Pflanzen­
teilen mit Nahrsalzen unzureichend ist, da eine nicht zu unterschat­
zende Menge der genannten Stoffe die Endodermis nicht passiert und in 
das GefaBsystem iiberhaupt nicht gelangt. SABININ3 empfiehlt die chemi­
sche Analyse des Blutungssaftes, und solche Analysen wurden von 
SABININ und seinen Mitarbeitern in groBer Anzahl ausgefiihrt . .Als Bei­
spiel moge die folgende Analyse des Sommersaftes des Kiirbis dienen4 • 

LOsliche Zuckerarten Nicht vorhanden 
Apfelsaure 0,39 g 
Weinsaure (?) 0,29 " 
Oxalsaure . . 0,01 " 
Aminosauren . 0,10" 

1 DE RUFZ DE LAVISON, J.: Rev. gen. Bot.22, 225 (1910). 
2 SCOTT, L. J. a. J. PRIESTLEY, J.: New Phytologist 27,125 (1928). 
3 SABININ, D.: Mitt. Abt. Ackerbau Inst. exper. Landw., Bull. Hi (1928) 

(russ.). 
4 LITWINOW, L.: Bull. Inst. rech. bioI. Univ. Perm 4 (1926) (russ.). 
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Es zeigte sich also, daB der Sommersaft zum Unterschiede vom Friih­
lingssafte keine Zuckerarten, wohl aber erhebliche Mengen der organi­
schen Sauren enthalt. Diese permeieren sehr wenig (siehe oben); bei 
der elektrolytischen Dissoziation ihrer Salze entstehen also die fiir 
DONNANsche Gleichgewichte notwendigen Bedingungen. Namentlich 
dieser Umstand ist nach SABININ fiir die Konzentrierung der Kationen 
im Blutungssafte maBgebend. OSTERHOUTl kam friiher zum SchluB, daB 
in Pflanzenzellen ein Mechanismus zur Konzentrierung der Kaliumionen 
existiert. Vom gegenwartigen Standpunkte aus findet aber die Konzen­
trierung der Kationen in der Wurzel statt und ihre Grundlage bilden 
die DONNANschen Gleichgewichte. 

Bei den Analysen des Blutungssaftes ist dem Umstande Rechnung 
zu tragen, daB die chemische Zusammensetzung des GefaBinhaltes auf 
verschiedenen Hohen des Stammes nicht unverandert bleibt. Nur dicht 
am Boden enthalt der Blutungssaft erhebliche Mengen der Mineralsalze 
und gar der organischen Stoffe. Die Hauptmenge des in den GefaBen 
enthaltenen Wassers wird durch Transpiration des Laubwerkes empor­
gehoben, wahrend die Mineralsalze unabhangig vom Transpirationsstrom 
durch die Wurzel aufgenommen und auf ihrem Wege zu den oberen 
Pflanzenteilen von verschiedenen Geweben alhnahlich absorbiert werden. 
Nun ist die Menge des Transpirationswassers unbestandig; im folgenden 
Kapitel wird dargelegt werden, daB unter dem Einflusse verschiedener 
AuBenfaktoren enorm groBe Schwankungen der Transpiration stattfin­
den konnen; infolgedessen ist auch die Konzentration der Mineralstoffe 
im Stamm unbestandig. AuBerdem ist die Konzentration der :Mineral­
salze im allgemeinen groBer in tieferen als in hoheren Pflanzenteilen2 ; 

im Zusammenhange damit ist auch der Gehalt an Aschestoffen geringer 
in hoher als in tiefer inserierten Blattern eines Baumstammes 3 • 

Es ist also ersichtlich, daB der Gehalt an Mineralsalzen im GefaB­
system des Stengels durch verschiedenartige Nebenumstande beeinfluBt 
wird und keine eindeutigen SchluBfolgerungen gestattet. Nur die Ana­
lyse des im GefaBsystem der Wurzel selbst oder in dem der Wurzel 
unmittelbar anliegenden Stengelteil enthaltenen Saftes, kann eine rich­
tige V orstellung von der Versorgung der Pflanze mit Mineralstoffen 
liefern. 

1m neunten Kapitel wurden Analysen des Blutungssaftes angefiihrt, 
welche zeigen, daB Mineralstoffe in das GefaBsystem der Wurzel auBer­
ordentlich schnell eindringen und namentlich bei niecleren Konzentra­
tionen cler AuBenlosungen sich clort anhaufen; ist cloch ihre Konzentra­
tion im Blutungssafte bedeutencl hoherl als im umgebenden Medium. 
Auf Grund cler Annahme, daB namentlich clie 10nen der organischen 
Carbonsauren die DONNANschen Gleichgewichte bedingen uncl unter Be­
riicksichtigung cler Konzentration cler namlichen 10nen im Blutungs-

1 OSTERHOUT: J. gen. Physiol. 5, 225 (1922). 
2 FERNALD, E.: Amer. J. Bot. 12, 287 (1925). - HURD-KoRRER, A.: J. gen. 

Physiol. 9 (1926). 
3 SEIDEN: Landw. yersuchsstat. 104, 1 (1925). 
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safte sowie der K-Konzentration in der umgebenden Losung, versucht 
SABININl die auf Grund des DONNANschen Gleichgewichtes berechnete 
Konzentration des Kaliumions im Blutungssafte mit der analytisch ge­
fundenen zu vergleichen. Die erhaltenen Zahlen stehen im Verhaltnis 
0,9-2,1 zueinander; im Mittel von zehn Bestimmungen ergibt sich das 
Verhaltnis 1,7 (statt 1), was in Anbetracht der bei der Berechnung un­
vermeidlichen erheblichen Fehlerquellen als eine befriedigende Oberein­
stimmung anzusehen ist. 

Analysen des Blutungssaftes ermoglichen eine genaue Untersuchung 
der Mineralsalzernahrung der Pflanze. Bisher verfiigen wir jedoch nur 
iiber die nach der roheren Methode der Analyse der gesamten Pflanze 
erhaltenen Ergebnisse. Nach JEGOROW2 entnehmen Getreidearten dem 
Boden Kalium zum groBten Teil auf den anfanglichen Entwicklungs­
stufen, wahrend Magnesium im Laufe der gesamten Vegetationsperiode 
gleichmaBig absorbiert wird. Nach HOAGLAND3 werden Kationen in 
Form von Chloriden oder Nitraten leichter aufgenommen, als in Form 
von Sulfaten, weil das wenig assimilierbare Anion SO 4 auch die Auf­
nahme der mit ihm verbundenen Kationen hemmt. Nach BRENCHLEy4 
ist Phosphorsaure den Pflanzen namentlich auf den ersten Stufen ihrer 
Entwicklung notwendig. Diese Beobachtung ist leicht erkIarlich durch 
die Tatsache, daB Phosphor zum Aufbau der Nucleoproteide notwendig 
ist und also in der Periode, wo neue Zellen mit ihrem protoplasmatischen 
Inhalte in groBen Mengen entstehen, besonders intensiv verbraucht wird. 

RIPPEL5 weist darauf hin, daB Mineralsalze am Beginn der Vegeta­
tionsperiode mit einer viel groBeren Geschwindigkeit aufgenommen wer­
den, als es dem normalen VerhaItnis zwischen Asche und Trockensub­
stanz entspricht. Der UberschuB der einzelnen Elemente am Anfang 
der Vegetationsperiode wird durch die folgende Reihe ausgedriickt: 

N)K)P)Ca, S, Mg. 
Spater gleicht sich das Verhaltnis zwischen Asche und Trockensub­

stanz durch Herabsetzung der Mineralstoffaufnahme aus. 
Untersuchungen iiber die zeitliche Aufnahme verschiedener Nahr­

stoffe durch die Wurzeln sind von hohem theoretischen und wirtschaft­
lichen Werte. Sie geben Hinweise auf die physiologische Bedeutung 
der einzelnen Salze und die Art und Weise der jeweils notwendigen 
Diingung. Leider ist dieses wichtige Forschungsgebiet bisher noch liicken­
haft untersucht. 

Die Anfnahme der organischen Nii.hrsto:ffe durch heterotrophe 
Pflanzen ist iiberhaupt nicht studiert worden, doch ist es kaum zweifel­
haft, daB in diesem Vorgange ebenso wie bei der Absorption der Mineral­
stoffe Grenzflachenerscheinungen die Hauptrolle spielen. Die einzige 

1 SABININ, D.: a. a. O. 
2 JEGOROW, M. A.: Probleme der Mineralstoffernahrung der Pflanze (1923) 

(russ.). 
3 HOAGLAND, D. R.: Soil Sci. 16, 225 (1923). 
4 BRENCHLEY: Ann. of Bot. 43, 89 (1929). 
5 RIPPEL, A.: Bioohem. Z. 187, 272, (1927). 
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Beobachtung beziiglich der phanerogamen Schmarotzer besteht darin, 
daB die Saugkraft ihrer Haustorien sehr groB ist. So wurde z. B. die 
Saugkraft der Haustorien von Lathraea Squammaria gleich 22,7 
Atm., die Saugkraft der Wurzelrinde der Wirtspflanze (Prunus Padus) 
aber nur gleich 3,7 Atm. gefunden1 • Ein wesentlicher Unterschied zwi­
schen Lathraea und den autotrophen Pflanzen besteht darin, daB bei 
ersterer die Saugkraft in oberirdischen Organen nicht groBer, sondern 
im Gegenteil geringer ist als in Haustorien. Bereits an der Basis der 
Haustorien faUt die Saugkraft von 22,7 zu 17 Atmospharen. Die auf­
saugende Wirkung der Haustorien ist vollkommen unbekannt und bildet 
ein reizendes Forschungsproblem. JedenfaUs wird es schwer sein, die 
Stoffaufnahme durch die Parasiten ohne Annahme einer polaren Permea­
bilitat der Haustorien zu erklaren. 

Ausscheidung desfliissigen Wassers durch oberirdische Pflanzen­
organe. Die Hauptmenge des dem Boden entnommenen Wassers wird 
bei der Transpiration in Dampfform in die 
Luft abgegeben. Dieser auBerordentlich wich­
tige Vorgang wird aber im nachsten Kapitel 
im Zusammenhange mit der Besprechung des 
gesamten Wasserhaushaltes der Pflanze darge­
legt werden. Hier solI nur die Ausscheidung des 
fliissigen Wassers besprochen werden. Dies ist 
ein Vorgang, der demjenigen des Wasserein­
dringens in die GefaBe aus den lebendigen 
ZeUen des Biindelparenchyms analog ist und 
deshalb theoretisches Interesse beansprucht. 
Die wassersezernierenden Organe der Samen­
pflanzen bezeichnet man als Hydathoden. Meis­
tens sind Hydathoden nichts anderes als eigen­
artige Spaltoffnungen, die sogenannten Was­
serspalten (Abb. 14). Der groBte Teil der 
Wasserspalten ist zum Unterschied von den 
Luftspalten unbeweglich, doch existieren auch 
bewegliche Wasserspalten, die sich von den ge­

Abb. 14. Radlaler Llings­
schnitt durch eine Hydathode 
von Primula sinensis. 
o obere, u untere Blattflllche, 

p Wasserspalte. 
(Nach HABERLANDT.) 

wohnlichen SpaItoffnungen nur dadurch unterscheiden, daB sie zur 
Wasserausscheidung dienen. Wasserspalten stehen immer mit den 
Enden der Leitbiindel des Blattes im Zusammenhange und befinden sich 
an der Spitze oder am Rande des Blattes. Wie aus Abb. 14 ersichtlich 
ist, befindet sich unter der Spalte ein der AtemhOhle der gewohn­
lichen Spaltoffnungen entsprechender Raum, der von einem kleinzelligen 
Parenchym (Epithem) eingenommen ist. Das Ende des Leitbiindels 
besteht bekanntlich nur aus Tracheiden; diese weichen im Epithem 
pinselformig auseinander und befinden sich auf diese Weise mit den 
Zellen des Epithems in einem engen Kontakt. 

Das Wasser wird unter Einwirkung des im GefaBsystem herrschenden 

1 BERGDOLT, E.: Ber. dtsch. bot. Ges. 46, 293 (1927). 
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Druckes durch das Epithem und die Wasserspalte ausgeschieden. Nun 
ist der genannte Druck nichts anderes als der oben besprochene Wurzel­
druck; hieraus folgt, daB die Guttation nur bei Abwesenheit der Tran­
spiration vor sich gehen kann, denn eine auch verhaltnismaBig unbedeu­
tende Transpiration hebt den Wurzeldruck auf. Die Guttation findet 
in der Tat nur in wassergesattigter Luft und bei AusschluB des direkten 
Sonnenlichtes statt; unter natiirlichen Verhaltnissen geht die Guttation 
entweder im Schatten oder nach Sonnenuntergang vor sich, als die Luft 
infolge eingetretener Abkuhlung dampfgesattigt und eine Transpiration 
ausgeschlossen ist, indem die Temperatur der Blatter diejenige der urn­
gebenden Luft nicht ubersteigt. In Laboratoriumsversuchen muB man 
die Pflanzen mit Glasglocken uberdecken und im Innern der Glocken 
eine dampfgesattigte Atmosphare herstellen. Unter diesen Bedingungen 
ist es moglich, die Guttation auf folgende Weise quantitativ zu messen: 
man entfernt die sich rhythmisch ausscheidenden Wassertropfen ent­
weder mittels einer Mikropipette oder durch gewogene FlieBpapierstrei­
fen, die man alsdann in geschlossenen Glaschen wiederum auswiegt. 
AusschluB der direkten Sonnenstrahlen ist bei diesen Versuchen eine 
durchaus notwendige Bedingung1 • 

DaB namentlich der Wurzeldruck die treibende Kraft der Guttation 
bildet, kann dadurch bewiesen werden, daB man abgeschnittene Zweige 
zu den Versuchen verwendet und den Wurzeldruck durch den Druck 
einer Quecksilbersaule oder einfach Wassersaule ersetzt. Hierbei kann 
man das Epithem durch Giftstoffe abtoten und immerhin eine ungehin­
derte Wasserausscheidung beobachten 2 • Diese Versuche beweisen, daB 
die Guttation nicht als ein Resultat der Tatigkeit der Epithemzellen 
anzusehen ist; letztere dienen nur als Filter (siehe unten). 

Die neueren Untersuchungen MONTFORTS3 haben den unmittel­
baren Zusammenhang zwischen Guttation und Wurzeldruck klargelegt. 
Eine Vergiftung des Epithems ist, wie soeben dargelegt war, fur die 
Guttation belanglos. Hingegen wird die Guttation nach MONTFORT 
durch die Vergiftung der Wurzel verhindert; selbst die Einwirkung hy­
potonischer Losungen auf die Wurzel auBert sich sofort in einer Hem­
mung der Guttation; hypertonische Losungen sistieren die Guttation 
und bewirken gar eine Umkehrung des Wasserstroms. Diese Resultate, 
die selbstverstandlich nur bei AusschluB der Transpiration erhalten 
werden konnen, sprechen eindeutig zugunsten der Annahme, daB die 
ausgeschiedene Losung mit dem Blutungssaft physikalisch identisch 
ist. Die chemische Zusammensetzung des Guttationswassers ist abel' 
von derjenigen des Blutungssaftes verschieden. 

Die im Laboratorium SABININS mit unseren einheimischen Pflanzen 
ausgefiihrten Untersuchungen von SCHARDAKOFF4, sind in der Beziehung 

1 GARDINER, W.: Proc. Cambridge philos. Soc. 5, 35 (1883/1884) u. a. 
2 HABERLANDT, G.: Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. Kl. (I) 

103,489 (1894). 
3 MONTFORT: Jb. Bot. 59,467 (1920); 60,184 (1921). 
4, SCRARDAKOFF, W. S.: Bull. Inst. rech. bioI. Univ. Perm 6, 193 (1928) (russ.) 



Ausscheidung des fiiissigen Wassers durch oberirdische Pflanzenorgane. 119 

interessant, daB wir hier die ersten vergleichenden Analysen des Gutta­
tionswassers, des Blutungssaftes und der AuBenlosung finden. Durch 
eine sinnreiche Methode wurde das Guttationswasser gleichzeitig mit 
dem Blutungssaft gesammelt und an Hand der modernen Mikromethoden 
analysiert. Es zeigte sich, daB die Konzentrationen der Ca-, K- und 
P0 4 -Ionen im Guttationswasser zwar hoher ala in der AuBenlosung, 
aber bedeutend niedriger ala im Blutungssaft sind. Letztere SchluB­
folgerung wird durch zahlreiche Analysen auBer Zweifel gestellt. Ala 
Beispiel mogen folgende Zahlen dienen: 

I Leitfiihig- I Ionenkonzentratlon in mg 
U ntersuchte FlUssigkeit auf 1 Liter 

kelt. lO-6bei 250 
Ca K PO. I 

Papaver somniferum 
Blutungssaft, Wurzel 2790 346 389 295 

Blutungssaft, Mitte des Stengels 2710 314 170 296 

" Spitze " 2720 337 200 204 
Guttationswasser 354 148 17 17 

Brassica oleracea var. 
gemmifera 

Blutungssaft, Basis d. Blattstiels 4580 990 135 328 

" Ende" 3350 819 92 232 
Guttationswasser 162 125 13 19 

Die Mineralstoffe werden also bei der Guttation zum groBten Teil 
zuriickgehalten. Durch weitere Versuche wurde erwiesen, daB nament­
lich das Epithem der Hydathoden die Konzentration der Mineralsalze 
im Guttationswasser herabsetzt. Dies ist aus folgenden Zahlen ersicht­
lich. 

Calla pal ustris. 

Guttationswasser mit abgeschnitteller 
Hydathode 

Guttationswasser mit intakter 
Hydathode 

I Leitfiihigkeit 

82 

56 

Ionenkonzentration in mg 
auf 1 Liter 

Ca 

98 

28 

K 

44,5 

9 

Als Regel wird also der Ausscheidung der loslichen Bestandteile des 
Blutungssaftes bei der Guttation ein Widerstand entgegengesetzt. 

Bei Colocasia und anderen tropischen Aroideen, welche besonders 
groBe Wassermengen durch Guttation sezernieren, ist die ausgeschiedene 
Fliissigkeit beinahe reines Wasserl. In anderen Fallen ist die ausge­
schiedene Fliissigkeit im Gegenteil sehr reich an Mineralsalzen und es 
liegt die Annahme nahe, daB die im UberschuB aufgenommenen Stoffe 
hierbei wieder ausgeschieden werden. Einige Halophyten scheiden mit 

1 MOLISCH, H.: B\jr. dtsch. bot. Ges. 21,381 (1903). 
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dem Guttationswasser erhebliche Mengen des Chlornatriums aus l . In 
anderen Fallen werden, namentlich bei Bewohnern der kalkhaltigen 
Boden, so groBe Mengen von Calciumcarbonat mit dem Guttations­
wasser ausgeschieden, daB die Blatter nach Verdunstung des Wassers 
mit Kalkkrusten bedeckt sind. 

Die Ausscheidung groBer Mengen von mineralischen Stoffen findet 
namentlich durch die sogenannten aktiven Hydathoden, oder Wasser­
driisen statt, die freilich viel seltener als Wasserspalten vorkommen. 
Aktive Hydathoden stellen haarformige Wasserdriisen dar, welche mit 
dem GefaBsystem nicht kommunizieren und flussiges Wasser aktiv aus­
scheiden (Abb. 15). Hier treffen wir also eine Analogie mit dem Aus­
pressen des Wassers aus den lebenden Parenchymzellen der ·Wurzel 

Abb.15. Aktive trichomartige Hydathoden. (Nach HABERLA.c'1DT.) 

in die GefaBe des ze:Q.tralen Leitbiindels. DaB hier ein osmotischer Vor­
gang vorliegt, erhellt daraus, daB bei Vergiftung der Wasserdriisen die 
Guttation sofort aufhort. Aktive Guttation findet auch bei niederen 
Pflanzen statt. Schon langst bekal111t ist die regelmaBige Ausscheidung 
del' Wassertropfen durch die Sporangientrager von Pilo bolus cri­
stallinus, einem allgemein verbreiteten Schimmelpilz. An diesem Ob­
jekt hat LEPESCHKIN2 seine bereits oben erwahnte Theorie der Wasser­
ausscheidung entwickelt. Der Sporangientrager sezerniert Wasser nur 
an seinem oberen Ende. Wird er nun mit diesem Ende in Zuckerlosung 
getaucht, so ist der Turgordruck dieses einzelligen Gebildes geringer, als 
wel111 das untere Ende in dieselbe Losung eintaucht. Hieraus schlieBt 

1 RUHLAND, W.: Jb. Bot. 55,409 (1915). - KELLER, B. A.: Die PflanZEn­
welt der russischen Steppen, Halbwtisten und Wtisten (1923) (russ.) 

2 LEPESCHKIN, W.: Beitr. z. Bot. Zbl., Aht. I, ]9, 409 (1906). 
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LEPESOHKIN, daB das Protoplasma des Sporangientragers polare Per­
meabilitatsunterschiede aufweist. Einfacher ware vielleicht in allen 
derartigen Fallen die Annahme, daB nicht das Protoplasma, sondern 
die Zellwand an den beiden Enden der Zelle ungleiche Per.meabilitat 
besitzt (siehe oben). 

Die Annahme, daB einige Wasserdriisen bei der Ausscheidung eine 
Einengungsarbeit leisten, wurde von RUHLAND (a. a. 0.) widerlegt: es 
zeigte sich, daB Kochsalz von den aktiven Wasserdriisen der von ihm 
untersuchten Halophyten in derselben Konzentration, in der es im Zell­
saft vorliegt, ausgeschieden wird. 

Sauren und andere organische Stoffe, darunter auch Fermente wer­
den in gelostem Zustande von fleischfressenden Pflanzen und vielen Pil­
zen sezerniert. Man beachte die reichliche Produktion von Zitronen­
saure und Oxalsaure durch verschiedene Schimmelpilze, sowie die Aus­
scheidung von Invertase und anderen Fermenten durch Schimmelpilze 
und Hefen. 

Sehr interessant ist die reichliche Zuckerausscheidung durch Bliiten­
nektarien und analoge Organe. Zuckerarten gehoren zu schwer perme­
ierenden Stoffen, hier werden sie aber in hohen Konzentrationen aus­
geschieden. Friihere Angaben, laut welchen es gelingen solI durch Ab­
waschen des auBerhalb der Zellwand befindlichen Zuckers die Sekretion 
zu verhindern1 , sind hinfaIlig. Auf Grund der ausfiihrlichen Unter­
suchungen RADTKES2 ist der SchluB zu ziehen, daB die Nektarien auch 
nach sorgfaItigem Auswaschen solange Zucker sezernieren, als noch 
Materialien zu seiner Bildung, in erster Linie Starke, in den Zellen vor­
handen sind. Am Ende der Zuckersekretion erweist sich die Starke 
in Nektarien als vollstandig erschOpft. Hierdurch wird auBer Zweifel 
gestellt, daB Zucker nicht etwa durch Hydrolyse der Zellwandungen ent­
steht, sondern aus dem Zellinneren herausdiffundiert. Durch Legen der 
Bliiten in Zuckerlosungen kann man die Nektarien fiittern und die 
Gesamtdauer der Sekretion verlangern. In sehr konzentrierten Zucker­
losungen wird gar Starke aufgespeichert. Durch Giftstoffe getotete 
N ektarien sind unfahig zu s~ernieren. 

Aus allen diesen Ergebnissen ist der SchluB zu ziehen, daB die Tatig­
keit der Nektarien einen osmotischen Vorgang darstellt und der Wasser­
ausscheidung durch Hydathoden analog ist. Sie bildet also ein hOchst 
interessantes Problem von allgemeinem physiologischen Interesse und 
sollte an Hand der analytischen Mikromethoden studiert werden. 

Oben wurde bereits erwahnt, daB die Wasserausscb.eidung durch 
Zellen von einem bestimmten osmotischen Wert, sowie die einseitige 
Auswanderung der gelosten Stoffe noch ein ungelostes Problem bilden. 
Es konnte in einigen Fallen die Elektroosmose am ersteren Vorgange 
beteiligt sein 3 • Die Verwendung der DONNANschen Gleichgewichte zu 

1 WILSON, W.: Unters. Bot. Inst. Tiibingen 1, 8 (1881). 
2 RADTKE, F.: Planta (Berl.) 1, 379 (1926). 
3 Vgl. dazu STERN, K.: Z. Bot. 11,561 (1919). 
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Erkla,rungen der Stoffausscheidung hat bisher ebenfalls nur in einem 
beschrankten MaBe stattgefunden. 

Beachtenswert ist die Tatsache, daB bei submersen Wasserpflanzen 
ebenso wie bei Landpflanzen ein Wasserstrom existiert, dessen treibende 
Kraft der Wurzeldruck istl. Das Wasser wird durch Hydathoden aus­
geschieden, die bei den Wasserpflanzen sehr verbreitet sind und auch 
in der Luft Wasser sezernieren. 

Es wurden verschiedene Deutungen der physiologischen Rolle der 
Guttation vorgeschlagen. Nach der alteren Ansicht, die eine Zeitlang 
allgemein verbreitet war, solI die Guttation den Vorgang der Tran­
spiration ersetzen und hierdurch die Salzaufnahme aus dem Boden be­
fordern. Seitdem wir aber wissen, daB die Salzaufnahme vom auf­
steigenden Wasserstrom in weitem Umfange unabhangig ist, erscheint 
die soeben dargelegte Ansicht als iiberholt. Die von HABERLANDT2 
vertretene Ansicht besteht darin, daB die Funktion der Hydathoden 
die durch Wurzeldruck bedingte Injektion der Intercellularen der Blatter 
mit Wasser verhiitet. Darauf erwidern LEPESOHKIN3 und SHREVE4, daB 
die genannte Injektion vollkommen harmlos ist. 

STAHLo behauptet, daB die Guttation zur Ausscheidung der giftigen 
Stoffwechselprodukte im gelosten Zustande dient; die Beweisgriinde zu­
gunsten dieser Anschauung sind allerdings nicht als ausschlaggebend zu 
betrachten6 • Es ist jedenfalls unwahrscheinlich, daB Stoffausscheidung 
die Hauptfunktion der Hydathoden bilde, denn bei einigen Pflanzen, wie 
z. B. bei Colocasia, fast vollkommen reines Wasser sezerniert wird, und 
auch bei anderen Pflanzen mit "passiven" Hydathoden die Konzentra­
tion der gelosten Stoffe im Guttationswasser niedriger ist, als im GefaB­
safte (siehe oben). 

Die vielleicht wahrscheinlichste ErkIarung der Bedeutung der Gutta­
tion besteht darin, daB dieser Vorgang zur Erhaltung des Gleichgewich­
tes zwischen Wasseraufnahme und Wasserabgabe dient. 1m folgenden 
Kapitel wird dargelegt werden, daB zwischen den beiden genannten 
Prozessen innerhalb gewisser Grenzen ein Gleichgewicht bestehen muB. 
Dieses Gleichgewich~ wird meistens durch gesteigerte Transpiration in 
der Weise gestort, daB die Wurzel nicht imstande ist, die in heiBesten 
Tagesstunden verdampfte Wassermenge zu ersetzen. Bei sistierter 
Transpiration treten jedoch umgekehrte VerhaItnisse ein; der Wurzel­
druck treibt fortwahrend Wasser in den Stengel ein und dieses Wasser 

1 WEINROWSKY, P.: FUNFsTucKS Beitr. wiss. Bot. 3, 205 (1899). - MINDEN, 
M.: Bibliotheca botanica 1899, H.46. - HOCHREUTINER, G.: Rev. gen. Bot. 8, 
258 (1896). - SNELL, K.: Flora (Ber!.) 98, 213 (1908). - THODAY, D. a. M. G. 
SYKES: Ann. of Bot. 23, 635 (1909). 

'2 HABERLANDT, G.: Ber. dtsch. bot. Ges. 12, 367 (1894). - Sitzgsber. Akad. 
Wiss. Wien, Math.-naturwiss. Kl. (I) 101, 785 (1894/1895). 

3 LEPESCHKIN, W.: Flora (Ber!.) 90, 42 (1902). 
4 SHREVE, F.: J. Ecology 2, 82 (1914). 
o STAHL, E.: Flora (Ber!.) 113, 1 (1919). - ZIEGENSPECK, H.: Ber. dtsch. 

bot. Ges. 40, 78 (1922). 
6 MOLISCH, H.: Pflanzenphysiologie als Theorie der Gartnerei, S. 55 (1922). 
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kann nur durch Guttation abgegeben werden. Nur in speziellen Fallen 
wird dieser Vorgang der Wasserausscheidung beilaufig zur Entfernung 
uberschussiger Mineralstoffe benutzt. 

Zugunsten dieser Deutung spricht erstens der zweifellose Zusammen­
hang zwischen der Geschwindigkeit der Guttation und der Rohe des 
Wurzeldrucks, zweitens aber der Zusammenhang zwischen Guttation 
und Transpiration. Oben wurde bereits erwahnt, daB die Guttation 
niemals gleichzeitig mit der Transpiration vor sich geht. Nur bei Wasser­
pflanzen, die keine Transpiration haben, ist eine ununterbrochene Gutta­
tion bemerkbar. v. FABERI weist daraufhin, daB zwischen derGuttation 
und der Transpiration auch ein quantitatives Verhaltnis besteht: je 
groBer die Transpiration am Tage war, desto schwacher ist die Guttation 
am Abend. Dies ist wohl in der Weise erklarbar, daB die gesteigerte 
Transpiration ein Wasserdefizit erzeugt, das auch am Abend sich geltend 
macht und die Guttation verzogert. 

Es liegen nur wenige quantitative Messungen der Guttation vor; die 
ausfiihrlichsten Untersuchungen auf diesem Gebiete hat MONTFORT 
mit Sumpfpflanzen ausgefiihrt. Die Resultate dieser Versuche wurden 
bereits oben besprochen; sie liefern unzweideutige Beweise zugunsten 
der Tatsache, daB zwischen Guttation und Wurzeldruck ein quantita­
tives VerhaItnis besteht. Der verhaItnismaBig geringen treibenden Kraft 
des Wurzeldrucks entsprechen auch die bei der Guttation ausgeschiede­
nen Wassermengen, die bedeutend geringer sind, als die bei der Tran­
spiration in Dampfform abgegebenen. Colocasia und andere tropische 
Aroideen, deren Guttation als besonders stark angesehen wird2 , schei­
den allerdings etwa 200 Tropfen in der Minute aus je einem Blatt. Auf 
diese Weise kann ein Blatt ungefahr 100 cm 3 Wasser, d. i. eine recht 
ansehnliche Menge, im Verlaufe einer Nacht ausscheiden3 • 

Ausscheidung verschiedener Stoffe dnrch die Pflanzen. Die alte 
Ansicht, laut welcher die Pflanze sich yom Tier u. a. auch dadurch 
unterscheidet, daB sie verschiedene Stoffe dem AuBenmedium entnimmt, 
und dieselben mit Ausnahme des Wassers nicht zuruckgibt, kann nicht 
mehr zu Recht bestehen. DNl Ausscheidung sowohl der Mineralstoffe, 
als auch der organischen Stoffe wurde durch neuere Untersuchungen 
mehrmals bewiesen. Oben wurde dargelegt, daB bei der Guttation ver­
schiedene geloste Stoffe ausgeschieden werden. Die Ausscheidung so­
wohl mineralischer als organischer Stoffe durch die Wurzeln ist eben­
falls schon langst bekannt. Es sei in erster Linie auf die sauren Wurzel­
ausscheidungen hingewiesen (vgl. Bd. 1, S. 280). Die Ausscheidung der 
Mineralsalze wurde durch CZAPEK4, WILFAHRT5, DELEAN06 und andere 

1 Y. FABER, F. C.: Jb. Bot. 56, 197 (1915). 
2 FLOOD, M. G.: hoc. roy. Dublin Soc., N. s., 15,506 (1919). 
3 MOLISCH, H.: Ber. dtsch. bot. Ges. 21,381 (1903). 
4 CZAPEK, F.: Jb. Bot. 29, 321 (1896). 
5 WILFAHRT: Landw. Versuchsstat. 63, 1 (1906). 
6 DELEANO: Inst. bot. Univ. Geneve 7 (1907); 8 (1908). 
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Forscher festgestellt. Durch die neueren Vorstellungen iiber den Ionen­
austau·sch zwischen der Pflanze und dem umgebenden Medium wurden 
die alteren Angaben erklart und auch experimentell bestatigtl. Auch 
die Ausscheidung von organischenStoffen durch die Wurzeln wurdeschon 
langst beobachtet2 und durch die sorgfaltigen Versuche SCHULOWS3 mit 
reinen Kulturen der Samenpflanzen auBer Zweifel gestellt. Es fehlt aber 
noch einezusammenfassende Bearbeitung der Frage nach der Ausscheidung 
verschiedener Stoffe durch die Wurzeln und namentlich sind bisher 
keine quantitativen Messungen auf diesem Gebiete ausgefiihrt worden; 
dieselben sind auch technisch nicht leicht. Einerseits miissen reine 
Kulturen der Samenpflanzen in Anwendung kommen, sonst konnen er­
hebliche Fehler infolge Absorption der Wurzelexkrete durch niedere Or­
ganismen entstehen. Anderseits muB die Wurzel sich in einem Wasser­
strom befinden, um einen Konzentrationsausgleich mit der AuBenlOsung 
und somit eine Sistierung der Stoffausscheidung zu verhindern. Unter 
natiirlichen Verhaltnissen kommt es wohlnie zu einem Gleichgewichte, 
da die Wurzelausscheidungen von den unzahligen Bodenmikroben auf­
genommen werden. Aus diesem Grunde kOl1l1en quantitative Bestim­
mungen in wasserigen Reinkulturen der Samenpflanzen ohne eine be­
standige Erneuerung der Nahrlosung keine richtige Vorstellung von den 
Mengen der in natiirlichen Boden sezernierten Stoffe, namentlich der or­
ganischen Verbindungen geben. DaB organische Stoffe aus den Wurzeln 
in den Boden in viel groBeren Mengen hiniiberwandern, als es allgemein 
angenommen wird, erhellt aus folgenden Erwagungen. Die neueren 
Untersuchungen WINOGRADSKIS und anderer Forscher, auf die wir hier 
nicht naher eingehen kOl1l1en, haben zum Ergebnis gefiihrt, daB die 
Anzahl der lebenden Mikroben in I g Boden durchschnittlich durch 
auBerordentlich hohe Zahlen (109 und dariiber) ausgedriickt wird. Es ist 
die Al1l1ahme unwahrscheinlich, daB diese enorm groBe Menge der Lebe­
wesen sich ausschlieBlich mit Humus und Pflanzenresten (praktisch mit 
Cellulose) ernahre. Die vorhandenen Untersuchungen lehren, daB die 
genannten Stoffe unter natiirlichen Verhaltnissen nur auBerst langsam 
zersetzt werden; die Geschwindigkeit ihrer Zersetzung entspricht auch 
al1l1ahernd nicht den"Mengen des durch Bodenmikroben ausgeschiedenen 
Kohlendioxyds. AuBerdem findet man sehr ansehnliche Bakterien­
mengen auch in solchen Boden, die praktisch humusfrei sind. Die Boden­
mikroben sind besonders zahlreich in der unmittelbaren Nahe del' Pflan­
zenwurzeln. 

Der Verfasser dieses Buches verfiigt auch iiber bisher unveroffent-

1 REDFERN, G. M.: Ann. of Bot. 36, 167 (1922). - TRUE a. BARTLETT: 
Amer. J. Bot. 2 (1915); 3 (1916). - DAVIDSON a. WHERRY: J. Agricult .• Res. 27 
(1924). - VgI. auch GREISENEGGER U. VORBUCHNER: Osterr.-ungar. Z. Zucker­
industrie 47, 82 (1918). 

2 MAZE, P.: Ann. lnst. Pasteur 2o, 705 (1912) u. a. 
3 SCHULDW: Untersuchungen auf dem Gebiete del' Ernahrungsphysiologie 

del' htiheren Pflanzen, S. 185 (1913) (russ.). - VgI. auch MININA: Bull. lnst. reeh. 
bioI. Univ. Perm 5, 233 (1927) (russ.). 
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lichte Resultate der Vegetationsversuche, welche zeigen, daB bestimmte 
Bakterienarten sich im Boden nur in Gegenwart von bestimmen 
Samenpflanzen entwickeln. Ob hierbei Wurzelausscheidungen, oder ab­
sterbende Wurzelteile die Hauptrolle im Vorgang der Bakterienernah­
rung spielen, bleibt einstweilen dahingestellt. 

Obige Betrachtungen gestatten freilich noch keine eindeutigen 
SchluBfolgerungen, doch diirften sie eine Anregung zu neuen quantita­
tiven Bestimmungen der Wurzelausscheidungen nach verbesserten 
Methoden bilden. 

JEGOROWl behauptet, daB Kalium auf den letzten Stufen der Vege­
tationsperiode aus der Pflanze in den Boden in groBen Mengen zuriick­
wandert; bedeutend geringer sollen die dem Boden am SchluB der Ve­
getationsperiode abgegebenen Magnesiummengen sein. TUEWA2 hat in 
SABININS Laboratorium gefunden, daB Kalium noch von ganz jungen 
Weizenpflanzen abgeschieden wird, was wahrscheinlich mit dem Ionen­
austausch (siehe oben) zusammenhangt. Hingegen solI eine Exosmose 
vom Calcium bei jungen Pflanzen nicht stattfinden; nur nachdem die 
Pflanzen ein Alter von etwa 5 Wochen erreicht haben, bemerkt man 
eine Ausscheidung des Calciums. Hauptsache ist aber, daB eine Ex­
osmose sowohl von K als von Ca nur bei saurer Reaktion der AuBen­
losung vor sich geht. Dieser Umstand ist vielleicht die Ursache von 
Widerspriichen zwischen den Resultaten verschiedener Forscher, worauf 
hier nicht naher eingegangen werden darf. 

In diesem Zusammenhange solI die Stoffausscheidung beim Blatt­
abfall erwahnt werden. Mehrere Forscher weisen darauf hin, daB bei 
Baumen einige Mineralstoffe vor dem Blattabfall in den Stamm zuriick­
wandern, andere aber, die in iiberschiissiger Menge aufgenommen 
worden waren, wie z. B. Ca und Si, im Gegenteil in die Blatter ein­
wandern 3 • Die Riickwanderung einiger Mineralstoffe in den Stamm 
wird durch die neuere Arbeit von SEIDEN4 bestatigt. 

Trotzdem verliert ein Baum jahrlich eine bedeutende Menge von 
Mineralstoffen beim Blattabfa1l5 • Nach einigenAngaben werden Mineral­
stoffe selbst aus lebenden Blattern durch Regen ausgelaugt6. Auch orga­
nische Stoffe sind in den abfallenden Blattern oft in groBen Mengen ent­
halten. MICHEL-DURAND7 zeigte, daB abfallende Blatter zuweilen groBere 

1 JEGOROW, M. A.: Probleme der Mineralstoffernahrung der Pflanze (1923) 
(russ.). 

2 TUEWA, O. F.: Bull. lnst. rech. bioI. Univ. Perm 4, 479 (1926) (russ.). 
3 RICHTER, L.: Landw. Versuchsstat. 73, 457 (1910). - RAMANN, E.: 

Ebenda 76, 156, 165 (1912). - SWART, N.: Die Stoffwanderung in ablebenden 
Blattern (1914). - RIPPEL, A.: Jber. Ver. angew. Bot. 14, 123 (1919) u. a. 

4 SEIDEN: Landw. Versuchsstat. 104, 1 (1925). 
5 KAERIYAMA, N.: Bot. LiteraturbI. 1903, 365. - COUNCLER, C.: Landw. 

Versuchsstat. 29,241 (1883) u. a. 
6 ANDRE, G.: C. r. Acad. Sci. Paris lIili, 1528 (1912); 11i6, 564 (1913); US, 

1812 (1914). - MAQUENNE, L. et E. DEMOUSSY: Ebenda 11iS, 1400 (1914) u. a. 
7 MICHEL-DURAND, E.: Rev. gen. Bot. 30, 337 (1918). - Auch COMBES, R. et 

D. KOHLER: C. r. Acad. Sci. Paris 171i, 590 (1922). 
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Mengen der loslichen Kohlenhydrate enthalten, als junge Blatter. Es 
scheint, daB die Pflanze mit Kohlenhydraten, die bei der Photosynthese 
in beliebigen Mengen aufgebaut werden konnen, verschwenderisch um­
geht. Die stickstoffhaltigen Stoffe werden hingegen nach COMBEsl vor 
dem Blattabfall in betrachtlichen Mengen in den Stamm abgeleitet. 
Ubrigens befinden sich die in den Blattern aufgebauten Kohlenhydrate 
und EiweiBstoffe fortwahrend im Zustande eines beweglichen Gleich­
gewichtes; es istdaher schwer zu beurteilen, ob die Menge der genannten 
Stoffe in den Blattern gegen Ende der Vegetationsperiode durchschnitt­
lich zu- oder abnimmt. Jedenfalls steht die Tatsache fest, daB beim 
Blattabfall eine erhebliche Menge sowohl mineralischer als organischer 

s 
A 

B 
Abb.16. ADrlisenhaarevonPelargonium zonale; 
ZSekretzelle, 8 Sekret. B Drlisenschuppen des Laub­
blattes von Ribes nigrum. ajunges Stadium; die 
Cuticula wird durch das Sekret bereits abgehoben; 
b ausgebildetes Stadium. z Sekretionszellen; v Drlisen­
raum, durch Abhebung der Cuticula entstanden. Das 

Sekret ist entfernt wordel/o. (Nach HAllERLANDT.) 

Stoffe verlorengeht. 
In anderen absterbenden 

Pflanzenteilen, wie z. B. in 
Zwiebelschuppen und Kork 
werden vor ihrem Abfall ver­
schiedene Stoffe aufgespei­
chert, die im Haushalt der 
Pflanze wohl keine weitere 
Verwertung finden. Zu diesen 
Stoffen gehoren in erster Linie 
Calciumoxalat und Kiesel­
saure. Dieselben Stoffe hau­
fen sich gewohnlich auch 
im Kern des Holzzylinders 
bei dessen allmahlichem Ab­
sterben an. 

SchlieBlich muB hier die 
Ausscheidung der fliichtigen 
Ole erwahnt werden, die in 
Dampfform vor sich geht und 
bei einigen Pflanzen sehr be­
trachtlich ist. Es ist allge­
mein bekannt, daB z. B. 

Dictamnus albus bei Windstille solche Mengen des atherischen 
Ols ausscheidet, daB letzteres nach Anziindung eine groBe Flamme 
gibt. NILOV 2 hat eine Methode zur quantitativen Bestimmung der 
von den Pflanzen in die Luft abgeschiedenen Mengen der atherischen 
Ole ausgearbeitet. Es zeigte sich, daB die genannte Ausscheidung 
regelmaBig vor sich geht. Ein einzelnes Exemplar von Juniperus 
excelsa kann nach NILOVS Berechnungen taglich 30 g 01 in die Luft 
abgeben; ein mit 1000 Baumen bewachsenes Grundstiick scheidet also 
taglich 30 kg atherisches 01 aus. 

Die atherischen Ole werden von besonderen Driisen sezerniert, die 
meistens die Gestalt eines Haares mit abgerundetem oberen Teil haben 

1 COMBES, R.: Rev. gen. Bot. 38,430 (1926). 
2 NlLOV, W.: Arh. d. Nikitski-Gartens 1929 (russ.). 
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(Abb. 16). Das 01 wird von der Zellwand abgesondert und hauft sich 
im Zwischenraum zwischen der Zellwand und der Cuticula an. SchlieE­
lich platzt die Cuticula unter dem Druck der sezernierten Olmasse und 
das freigelegte 01 verfliichtigt sich ziemlich schnell. Nach vorhan­
denen Angaben kann sich dieser Vorgang wiederholen. 

Gegenwartig konnen nur vereinzelte, auf dem Gebiete der Stoff­
ausscheidung erworbenen Tatsachen angefiihrt werden, doch muE die 
Lehre von der Stoffausscheidung nach einiger Zeit sich zu einem zu­
sammenhangenden Kapitel der Pflanzenphysiologie entwickeln. 

Die ausgiebigste Stoffausscheidung der Pflanze bildet die Tran­
spiration. Dieselbe wird im nachsten Kapitel dargelegt. 



Elftes Ka pi tel. 

Der Wasserhaushalt der Pflanze. 
Der allgemeine Begriff der Transpiration 1, Das Laubwerk einer 

hoheren Pflanze, besonders abel' eines Baumes, stellt eine enorm groBe 
feuchte Oberflli,che dar. 1m Innern des Blattes befindet sich, wie be­
kannt, ein Netz von Intercellulargangen, die miteinander kommuni­
zieren, oft gar ein einheitliches System bilden und mit den Spaltoff­
nimgen in Verbindung stehen. Die parenchymatischen Zellen des Blat­
tes geben Wasser in die Intel'cellularraume in Dampfform ab; durch die 
Spaltoffnungen und die cuticulare Oberflache del' Epidermiszellen ent­
weicht del' Wasserdampf aus den Intercellularen in die AuBenluft; 
infolgedessen werden die Intercellulare nicht dampfgesattigt und konnen 
wiederum den lebenden Parenchymzellen des Blattes Wasser in Dampf­
form entnehmen. Eine vollkommene Dampfsattigung del' Luft kommt 
nul' selten und zwar nul' fiir kurze Zeit zustande. 1m direkten Lichte 
dauert iibrigens die Transpiration auch bei Dampfsattigung del' auBeren 
Luft fort, da die chlorophyllhaltigen Zellen infolge Lichtabsorption sich 
so erwarmen, daB deren Temperatur immer hoher ist, als diejenige del' 
AuBenluft. 

Aus dem soeben Dargelegten ist ersichtlich, daB die transpirierende 
Oberflli,che del' Pflanzen enorm groB ist. Sie wird nicht durch die beiden 
Blattflli,chen, sondern durch die auBerordentlich stark entwickelte 
Flli,che del' Intercellularraume dargestellt. Oben wurden die Wasser­
mengen angegeben, die von krautartigen Pflanzen evaporiert werden. 
Es sei hier z. B. nochma,ls daran erinnert, daB eine einzige Maispflanze 
im Laufe del' Vegetationsperiode durchschnittlich 100-180 kg Wasser 
in Dampfform iiberfiihrt2 und nach SCHRODERS3 Berechnungen an­
nahernd 1/20-1/40 del' zur Wasserverdunstung auf unserem Planeten 
verwendeten Sonnenenergie bei del' Transpiration del' Pflanzen vel'­
braucht wird. Um sich eine annahernde Vorstellung von diesel' GroBe 
zu machen, muB man sich vergegenwartigen, welche Wassermengen 
von del' Oberflache del' Ozeane in Dampfform entweichen. 

Meistens ist die Ausgiebigkeit del' Transpiration physiologisch iiber­
maBig: eine Verdampfung so enorm groBer Wassermengen ist ffir die 

1 Die wichtigste Spezialliteratur liber Transpiration: BURGERSTEIN, A.: Die 
Transpiration der Pflanzen,!. Teil1904, 2. Teil1920, 3. Teil1925. - SEYBOLD, 
A.: Die pflanzliche Transpiration. Erg. BioI. I) (1929) (erster Teil); 8 (1930) 
(zweiter Teil). 

2 KISSELBACH, T.: Agricult. Exper. Stat. Nebrasca Res., Bull. S, 216 (1916). 
3 SCHRODER, H.: Naturwiss. 7, 976 (1919). 
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Pflanzen vollkommen unnotig und unter Umstanden sogar gefahrIich, 
da die Wurzel oft selbst bei ausreichender Bodenfeuchtigkeit nicht im­
stande ist, die bei der Transpiration verbrauchten Wassermengen mit 
geniigender Geschwindigkeit zu ersetzen. Der Sachverhalt wird noch 
schlimmer, wenn der Boden trocken ist; dann tritt regelmaBig ein Wel­
ken der Pflanze infolge iibermaBiger Transpiration ein, und bei einem 
gewissen Grade des Welkens geht die Pflanze ein. Der Kampf der 
Pflanze um das Wasser stellt daher einen der wichtigsten Momente des 
Pflanzenlebens dar und ruft unzahlige Einrichtungen und Anpassungen 
hervor. Mit Recht wird behauptet, daB der Kampf der Pflanze urn das 
Wasser einen der wichtigsten formbildenden Faktoren darstellt. 

Man unterscheidet gewohnlich die cuticulare Transpiration von der 
stomataren. Erstere besteht in der Wasserabgabe durch die auBeren 
Flachen des Blattes und ist meistens nur bei jungen Blattern oder in 
einer feuchten Luft, wo die Ausbildung einer Cuticula gehemmt wird, 
nennenswertl. Die bedeutend ausgiebigere stomatare Transpiration be­
steht darin, daB die vor Wasserabgabe ungeschiitzten Zellen des inneJ;en 
Blattparenchyms Wasser in Dampfform in die intercellularen Raume 
abgeben, und der Wasserdampf aus letzteren durch die Spaltoffnungen 
entweicht. Diese Art der Transpiration, deren Ausgiebigkeit diejenige 
der cuticularen Transpiration gewohnIich mehrfach iibersteigt, wird 
·durch die Spaltoffnungen reguliert: sind letztere geschlossen, so wird die 
Luft der Intercellularen selbstverstandlich nach kurzer Zeit dampf­
gesattigt und die Wasserabgabe von den Parenchymzellen hort auf. 

Oben war nur von der Transpiration der Blatter die Rede. Es ist 
.aber klar, daB auch Stamme und namentlich junge Zweige transpirieren. 
Doch ist die Wasserabgabe dieser Organe im Vergleich mit derjenigen 
der Blatter so gering, daB sie praktisch nicht in Betracht kommt und 
nur bei Abwesenheit der Blatter (z. B. im Winter auf unseren Breiten) 
beriicksichtigt zu werden braucht. 

Es wurde mehrmals die Frage aufgeworfen, ob die Transpiration 
iiberhaupt einen physiologisch niitzIichen Vorgang, oder nur einen un­
vermeidlichen, durch die Struktur des Laubwerks bedingten Mangel 
darstellt. Die verbreitete Ansicht iiber die Notwendigkeit der Tran­
spiration bestand darin, daB durch Wasserverdampfung aus den Blat­
tern die Aufnahme der Bodenlosung mit den darin enthaltenen not­
wendigen Mineralstoffen befordert wird. Diese Betrachtung ist nun­
mehr hinfallig: hat es sich doch herausgesteIlt, daB die Salzaufnahme 
durch die Wurzel unabhangig von der Wasseraufnahme vor sich geht 
(siehe oben). Doch wird der Transport der aufgenommenen SaIze 
in wasserigen Losungen durch Transpiration bewerkstelligt, indem der 
Wurzeldruck nur bei krautartigen Gewachsen zu diesem Zwecke aus­
reichen diirfte und auch in diesem FaIle die Wasserbewegung durch 
Transpiration sich als vorteilhafter erweist, da letztere mit keinem 
Verbrauch des organischen Materials verbunden ist. Selbstverstandlich 

1 RUDOLPH, K.: Bot. Archlv 9, 49 (1925). 
Kostytschew-Went, Pflanzenphysiologie II. 9 
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wiirde aber zum Transport der dem Boden entnommenen Stoffe meistens 
eine weit geringere Transpiration geniigen. 

AuBerdem wird durch Transpiration eine iibermaBige Erwarmung 
der BIatter verhiitet. MILLER u. SAUNDERS 1 haben gefunden, daB die 
Blattemperaturen unter natiirlichen Verhaltnissen diejenigen der urn­
gebenden Luft durchschnittlich nur um 2-4,50 iibersteigen. Nur in 
einem Faile wurde bei der Lufttemperatur von 37,50 eine Uberhitzung 
des Blattes um 6,70 wahrgenommen. In diesem Faile erwies sich die 
Transpiration als sehr stark herabgesetzt. HARDER2 hat in Sahara die 
iiberraschende Beobachtung gemacht, daB Blatter der Wiistenpflanzen 
im Sonnenlichte eine Temperatur haben, welche diejenige der Luft im 
Schatten hochstens um 7,750 iibersteigt. So geringe Uberhitzungen 
der Blatter durch Sonnenstrahlen sind wohl nur bei V orhandensein del' 
Transpiration moglich. 

L. IWANoFF3 weist noch darauf hin, daB die Transpiration als ein 
turgorregulierender Faktor der Pflanze dient . 

. AlIe soeben erwahnten Vorteile, welche die Transpiration mit sich 
bringt, sind aber unbedeutend im Vergleich mit der Lebensgefahr des 
iiberma.Bigen Wasserverlustes, und es ist kaum zu bezweifeln, daB wir 
im vorliegenden FaIle eine Unvollkommenheit der Pflanzenorganisation 
vor Augen haben. Eine Anpassung an hohe Temperaturen und ein 
Stoff transport mittels Wurzeldruck allein, der doch bedeutend ge­
steigert werden konnte, sollten wohl leichter zu bewerkstelligen sein, 
als die vorhandene Fiille von Einrichtungen, die dem Kampf der Pflanze 
um das Wasser dienen und bei extremen Verhaltnissen immerhin ver­
sagen. 

Methoden zur Bestimmung der Transpiration. Dieselben be­
ruhen entweder auf der direkten Ermittelung der verdampften Was­
sermenge, oder auf der indirekten Berechnung aus der Gewichtsab­
nahme der Pflanze bei AusschluB anderweitiger Ursachen der Gewichts­
verminderung. 

Bei der direkten Bestimmung des entweichenden Wasserdampfes 
schlieBt man die zu untersuchenden Blatter oder beblatterte Sprosse, 
ohne dieselben von der Mutterpflanze abzutrennen, in Glasbehalter mit 
Zu- und Ableitungsrohren ein. Mittels einer geeigneten Vorrichtung 
leitet man alsdann durch den Behalter einen Luftstrom von bestimmter 
Geschwindigkeit. Die aus dem Behalter entweichende Luft passiert 
die mit Chlorcalcium, Schwefelsaure oder Phosphorsaureanhydrid 
beschickten Flaschen, wo das Transpirationswasser absorbiert wird. 
Hierbei muB man beriicksichtigen, daB die Luft durch Phosphorsaure­
anhydrid in einem hoheren Grade getrocknet wird, als durch Schwefel­
saure und durch diese in einem hoheren Grade, als durch Chlorcalcium. 
Es ist unstatthaft, die in den Behalter. einstromende Luft zu trocknen, 

1 MILLER, E. C. a. A. R. SAUNDERS: J. agricult. Res. 26, 15 (1923). - Vgl. 
auch CLUM, H. H.: Amer. J. Bot. 13, 194,217 (1926). 

2 HARDER, R.: Z. Bot. 23, 703 (1930). 
3 IWANOFF, L.: Arb. angew. Bot. u. Selektion 13, 3 (1923) (russ.). 
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da hierdurch die Transpirationsintensitat im Vergleich zu den natiir­
lichen Verhaltnissen gesteigert wird. FREEMANl empfiehlt daher die 
Feuchtigkeit der durchstromenden Luft gleichzeitig in einer anderen 
Apparatur zu bestimmen, wo keine Pflanze im Behalter eingeschlossen ist. 

Die bisher ungeniigend beriicksichtigte Fehlergrenze der soeben ge­
schilderten Methode besteht darin, daB man gewohnlich einen zu lang­
samen Luftstrom verwendete, der den Wasserdampf nicht mit derselben 
Geschwindigkeit fortschaffte, mit der letzterer gebildet war. Infolge­
dessen wurde die Luft im Pflanzenbehalter allmahlich mit Wasserdampf 
gesattigt, was eine Abnahme der Transpiration zur Folge hatte. Bei 
Verwendung einer ausreichenden Geschwindigkeit des Luftstromes ware 
es umnoglich gewesen, die Gesamtmenge des entstehenden Wasser­
dampfes in AbsorptionsgefaBen zuriickzuhalten. Dieser Fehler kann 
jedoch auf folgende Weise beseitigt werden. Man leitet einen Luft­
strom von ausreichender Geschwindigkeit durch den Behalter, ermittelt 
aber das ausgeschiedene Wasser nur in einem bestimmten Teile der 
durchgelassenen Luft. Aus dem erhaltenen Resultate berechnet man 
durch einfache Multiplikation die Gesamtmenge des Transpirations­
wassel's. Um dies zu erreichen, bringt man in das System zwischen dem 
Pflanzenbehalter und den AbsorptionsgefaBen ein T-Rohr ein und re­
guliert den Luftstrom so, daB nur eine bestimmte Luftmenge die Ab­
sorptionsgefaBe durchstreicht. 

In dieser Modifikation wiirde die Absorptionsmethode der Tran­
spirationsbestimmung aIle iibrigen Methoden an Genauigkeit iiber­
treffen, da sie unter natiirlichen Verhaltnissen am. Standorte mit den 
von der Mutterpflanze nicht abgetrennten Blattern verwendet werden 
kann. Eine bestandige Fehlerquelle del' Methode besteht allerdings 
darin, daB kurzwellige Strahlen, die bei der Transpiration eine nicht 
unwesentliche Rolle spielen, vom Glas zuriickgehalten werden. Diesel' 
Fehler konnte nul' durch Verwendung von' QuarzgefaBen beseitigt werden. 

Eine Vereinfachung der soeben geschilderten Methode besteht darin, 
daB man die zu untersuchende Pflanze mit einer Glasglocke iiberdeckt 
und die Veranderungen der Luftfeuchtigkeit unter der Glocke mittels 
eines dort angebrachten Hygrometers miBt2. Der oben besprochene, 
durch Steigerung des Dampfdrucks verursachte Fehler ist bei einer 
derartigen Versuchsanordnung selbstverstandlich noch groBer, als bei 
del' Methode del' Luftdurchleitung. Die hygrometriRche Methode darf 
daher nur mit schwach transpirierenden Pflanzen im diffusen Lichte 
Verwendung finden; auch in diesem FaIle liefert sie nur annahernde 
Schatzungen. 

Anderseits haben LIVINGSTON und des sen Mitarbeiter3 eine einfache 

1 FREEMAN, G. F.: Bot. Gaz. 46, U8 (1908). 
2 CANNON, W. A.: Bull. Torrey bot. Club 32, 515 (1905). 
3 LIVINGSTON, B. E. a. A. HOPPING: Carnegie lnst. Washington, Year Book 

13 (1914). - BAKKE, A. L.: J. Ecology 2, 145 (1914). - 'rRELEASE, S. F. a. B. E. 
LIVINGSTON: J. Ecology 4, 1 (1916). - Besonders aber LIVINGSTON, B. E. a. E. 
SHREVE: Plant World 19, 287 (1916). 

9* 
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kolorimetrische Methode der vergleichenden Bestimmung der Transpi­
ration ausgearbeitet. Der Vorzug dieser Methode besteht darin, daB 
sie zu Feldversuchen brauchbar ist. 

Schon langst hat STAHLl die folgende qualitative Probe ersonnen, 
die als Demonstrationsversuch dienen kann. Das mit einer 5proz. Lo­
sung von Kobaltchlorid getrli,nkte Filtrierpapier hat blaue Farbe im 
trockenen Zustande und blaBrote Farbe nach Befeuchtung. Durch 
diese Probe ist es z. B. leicht moglich, die ungleiche Transpiration der 
oberen und der unteren Blattflache zu demonstrieren, falls die Zahl der 
Spaltoffnungen auf den beiden Blattseiten ungleich isV. Nun besteht 
die LIVINGSTONSche Modifikation der Kobaltprobe darin, daB man die 
Zeit in Sekunden genau miBt, die zum Erreichen einer bestimmten 
Farbung notwendig ist. Zu diesem Zwecke bereitet man sich ein far­
biges Papier von der Farbentonung, die im Versuch erreicht werden 
muB. Das Kobaltpapier selbst wird unter Einhaltung bestimmter Be­
dingungen, auf die hier nicht eingegangen werden kann, vorbereitet und 
in Gestalt von schmalen Streifen verwendet. Das zu untersuchende 
Blatt wird samt einem Stuckchen vollkommen trockenen Kobaltpapiers 
mit einer federnden Pinzette gefaBt. Die Enden der Pinzette stellen 
Glasplatten dar; durch das Glas kann man die Farbenveranderung des 
Papiers bequem beobachten. Die zur Farbenveranderung notwendige 
Zeit ist umgekehrt proportional der Transpirationsgeschwindigkeit. 
AuBerdem bestimmt man die Geschwindigkeit der Farbenveranderung 
desselben Kobaltpapiers uber einer Wasseroberflache. Das VerhaItnis 
zwischen der Wasserabgabe durch das Blatt und durch die freie Wasser­
oberflache (LIVINGSTONS "index of transpiring power") dient zum Ver­
gleich der Transpirationsgeschwindigkeit verschiedener Blatter. 

Die von TSWETKOWA3 ausgefuhrte Nachpriifung der Kobaltmethode 
zeigte, daB nach diesem Verfahren zwar keine richtigen absoluten 
TranspirationsgroBen ermittelt werden konnen, doch die vergleichenden 
Bestimmungen dieselben VerhaItnisse ergeben, die nach der Gewichts­
methode erhalten werden. 

Bei Vegetationsversuchen und experimentellen Untersuchungen im 
Laboratorium bedient man sich meistens zur Bestimmung der Transpira­
tion der indirekten Gewichtsmethode. Man wiegt die Pflanze vor und 
nach dem Versuche und nimmt an, daB die Differenz sich nur auf die 
Wasserabgabe bezieht. 

Dieses Verfahren ist vollkommen zuverlassig, wenn man dafiir Sorge 
tragt, daB die Wasserverdunstung tatsachlich nur durch die Pflanze zu­
stande kommt. Da ein jeder Versuch nur kurze Zeit dauert, so sind die 
Schwankungen des Trockengewichtes der Pflanze im Verlaufe dieser Zeit 
ganz unbedeutend und konnen vernachlassigt werden, da die Gewichts-

1 STAHL, E.: Bot. Z. 02, 117 (1894). 
2 Eine andere sinnreiche Schatzung besteht darin, daB man hygroskopische 

Bewebungen der Erodiumgranne zum Transpirationsnachweis verwendet: DAR­
WIN, F.: Philos. Trans. roy. Soc. Lond. (B) 190, 531 (1898). 

3 TSWETKOWA, E.: J. russ. bot. Ges. 14, 19 (1929) (russ). 
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veranderungen durch Photosynthese und Atmung viel weniger als 1 v H 
derjenigen ausmachen, die bei der Wasserbilanz der Pflanze zustande 
kommt. 

Doch sind hierbei nur Versuche mit ganzen Pflanzen, nicht aber mit 
abgeschnittenen Pflanzenteilen vollkommen zuverlassig. Darin besteht 
die hauptsachlichste Schwierigkeit der indirekten Transpirationsbestim­
mung. Es miissen VegetationsgefaBe (Bd. 1, S. 263ff.) samt dem darin 
enthaltenen Boden gewogen werden; das Gesamtgewicht je eines Ge­
faBes betragt durchschnittlich 7-15 kg l • Zu derartigen Versuchen muB 
man daher solche Wagen verwenden, die beim Auswiegen sehr groBer 
Gewichte immerhin eine befriedigende Genauigkeit gewahren. AuBerdem 
muB die Wasserabgabe durch den Boden selbst vollkommen beseitigt 
werden. Zu diesem Zwecke iiberdeckt man die Bodenoberflache mit 
metallischen Deckeln, die in ihrer Mitte ein Loch haben, durch welches 
der Stengel der Pflanze durchgelassen wird. Sehr bequem sind auch 
groBe Gummibeutel, die das ganze VegetationsgefaB umhiillen und dem 
Stengel dicht anliegen 2 • Zu dauernden Versuchen empfiehlt MAxIMow 2 

Zinkdeckel, welche dem Rande des GefaBes angekittet werden. Auch 
der unvermeidliche Raum zwischen dem Stengel der Pflanze und dem 
Rande des Deckelloches wird mit einem weichen Kitt (aus gepulverter 
Kreide und Ricinusol hergestellt) ausgefiillt. Dieser vollkommene Ver­
schluB ist unschadlich, falls der Boden gut aeriert ist und die Boden­
feuchtigkeit 70 vH der vollen Wasserkapazitat nicht iibersteigt; bei 
Nichtbeachtung dieser VorsichtsmaBregeln konnen anaerobe bakterielle 
V organge im Boden entstehen. 

MAXIMOW (a. a. 0.) betont ausdriicklich, daB die von einigen For­
schern verwendete Methode, die darin besteht, daB die zu untersuchenden 
Pflanzen vom natiirlichen Boden ausgestochen und in die Versuchs­
gefaBe nur kurz vor Beginn des Versuches iibertragen werden, zu erheb­
lichen Fehlern fiihren kann. Es ist in der Tat zu beachten, daB es bei­
nahe unmoglich ist, die Pflanzen ohne Beschadigung des Wurzelsystems 
auszustechen. Nun kann selbst eine unbedeutende Beschadigung der 
Wurzel die Transpiration erheblich herabsetzen, da zwischen letzterer 
und der Wasseraufnahme aus dem Boden ein enger Zusammenhang 
besteht. 

Auch ein Arbeiten mit abgeschnittenen Pflanzen oder Pflanzenteilen 
erheischt groBe V orsicht, da unter diesen Verhaltnissen oft verschiedene 
zum Teil nicht aufgeklarte Anderungen der Transpirationsgeschwindigkeit 
zustande kommen 3 • Da aber ein Experimentieren mit abgeschnittenen 

1 GriiBere Kulturpflanzen verlangen zur normalen Entwicklung noch griiBere 
Bodenmengen. Einige Forscher verwenden daher sehr groBe VersuchsgefiiBe, 
deren Gewicht unter Umstiinden 500 kg betriigt (vgl. z. B. K.!SSELBACH: Agricult. 
Exper. Stat. Nebrasca Res., Bull. 6, 216 [1916]). - Diese GefiiBe kiinnen nur auf 
speziellen Wagen gewogen werden. 

2 MAXIMOW, N.: Die physiologischen Grundlagen der Diirreresistenz der 
Pflanzen, S. HI (1926) (russ.). 

3 Vgl. dazu u. a. ZEMTSCHUZNIKOW, E.: Sitzgsber. naturforsch. Ges. Don­
Univ. 4, 1 (1919) (russ.). 
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Pflanzen viel bequemer ist als eiu Arbeiten mit Vegetationsgefll.Ben, so 
haben mehrere Forscher jene Meth()de bevorzugt. Hierbei muB man 
jedenfalls die Wagungen so schnell wie moglich ausfiihren. In eiuigen 
Fallen wurden abgeschnittene Zweige ohne Wasserzufuhr transpirieren 
gelassen1 • Diese Methode darf allerdiugs nur mit schwach transpirieren­
den Pflanzen verwendet werden und erfordert auch iu diesem FaIle eiu 
sehr schnelles Arbeiten. 

STOCKER2 empfiehlt iu Feldversuchen schnelle Gewichtsbestimmun­
gen der abgeschnittenen Pflanzen mittels der "Reise-Probierwage" von 
BUNGE auszufiihren. Diese Methode soll iu Feldversuchen durchaus zu­
verlassige Resultate liefern. Noch besser eignet sich vielleicht zu Feld­

versuchen die von HUBER3 verwendete 
Balken-Torsionswage, die auch von KAMP 
mit Erfolg benutzt wurde. Die Beschrei­
bung dieser Wage fiudet man iu HUBERS 
ausfiihrlichem Aufsatz. 

Eiuige Forscher verwendeten Potometer 
zur Bestimmung der Transpiration; hierbei 
wurde angenommen, daB die Wasserauf­
nahme, welche an Hand des Potometers 
ermittelt wird, der Wasserabgabe bei der 
Transpiration gleich ist. 1m groBen ganzen 
ist dies zweifellos richtig, da die enorm 
groBen Wassermengen, die bei der Tran­
spiration verloren gehen, durch entspre­
chende Wasseraufnahme ersetzt werden 
miissen, sonst wiirde die Pflanze schnell 
eintrocknen. Doch halten beide Vorgll.nge 
zeitlich durchaus nicht immer gleichen 
Schritt, und oft ist es sehr iuteressant, 
namentlich die Schwankungen des Wasser-

:'~~ii~g~~"i:~~o(~~s~~N. gehaltes in der Pflanze zu verfolgen. SO 
IWANOFF.) bemerkt man z. B. an sehr heiBen Tagen 

zuweilen ein Welken der Pflanzen bei ge­
niigender Bodenfeuchtigkeit. Dies ist dadurch erklarlich, daB die 
Wurzel nicht imstande ist, die zur Deckung des Transpirationsver­
lustes notwendigen Wassermengen mit geniigender Geschwindigkeit 
durchzulassen. 1m Gegenteil dauert die Wasseraufnahme oft auch 
nach Sistierung der Transpiration fort, wie es z. B. im FaIle der 
Guttation wahrgenommen wird. AIle diese iuteressanten Erscheiuungen 
kann eiu einfaches Potometer nicht entdecken. Doch erlaubt das 
von VESQUE konstruierte wagbare Potometer (Abb. 17) gleichzeitig 

1 IWANOFF, L.: Mitt. Forstinst. 32 (1925) (russ.). - HUBER, B.: Z. Bot. llJ, 
465 (1923). 

2 STOCKER, 0.: Ber. dtsch. bot. Ges. 47, 126 (1929). - Auch ARLAND, A.: 
Ebenda 47, 474 (1929). - KAMP, H.: Jb. Bot. 72,403 (1930). 

3 HUBER, B.: Ber. dtsch. bot. Ges. 4lJ, 611 (1927). 
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sowohl die Wasseraufnahme als den Wasserverlust zu bestimmen. 
Die Transpiration wird durch Wagung des Apparates mit der in ihm 
befestigten abgeschnittenen Pflanze ausgefiihrt. Vor dem Beginn des 
Versuches wird das Wasserniveau im anderen Schenkel des Potometers 
auf den Strich im verengten Tell des Rohres eingestellt. Nach der 
Wagung fiillt man das Wasser aus einer kalibrierten Biirette wiederum 
bis auf den Strich nach und ermittelt auf diese Weise die Menge des 
verbrauchten Wassers. Dieser Apparat ist der einzige, der eine gleich­
zeitige Bestimmung der Transpiration und der Wasseraufnahme er­
moglicht, doch gestattet er nur ein Arbeiten mit abgeschnittenen Pflanzen, 
was nach dem oben Erorterten weniger zuverIassig ist, als eine Unter­
suchung der intakten Pflanzen und zwar namentlich in Bodenkulturen. 

Die Transpiration ist immer groBen Schwankungen, im Zusammen­
hange mit den Veranderungen der AuBenfaktoren unterworfen. Es ist 
daher notwendig, immer zahlreiche gleichzeitige Versuche auszufiihren. 
Vberhaupt bereitet die scheinbar so einfache methodische Seite der Tran­
spirationsversuche dem Unerfahrenen unerwartete Schwierigkeiten, und 
erst nach langerer tJbung gelingt es, zuverIassige Resultate zu erhalten. 

Zum SchluB bleibt es noch die folgende Frage zu besprechen: Auf 
welche Weise muB man die Versuchsresultate berechnen, damit man 
die Transpirationsintensitat verschiedener Pflanzen vergleichen kann 1 

Auf den ersten Blick erscheint es als naheliegend, die Transpiration 
ebenso wie die CO 2-Assimilation auf die Einheit der Blattflache zu be­
rechnen. Wir treffen in der Tat diese Berechnungsart in mehreren ein­
schlagigen Arbeiten. Lrv:tNGSTON (a. a. 0.) hat auBerdem den Begriff 
der "relativen Transpiration" eingefiihrt und durch TIE ausgedriickt, 
worin T die Transpiration der Pflanze auf Einheit der Blattflache und E 
die Evaporation der Einheit der freien WasserfIache bedeutet. 

Doch war selbst die Berechnung der CO 2-Assimilation auf die Einheit 
der Blattflache nur so lange ausreichend, bis man sich damit begnfigte, 
den EinfluB verschiedener AuBenfaktoren auf die Photosynthese einer 
und derselben Pflanze zu studieren. Die ersten Versuche des Verfassers 
dieses Buches und seiner Mitarbeiter fiber den Tagesverlauf der Photo­
synthese und die tagliche Ausbeute verschiedener Pflanzen unter 
ungleichen okologischen und klimatischen Bedingungenl zeigten, daB 
die einfache Berechnung auf Einheit der BlattfIache in einigen Fallen 
unzureichend ist. So hat man z. B. gefunden, daB einige Xerophyten 
der zentralasiatischen Wfiste fabelhaft groBe Ausbeuten auf die Einheit 
der BlattfIache zeigten, wahrend einige Kulturpflanzen, die groBere 
Ernten als die wildwachsenden Xerophyten liefern, auf die Einheit 
der Blattflache geringere Ausbeuten gaben. Dieser Sachverhalt ist 
aber dadurch erkIarlich, daB die gesamte Blattflache einer Baum­
wollpflanze oder einer Graminee mehrmals groBer ist, als diejenige 
eines Xerophyten. Bei der Berechnung auf die gesamte Blattflache, 

1 KOSTiYTSCHEW, S., BAZiYRINA, K. U. W. TSCHEsNoKow: Planta (Berl.) 0, 
696 (1928); 11,160 (1930). -KOSTiYTSCHEW, S. U. H. KARDO-SYSSOIEWA: Ebenda 
11, 117 (1930). - KOSTYTSCHEW, S. U. V. BERG: Ebenda 11, 144 (1930). 
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odeI' mit anderen Worten, auf die ganze Pflanze, was eigentlich yom 
physiologischen Standpunkte aus die einzige einwandfreie Berechnungs­
art ist, ergibt sich ein ganz anderes Resultat, als bei del' Berechnung 
auf die Einheit del' Blattflache. Das winzige Laubwerk eines Xero­
phyten hat die Aufgabe, den auBerordentlich stark entwickelten unter­
irdischen Teil del' Pflanze zu ernahren; daher kommt auf die Einheit 
del' Blattflache eine auBerst groBe Arbeit. 

Es ist ohne weiteres einleuchtend, daB beim Vergleich del' Tran­
spirationsgroBen verschiedener Pflanzen genau dieselben Erwagungen 
maBgebend sind, da die Transpiration ebenso wie die CO 2-Assimilation 
eine Funktion del' Laubblatter ist. Da abel' Versuche iiber die relative 
Transpiration verschiedener Gewachse schon langst ausgefUhrt wurden, 
so haben einige Forscher bereits VOl' Jahren Bedenken libel' die Zuver­
lassigkeit del' Berechnung auf Einheit del' Blattflache bei vergleichenden 
Untersuchungen geauBert. Es wurde vorgeschlagen, die Transpiration 
in Prozenten des gesamten Wasservorrates del' Pflanze auszudriicken_ 
Hierbei zeigte es sich, daB einige Pflanzen im Verlaufe von 1 Stunde den 
gesamten Wasservorrat des Laubwerkes und des Stengels verlieren und 
bei del' Transpiration im Schatten Zahlen von 60 vH und dariiber als 
durchschnittliche anzusehen sind 1. 

Da das Wasser etwa 80 vH des Gesamtgewichtes del' Pflanze aus­
macht, so haben einigeForschervorgeschlagen, obiges Verfahrendadurch 
zu vereinfachen, daB man die Transpiration auf das Frischgewicht del' 
Pflanze bezieht. H. WALTER2 weist auBerdem darauf hin, daB die "Ein­
heit del' Blattflache" bei den Bestimmungen del' Transpiration keine 
konstante GroBe darstellt, da es sich zeigte, daB transpirierende Flachen 
von nicht kreisrunder Form namentlich in bewegter Luft (was unter 
natiirlichen Verhaltnissen fast immer del' Fall ist) je nach ihrer Lage 
verschiedenartig evaporieren. vVird z. B. ein Rechteck entweder seiner 
kurzen odeI' seiner langen Achse nach in del' Richtung des Windes ge­
stellt, so kann dies einen Transpirationsunterschied von 20 vH herbei­
fiihren. Aus diesen Resultaten zieht WALTER die SchluBfolgerung, daB 
eine Berechnung auf Blattflache nicht nur fUr vergleichende Bestim­
mungen unzureichend, sondern auch an und fiir sich ungenau ist. Del' 
genannte Forscher empfiehlt daher, TranspirationsgroBen nul' auf das 
Frischgewicht del' Pflanze zu beziehen. 

STOCKER3 schlagt VOl', das evaporierte Wassel' auf die Oberflache 
odeI' in vereinfachter Form auf das Frischgewicht del' Wurzeln zu be­
rechnen, da die erhaltene GroBe die vVassermenge anzeigt, welche tag­
lich die Einheit des Wurzelsystems passiert und folglich dariiber Auf­
schluB gibt, mit welchel' Leichtigkeit die Pflanze das ihr notwendige 
Wassel' aus dem Boden gewinnt. Diese Berechnung hat abel' selbst-

1 MAXIM OW, N., BADRIEWA, L. U. W. SIMONOWA: Arb. bot. Gart. Tiflis 19, 
109 (1917) (russisch). 

2 WALTER, H.: Der Wasserhaushalt der Pflanze in quantitativer Betrach­
tung (1925). - Z. Bot. 18; 1 (1925/1926). 

3 STOCKER, 0 .. : Z. Bot. 15, 1 (1923). 
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verstandlich spezielles Interesse 'und konnte kaum zu vergleichenden 
Bestimmungen der Transpiration selbst verwendet werden. Dieselbe 
Bemerkung betrifft die von HUBERl ausgeffihrte Berechnung der Tran­
spirationsintensitat auf die Querschnittsflache des wasserleitenden 
Systems der Pflanze. Derartige Berechnungen sind wohl sehr interes­
sant und fiir die Erkenntnis des Wasserhaushaltes der Pflanze bedeu­
tungsvoll, doch kommen sie als Methoden der vergleichenden Transpi­
rationsmessungen kaum in Betracht. 

KOKETSU2 kommt zum SchluB, daB die zuverlassigste Methode der 
Berechnung der TranspirationsgroBe, sowie des Wassergehaltes der Blat­
ter darin besteht, daB man die genannten GroBen auf die Einheit des 
Volumens der Trockensubstanz bezieht. Die trockene Substanz wird 
zu einem feinen Pulver zerrieben und das Volumen des Pulvers ge­
messen. Nach anderen eingehenden Priifungen desselben Forschers ist 
die Berechnung samtlicher Bestandteile der Pflanze, und zwar der Asche, 
der Kohlenhydrate, der EiweiBkOrper usw. auf die Einlieit des Trocken­
volumens am meisten zu empfehlen3 • 

In der Landwirtschaft hat sich der Begriff "Transpirationskoeffi­
zient" eingebiirgert. Unter diesem Ausdruck versteht man das Ver­
haltnis des im Laufe der Vegetationsperiode entstandenen Trockenge­
wichtes der Pflanze zur Menge des im Verlaufe derselben Zeit bei der 
Transpiration abgegebenen Wassers. Die erste GroBe setzt man gewohn­
lich gleich 1 und gibt nur den Nenner des Bruches an, da die Menge 
des Transpirationswassers diejenige der Trockensubstanz mehrfach fiber­
steigt. In der amerikanischen Literatur wird der Ausdruck "Transpira­
tionskoeffizient" durch "water requirement of plants" ersetzt. ]\IlA­
XIMOW4 halt es ffir ratsamer, den reziproken Wert zu benutzen, d. i. die 
Mengen der bei Verdunstung von 1 Liter Wasser in verschiedenen Pflanzen 
gebildeten Trockensubstanz zu vergleichen. Es ist ohne weiteres ersicht­
lich, daB der Begriff "Transpirationskoeffizient" nur wirtschaftlichen 
Zwecken dienen kann, da die Photosynthese und die Transpiration 
in physiologischer Hinsicht selbstandige V organge darstellen. Der Tran­
spira tionskoeffizient oder der " Wasser bedarf der Pflanzen", nach der 
Ausdrucksweise der amerikanischen Forscher, steht mit der Frage der 
Dfirreresistenz der Pflanzen im Zusammenhange, woriibernoch weiter 
unten die Rede sein wird. Die Bestimmung des Wasserbedarfs der Pflanze 
ist ziemlich umstandlich. Zu diesen Versuchen mfissen derart eingerich­
tete VegetationsgefaBe verwendet werden, daB die Wasserverdunstung 
nur durch das Laubwerk der Pflanze stattfinden kann (siehe oben). Man 

1 HUBER, B.: Ber. dtsch. bot. Ges. 42, 27 (1924). - Jb. Bot. 64,1 (1924). 
2 KOKETSU, R.: Botanic. Mag. Tokyo 43, 253 (1929); 39,169 (1925). 
3 KOKETSU,R. u. S.YASUDA: Arb. bot. Labor. ksl.Kyushu-Univ. 2,200 (1927). 

- KOKETSU, R. u. S. FURAKI: Ebenda 2, 273 (1927). - KOKETSU, R. u. H. Ko­
SAKA: Ebenda 3, 36 (1928). - KOKETSU, R. u. M. TAKENOUCHI: Ebenda 3, 154 
(1928). - KOKETSU, R., KOSAKA, H., SATO, T. u. T. FUJITA: Ebenda 3, 232 
(1929). - KOKETSU, R.: Ebenda 4, 134 (1930). 

4 MAXIMOW, N.: Die physiologischen Grundlagen der Diirreresistenz der 
Pflanzen (1926) (russ.). 
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miBt durch Wagung der GefaBe die Menge des verschwundenen Wassers 
und fiillt letzteres quantitativ nacho Am Ende der Vegetationsperiode 
summiert man die zugesetzten Wassermengen und bestimmt das Trocken­
gewicht der Versuchspflanze. 

Die Physiologie des Spaltoffnungsapparates. Bevorwir zur Bespre­
chung der Transpiration unter natiirlichen VerhaItnissen schreiten, ist 
es notwendig, die Eigenschaften des Spaltoffnungsapparates kennenzu­
lemen, da letzterer eine iiberaus wichtige Rolle im Transpirationsvor­
gange spielt: ist doch die stomatare Transpiration meistens mehrmals 
starker, als die cuticulare. 

Allgemeine Angaben iiber GroBe, Verteilung und Form der Spalt­
offnungen sind in Lehrbiichern der Pflanzenanatomie zu finden. Hier 
seien nur die wichtigsten Tatsachen auf diesem Gebiete in kurzer Form 
zusammengefaBt. 

Die Spaltoffnungen dienen zur Ventilation des inneren Luftraumes 
des Blattes. Eine jede 
Spaltoffnung besteht 
auszweimeistens sichel-
formig gekriimmten 

SchlieBzellen, die sich 
sowohl durch diese Form 
als durch Chlorophyll­
gehalt von den gewohn­
lichen Epidermiszellen 
scharf unterscheiden. 
Zwischen den konka-

Abb.18. Spaltoffnnng von Tradescantia virginica. ven Seiten der beiden 
A Flllchenansicht, B Querschnitt. Unter der Spalte befindet 

sich die Atemhiihle. (Aus "Bonner Lehrbuch".) SchlieBzellen befindet 
sich die Spalte, die auf 

dem Querschnitt eine unregelmaBige Form hat und innerhalb des Blattes 
in die sogenannte AtemhOhle einmiindet (Abb. 18). Letztere ist oft mit 
anderen Intercellularraumen des Blattes verbunden, deren Gesamtheit 
ein kompliziertes System von Kammem und KanaIen bildet. Nach den 
Untersuchungen NEGERSl sind bei einigen Pflanzen samtliche Intercel­
lularen je eines Blattes miteinander verbunden; bei anderen Pflanzen 
bleiben dagegen die Intercellularen nur innerhalb eines in den Nerven­
maschen eingeschlossenen Feldes im Zusammenhange. 

Bei den meisten Mesophyten findet man Spaltoffnungen auf den 
beiden Seiten des Blattes; die Lange der Spaltoffnungen schwankt mei­
stens zwischen 10 und 15 fl; auf 1 qmm Blattoberflache liegen bei den 
Dikotylen meistens Hunderte von Spaltoffnungen; im Durchschnitt findet 
man 100-300 Spaltoffnungen auf 1 qmm. In einzelnen Fallen (Fili­
pendula ulmaria) hat man aber gar 1250 Spaltoffnungen auf 1 qmm 
gefunden2 • 

1 NEGER: Flora (Jena) 11/12, 152 (1918). 
2 YAPP, R. H.: Ann. of Bot. 26,815 (1912). 
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Oben wurde bereits erwahnt, daB die Intercellularen des Blattes, 
die durch Spaltoffnungen mit der AuBenluft kommunizieren, oft auch 
miteinander verbunden sind. Nun besteht bei den meisten Pflanzen 
auch eine direkte Verbindung der Intercellularen des Blattes mit den­
jenigen des Blattstieles und des StengeIs .. 1m letzteren befinden sich 
Intercellulargll,nge nur in Rinde und Mark, wll,hrend der Holzzylinder 
aus fest zusammengefiigten Elementen zusammengesetzt ist. Den Zu­
sammenhang der IntercellulareI). des Blattes mit denjenigen der Rinde 
und des Markes kann man durch den folgenden einfachen Versuch demon­
strieren1 • Man befestigt einen abgeschnittenen beblatterten SproB mit­
teIs eines Kautschukstopfens im HaIse eines GlasgefaBes, wie es aus der 
Abb.19 zu ersehen ist. Die Schnittflache des Sprosses muB ins Wasser 
tauchen. Nun steigert man den Luftdruck auf 
die Blatter durch eine Quecksilbersaule und be­
merkt aIsbald einen Strom von GasbIaschen, 
welche aus der Schnittflache und zwar nur aus 
Rinde und Mark heraustreten. Dies ist die atmo­
sphll,rische Luft, welche durch das Druckgefalle 
in die Spaltoffnungen hineingepreBt wird, samt­
liche Intercellularen des StengeIs passiert und 
durch das Wasser hinausdiffundiert. 

Auch in der Natur kann man ahnliche Vor­
gange beobachten, und zwar u. a. an den Blattern 
von Nelumbium speciosum, wo infolge der 
Gasdiffusion, die mit Wasserdampf angereicherte 
Luft aus den Spaltoffnungen fortwahrend heraus­
stromt. 

AIle diese Beobachtungen beweisen, daB 
Spaltoffnungen in der Tat Ausfiihrungsgange des 

i 
" II , 

gesamten Intercellularsystems der Pflanze sind. Abb. 19. HOHNELS Versuch. 
Wichtig ist daher der Umstand, daB die SchlieB- Erklarung im Text. (Nach 

PFEFFER.) 
zellen der Stomata bei den meisten Samen-
pflanzen Bewegungen ausfiihren, welche ein Offnen und SchlieBen 
der Spalte bewirken und aIs Regulationsvorgange anzusehen sind. 
Die Analyse der genannten Bewegungen wurde zuerst von SCHWEN­
DENER2 ausgefiihrt und richtig gedeutet. Ais die primare Ursache 
der Bewegungen der SchlieBzellen ist nach SCHWENDENER eine Tur­
goranderung anzusehen. Hierzu gesellen sich die eigenartigen Wand­
verdickungen der SchlieBzellen, welche derart wirken, daB bei Turgor­
zunahme die Spalte geoffnet, bei Turgorabnahme aber geschlossen wird. 
Bezuglich der Einzelheiten muB auf die Lehrbiicher der Pflanzenana­
tomie verwiesen werden. Hier wollen wir nur den verbreitetsten Typus 
der Formveranderung einer Spaltoffnung beschreiben. Auf der Abb. 20 
geben die dicken Umrisse die Form der SchlieBzellen bei geoffneter, die 
diinnen bei geschlossener Spalte. Es ist ersichtlich, daB beim Offnen 

1 HOHNEL, F.: Jb. Bot. 12, 52 (1879). 
2 SCHWENDENER, S.: Mber. Berl. Akad. Wiss. 1881, 833. 
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der Spalte zunachst die mit d bezeichneten dunnen Teile der Zellwan­
dungen durch den zunehmenden Turgordruck gespannt werden,wahrend 
sie bei geschlossener Spalte herausgeschoben werden und sich gegen­
seitig beruhren. Gleichzeitig verandern die beiden SchlieBzellen ihre 
Form und Lage durch den Druck der anliegenden Epidermiszellen. Bei 
geschlossener Spalte werden die SchlieBzellen durch die Lage der Wande 
der benachbarten Epidermiszellen bei C zusammengeschoben; bei der 
Zunahme des Turgordruckes nehmen die Zellwande bei C eine senkrechte 
Lage ein und ziehen die SchlieBzellen auseinander. Bezuglich anderer 
bemerkenswerten zu demselben Zwecke dienenden Einrichtungen muB 
auf die Originalmitteilung SOHWENDENERS oder auf HABERLANDTS "Phy­
siologische Pflanzenanatomie" 1 verwiesen werden. Besonders empfind­
lich ist die Einrichtung des Spaltoffnungsapparates bei den Gramineen; 
wo bereits unbedeutende Schwankungen des Turgordruckes entspre­
chende Bewegungen der SchlieBzellen bewirken. 

Abb.20. Schema der Bewegungen der SchlieBzelien. Erkliirung im Text. (Nach SCHWENDENEIL) 

Durch neuere Untersuchungen wurde auBer Zweifel gestellt, daB bei 
den Bewegungen der SchlieBzellen deren osmotischer Wert sich stark 
und schnell verandel't. Nach ILJIN2 ist der osmotische Wert der SchlieB­
zellen bei geschlossener Spalte demjenigen del' benachbal'ten Epidermis­
zellen und einer 0,15 mol. NaCl-Losung gleich; bei offener Spalte ist 
aber der osmotische Wert der SchlieBzellen enorm groB und zwar gleich 
1-2 Mol NaCl (45-90 Atm.). STEINBERGER3 hat diese Resultate voll­
kommen bestatigt. Derartige Bestimmungen sind ubl'igens ziemlich um­
standlich, da Mineralsalze in die SchlieBzellen leicht eindringen, Zucker­
lOsungen abel' Katatonose (siehe oben) hervorrufen4 • Dieselbe beruht 
auf einer Starkebildung aus Zucker, die nach ILJIN5 ungemein schnell 
vor sich geht: In den sich allmahlich schlieBenden SchlieBzellen erscheint 

1 HABERLANDT, G.: Physiologische Pflanzenanatomie, 5. Auf I. 1918. 
2 1LJIN, W.: Beih. z. Bot. ZbI. (I) 32, 15 (1915). - Bestatigung bei WIGGANS, 

R. G.: Amer. J. Bot. 8, 30 (1921). 
3 STEINBERGER, A. L.: BioI. ZbI. 42,405 (1922). 
4 lLJIN, W.: Jb. Bot. 61, 670, 698 (1922). - Biochem. Z. 132,494,511 (1922) . 
.5 lLJIN, W.: Beih. z. Bot. ZbI. (I) 32, 15 (1915). 
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bereits nach 1/2 Stunde Starke. Die iiberaus schnellen Turgoranderungen 
der SchlieBzellen sind wohl auf die Zuckerbildung aus Starke sowie auf 
den umgekehrten Vorgang zuriickzufiihren. Nach KUMMLERI spielt der 
Chlorophyllgehalt der SchlieBzellen bei den genannten Turgorschwan­
kungen nur eine untergeordnete Rolle, da dieselben auch in den chloro­
phyllfreien SchlieBzellen mit gleicher Geschwind1gkeit stattfinden sollen. 

Beziiglich der Bedeutung des osmotischen Wertes und der Saugkraft 
der Nebenzellen der Spaltoffnungen beim Vorgang des Offnens und 
SchlieBens der Spalte gehen die Meinungen auseinander. STEINBERGER2 
kommt zum SchluB, daB Nebenzellen keine groBeRolle spielen. HAGEN 3, 
namentlich aber STRUGGER u. WEBER4 behaupten hingegen, daB Neben­
zellen das Spiel der SchlieBzellen wesentlich beeinflussen. Bei geschlosse­
nen Spalten, wobei die SchlieBzellen sich mit Starke fiillen, sind die Ne­
benzellen starkefrei, bei offenen Spalten verhalten sich die SchlieB- und 
Nebenzellen umgekehrt. Die SchluBfolgerungen von STRUGGER u. 
WEBER wurden von A. RICHTER u. DWORETZKAI.A.5 nicht bestatigt, ob­
gleich die genannten Forscher das gleiche Verhalten der Zellen beziiglich 
der Starke wahrgenommen haben. Doch zeigte es sich, daB nur die 
SchlieBzellen allein groBe Schwankungen des osmotischen Wertes auf· 
wiesen (bei Galium Aparine wurden die SchlieBzellen bei offenen 
Spalten erst .durch eine 1,5 mol. KNO 3-Losung plasmolysiert!) ; der osmo­
tische Wert der Nebenzellen war verhaltnismaBig niedrig (0,35 Mol 
KNO 3) und von der Gegenwart oder Abwesenheit der Starke vollkommen 
unabhangig. In einigen Fallen erwiesen sich die Nebenzellen als iiber­
haupt starkefrei. Aus diesen Resultaten ziehen die Verfasser den SchluB, 
daB nur· die Turgorschwankungen der SchlieBzellen selbst im Spiel der 
Spaltoffnungen maBgebend sind. K.!SSELEW6 nimmt an, daB fiir das 
Offnen und SchlieBen der Spaltoffnungen in erster Linie Permeabilitats­
anderungen der SchlieBzellen verantwortlich sind. Bei Permeabilitats­
steigerung fallt der Turgor der SchlieBzellen und die Spalte wird ge­
schlossen; bei Nichtpermeabilitat der SchlieBzellen steigt der Turgor 
und die Spalte wird geoffnet. Da aber auch die Veranderungen des 
osmotischen Wertes der SchlieBzellen auBer Zweifel gestellt sind, so er­
weist sich der physikalisclJ.-chemische Mechanismus der Bewegungen der 
SchlieBzellen als eine komplizierte Erscheinung. Dies ist auch aus der 
folgenden Beobachtung STALFELTS7 zu ersehen: Auf den ersten Blick 
konnte man annehmen, daB je groBer der Wassergehalt der SchlieBzellen 
ist, desto breiter die Spalte sich offnen muB. In Wirklichkeit existiert 
aber ein optimaler Wassergehalt, bei welchem besonders giinstige Be-

l KUMMLER, A.: Jb. Bot. 61, 610 (1922). - VgI. aber PAETZ, K. W.: Planta 
(Berl.) 10, 611 (1930). 

2 STEINBERGER, A. L.: BioI. ZbI. 42, 405 (1922). 
3 HAGEN: Beitr. aUg. Bot. 1,275 (1916). 
4 STRUGGER u. WEBER: Ber. dtsch. bot. Ges. 44, 272 (1926). 
5 RICHTER, A. u. E. DWORETZKAIA: J. exper. Landw. Siidosten 4,3 (1926) 

(russ.). 
6 KrSSELEW, N.: Beih. z. Bot. ZbI. (I) 41, 287 (1925). 
7 STALFELT, M. G.: Planta (BerI.) 8, 287 (1929). 
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dingungen fiir das Offenhalten del' Spalte geschaffen werden. Sowohl 
bei Verminderung, als bei VergroBerung des optimalen Wassergehaltes 
tritt eine Abnahme del' Spaltweite ein. Dies soll dahin gedeutet werden, 
daB im Spiele del' Spaltoffnungen auch Reizerscheinungen beteiligt sind, 
und del' genannte Vorgang nicht schlechthin auf osmotische Verhalt­
nisse zuriickzufiihren ist. In einer anderen Arbeit teilt ST.ALFELTl 
mit, daB die SchlieBzellen rhythmische Pulsationsbewegungen ausfiihren. 
Die durchschnittliche Periode del' Pulsation ist nach ST.ALFELT gleich 
20 Min., die Amplitude betragt 0,5-17 vH del' mittleren Breite; Die 
Pulsationen samtlicher SchlieBzellen auf del' Oberseite eines Blattes ha­
ben einen nahezu synchronen Verlauf und konnen daher statistisch fest­
gestellt werden; del' Variationskoeffizient ist 0,54 vH. Durch starke 
Beleuchtung werden die genannten Bewegungen verhindert. Diese Pulsa­
tionen vermochte KERL2 nicht zu bestatigen, was freilich in Anbetracht 
del' zu dies en Beobachtungen notwendigen feinen Methodik keineswegs 
als eine Widerlegung del' ST.ALFELTSchen Angabe anzusehen ist. 

Die Verteilung del' Spaltoffnungen auf del' Oberflache des Blattes 
wird als eine fiir den schnellen Gasaustausch sehr gunstige angesehen. 
Bereits im ersten Bande wurden die Resultate von BROWN u. ESOOMBE3 
angefiihrt, laut welchen die Verdampfung durch zahlreiche kleine Poren 
nicht del' Flache, sondern dem Radius (wenn wir del' Einfachheit halber 
die Poren kreisformig annehmen) proportional ist. Daher muB z. B. eine 
groBe Offnung weniger Dampf durchlassen, als mehrere kleine Offnungen, 
deren Gesamtflache derjenigen del' groBen Offnung gleich ist. 1st ein 
GefaB durch eine fur den Wasserdampf undurchlassige Membran ver­
schlossen und sind in diesel' Membran so viele kleine Poren vorhanden, daB 
die Summe ihrer Durchmesser demjenigen des Gefasses gleich ist, so wird 
durch die Poren so viel Dampf durchgelassen, als ob gar keine Membran 
existierte. Solche Verhaltnisse sind nach BROWN und ESOOMBE in einer 
Epidermis mit offenen Spalti:iffnungen verwirklicht. DieserSachverhalt 
ist dadurch erklarlich, daB oberhalb del' OffnungenKuppen del' wasserge­
sattigten Luft entstehen. Je kleiner die Offnungen sind, desto schneller 
erfolgt die Zerstreuung del' wassergesattigten Kuppen. In einigen Fallen 
wurde in del' Tat eine Transpirationsgeschwindigkeit del' Blatter wahr­
genommen, die del' Evaporisation einer freien Wasserflache gleich war. 

BAOHMANN4 zeigte, daB obige Regel nur fur auBerordentlich dunne 
Membranen zu Recht besteht. Sie gilt auBerdem nur fiir ruhige Luft, 
was in Versuchen iiber die Transpiration del' Pflanzen fast nie vorkommt. 
Bei ruhiger Luft wird die Evaporationsgeschwindigkeit durch die fol­
gende Formel dargestellt5 ; 

m=4kr .log ,Pp-P2. 
-PI 

1 STALFELT, M. G.: Ebenda, 7, 720 (1929). 
2 KERL, N. W.: Diss. Kiiln 1929. -Auch Planta (Ber!.) 9,407 (1929). 
3 BROWN, H. T. a. F. ESCOMBE: Philos. Trans. roy. Soc. Lond. (B) 193, 223 

(1900). 
± BACHMANN, F.: Jb. Bot. 61, 372 (1922) . 
• 5 STEFAN, J.: Sitzgsber. ks!. Akad. Wiss. Wien (II) 83 (1881). 
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Hierin bedeutet m die in der Zeiteinheit verdunstete Masse, lc ist der 
Diffusionskoeffizient, r der Radius der verdampfenden Flache, P der 
Luftdruck, Pl und pz der Druck des Wasserdampfes an der Wasserober­
flache und in einer bestimmten Entfernung von dieser (d. i. der Satti­
gungsdruck bei der gegebenen Temperatur). Nunist aber P2 bei stromen­
der Luft keine konstante GroBe. FUr bewegte Luft haben SlERP u. 
NOACK die folgende GesetzmaBigkeit gefunden. In der obigen Formel 

wurde log pP-P2 fiir die Verdampfung in der Zeiteinheit gleich einem 
-Pl 

konstanten Faktor a gesetzt. Dann ist also 
m=4k·r·a. 

Aus den Versuchsresultaten von SIERP und NOACKl ergab es sich, 
daB zwischen den fiir verschiedene Windstarken geltenden GroBen von a 
die folgende Beziehung besteht: 

log. __ a-..::2=-'" -- = ~ = Konst., 
ft2X-a:x; 

worin x eine beliebige in Stundenliter ausgedriickte und 2x dementspre­
chend die doppelte Windgeschwindigkeit bedeutet. Leider wird die 
GroBe von (3 durch die Form und GroBe der Evaporationsflache beein­
fluBt. In diesem Zusammenhange wei~en SIERP u. NOACK darauf hin, 
daB der Begriff der relativen Transpiration (siehe oben) ziemlich illuso­
risch ist, da derselbe durch Versuche illustriert wird, in denen die tran­
spirierende Blattflache mit der gleichen freien Wasserflache verglichen 
wird. Nun folgt aber die Evaporation einer freien Wasserflache bei 
E!teigender Windgeschwindigkeit ganz anderen GesetzmaBigkeiten, als die 
multiperforierter Septa. 

Bereits in dieser ersten Arbeit haben die Verfasser auBerdem Be­
denken erhoben gegen die Extrapolation der Resultate von BROWN und 
ESCOMBE, die mit Poren arbeiteten, welche bedeutend groBer als die 
Spaltoffnungen der Blatter waren. In einer anderen Arbeit auBern sich 
SlERP u. SEYBOLD 2 dahin, daB die Resultate der britischen Forscher 
fiir die Spaltoffnungen nicht giiltig seien und daher die Transpiration 
eines Blattes der Evaporation einer freien Wasserflache nie gleich­
kommen soll. Doch wurde dieses Resultat in Transpirationsversuchen 
einiger Forscher erreicht und es gelang HUBER1 durch direkte Versuche 
nachzuweisen, daB die Spaltoffnungen in GroBe und Verteilung ihrem 
Zwecke noch besser angepaBt sind, als man dies nach den Untersuchun­
gen von BROWN und ESCOMBE annehmen konnte: Die Spaltareale schei­
nen gerade so bemessen, daB bei den Hochstwerten die freie Diffusion 
praktisch erreicht werden kann, wahrend jede Verringerung des Poren­
areals gleich eine sehr ausgiebige Herabsetzung der Diffusion mit sich 
bringt. Ein wenig groBeres Porenareal wiirde nicht nur das Diffusions­
vermogen kaum steigern, sondern zugleich die Regulierbarkeit der Diffu-

1 SIERP, H. u. K. L. NOACK: Jb. Bot. 60,459 (1921). 
2 SIERP, H. u. A. SE:£"BOLD: Planta (Berl.) 3,115 (1927); ii, 616 (1928). 
3 HUBER, B.: Jb. Bot. 64, I (1924); - Ber. dtsch. bot. Ges. 46, 610 (1928). 



144 Del' Wasserhaushalt del' I1lanze. 

sion beeintrachtigen. Dazu kommt noch der Umstand, daB bei ge­
schlossenen Spaltoffnungen die Transpiration der erwachsenen Blatter 
auBerordentlich stark herabgesetzt wird. AIle diese Tatsachen beweisen, 
daB der Spaltoffnungsapparat seinen Funktionen sehr gut angepaBt ist 
und eine hOchst vollkommene Einrichtung darstellt. Die Kenntnis der 
Bedingungen, unter denen die Spaltoffnungen offen oder geschlossen 
bleiben, ist daher sehr wichtig, und es wurden in der Tat mehrere Unter­
suchungen auf diesem Gebiete ausgefiihrt. 

Methoden zur Ermittlung des O:lfnungszustandes der Spalt­
o:lfnungen 1, Da die Bewegungen der SchlieBzellen durch verschie­
dene Eingriffe ausgelost werden konnen, so darf man zur Ermitte­
lung des Zustandes der Spaltoffnungen nur schnell arbeitende Methoden 
verwenden. Die einfachste Methode ist selbstverstandlich die direkte 
Beobachtung der Stomata unter dem Mikroskop an unversehrten Blat­
tern. Doch erhalt man hierbei nicht mit allen Blattern geniigend scharfe 
und meBbare Bilder. Die Blatter miissen einigermaBen durchsichtig und 
die Spaltoffnungen nicht tief hineingesenkt sein. Nach STALFELT2 sind 
zwar die Spaltoffnungen bei den meisten Pflanzen unmittelbar sichtbar 
und meBbar, doch gelingt es nicht bei den Messungen iiber die Genauig­
keit einer Schatzung hinauszukommen. Der genannte Forscher hat je­
doch gefunden, daB man das Verfahren dadurch erheblich verbessern 
kann, daB man die Blatter in Paraffinol einbettet und mit Immersions­
systemen arbeitet. Der Zustand der Spaltoffnungen solI durch Paraffinol 
nicht beeinfluBt werden, die Beobachtung ist aber viel bequemer und 
genauer. In neuerer Zeit wird zur Messung der Spaltoffnungen an 
lebenden Blattern der Opakilluminator 3 verwendet, ein Beleuchtungs­
apparat, der am Mikroskop zwischen Tubus und Objektiv angebracht 
wird und eine oberseitige Beleuchtung des Blattes bewirkt. Doch sind 
genaue Messungen auch mittels des Opakilluminators kaum zu erreichen. 

Der Mangel der obigen Methode besteht auBerdem darin, daB immer 
nur ein kleiner Teil des Blattes untersucht wird. Es ist daher empfehlens­
wert, mehrere Beobachtungen an verschiedenenStellen auszufiihren, was 
dadurch ermoglicht wird, daB die Bewegungen der SchlieBzellen nach 
STALFELT durch die grelle Beleuchtung unter dem Mikroskop sistiert 
werden. 

Eine weitere Verbreitung hat die mikroskopische Untersuchung der ge­
toteten Spaltoffnungen gefunden. LLOYD 4 hat eine Methode vorgeschlagen, 
die, seiner Ansicht nach, so schnell arbeitet, daB eine Abtotung del' 
Epidermis ohne Anderung des Offnungszustandes d~r Spaltoffnungen er­
zielt werden kann. Die Oberhaut des Blattes wird mit einer Pinzette 
abgezogen und sofort in absoluten Alkohol getaucht. Diese Operation 

1 STALFELT, M. G.: Handbuch del' biologischen Arbeitsmethoden, von AB-
DERHALDEN, Abt. 11, Teil 4, 167 (1929). 

2 ST!LFELT, M. G.: Flora (Berl.) 21, 236 (1927). 
3 PAETZ, K. W.: Planta (Berl.) 10, 611 (1930). 
4 LLOYD, F. E.: The Physiology of Stomata. Carnegie Inst. Washington, 

.Publ. 82 (1908). 
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muB hochstens 1-2 Sek. dauern, sonst sind die Messungen, nach LLOYDS 
eigener Aussage, wegen der Moglichkeit einer durch Wundreiz hervor­
gerufenen Bewegung der SchlieBzellen, nicht zuverlassig. Einmal in AIko­
hoI getaucht, sind die Spaltoffnungen fixiert und konnen dann in aller 
Ruhe gemessen werden. Es miissen natiirlich zahlreiche Beobachtungen 
an verschiedenen Teilen des Blattes ausgefiihrt werden. 

Die Methode ist zweifellos sehr bequem, ihre Bedeutung hangt aber 
davon ab, in welchem MaBe der Zustand der Spaltoffnungen wahrend 
des Praparierens unverandert bleibt. LLOYD weist zwar darauf hin, daB 
Reizwirkungen bei schnellem Arbeiten ausgeschlossen sind, doch kommt 
SAYREl zum SchluB, daB die Methode mit einer unvermeidlichen Fehler­
quelle verbunden ist. Durch Ablosen der Epidermis werden namlich 
die Spannungsverhaltnisse zwischen den SchlieB- und den Epidermis­
zellen, sowie den inneren Geweben gestort, wodurch je nach Umstanden 
entweder ein Offnen oder ein SchlieBen der Spalte herbeigefiihrt wird, 
da das Spannungsgleichgewicht zwischen Epidermis und inneren Ge­
weben nicht konstant ist, sondern periodisch schwankt. Auch die 'Wasser­
reserve des Blattes wirkt auf die Richtung der Bewegungen der SchlieB­
zellen an abgeloster Oberhaut mit. 

Es ist allerdings wohl moglich, daB namentlich die xeromorphen 
Pflanzen mit harten Laubblattern, mit denen LLOYD nach seiner'Me­
thode arbeitete, ganz schwache oder gar keine Spannungen aufweisen, 
die auf den Zustand der SchlieBzellen einwirken konnten. Doch ist es 
kaum zweifelhaft, daB die LLOYDSche Methode sich nur mit einigen be­
stimmten Pflanzen bewahrt und nicht allgemein brauchbar ist. Vor dem 
Gebrauche muB die Methode mit der zu untersuchenden Pflanze sorg­
£altig gepriift werden; arbeitet man hingegen gleichzeitig mit mehreren 
Pflanzen, so ist es vielleicht ratsamer, andere Methoden zu verwenden. 

Sehr bequem fiir Feldversuche ist die sogenannte Infiltrationsme­
thode, die in verschiedenen Modifikationen verwendet wird. In ihrer 
urspriinglichen Form wurde sie von MOLISCR2 beschrieben. Sind die 
Spalten weit geoffnet, so ist es moglich, die Intercellularen mit AIkohol 
zu fiillen. Man bringt mittels eines Glasstabes einen Tropfen absoluten 
oder sehr starken AIkohols auf das Blatt, wobei selbstverstandlich eine 
jede auch sehr geringe Verwundung des Blattes sorgfii,ltig vermieden 
werden muB. Bei stattgefundener Infiltration wird das Blatt an be­
stimmten Stellen durchsichtig; im reflektierten Lichte erscheinen auf 
der Oberflache des Blattes entweder zahlreiche dunkIe Punkte, oder 
die ganze Yom AIkohol befeuchtete Flache wird dunkel gefarbt. 

MOLIscR gibt an, daB der AIkohol das Blatt nicht mehr zu infil­
trieren vermag, wenn die Weite der Spalte unter eine gewisse Grenze 
fallt, doch konnen dann einige andere organische Fliissigkeiten durch 
die Spalte eindringen. MOLIscR verwendete meistens AIkohol, Benzol 
und Xylol. Zunachst wurde Alkohol gepriift. Trat keine Infiltration 

1 SAYRE, J. D.: The Ohio J. Sci. 26,233 (1926). 
2 MOLISCH, H.: Z. Bot. 4, 106 (1912). 

Kostytschew-Went, Pflanzenphysioiogie II. 10 
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ein, so wurden die beiden anderen Indicatoren versucht. STEINl ver­
wendete die Indicatorenreihe Paraffinol, Petroleum und Petrolather. 
Nicht aIle Pflanzen besitzen Spaltoffnungen, die fUr Paraffinol durch­
lassig sind. DIETRICH 2 hat eine Reihe von 10 ungleich eindringenden 
Indicatoren vorgeschlagen. 

Die Infiltrationsmethode gewahrt folgende Vorteile. Erstens wird 
der Zustand eines ganzen Blattes und nicht einer willkiirlich gewahlten 
kleinen Flache des Blattes untersucht. Zweitens ist die Methode wegen 
der schnellen Ausfiihrung zu Feldversuchen besonders geeignet und ge­
stattet innerhalb kurzer Zeit eine sehr groBe Anzahl der Blatter ver­
schiedener Pflanzen zu untersuchen. Doch ist es kaum wahrscheinlich, 
daB die Infiltrationsmethode so feine quantitative Unterschiede im 
Offnungszustande der Spaltoffnungen anzeigt, wie es anfanglich an­
genommen wurde. Dies hatte nur dann der Fall sein konnen, wenn das 
Durchdringen eines jeden Indicators nur durch den Offnungsgrad der 
Spalte bestimmt ware. In Wirklichkeit spielen aber hierbei auch andere 
Umsta,nae eine hervorragende Rolle. So ist z. B. nach URSPRUNG3 das 
Eindringen einer Fliissigkeit von ihrer Oberfla,chenspannung und der 
Fahigkeit benetzungshemmende Stoffe zu losen abhangig. Ala be­
netzungshemmende Stoffe kommen fettige und wachsart~ge Verbin­
dungen, sowie adharierende Gasschichten in Betracht. 

In. einigen Fallen, namentlich bei Blattern, welche Spaltoffnungen 
nur auf einer Seite fiihren, wird die Infiltration bei Benetzung einer 
groBen Flache dadurch verhindert, daB die in den Intercellularen vor­
handene Luft nicht verdrangt werden kann. Um diesen trbelstand nach 
Moglichkeit zu beseitigen, ist es notwendig, immer nur geringe Blatt­
{lachen zu benetzen. In anderen Fallen kann es im Gegenteil vorkom­
men, daB ein Blatt beim Eindringen des Indicators durch die wenigen 
geoffneten Spalten vollkommen infiltriert wird, obgleich ein Teil der 
Spaltoffnungen geschlossen bleibt. Daher ist die Infiltrationsmethode 
besonders fUr solche Blatter geeignet, welche netzartige und scharf 
hervortretende Nerven haben. Die Intercellularen solcher Blatter sind 
meistens in vereinzelte Raume getrennt, wobei der trbergang der infil­
trierenden Fliissigkeit von Raum zu Raum auf groBe Schwierigkeiten 
stoBt. 

Nach dem oben Erorterten ist ersichtlich, daB die Infiltrations­
methode in quantitativer Hinsicht wohl nur als eine annahernde Schat­
zung verwendet werden kann, wobei nicht die Natur der verwendeten 
Fliissigkeit, sondern die Geschwindigkeit der Infiltration und die GroBe 
der nach einer bestimmten Wirkungszeit infiltrierten Gebiete des Blat­
tes als Grundlagen der Beurteilung des Offnungszustandes der Spalt-
offnungen dienen. . 

Fiir solche Blatter, welche durch dichte Behaarung das Erkennen 
der Infiltration erschweren, wurden gefarbte Fliissigkeiten vorgeschla-

1 STEIN, E.: Ber. dtsch. bot. Ges. 30, 66 (1912). 
2 DIETRICH, M.: Jb. Bot. 6f), 28 (1925). 
3 URSl'RUNG, A.: Beih. z. Bot. Zbl. 41, 15 (1925). 
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gen. Bei der Infiltration entstehen hierbei gefarbte Flecken, die selbst 
aus der Ferne gut sichtbar sind. WEBERl verwendet gasformigen Am­
moniak, der durch offene Spalten eindringt, das Blattparenchym ab­
totet und braun farbt. Die antocyanhaltigen roten Blatter werden blau 
gefarbt und eignen sich also besonders gut zu derartigen Versuchen. Bei 
nicht antocyanhaltigen Blattern scheint hingegen die ammoniakalische 
Probe nicht immer deutliche Resultate zu liefern. 

Einige Forscher haben eine Infiltration der Blatter mit Wasser nach 
Evakuieren der Intercellularen benutzt 2. Beim Evakuieren wird die 
Luft in Form von kleinen Blaschen ausgesaugt. Wird dann der auBere 
Druck wieder hergestellt, so dringt das Wasser durch die Spaltoffnungen 
hinein. Es ist selbstverstandlich notwendig, die Messungen schnell aus­
zufiihren, da die Spannungsverhaltnisse zwischen den SchlieBzellen und 
den Epidermis- bzw. Parenchymzellen gegen Anderungen der Wasser­
bilanz sehr empfindlich sind. Auch ist es hier besonders schwer zu be­
urteilen, ob die groBeren Infiltrationsflachen 
nicht durch seitliche Verbreitung des Was­
sers entstanden sind. Vberhaupt ist es zwei­
felhaft, ob die Infiltration mit Wasser unter 
vermindertem Druck irgendwelche Vorteile 
gewahrt gegeniiber der Infiltration mit or­
ganischen Fliissigkeiten unter gewohnlichem 
Druck. 

Zusammenfassend ist der SchluB zu 
ziehen, daB die Infiltrationsmethode kein 
quantitatives Verfahren darstellt 3 , doch ist 
sie als Schatzung wertvoll, da es in manchen 
Fallen von Mchster Wichtigkeit ist, festzu­
stellen, ob die Spaltoffnungen iiberhaupt Abb.21. Porometer. Erklltrung 

im Text. (Nach F. DARWIN.) 
offen oder geschlossen sind. 1Jbrigens sind 
auch die anderen oben beschriebenen Methoden hochstens als Schat­
zungen anzusehen. 

Das einzige quantitative Verfahren ist vielleicht die Porometer­
methode, die aber ziemlich umstandlich ist, nur mit einzelnen Blattern 
in Anwendung kommt und sich zu Feldversuchen nicht sehr gut eignet. 
Das von F. DARWIN U. PERTZ4 konstruierte Porometer hat den Zweck, 
den Offnungszustand der Stomata nach der Geschwindigkeit der Luft­
diffusion durch die Epidermis zu messen. Der wichtigste Teil des Poro­
meters (Abb. 21) ist das glockenformige Rohr G, das mittels eines geeig­
neten Leims oder Kitts der Epidermis des Blattes angeschlossen wird. 
Das andere Ende dieses Rohres ist mittels eines Gummischlauchs mit 

1 WEBER, F.: Ber. dtsoh. bot. Ges. 84, 174 (1916). 
2 NEGER, F. W.: Ebenda 80, 179 (1912). - LUNDEGARDH, H.: Der Kreislauf 

der Kohlensaure in der Natur. 1924. - Bo¥sEN-JENsEN, P.: Planta (Berl.) 6, 
456 (1928). 

3 Vgl. dazu auoh SCHORN, M.: Jb. Bot. 71, 783 (1929). 
4 DARWIN, F. a. D. F. N. PERTZ: Proo. roy. Soo. Lond. 84, 136 (1911). 

10* 
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dem einen der beiden kurzen Schenkel des T-Rohres T verbunden. Der 
andere kurze Schenkel Q wird auch mit einem durch Klemme verschlosse­
nen Gtimmischlauch versehen und der lange Schenkel ins Wasser gestellt. 

Durch den mit Gummischlauch und Klemme versetzten Schenkel des 
Porometers hebt man die Wassersaule im senkrechten Schenkel auf eine 
bestimmte Rohe und verschlieBt den Schlauch. Sind die Spalten der 
Stomata offen, so tritt wegen des entstandenen Druckgefalles Luft aus 
dem Blatt in das anliegende Rohr ein, was ein allma,hliches Sinken des 
Wasserniveaus im senkrechten Schenkel zur Folge hat. Die Zeit, welche 
dazu erforderlich ist, daB der Meniscus eine bestimmte Strecke im senk­
rechten Rohr zurUcklegt, kann offenbar als MaB der durchschnittlichen 
Weite der Spalten dienen, da die Geschwindigkeit der Luftfiltration 

Abb. 22. Selbstregistrierendes Porometer. Erkliirung im Text. (Nach LAIDLAW u. KNIGHT.) 

durch die vorhandenen Widersta,nde bestimmt wird, diese aber von der 
Weite der Spalten abhangen. Bei vollkommen geschlossenen Spalten 
bleibt der Meniscus unbeweglich, da die Wassersa,ule durch den tJber­
druck der atmospharischen Luft festgehalten wird. KNIGHTl hat einige 
Verbesserungen des Porometers eingefiihrt, die das Prinzip des Appa­
rates nicht vera,ndern und daher hier nicht beschrieben zu werden 
brauchen. Weitere Modifikationen wurden von LEICK 2, sowie von 
IlAMORAK u. LUBYNSKYJ3 angegeben. Auch selbstregistrierende Appa­
rate wurden von einigen Forschern verwendet: Das Modell von LAIDLAW 
u. KNIGHT4 ist auf der Abb. 22 dargestellt. Gist ein Trichter fiir Wasser­
einfiillung, F der Dreiweghahn, E das Ende des Siphonrohres, aus weI­
chem beim Sinken der Wassersa,ule das Wasser herausflieBt; Rein weit-

1 KNIGHT, R. C.: New Phytologist 14, 212 (1915). 
2 LEICK, E.: Ber. dtsch. bot. Ges. 41), 43 (1928). 
3 HAMORAK, N. u. M. LUBYNSKWJ: Planta (Berl.) 9, 639 (1930). 
4 LAIDLAW, C. G. P. a. R. C. KNIGHT: Ann. of Bot. 30,47 (1916). 
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lumiges Glasrohr, an der Innenseite mit feuchtem Papier -bekleidet, um 
das aus E herausflieBende Wasser gegen Dampfabgabe zu schiitzen. 
H ist eine Glimmerscheibe, die mit der Schraube K festgehalten wird, 
L ist ein Platindraht, dessen senkrecht umgebogenes Ende mit dem im 
Rohr M befindlichen Quecksilber in Kontakt kommen kann. 

Ein von E sich abreiBender Tropfen driickt die Glimmerscheibe et­
was nach unten, wodurch fiir eine kurze Zeit Kontakt zwischen L und 
M entsteht, der Strom geschlossen und die Bewegung einer magnetischen 
Feder auf einer Registriertrommel bewerkstelligt wird. Auch eine an­
dere Modifikation desselben Apparates wurde spa,terhin von KNIGHTl 

beschrieben. 
Die moglichen Fehlerquellen der porometrischen Methode sind die 

folgenden: 1. Die Fixierung der Porometerkammer kann Reizwirkungen 
auf die Spaltoffnungen bewirken. 2. Die Lichtverhaltnisse des poro­
metrierten Blattabschnittes konnen sich unter Umsta,nden von den­
jenigen der anderen Blatteile unterscheiden. 3. Infolge der Druck­
differenz des durch die Porometerkammer hindurchziehenden Luft­
stromes kann eine Kriimmung der Blattlamina eintreten, was eine Be­
schleunigung des Wasserstromes bewirken diirfte. Dieser Fehler kann 
durch Verwendung kleiner Saugdrucke auf ein Minimum reduziert wer­
den2 • 4. Die Transpirationsverhaltnisse konnen durch Luftsaugung ver­
a,ndert werden, was auf den Zustand der Stomata einwirken diirfte 3 • 

Dieser Umstand muB bei den porometrischen Versuchen beriicksichtigt 
werden. 5. SchlieBlich muB bemerkt werden, daB zu porometrischen 
Bestimmungen nur Bla,tter mit einem einheitlichen Intercellularraum 
sich gut eignen4. HAMORAK u. LUBYNSKYJo betonen mit Recht, daB 
durch die porometrische Methode nicht die durchschnittliche Spalt­
offnungsweite, sondern in direkter Weise nur die Luftwegigkeit der 
BIa.tter bestimmt wird. Man versucht die Spaltoffnungsweite aus den 
Angaben des Porometers gewohnlich in der Weise zu berechnen, daB man 
die Diffusion des Wasserdampfes aus den Spaltoffnungen ala gleich der 
Quadratwurzel der Bewegungsgeschwindigkeit des Wassermeniscus an­
nimmt. Doch ist diese Berechnung nach BACHM.ANN6 nicht einwandfrei. 
Es kann hier darauf nicht na,her eingegangen werden. Einzelheiten sind 
in der Originalmitteilung BACHM.ANNS nachzusehen. 

Nach DARWIN (a. a. 0.) und KNIGHT (a. a. 0.) konnen zwar die oben 
erwahnten Fehlerquellen der Methode beseitigt werden, aber durch 
solche MaBnahmen, welche die Verwendung der porometrischen Me­
thode bei Feldversuchen wesentlich erschweren. Die genannte Methode 
ist alao ala eine Laboratoriumsmethode zu betrachten, die sich dabei 
mehr zu Untersuchungen iiber den EinfluB verschiedener Faktoren auf 

1 KNIGHT, R. C.: Ann. of Bot. 36, 361 (1922). 
2 KNIGHT, R. C.: Ann. of Bot. 30, 57 (1916). 
3 KNIGHT, R. C.: a. a. O. - VON SLOGTEREN, E.: Diss. Groningen 1917. 
* DARWIN, F.: Philos. Trans. roy. Soc. Lond. 207,413 (1916). 
5 HAl.\:[ORAK, N. U. M. LUBYNSKYJ: Planta (Berl.) 9, 639 (1930). 
G BACHMANN, T.: Jb. Bot. 61, 372 (1922). 
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eine und dieselbe Pflanze, als zu vergleichenden Untersuchungen iiber 
verschiedene Pflanzen eignet. 

Del' Einflu~ vel'schiedener Faktoren auf den 01fnungszustand 
del' Spalto1fnungen. Bereits altere Forscher haben beobachtet, daB 
Licht eine starke Wirkung auf den Zustand der Stomata ausiibt: die 
Spalten offnen sich im Lichte und schlieBen sich in der Dunkelheit. 
Friiher erklarte man dieses Verhalten ausschlieBlich durch die photo­
synthetische Arbeit der chlorophyllhaltigen SchlieBzellen, die am Lichte 
osmotisch wirksame Zuckerarten aufbauen und hierdurch ihren Turgor 
erhohen sollen. Diese Erklarung ist heutzutage als iiberholt anzusehen. 
Die von ILJIN (a. a. 0.) und anderen nachgewiesenen plotzlichen enorm 
starken Schwankungen des osmotischen Wertes derSchlieBzellen sind wohl 
nur durch Fermentwirkungen hervorgerufen. Auch hat KUMMLERI dar­
getan, daB die chlorophyllfreien SchlieBzellen sich ebenso wie die chloro­
phyllhaltigen verhalten. Die Einwirkung des Lichtes wird also gegen­
wartig als eine Reiz,virkung gedeutet 2. Nach LOFTFIELD3 iibt selbst 
der Mondschein eine Wirkung auf die Spaltoffnungen aus, obgleich der­
selbe zu einer CO 2-Assimilation bekanntlich nicht ausreicht. Nach 
LINDSBAUER (a. a. 0.) existiert ein Optimum der Beleuchtung: ist das 
Licht zu stark, so tritt ein SchlieBen der Spalt6ffnungen ein. Diese Be­
obachtung ist ebenfalls am wahrscheinlichsten als eine Reizwirkung zu 
deuten. Das Offnen und SchlieBen der Spaltoffnungen unter dem Ein­
fluB des Lichtes erfolgt allmahlich und trage. Diese Bemerkung betrifft 
besonders das SchlieBen der Spalten. Die neuesten Untersuchungen 
von ST.ALFELT4 und PAETZ5 sprechen jedoch gegen die Annahme, daB 
Licht eine katalytische oder auslosende Wirkung ausiibt. Interessant 
ist die Beo bachtung von PAETZ, daB die wirklich chlorophyllfreien SchlieB­
zellen der panaschierten Ca la di um -Blatter keine "Lichtreaktion" 
zeigen. Bei CO2 -AbschluB war die Spaltweite durchschnittlich geringer 
als bei der CO2 -Assimilation, und nur die vom Chlorophyll stark absor­
bierbaren Strahlen erwiesen sich als wirksam. Dies ist aus der folgen­
den Tabelle zu ersehen: 

Wirkungsverhaltnisse bei gleichen Intensitaten der einzelnen 
Spektral bezir ke. 

Material Rot gleich 100 gesetzt 
Rot Grlin I Grlin II 

Tradescantia fluminensis 100 7,8 
Oxalis lasiandra 100 0,47 10,4 
Zea Mays 100 8,8 
Opuntia coccinellifera 100 20,7 

1 KUMMLER, A.: Ebenda 61, 610 (1922). 
2 LINDSBA.UER, K.: Flora (Jena) 109, 100 (1916). 
3 LOFTFIELD, J. V.: Carnegie Inst. Washington, Publ. 314 (1921). 
4 ST.ALFELT, M. G.: Flora (Jena) 121, 236 (1927). 
5 PA.ETZ, K. W.: Planta (Berl.) 10,611 (1930). 

Elan 

51,2 
61,5 
69,0 
46,7 
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DaB bier eine direkte Lichtwirkung vorliegt, hat KERLl in Versuchen 
dargetan, in welchen anderweitige Einwirkungen nach Moglichkeit ver­
hindert waren. 

Bei Wassermangel, also beim Welken der Blatter, werden die Spalt­
offnungen in der Regel geschlossen2 • Doch sind auch zahlreiche Aus­
nahmen von dieser Regel zu verzeichnen. 1m direkten Sonnenlichte 
konnen z. B. die Blatter vollkommen eintrocknen, ohne daB ein SchlieBen 
der Spalten eintritt 3. Dem SchlieBen geht gewohnlich beim Welken eine 
Periode voraus, wo die Spalten iiberma.Big geoffnet sind4 • Auch hier 
haben wir also mit einer komplizierten Erscheinung zu tun. STlLFELT5 
kommt auf Grund seiner ausgedehnten Beobachtungen zum SchluB, 
daB ein optimaler Wassergehalt existiert, bei welchem die Spannungs­
verha,ltnisse keine Rolle spielen und der Offnungszustand der Spalten 
nur durch Licht beeinfluBt wird. Oberhalb und unterhalb des optimalen 
Wassergehaltes sind die Spalten weniger geoffnet. Doch wirkt der 
Wasserentzug auf voll turgescente Bla,tter derart, daB die Spaltoffnungen 
geoffnet werden, wonach erst bei weiterem Wasserverlust ein SchlieBen 
eintritt. -oberhaupt existiert nach STA.LFELT ein bestimmter Grad der 
Entwasserung, bei welchem immer ein SchlieBen der Spaltoffnungen 
stattfindet. Diese Schwelle ist bei verscbiedenen Pflanzen ungleich und 
steht moglicherweise mit ihrer Diirreresistenz im Zusammenhange. 

lr.rrN6 hat in zahlreichen Versuchen beobachtet, daB der Sta,rkeauf­
bau in den SchlieBzellen unter dem EinfluB eines erheblichen Wasserver­
lustes sistiert wird. Hierdurch geht aber die Fa,higkeit der Zellen, ihren 
Turgor schnell zu vera,ndern, v~rloren und somit wird die Regulierung 
des Offnungszustandes verhii:tdert. 

Aus allen diesen Tatsachen ist ersichtlich, daB der EinfluB des 
Wassermangels, ebenso wie die Lichtwirkung eine komplizierte Er­
scheinung darstellt, wobei auch Reizwirkungen mitbeteiligt sind. 

Bei Temperatursteigerung werden die Bewegungen der SchlieBzellen 
im allgemeinen beschleunigt. LOFTFIELD7 hat gefunden, daB der Tempe­
raturkoeffizient der Bewegungen der SchlieBzellen die fUr die meisten 
chemischen Reaktionen normale GroBe besitzt. W ASSILlEW8 hat bei 
30--400 und reichlicher Wasserversorgung der Pflanzen ein 
weites Offnen der Spalten beobachtet. Bei Wassermangel und nament­
lich in trockener Luft findet bei hohen Temperaturen die folgende Er-

1 KERL, H. W.: Diss. Koln 1929. 
2 Die reiohe Literatur tiber diesen Gegenstand ist bei BURGERSTEIN: Die 

Transpiration der Pflanzen, 1904-1920-1925, naohzusehen. 
3 ILJIN, W.: Arb. naturforsoh. Ges. St. Petersburg 42, 361 (1911). - Mo­

LISOH, H.: Z. Bot. 4, 106 (1912) u. a. - Die unveroffentliohten Beobaohtungen 
deli! Verfassers dieses Buohes bestatigen diese Angaben. 

4 DARWIN, F. : Philos. Trans. roy. Soo. Lond. 190, 531 (1899). - LAIDLAW, 
C. G. a. R. C. KNIGHT: Ann. of Bot. 30,47 (1916). 

:; STA.LFELT, M. G.: Planta (Ber!.) 8, 287 (1929). 
6 ILJIN, W.: Jb. Bot. 61, 670 (1922). 
7 LOFTFIELD, J. V.: Carnegie lnst. Washington, Pub!. 314 (1921). 
8 WASSlLIEW, I.: Nordkauk. Assoo. wiss. Forsohnngsinst. 7,63 (1927) (russ.). 
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scheinung stattI: die Starke verschwindet vollkommen und der Turgor­
druck wachst auBerordentlich. Die Spalte offnet sich so weit, daB der 
gesamte Spaltoffnungsapparat regulationsunfahig wird. Die Pflanze 
verliert in kiirzester Zeit sehr viel Wasser, erreicht den Zustand von 
"permanent wilting" und geht ein. Durch diesen Umstand erklart 
ZALENSKI den vernichtenden EinfluB der heiBen trockenen Ostwinde, 
welche in Zentralasien und OstruBland eine ziemlich haufige Erschei­
nung darstellen. Da die Regulierbarkeit des Spaltoffnungsapparates 
nach ZALENSKI bei verschiedenen Pflanzen nicht bei derselben Tempe­
ratur verloren geht, so glaubt der genannte Forscher schlieBen zu durfen, 
daB die von ihm wahrgenommene Erscheinung mit der Diirrerestisenz 
verschiedener Pflanzen im Zusammenhange steht.· 

Eine sehr interessante Beobachtung bezuglich der Einwirkung von 
Ionen der Mineralsalze auf den Offnungszustand der Spaltoffnungen hat 

Abb. 23. Spalti:iffnnng von T u Ii p a. Links normale Spalt­
weite. Rechts StarkeHisung und Zerstorung der SchlieBzellen 
durch anomale Clffnungsweite der Spalte unter dem Ein-

fluB von Amylas~. (Nach A. RICHTER.) 

ILJIN2 gemacht. In hyper­
tonischen SalzlOsungen tritt 
zuerst . Plasmolyse ein, die 
nach ganz kurzer Zeit durch 
einen Zustand starken Tur­
gors ersetzt wird, wo bei die 
Spalten sich weit offnen. 
Nun zeigte es sich, daB ein­
wertige Kationen in die 
SchlieBzellen schnell ein­
dringen und die Starkehy­
drolyse stark stimulieren. 
Die Anionen der Mineral­
sauren sind inaktiv, die An­
ionen der Essigsaure und der 
Citronensaure hingegen sehr 

aktiv. Die zweiwertigen Kationen sind Antagonisten der einwertigen. 
Dies spricht zugunsten del' Annahme, daB Mineralionen auch im Vorgange 
der Regulierung .des Offnungszustandes der Spaltoffnungen eine hervor­
ragende Rolle spielen (vgl. dazu Bd. 1, S.258f£'). Die Angaben ILJINS 
wurden von WEBER3 bestatigt. ILJIN glaubt schlieBen zu diirfen, daB 
die von fum beschriebenen Erscheinungen die schadliche Wirkung der 
stark salzhaltigen Boden auf die Vegetation erklaren. Doch haben 
wir hier wohl mit noch komplizierteren Vorgangen zu tun, die nicht nur 
die Funktion des Spaltoffnungsapparates, sondeI'll den gesamten Was­
serhaushalt del' Pflanze beeinflussen. 

Interessant ist auch die folgende Beobachtung A. RICHTERS4. Unter 
dem EinfluB eines Diastasepraparats erfolgt eine schnelle Starkehydro-

1 ZALENSKI, W.: Arb.landw. Versuchsanst. Saratow 3,1 (1921) (russ.). 
2 ILJIN, W.: Biochem. Z. 132,492,511,525 (1922). 
3 WEBER, FR.: Osterr. bot. Z. 1923,43. - Etwas komplizierter gestaltet sich 

der Sachverhalt nach ARENDS: Planta (Berl.) 1,84 (1925). 
4 RICHTER, A.: J. russ. bot. Ges. 2,61 (1918) (russ.). 
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lyse und ein ebenso weites Offnen der Spalten, wie es in spateren Ver­
suchen ZALENSKIS iiber den EinfluB der trockenen Hitze und des trocke­
nen Nebels (siehe oben) beobachtet wurde, und zwar mit demselben 
Resultat: der Apparat wird durch Verlust der Regulation zerstort 
(Abb.23). Auf Grund der Resultate lr.nNs konnte man annehmen, daB 
nicht Diastase selbst, sondern die im Diastasepraparat enthaltenen SaIze 
in die SchlieBzellen eindringen und dort die Starkehydrolyse durch die in 
denZellen bereits vorhandeneDiastase beschleunigen. Dochscheinen die 
SaIze eine derart anormale Weite der Spalten nicht bewirken zu konnen; 
anderseits sprechen verschiedene Beobachtungen dafiir, daB MaIz­
diastase und Takadiastase solche Membranen wie Kollodium und Tier­
blase permeieren. Daher ist es sehr wahrscheinlich, daB in RICHTERS 
Versuchen namentlich das Ferment selbst in die SchlieBzellen gelangte. 
Somit sprechen diese Resultate ganz eindeutig fiir die Fermenttheorie 
der Regulation des Offnungszustandes der Spaltoffnungen. 

Betrachten wir nun das Verhalten der Spaltoffnungen unter natiir­
lichen Bedingungen. Es wird meistens angenommen, daB die Spalt­
offnungen am Tage offen, in der Nacht aber geschlossen bleiben, was als 
eine unmittelbare Folge der Lichtwirkung anzusehen ware. Doch gibt 
es zahlreiche Ausnahmen von dieser Regel. So hat STAHL! gefunden, 
daB etwa bei der Hli,lfte der von ihm untersuchten mitteleuropaischen 
Pflanzenarten die Spaltoffnungen in der Nacht offen bleiben. Selbst 
in den Tropen sind die Spaltoffnungen vieler Pflanzen in der Nacht 
offen2. Die unveroffentlichten Messungen des Verfassers dieses Buches 
zeigen, daB in den hellen Nachten in Juni und Juli die meisten Pflanzen 
in Peterhof (600 Nordbreite) ihre Spaltoffnungen offen halten. Nur bei 
auBergewohnlicher N achtkii.1te wurden SchlieBbewegungen wahrgenom­
men. An der Kiiste des Eismeeres bleiben die Spalten bei samtlichen 
einheimischen Pflanzen wahrend des Polartages weit offen, und die 
SchlieBzellen fiihren iiberhaupt keine Bewegungen aus, obgleich die 
Temperatur in den "Nachtstunden" selbst im Juli nicht selten auf 40 

sinkt 3 • Nur im Anfang August sind schwache Bewegungen der SchlieB­
zellen bemerkbar; von einem SchlieBen der Spalten kann aber auch dann 
nicht die Rede sein. 

Viele Forscher weisen darauf hin, daB bestimmte ·Pflanzen auch 
wahrend derTageszeit ihreSpaltOffnungen periodisch offnen undschlieBen. 
N amentlich in trockenen heiBen Gegenden sollen einige Pflanzen ihre 
Spaltoffnungen wahrend der heiBesten Stunden geschlossen halten 4 ; bei 
extremen Verhaltnissen bleiben die Spalten nur in den friihesten Vor­
mittagstunden offen. 

LOFTFIELD5 hat ausfiihrliche Untersuchungen iiber den Offnungs-

1 STAHL, E.: Flora (Jena) 113, 1 (1919) . 
. 2 VON FABER, F. C.: Jb. Bot. 56, 197 (1915). 

3 KOSTY.TSCHEW, S., TSCHESNOKOV, W. u. K. BAZYRINA: Planta (Berl.) 11, 
160 (1930). 

4 ILJIN, W.U.M.SABININA: Arb.naturforsch. Ges. Petersburg 66,69 (1917). 
-MAXIMOW, N.: Arb. Bot. Garten Tiflis 19, 23 (1917) u. a. 

5 LOFTFIELD, J. V.: Carnegie Inst. Washington, Publ. 314 (1921). 
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zustand der Spaltoffnungen bei verschiedenartigen wildwachsenden 
Pflanzen und Kulturpflanzen veroffentlicht. In diesen Versuchen wurde 
nicht nur die Luftfeuchtigkeit, sondern auch die Bodenfeuchtigkeit ge­
messen. Zur Messung der Spaltoffnungen diente meistens die LLOYDSche 
mikroskopische Methode. Die untersuchten Pflanzen teilt LOFTFIELD 
in drei Gruppen ein. Die erste Gruppe bilden die Gramineen, bei 
denen die Spaltoffnungen in der Nacht bei beliebigen auBeren Verhalt­
nissen geschlossen bleiben. Aber auch in den Tagesstunden werden die 
Spalt6ffnungen der Gramineen bei groBer Trockenheit, z. B. im 
Steppenklima nur fiir kurze Zeit (von 5 bis etwa 10 Uhr vormittags) 
geoffnet, wobei die Spaltweite nur 10-20 vH der maximalen Weite 
erreicht. Die zweite Gruppe bilden nach LOFTFIELD die dunnblatterigen 
Mesophyten, deren Spalt6ffnungen am Tage offen, in der Nacht aber 
geschlossen sind. Das Offnen und SchlieBen der Spalten solI sich lang­
sam wahrend des ganzen Tages vollziehen. Auch diese Pflanzen schlieBen 
ihre Spalten bei groBer Trockenheit in den heiBesten Tagesstunden; 
dann offnen sich aber die Spalten in der Nacht. 

In die dritte Gruppe gehOren Kartoffel und einige dickblatterige 
Pflanzen. Bei gunstigen Verhaltnissen sind die Spalt6ffnungen dieser 
Pflanzen Tag und Nacht offen, bei ungunstigen Verhaltnissen solI aber 
ein SchlieBen der Spaltoffnungen zuerst in den spaten Nachmittags­
stunden stattfinden und bei andauernder Trockenheit sich auch auf die 
fruheren Nachmittagsstunden verbreiten. 

Diese Angaben LOFTFIELDS werden von vielen Forschern zitiert, weil 
dieselben auf Grund von zahlreichen Beobachtungen aufgestellt worden 
waren. Sie sind auch vielleicht fiir die untersuchten Gegend und Klima 
richtig, konnen aber keineswegs allgemeine Gultigkeit beanspruchen. In 
seiner eingehenden Arbeit kommt KERLI zum SchluB, daB die LOFT­
FIELDSchen Typen nicht existieren, da streng genommen jeder Typus 
als "veranderliches Wetter-Typus" gelten muB. Der groBte Teil der 
von KERL untersuchten Freilandpflanzen zeigte ein vollig unregel­
maBiges Verhalten der Stomatabewegung. Auf Grund eigener Beob­
achtungen mit einer groBen Anzahl verschiedener Pflanzen, welche bei 
ungleichen klimatischen Verhaltnissen zu Untersuchungen uber Photo­
synthese unter natiirlichen Bedingungen verwendet waren, kommt der 
Verfasser dieses Buches zu derselben SchluBfolgerung. 1m besonderen 
ist darauf hinzuweisen, daB Gramineen im auBerordentlich heiBen 
und trockenen Klima Zentralasiens sich nicht derartig verhielten, wie es 
nach LOFTFIELD der Fall sein sollte. Nicht nur hielten sie auf berieselten 
Boden ihre Spaltoffnungen, im Gegensatz zu einigen anderen Pflanzen, 
im Verlaufe samtlicher Tagesstunden offen, sondern verhielt sich die 
Graminee Aristida pennata in del' transkaspischen Sandwiiste 
unter Durrebedingungen, die sonst vielleicht nUl' in Sahara erreicht 
werden, ganz verschieden von samtlichen anderen Wustenpflanzen, 
welche ihre Spaltoffnungen nur in den fruhen V ormittagsstunden offen 

1 KERL, H. W.: Diss. Kiiln 1929. 
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hielten. Bei Aristida blieben hingegen die Spalten im Verlaufe des 
ganzen Tages offen, was sich dadurch dokumentieren lieB, daB die 
Photosynthese diesel' Pflanze, zum Unterschied von den anderen Nach­
barpflanzen, den ganzen Tag hindurch fortdauerte. Bei Aesculus 
ist hingegen del' Offnungszustand del' Spaltoffnungen vom herrschenden 
Wetter in hohem Grade abhangig1 . 

Zusammenfassend ist also del' SchluB zu ziehen, daB die Spalt­
offnungen del' Freilandpflanzen sich unregelmli.Big verhalten und von 
einer Feststellung bestimmter RegelmaBigkeiten vorlaufig noch nicht 
die Rede sein kann. 

Der Einfl~ von Aufienfaktoren auf die Transpiration. Bevor 
wir zur Besprechung del' regulatorischen Rolle del' Spaltoffnungen im 
Vorgange del' Transpiration ubergehen, mussen die den genannten Vor­
gang in erster Linie beeinflussenden meteorologischen Faktoren und 
deren Wirkung dargelegt werden. 

Del' EinfluB des Was·sergehaltes del' Luft und del' Pflanze. 
Die Transpiration ist ein physikalischer Vorgang, del' VOl' allem durch 
die allgemeinen Gesetze del' Evaporation bestimmt wird. Letztere wird 
durch die wohlbekannte Formel DALTONS dargestellt: 

760 
V = K . (F - f)· p' s, 

wo K del' Evaporationskoeffizient, F del' Dampfdruck bei Dampf­
sattigung und del' Temperatur del' sich verdunstenden Flussigkeit, f del' 
beobachtete Dampfdruck, P del' beobachtete Luftdruck und S die 
evaporierende Flache darstellt. Oben wurde bereits darauf hingewiesen, 
daB bei einer Evaporation nicht von del' freien Wasserflache, sondern 
von einer multiperforierten Membran eine entsprechende Korrektur del' 
GroBe von S eingefiihrt werden muB. AuBerdem ist die Form del' eva­
porierenden Flache von Belang, und zwar namentlich in bewegter Luft 
(siehe oben). Es ist leicht begreiflich, daB die bewegte Luft dem Rande 
del' evaporierenden Flache eine groBere Wassermenge entnimmt als dem 
mittleren Teil, del' mit einer feuchteren Luft in Beruhrung kommt. Da­
her ist es nicht gleichgiiltig, ob ein evaporierendes Rechteck seiner 
Lange odeI' seiner Breite nach in del' Richtung des Windes liegt, da del' 
Grad del' Dampfsattigung, d. i. die GroBe von f in beiden Fallen nicht 
eine und dieselbe ist. Diese bestimmt abel' in erster Linie die Evapora­
tionsgroBe, wie aus del' Formel ohne weiteres zu ersehen ist. Auch die 
Transpiration del' Laubblatter geht parallel mit dem Dampfdruckdefizit 
F-f. Die Dampfsattigung ist offenbar von del' Temperatur abhangig; 
letztere beeinfluBt daher die Transpiration in hohem Grade, woruber 
noch weiter unten die Rede sein wird. 

DaB die TranspirationsgroBe del' Laubblatter derjenigen del' Eva­
poration einer freien Wasserflache nul' in Ausnahmefallen gleichkommt, 
ist auf die Anwesenheit del' Cuticula zuruckzufuhren. An erwachsenen 
Blattern ist die Epidermis infolge des cuticularen Uberzugs fur Wasser 

1 WEBER, FR.: Osterr. bot. Z. 1923, 43. 
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praktisch impermeabel; bei ganz jungen und bei hygromorphen Pflanzen 
sind aber die AuBenwandungen der Epidermiszellen fiir Wasser bis zu 
einem gewissen Grade durchlassig, da bei diesen Pflanzen die cuticulare 
Schicht entweder ganzlich fehlt, oder schwach entwickelt ist. 

Oben wurde erwahnt, daB wir die cuticulare Transpiration von der 
stomataren zu unterscheiden haben. Nur erstere kann ihrem Wesen 
nach mit der Evaporation einer freien Wasserflache verglichen werden, 
obwohl auch hier die Analogie eine unvollkommene ist. Die feuchte 
Cuticula gibt Wasser in Dampfform in die umgebende Luft ab und 
entnimmt dafur durch Quellung eine entsprechende Wassermenge dem 
darunterliegenden plasmatischen Wandbeleg; das Plasma entnimmt das 
Wasser dem Zellsaft; infolgedessen werden die Epidermiszellen wasser­
armer als die darunterliegenden Parenchymzellen; es entsteht ein Turgor­
gefalle und Wasserbewegung von Zelle zu Zelle, bis ein dynamisches 
Gleichgewicht entsteht. Wir sehen also, daB auch die cuticulare Tran­
spiration einen komplizierten Vorgang darstellt, bei dem Quellung und 
osmotische Krafte mitwirken, was bei der Wasserverdunstung von einer 
freien Wasserflache nicht stattfindet. 

Nach KAMpl besteht keine Beziehung zwischen der Intensitat der 
cuticularen Transpiration und der Dicke del' Cuticula. Es scheint hier 
also in erster Linie die innere Beschaffenheit, d. i. die chemische Zu­
sammensetzung und die Struktur der Cuticula die Hauptrolle zu spielen. 

Die cuticulare Transpiration ist bei den meisten Pflanzen 4-20mal 
schwacher als die stomatare; bei xeromorphen Pflanzen kommt die 
cuticulare Transpiration meistens gar nicht in Betracht, wogegen in 
einigen Ausnahmefallen die cuticulare Transpiration groBer sein kann, 
als die stomatare 2 • Der EinfluB von AuBenfaktoren auf die cuticulare 
Transpiration ist noch sehr unzureichend studiert worden 3 • Nach den 
Resultaten von BUSCAGLIONI u. POLLACI (a. a. 0.) sowie von RUDOLPH 
(a. a. 0.), besitzt die Epidermis Stellen erhOhter Permeabilitat fUr Wasser 
an den Radialwanden und an del' Basis del' Haare. 

Bei del' stomataren Transpiration spielt del' Wassergehalt del' Luft 
eine groBe Rolle im Vorgange des SchlieBens del' Spalten; auch wissen 
wir schon, daB die Bewegungen del' Spaltoffnungen durch Veranderungen 
des Turgors der SchlieBzellen hervorgerufen werden und daB bei einem 
allzu groBen Wasserverlust die Regulation del' Spaltweite verhindert 
wird. 

Del' Zusammenhang zwischen dem Wassergehalt des Bodens und del' 
Wasserversorgung del' Pflanze sowie del' Transpiration, wird weiter unten 
dargelegt werden. 

Del' EinfluB del' Lufttemperatur auBert sich darin, daB bei 
Temperatursteigerung das Dampfdruckdefizit F-f und somit auch die 
Transpiration gesteigert wird. Es ist hier del' Umstand hervorzuheben, 

1 KAMP, H.: Jb. Bot. 72, 403 (1930). 
2 SCHREVE, F.: Oarnegie lnst. Washington, Yearbook 13 (1914). 
3 BUSCAGLIONI, L. e G. POLLACI: Atti 1st. Bot. Pavia, ser. 2, 7 (1901-1902). 

- RUDOLPH, K.: Bot. Archiv 9, 49 (1925). 
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daB die Pflanzen namentlich am Lichte auch in dampfgesattigter Luft 
transpirieren, well bei der Lichtabsorption durch die Chloroplasten eine. 
Uberwarmung der Blatter eintritt (siehe oben), indem nur ein geringer 
Tell des absorbierten Lichtes zur photosynthetischen CO 2-Assimilation 
verwendet, der groBte Teil aber in Warme verwandelt wird. In dampf­
gesattigter Luft wird das vom Blatt in Dampfform abgegebene Wasser 
zwar wieder in fliissige Form verwandelt, doch dauert ein Wasserverlust 
der Blatter immerhin fort. 

Der EinfluB des Lichtes wurde schon langst von mehreren Forschern 
untersucht. Die altere Literatur ist im umfassenden Werke BURGER­
S'l'EINS (a. a. 0.) nachzusehen. Durch Lichtwirkung wird die Transpira­
tion erheblich gesteigert, da das Licht eine Uberwarmung der Blatter 
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Abb.24. Transpiration von Cyperus alternus in monochromatischem Lichte unt! imDunkeln. 
Ausgczogene Linie - Dunkelheit, gestrichelte Linie - - _. blaues Licht, punktierte Linie ...... rotes 

Licht. (Nach L.lw.'U,;"OFF und :tV!. THIELMANN.) 

(siehe oben) herbeifiihrt und ein Offnen der Spaltoffnungen bewirkt. 
WIESNERI zeigte zuerst, daB die blauen Lichtstrahlen die starkste Wir­
kung ausiiben und dieses Resultat wurde alsdann durch mehrere Forscher 
bestatigt2. Diegenauestenneueren Untersuchungen wurden von IWANoFF 
u. THIELMANN3 ausgefiihrt. Diese Forscher kamen zum SchluB, daB die 
Transpiration in blauen Strahlen wohl ein Maximum erreicht, wobei aber 
eine Nachwirkung des Lichtes zweifellos ist. Der Transpirationsgang 
im Dunkeln verlauft nach einer "Rotinduktion" absteigend, nach einer 
"Blauinduktion" aber aufsteigend (Abb. 24). AuBerdem zeigte es sich, 
daB die Transpirationssteigerung im blauen Lichte nur bei lebenden 
Blattern zustande kommt, bei abgetoteten Blattern aber die Transpira-

1 WIESNER, J.: Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. K1. (I) 74, 
477 (1877). 

2 DARWIN, F.: Philos. Trans. roy. Soc. Lond. 190, 531 (1898). - BUSCA­
GLIONI, L. et G. POLLACI: a. a. O. - LECLERC DU SABLON, M.: Rev. gen. Bot. 20, 
49, 104 (1913). 

3 1wANOFF, L. U. M. TmELMANN, : Flora (Jena) 116, 296 (1923). 
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tionsgroBen in blauen und roten Strahlen annahernd die gleichen sind. 
In diesem Zusammenhange muB daran erinnert werden (siehe oben), 
daB der EinfluB des monochromatischen Lichtes speziell auf den Off­
nungszustand der Stomata nach PAETZl ein anderer ist; hier sind die 
Verhaltnisse annahernd dieselben wie bei der Einwirkung des mono­
chromatischen Lichtes auf die CO 2-Assimilation, denn rote Strahlen uben 
eine starkere Wirkung aus, als blaue. Es ist also ersichtlich, daB die 
Lichtwirkung auf die Transpiration keine einfache Erscheinung darstellt. 
Sie kann weder durch Erwarmung des Blattes, noch durch die Beein­
flussung des Offnungszustandes der Stomata allein in erschopfender 
Weise erkla.rt werden. Wahrscheinlich spielt hierbei auch die Steigerung 
der Plasmapermeabilitat unter dem EinfluB des Lichtes eine wichtige 
Rolle. BONNIER u. MANGIN2 haben gefunden, daB auch die Transpira­
tion der Hutpilze durch diffuses Licht gesteigert wird. 

Selbst diffuses Licht steigert die Transpiration um etwa 40 vH. 1m 
direkten Sonnenlichte wird die Transpiration mehrfach intensiver, als 
in der Dunkelheit. 

Mechanische Erschutterungen der Pflanze, ebenso wie bewegte 
Luft, erhOhen ebenfalls die Transpiration, indem durch die genannten Wir­
kungen die dampfgesii.ttigte Luftschicht von der Oberfla.che des Blattes 
entfernt wird. Durch sehr starke Erschutterungen wird allerdings ein 
SchlieBen der Spaltoffnungen bewirkt, was sofort eine bedeutende Ab­
nahme der Transpirationsintensita.t zur Folge hat. In bewegter Luft 
ist auch bei offenen Spalten der Wasserverlust durch ein lebendes Blatt 
meistens geringer, als.derjenige der freien Wasseroberflii.che 3, was auch 
begreiflich ist, da die eigentliche evaporierende Oberfla.che des Blattes 
diejenige der Intercellularen darstellt; die Luft im Innern des Blattes 
ist aber dampfgesattigt und der EinfluB des Windes erstreckt sich nur 
auf die Dampfkuppen an den Spalten der Stomata. Wird das Blatt 
durch die Einwirkung des Windes gebogen, wobei die innere Luft zum 
Tell herausdiffundiert, so ist die Transpirationssteigerung eine bedeuten­
dere. Nach WIESNER'" wird hierbei der Wasserverlust in einigen Fa.llen 
20mal starker als in ruhiger Luft. Eine Abnahme der Transpiration 
in bewegter Luft infolge SchlieBens der Spaltoffnungen haben sowohl 
WIESNER selbst (a. a. 0.), als auch M. A. BROWN0 und BERNBECK6, 
allerdings nur in seltenen Fallen, wahrgenommen. 

Der Tagesverlauf der Transpiration. Da aIle oben erwahnten Fak­
toren unter natlirlichen Bedingungen immer tatig sind, so muB der 
Tagesverlauf der Transpiration ein unregelma.Biger sein. BRIGGS u. 

1 PAETZ, K. W.: Planta (Berl.) 10,611 (1930). 
2 BONNIER, G. et L. MANGIN: .Ann. des Sci. natur., ser.6 (Bot.), 17, 288 

(1884). 
3 BLACKMAN, V. H. a. R. C. KNIGHT:.Ann. of Bot. 31, 217 (1917). - KNIGHT, 

R. C.: Ebenda 31,221,351 (1917). 
4 WIESNER, J.: Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. Kl. (I) 96, 

182 (1887). 
5 BROWN, M. A..: Proc. Iowa A.cad. Sci. 17 (191O). 
6 BERNBECK, 0.: Diss. Bonn 1907. - Flora (Jena) 117,293 (1924). 
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SHANTZl sowie MAXIMOW2 haben Untersuchungen iiber den Tagesverlauf 
der Transpiration bei bestandigen meteorologischen Verhaltnissen, und 
zwar in einer Periode von hellen heiBen Tagen ausgefiihrt. Es ergaben 
sich folgende Resultate. 

Friih am Morgen ist die Transpiration schwach; sie steigt aber rasch 
am Vormittage im Zusammenhange mit Temperaturzunahme undDampf­
druckabnahme und erreicht ein Maximum in den ersten Nachmittags­
stunden, wonach eine schnelle Abnahme der Transpirationsintensitat er­
folgt. Einen ausgepragten EinfluB von inneren Faktoren, die sich im 
Tagesverlaufe der CO 2-Assimilation so deutlich geltend machen, ver­
mochten die Verfasser nicht festzustellen, obgleich verschiedene Pflanzen 
sich unter Umstanden ungleich verhielten. 

In der Nacht war die Transpiration immer sehr schwach: sie betrug 
durchschnittlich 3-5 vH der Transpiration am Tage und konnte also 
praktisch vernachla,ssigt werden. Besonders deutlich wurde die Tran­
spiration durch die Radiation der Sonne beeinfluBt; die Kurven der 
beiden Vorga,nge fallen bei graphischer Darstellung ungefahr zusammen. 
In MAxIMOWS Versuchen lieferten sowohl Xerophyten als Mesophyten 
dieselben Tageskurven der Transpiration, und in der Nacht war die 
Transpiration selbst bei den Xerophyten auBerordentlich schwach 3. Auf­
fallend war hierbei das Verhalten des Atmometers, das zum Unterschiede 
von den lebenden Pflanzen nur einen geringen Unterschied zwischen der 
Evaporation am Tage und in der Nacht anzeigte: am Tage war der 
Wasserverlust nur etwa doppelt so groB, wie bei Nacht. Dieses Resultat 
illustriert den wesentlichsten Unterschied zwischen der Transpiration 
und der rein physikalischen Evaporation: Letzterer Vorgang wird 
durch Licht nur insofern beeinfluBt, als hierbei Temperatursteigerung 
stattfindet. Die Transpiration der lebenden Blattflache wird hingegen 
nach MAxIMOW in erster Linie durch Sonnenstrahlen beherrscht; viel 
schw1l,cher ist die Einwirkung der Lufttrockenheit; noch unbedeutender 
ist die Einwirkung des Windes. MAXIMow betont ausdriicklich, daB 
innere Faktoren in seinen Versuchen ebensowenig wie in Versuchen von 
BRIGGS u. SHANTZ zur Geltung kamen. Der volle Parallelismus zwi­
schen dem Tagesverlaufe der Wasserabgabe und den auBeren Faktoren 
beweist seiner Ansicht nach, daB der Vorgang der Transpiration aus­
schlieBlich von den letzteren abhangt. 

WOTSCHAL und seine Mitarbeiter4 kommen jedoch auf Grund ihrer 
zahlreichen mit groBer Sorgfalt ausgefiihrten Versuche zum SchluB, daB 
der Tagesverlauf der Transpiration nur sehr selten den '!nderungen der 
AuBenfaktoren parallel ist. 1m Gegenteil zeigt die TranspirationsgroBe 
scharfe autonome Schwankungen, die offenbar nur von den nicht naher 
untersuchten inneren Ursachen herriihren konnen. 

1 BRIGGS, L. J. a. H. L. SHANTZ; J. agricult. Res. 5, 583 (1916). 
2 J\iAxrMow, N.; Arb. Bot. Gart. Tiflis 19, 23 (1917) (russ.). 
3 V gl. dazu auch W ASSILIEW, 1.; Nordkaukas. Assoc. wiss. Forschungsinst. 

7,78 (1927) (russ.). 
4 WOTSOHAL, E. u. a.; Tagebuch del! 2. Kongresses d. Russ. Botan. 1926, 

49. - Ders.; Tagebuch des 3. Kongresses, 1928, 368 (russ.). 
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Dieses Bild wird nur bei ausreichender Wasserversorgung der Pflan­
zen beobachtet. Bei Wassermangel tritt wahrend der heiBesten Stunden 
eine deutliche Abnahme der Transpiration ein 1, die bei der Darlegung 
der Wasserbilanz der Pflanzen ausfiihrlicher besprochen werden wird. 
Bei haufig ausgeflihrten Messungen bemerkt man bei einzelnen Pflanzen 
ebenfalls ziemlich scharfe und'nicht leicht erklarliche Schwankungen der 
Transpirationsintensitat 2 • 

Regulationserscheinungen bei der Transpiration. Friiher war die 
Ansicht vorherrschend, daB die Regulierung der Transpiration einzig 
und allein durch die Bewegungen der SpaltOffnungen bewirkt wird. 
Namentlich diese -oberzeugung hat viele Forscher dazu bewogen, die 
Offnungsweite der Spalten quantitativ zu messen und daraus SchluB­
folgerungen liber die TranspirationsgroBe zu ziehen. Die altere Literatur 
liber diesen Gegenstand ist bei BURGERSTEIN nachzusehen. 

LLOYD3 kommt auf Grund seiner eingehenden Untersuchungen zum 
SchluB, daB die Spaltoffnungen bei der Regulierung des Transpirations­
vorganges hochstens nur eine untergeordnete Rolle spielen, indem die 
Transpirationsintensitat und die Spaltoffnungsweite in seinen Versuchen 
durchaus nicht gleichen Schritt hielten. In manchen Fallen ist die Be­
deutung der Spaltoffnungen nach LLOYD vollkommen illusorisch. 
RENNER4 und LOFTFIELD5 auBern sich dahin, daB LLOYD in seiner Kritik 
wohl zu weit gegangen ist. Erstens wird die Transpiration bei offenen 
Spalten selbstverstandlich durch Schwankungen der AuBenfaktoren be­
einfluBt. Daher konnen Schwankungen der Transpirationsintensitat auch 
bei Unbeweglichkeit der SchlieBzellen zustande kommen. Zweitens ware 
es irrig anzunehmen, daB die TranspirationsgroBe der Weite der Spalten 
direkt proportional ist. Dies ist natiirlich nicht der Fall; es mlissen viel­
mehr bedeutende Veranderungen der Spaltweite sich vollziehen, bevor 
die Transpiration hierdurch in merklicher Weise beeinfluBt wird. Ein 
scharfer Unterschied besteht nur zwischen dem Blatte mit offenen und 
mit vollkommen geschlossenen Spalten. Somit ist ersichtlich, daB na­
mentlich sichere qua Ii ta ti v e Bestimmungen des Offnungszustandes der 
Stomata von Interesse sind, da bei geschlossenen Spalten die Transpira­
tion zweifellos sehr stark herabgesetzt wird. Dies wird auch durch die 
Resultate von LIVINGSTON u. BROWN6, SHREVE7, GATES8, MUENSCHER9, 

1 MAXIMTSCHUK, L.: Bull. Zuckertrusts 1923, Nr 6, 21 (russ.). - MINA, I. u. 
A. BUTOWSKI: Ebenda, S.20 (russ.). (Zitiert nach MAxIMOW: Grundlagen der 
Diirreresistenz. 1926 [russ.]). - Vgl. auch ZEMTSCHUZNIKOV, E.: Arb. Versuchs­
stat. des Dons u. Nordkaukasus. Bull. 163 (1924) (russ.). 

2 BLAGOWESTSCHENSKI, A.: Bull. Mittelasiat. Univ. 7, 8 (1924) (russ.). -
SCHRATZ, E.: Jb. Bot. 74, 153 (1931). 

3 LLOYD, F. E.: Carnegie !nst. Washington. Pub!. 82 (1908). 
4 RENNER, 0.: Flora (Jena) 100, 451 (1910). 
5 LOFTFIELD, J. V.: Carnegie lnst. Washington. Publ. 314 (1921). 
6 LIVINGSTON, B. E. a. W. H. BROWN: Bot. Gaz. 03, 309 (1912). 
7 SHREVE, E.: Carnegie !nst. Washington. Pub!. 194 (1914). 
8 GATES,F.C.: Bot. Gaz. 07,445 (1914). 
9 MUENSCHER, W. C.: Amer. J. Bot. 2,449 (1915). 
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MAxIMowl, KNiGH~ und ZEMTSCHUZNIKOV3 bestatigt. LIVINGSTON u. 
BROWN bestimmten immer die relative Transpiration, d. i. das Ver­
haltnis der Transpiration zur Evaporation des Atmometers (einer freien 
feuchten Flache). Oben wurde aber darauf hingewiesen, daB der Be­
griff "relative Transpiration" nicht einwandfrei ist4o • Auf Grund der 
erhaltenen Ergebnisse kommen LIVINGSTON und BROWN zum SchluB, 
daB die regulierende Wirkung der Spaltoffnungen geringfiigig ist. Als 
den Hauptfaktor der Regulierung bezeichnen LIVINGSTON u. BROWN 
die beginnendeEintrocknung ("incipient drying") derBIatter. Bei ma.Bi­
gem Wasserverlust sind die Zellwandungen des Blattparenchyms und 
somit auch die Intercellularra.ume wassergesattigt. Die vollkommen 
dampfgesa.ttigte Luft der Intercellularen kommuniziert durch die Spalt­
offnungen mit der AuBenluft; bei diesen Verhii.ltnissen geht die Tran­
spiration mit der maximalen Geschwindigkeit vor sich. 1m Anfang des 
Welkens wird die Oberflii.che der Blattparenchymzellen trockener und 
die Luft in den Intercellularen nicht dampfgesattigt. Das Dampfdruck­
gefalle und somit die Transpirationsgeschwindigkeit wird also geringer. 
Darin besteht das Wesen des hauptsachlichsten Faktors der Transpira­
tionsregulierung nach LIVINGSTON u. BROWN. 

Nach MAxIMOW (a. a. 0.) spielt aber auch dieser Faktor eine unter­
geordnete Rolle. Der genannte Forscher weist ausdrUcklich darauf hin, 
daB als Hauptfaktor der Regulierung die unzureichende Wasserversor­
gung der Pflanze und das hierdurch verursachte Welken anzusehen ist. 
Dies wird durch die Zahlen der folgenden Tabelle erla.utert .. Diese Zahlen 
zeigen den Transpirationsverlauf beiMais, wobeijedesmal zwei Pflanzen 
unter ganz gleichen auBeren Bedingungen untersucht wurden. Die eine 
Pflanze wurde aber fortwahrend begossen und litt also nicht an Wasser­
mangel. Die andere Pflanze wurde mit Wasser unzureichend versorgt 
und zeigte daher Merkmale eines eintretenden Welkens. . 

Tagesstunden 
Pflanzen 7~9 9~1l I 11~13 I 

13~15 15~17 

Intensitiit der Transpiration 

1. Begossen 51 87 100 106 100 
2. Nicht begossen 50 90 75 52 20 
3. BegoBsen 62 93 100 114 81 
4. Nicht begossen 62 93 90 72 23 
5. Begossen 46 74 100 109 83 
6. Nicht bsgossen 42 78 83 47 31 

Diese Zahlen zeigen ganz deutlich, daB bei nicht begossenen Pflan­
zen in den Vormittagsstunden sich noch kein Wassermangel ge!tend 

1 MAxIMOW, N.: J. russ. bot. Ges.1, 56 (1916) (russ.). -Arb. Bot. Gart. Tiflis 
19,23 (1917) (russ.). 

2 KNIGHT, R. C.: Ann. of Bot. 31, 221, 351 (1917); 36, 361 (1922). 
3 ZEMTSCHUZNIKOV, E.: Arb. Versuchsstat. Don Nachitschevan Bull. 148 

(1923); 163 (1924) (russ.). 
4 Vgl. dazu auch HUBER, B.: Jb. Bot. 64, 1 (1924). 

Kostrtschew-Went, Pflanzenphysioiogie II. 11 
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macht, und die Transpiration dieser Pflanzen derjenigen der begos­
senen gleich ist. Am Nachmittag beginnen aber die nicht begossenen 
Pflanzen infolge Wassermangels zu welken und ihre Transpirations­
groBe sinkt gewaltig. Den Mechanismus von diesem machtigen Regu­
lationsfaktor versucht MAxIM:ow vorlaufig nicht zu bestimmen, glaubt 
aber schlieBen zu diirfen, daB seine Erklarung in den Bedingungen der 
Wasseraufnahme aus dem Boden zu suchen ist. Ware ein Wassermangel 
in den Blattern selbst maBgebend, wie es LIVINGSTON u. BROWN an­
nehmen, so sollte die geringste Transpiration der nicht begossenen 
Pflanzen in den heiBesten Nachmittagsstund~n wahrgenommen werden. 
Gegen Abend sind denn auch die Blatter selbst bei nicht begossenen 
Pflanzen wasserreicher als am Tage. Trotzdem fallt ihre Transpiration 
kontinuierlich. Wir werden zu dieser Frage noch im folgenden Kapitel 
bei der Besprechung des Vorganges der Wasserbewegung in den Lei­
tungsbahnen zuriickkehren: sie steht im Zusammenhange mit der so­
genannten Kohasionstheorie des Saftsteigens. 

1st die Frage nach dem hauptsachlichsten Regulationsmechanismus 
der Transpiration noch nicht gelost, so sind jedenfalls die folgenden 
durch die Resultate der neueren Arbeiten bekraftigten Tatsachen von 
Interesse: die Spaitoffnungen dienen nicht als die einzigen und nicht 
einmal als die hauptsachlichsten regulierenden Apparate im Vorgange 
der Transpiration; es wurden vielmehr neue machtige Faktoren gefun­
den, welche namentlich bei extremen Verhaltnissen die Hauptrolle 
spielen. Es ist also der SchluB zu ziehen, daB die Regulierung der 
Transpiration bei verschiedenen Pflanzen und unter verschiedenartigen 
Bedingungen nicht auf eine und dieselbe Weise vor sich geht. In einigen 
Fallen war ein auffallender Parallelismus zwischen dem Offnungszu­
stande der Stomata und der Transpirationsintensitat gefunden. Solche 
FaIle beschreibt u. a. KNIGHT (a. a. 0.). WASSlLIEW (a. a. 0.) kommt 
auf Grund seiner Untersuchungen iiber verschiedene Weizensorten zum 
SchluB, daB bei nicht diirreresistenten Weizensorten die Regulierung 
der Transpiration durch die Spaltoffnungen bewerkstelligt wird, wo­
gegen bei den diirreresistenten Weizensorten die Wasserzirkulation, das 
einsetzende Welken und wahrscheinlich auch die Anderungen der Per­
meabilitat des Plasmas fiir Wasser bei der Regulierung der Transpira­
tion die HauptroHe spielen. Hierdurch werden die Ansichten der Ver­
treter eindeutiger Gesichtspunkte einigermaBen gemildert, was auch 
dem wahren Sachverhalte vieHeicht am besten entsprechen diirfte. Zu 
denselben SchluBfolgerungen gelangt auch ZEMTSCHUZNIKOV (a. a. 0.). 

Die Wasserbilanz der Pfianze. Aus allem oben Dargelegten ist er­
sichtlich, daB der Wasserumsatz in der Pflanze ein Vorgang ist, der an 
Machtigkeit aHe anderen Kreislaufe der Stoffe mehrfach iibertrifft. Das 
aus dem Boden aufgenommene Wasser gelangt durch das Leitungs­
system des Stengels in die Blatter und entweicht in die Luft in Dampf­
form. Die Wasseraufnahme und die Wasserabgabe sind physiologisch 
selbstandige Vorgange, die durch AuBenfaktoren ungleich beeinfluBt 
sind und daher nicht immer den gleichen Verlauf haben. Doch sind 
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die Mengen des bei der Transpiration abgegebenen Wassers so be­
deutend, daB eine Korrelation zwischen dem genannten Vorgange und 
der Wasseraufnahme unbedingt bestehen muB. Die oben angefiihrten 
Versuchsresultate von MAXThIOW u. SIMONOWA beziiglich der Ge­
schwindigkeit der Wasserabgabe in Prozenten des gesamten Wasser­
vorrats zeigen, daB manche Pflanzen in einer Stunde 80-100 vH (und 
dariiber) ihres gesamten Wasservorrats durch Transpiration verlieren; 
dieser Umstand ist schon an sich geniigend zum Nachweis der Tatsache, 
daB die Transpiration von der Geschwindigkeit der Wasseraufnahme 
unmittelbar abhangt. Die oben dargelegten Resultate MAxIMows be­
weisen in der Tat, daB die Wasseraufnahme durch die Wurzel als der 
machtigste regulierende Faktor im Vorgange der Transpiration anzu­
sehen ist. 

Solange aber der Wasservorrat ausreicht, )<.onnen die beiden Vor­
gange der Wasseraufnahme und der Wasserabgabe zeitlich nicht immer 
gleichen Schritt halten. Dies ist tatsachlich der Fall; die Ausgiebigkeit 
der Transpiration erreicht ein Maximum in den ersten Nachmittags­
stunden und fant gegen Abend. Der Verlauf der aktiven Wasserauf­
nahme aus dem Boden hat einenregelmaBigeren Charakter und die Wurzel 
ist oft nicht in der Lage, in der Periode einer besonders intensiven Tran­
spiration die zur Erhaltung des Gleichgewichtes notwen~gen Wasser­
mengen zu liefern. Infolgedessen muB der Wassergehalt der Pflanze am 
Nachmittage sich vermindern und am Abend wieder zunehmen, da zu 
dieser Zeit die Wasseraufnahme machtiger ist, als die Transpiration. Da­
durch wird nicht nur das Wasserdefizit vollkommen gedeckt, sondern auch 
das iiberschiissige dem Boden entnommene und vom Wurzeldruck ge­
hobene Wasser im Vorgange der Guttation sezerniert. KRASNOSSELSKY­
MAXIMOWl hat schon langst vergleichende Bestimmungen des Wasser­
gehaltes der Blatter ausgefiihrt und ganz eindeutige Resultate erhalten: 
im heiBen und trockenen Klima von Tiflis (Transkaukasien) verloren 
ane untersuchten Pflanzen, darunter auch die Xerophyten und die Suc· 
culenten einen bedeutenden Teil des' in den Blattern enthaltenen 
Wasservorrats (bis zu 30 vH) und ersetzten dieses Defizit in den Abend­
stunden. Bereits friiher haben auch LIVINGSTON u. BROWN (a. a. 0.) 
gefunden, daB in der Arizonawiiste das Wasserdefizit der Blatter 14 bis 
40 vH des gesamten Wasservorrats erreichen kann. Merkwiirdig ist der 
Umstand, daB in Versuchen von KRASNOSSELSKY -MAxmow die Meso­
phyten geringere Schwankungen des Wassergehaltes als die Xero­
phyten zeigten. Dieselben Erscheinungen kommen nach MAxIMow u. 
KRASNoSSELSKy-MAxIMOW2 auch im kiihlen und feuchten Klima von 
NordwestruBland vor, und zwar ist das Defizit in Prozenten des Ge­
samtvorrats dasselbe, wie in heiBem Klima. Auf indirektem Wege 
haben verschiedene andere Forscher dieselben Resultate erhalten. So 

1 KRASNOSSELSKY-MAXIMOW, T.: Arb. Bot. Gart. Tiflis 19, 1 (1916). 
2 MAXIMOW, N. U. T. KRASNOSSELSKI-MAXIMOW: Arb. naturforsch. Ges. Pe­

tersburg 03, 81 (1923). 
11* 
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beobachteten THODAyl, ALEXANDROw2 und andere in den heiBesten 
Tagesstunden eine Abnahme der Blattflache, die im direkten Sonnen­
lichte 5-25 vH erreichte. BACHMANN3 hat mittels des von ihm kon­
struierten empfindlichen Hebelpachymeters festgestellt, daB die Dicke 
der Blatter selbst in Wasserkulturen und bei nicht sehr starker Transpira­
tion Schwankungen von 5-6 vH aufweist. Selbstverstandlich konnen 
alle diese Veranderungen nur durch ungleichen Wassergehalt der Blatter 
im Laufe des Tages hervorgerufen werden. 

Das bei gesteigerter Transpiration stattfindende Wasserdefizit kann 
von zwei Ursachen herriihren. Erstens ist in einigen Fallen die Wasser­
gewinnung aus dem Boden mit so erheblichen Schwierigkeiten ver­
bunden, daB die Wurzel nicht in der Lage ist, die notwendige Wasser­
versorgung zu sichern. Zweitens kann eine gewisse Disharmonie zwi­
schen der Leistungsfahigkeit des Laubwerkes und des Wurzelsystems 
bestehen. In diesem Falle muB das Wasserdefizit auf innere Ursachen 
zuriickgefiihrt werden und kann also gar bei ausgezeichneten Wasser­
verhaltnissen im Boden zustande kommen, wie es auch mehrmals wahr­
genommen worden war. 

Es ist langst bekannt, daB Wurzelsysteme bei Pflanzen der sonnigen 
Standorte meistens viel starker entwickelt sind, als bei Schattenpflanzen. 
Besonders stark entwickelte Wurzeln besitzen die Xerophyten der 
trockenen Gegenden. Bei vollkommener Harmonie zwischen den tran­
spirierenden Organen und dem wasseraufsaugenden Apparat sollte ein 
Wasserdefizit nur bei anormaler Trockenheit des Bodens, nicht aber auf 
feuchtem Boden vorkommen. Letzteres tritt aber in pragnanter Weise 
zum Vorschein bei Schattenpflanzen, die sich zufallig auf sonnigen 
Standorten befinden. Bei einem hohen Grade der Bodenfeuchtigkeit 
welken die genannten Pflanzen im direkten Sonnenlichte und gehen bei 
einem groBeren Wasserverlust zugrunde. Allerdings tritt der Turgor­
verlust bei Schattenpflanzen bereits bei einem unbedeutenden Wasser­
verlust ein4, woriiber noch weiter unten die Rede sein wird. 

Das VerhaItnis des Laubwerks zum Wurzelsystem wird bei einer und 
derselben Pflanze nach KISSERs durch Faktoren beeinfluBt, welche die 
Transpiration steigern oder herabsetzen. KOSTYTSCHEW entwickelt die 
Ansicht, daB die primare Ursache des Parasitismus von griinen Halb­
schmarotzern und moglicherweise iiberhaupt von samtlichen schma­
rotzenden Samenpflanzen namentlich die 0 ben erwahnte Disharmonie 
zwischen der Wasserabgabe durch die Laubblatter und der Wasser­
aufnahme durch die Wurzeln ist (Bd. 1, S.245-246). Dieses Problem 
der Disharmonie kann experimentell erforscht werden, was in metho­
discher Hinsicht keine auBergewohnlichen Schwierigkeiten bereitet. Eine 

1 THO DAY', D.: Proc. roy. Soc. Lond. (B) 82, 421 (1909). 
2 ALEXANDROW, W.: Bull. Univ. Tiflis 3 (1923) (russ.). 
3 BACHMANN, F.: Jb. Bot. 81,372 (1922). 
4 ~NIGHT, K. C.: Ann. of Bot. 38, 361 (1922). - MAXIMOW, N. U. T. KRAS­

NOSSELSKy-MAXIMow: a. a. O. 
6 KISSER, J.: Planta (Berl.) 3,562 (1927). 
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direkte Messung des Wasserdefizits ist freilich bei ausgedehnten Unter­
suchungen zeitraubend; einfacher und empfindlicher ist aber die fol­
gende Methode. Bei einem Wasserdefizit muB sowohl der osmotische 
Wert, ala die Saugkraft der Blatter steigen. Dies ist nach URSPRUNGSl 
Messungen in der Tat der Fall. Folgende Tabelle gibt sowohl das Wasser­
defizit ala die Saugkraft von Bellis in verschiedenen Tagesstunden an. 

Wasserdefizit 
Saugkraft 

51> 45' I 71> 30' I lOll 

2,2 I 3,9 I 7,0 
7,7 11,2 11,9 

Tagesstunden 
121> I 14h 30' I 16ll 30' I 20h 30' i 221> 30' 

8,0 I 9,7 I 8,1 I 2,6 '\ 0,0 
13,3 I 13,5 ! 12,2 9,9 7,8 

Empfehlenswerter ist aber nach W ALTER2 die Bestimmung des durch­
schnittlichen osmotischen Wertes nach der kryoskopischen Methode. Bei 
derartigen Unteruchungen ist die Bestimmung der Tagesschwankungen 
des osmotischen Wertes vollkommen ausreichend, da dieselben nur durch 
unbestandigen Wassergehalt hervorgerufen werden konnen. Die Unter­
suchung der Zellsaftkonzentration erlaubt es also, die BilanzverhaItnisse 
der Pflanzen zu bestimmen und ihren Wasserhaushalt als Ganzes zu er­
fassen. Somit wird nach WALTER das Verhalten des osmotischen Wertes 
zumZentralproblem der Wasserocologie der Pflanzen, wahrend Transpira­
tionsuntersuchungen, Saugkraftmessungen, Bestimmungen der Wasser­
leitfahigkeit und der Wasseraufnahme nur Teilvorgange beriicksichtigen. 
Die bereits im Kapitel IX dargelegten Untersuchungen iiber den osmo­
tischen Wert verschiedener Pflanzen an verschiedenen Standorten ge­
winnen daher nach WALTER eine besondere Bedeutung, da dieselben ein 
zusammenfassendes Bild der Wasserbilanz liefern und auch fiir die prak­
tische Landwirtschaft von groBem Werte sind, indem sie zur Kennt­
nis der Diirreresistenz der einzelnen Pflanzen viel beitragen konnen. 

A1s optimalen osmotischen Wert bezeichnet WALTER die normale 
Zellsaftkonzentration, bei der die Pflanze am besten gedeiht. Bei all­
zugroBer Feuchtigkeit und sehr geringer Zellsaftkonzentration kommt 
die Pflanze nicht mehr zum Bliihen und Fruchten, verhalt sich also 
anormal. 

Besonders interessant ist aber der maximale osmotische Wert, nach 
dessen Uberschreitung friiher oder spater ein Absterben der Blatter 
eintritt. WALTER behauptet, daB bei Pflanzen mit gut ausgeglichener 
Wasserbilanz (d. i. bei voller Harmonie zwischen dem Wurzelsystem 
und dem Laubwerk), die kaum je gestort wird, im allgemeinen nur 
niedrige osmotische Werte gefunden werden, wahrend bei Pflanzen, die 
haufig Wasserdefizite aufweisen, der osmotische Wert im wassergesattig­
ten Zustande im allgemeinen hOher liegt. Jede ErhOhung des osmo­
tischen Wertes iiber den optimalen Bereich zeigt eine Gefahrdung oder 
gar voriibergehende Schadigung der Pflanze an. Sie besagt, daB die 
Pflanze nicht mehr imstande ist, ihre Wasserbilanz aufrechtzuerhalten. 

1 URSPRUNG, A.: Flora (Jena) 118/119 (GOEBELs Festschrift), 566 (1925). 
2 WALTER, H.: Ber. dtsch. bot. Ges. 47, 243 (1929). 
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WALTER unterscheidet zwei Stufen der Erhohung des osmotischen 
Wertes. Unter lang andauernden ungiinstigen Wasserverhaltnissen steigt 
der osmotische Wert anfangs nur langsam an, dann aber nimmt die Ge­
schwindigkeit der Erhohung mehr und mehr zu. In diesem zweiten 
Stadium ist die Pflanze bereits in Lebensgefahr und sobald dann der 
Maximalwert erreicht ist, stirbt sie abo Die Diirreresistenz der Pflanze 
hangt also ab von der absoluten Hohe des maximalen osmotischen Wer­
tes und der Geschwindigkeit, mit welcher der osmotische Wert unter 
ungiinstigen Bedingungen ansteigt. WALTER teilt die von ihm unter­
suchten Pflanzen in mehrere Gruppen ein, von denen hier nur die folgen­
den zu nennen sind. 

1. Schattenpflanzen. Sie zeichnen sich unter normalen Verhalt­
nissen ihres Lebens durch mittlere Transpirationsintensitat und sehr 
ausgeglichene Wasserbilanz aus. 

2. Pflanzen sonniger und nasser Standorte. Der osmotische 
Wert ist zwar gering, die Tagesschwankungen desselben sind aber 
deutlich wahrnehmbar. 

3. Pflanzen sonniger und relativ trockener Standorte. 
Bei Succulenten sind die osmotischen Werte und die Wasserdefizite 
gering, ebenso wie bei stark transpirierenden Pflanzen mit ausgegliche­
ner Wasserbilanz. Die Xerophyten im Sinne MAxIMOWS (siehe unten) 
stellen ihre Transpiration selbst bei lang andauernder Diirre auf den 
trockensten Standorten nicht ein und ertragen riesige Wasserdefizite. 
Die Schwankungen des osmotischen Wertes bei diesen Pflanzen sind 
sehr betrachtlich: zwischen dem optimalen und dem maximalen Wert 
ist eine sehr groBe Spanne. Die nach WALTER "eigentlichen" Xero­
phyten zeigen keine Schwankungen des osmotischen Wertes und der 
maximale Wert konnte bei ihnen nicht festgestellt werden, da diese 
Pflanzen nicht die geringsten Anzeichen von Trockenschaden aufwiesen. 

Die Bestimmungen der Wasserbilanz nach dem osmotischen Wertl 
sind die ersten, die unter natiirlichen Bedingungen ausgefiihrt sind. 
Friiher wurde zu derartigen Zwecken das wagbare Potometer von 
VESQUE (siehe oben) benutzt, das nur beim Arbeiten mit abgeschnitte­
nen Pflanzen und Pflanzenteilen brauchbar ist. 

Das Welken der Pflanzen. 1st der Wasserverlust bei der. Tran­
spiration erheblich groBer als die Wasseraufnahme, so erfolgt das Welken 
der Blatter, ein Vorgang, dessen auBere Merkmale so allgemein bekannt 
sind, daB sie hier nicht beschrieben zu werden brauchen. Beim Welken 
geht der Turgor der Zellen zwar verloren, doch tritt keine Plasmolyse im 
gebrauchlichen Sinne des Wortes ein: Das Protoplasma trennt sich von 
der Zellwand nicht ab, da die Luft durch letztere nicht eindringt; es 
bildeil sich daher Falten oder wellenformige Einbiegungen der Zell­
wand 2. Nur nachdem man solche Zellen ins Wasser legt, erhaIt man 

1 Vgl. dazu auch die im neunten Kapitel zitierten Arbeiten BLAGOWES­
TSCHENSKIS. 

2 HOLLE, H.: Flora (Jena) 108, 73 (1915). - THODAY, D.: Ann. of Bot. 35, 
585 (1921). - ILJIN, W .. : Protoplasma (Berl.) 10, 379 (1930). 
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ein typisches Bild der Plasmolyse, da das Wasser nunmehr den Raum 
zwischen dem Protoplasma und der Zellwand einnimmt. Das 
Verhalten der gewelkten Zellen ist allerdings demjenigen der plasmoly­
sierten analog, da in beiden Fallen kein Turgordruck vorhanden ist. 

Wir miissen zwei Arten des Welkens voneinander scharf unter­
scheiden. Das sogenannte temporare Welken kommt vor, wenn die 
Pflanze im Vorgange der Transpiration zwar eine Wassermenge verliert, 
die durch Aufsaugen aus dem Boden mit der gleichen Geschwindigkeit 
nicht ersetzt werden kann, letzterer Vorgang aber ununterbrochen fort­
besteht. Auf diese Weise geniigt eine Abnahme der Transpiration zur 
Herstellung der normalen Wasserbilanz. 

Ein anderes Bild erhaIt man beim andauernden Welken ("permanent 
wilting" der amerikanischen Forscher). 1st das verfiigbare Bodenwasser 
erschOpft, so tritt ein Welken der Blatter selbst bei maBiger Transpira­
tion ein. Oben wurde bereits erwahnt, daB diese .Art des Welkens bei 
samtlichen Pflanzen auf einem bestimmten Boden gleichzeitig statt­
findet, weil aIle Pflanzen nur das capillare, d. i. bewegliche, Wasser auf­
saugen konnen, dessen Menge von der Struktur und der absorbierenden 
Kraft des BoElens abhangt. Eine direkte Folge des andauernden Welkens 
besteht darin, daB die Blatter das Transpirationswasser anderen Pflan­
zenteilen entnehmen und dieselben zum Welken bringen. Hierbei werden 
die zarten embryonalen Gewebe meistens erheblich beschadigt, und 
die Folgen eines andauernden Welkens sind gewohnlich sehr schwer, da 
hierbei in erster Linie die zarten Wurzelhaare absterben. URSPRUNG u. 
BLUMl haben denn auch gefunden, daB die Saugkraft beim andauernden 
Welken erheblich zunimmt. Sie wird hierbei durch das elastische Zu­
sammenziehen der Zellwand noch gesteigert. Wegen der in Wasser­
leitungsbahnen herrschenden Kohasionskraft des Wassers wird letzteres 
dann aus allen turgescenten Pflanzenteilen aufgesaugt und es entsteht 
in der Pflanze eine allgemeine bedeutende Spannung, die durch das 
elastische Zusammenziehen der GefaBe und der Zellwandungen der 
lebenden Zellen bedingt ist. 

Nach den neueren Resultaten von URSPRUNG u. BLUM2 ist die Saug­
kraft in embryonalen wachsenden Geweben immer groB, obgleich deren 
osmotischer Wert nicht sehr hoch liegt. Die Verfasser erklaren diese 
Erscheinung durch die schnelle V olumenvergroBerung der wachsenden 
Zellen; auf diese Weise ist das Wachstum bereits an und fiir sich eine 
Quelle der Saugkraft. Beim Welken wird das Volumen der wachsenden 
embryonalen Zellen und mithin deren Saugkraft sofort vermindert, 
wahrend die Saugkraft der Blatter wachst. Infolgedessen werden den 
embryonalen Geweben so groBe Wassermengen entzogen, daB sie nicht 
zur Ausbildung kommen. Das beim Welken stattfindende SchlieBen der 
Spaltoffnungen bewirkt auBerdem eine Sistierung der Photosynthese 
(vgl. Bd. 1, S. 141), wahrend die Atmung der Blatter hierbei nach lLJIN3 

1 URSPRUNG, A. u. G. BLUM: Ber. dtsch. bot. Ges. 37, 453 (1919). 
2 URSPRUNG, A. u. G. BLUM: Jb. Bot. 63, 1 (1924). 
3 ILJIN, W.: Flora (Jena) 116, 379 (1923). - Planta (Berl.) 10, 170 (1930). 
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gesteigert wird. Auch die Starkehydrolyse findet beirn Welken mit er­
hOhter Intensitat stattl. SchlieBlich ist darauf hinzuweisen, daB der 
Wassermangel an sich, unabhangig vom Spiel der Spaltoffnungen, die 
CO 2-Assimilation herabsetzt 2 • 

Ausfiihrliche vergleichende Untersuchungen iiber das temporare und 
das andauernde Welken hat CALDWELL3 ausgefiihrt. Die beiden Arten 
des Welkens wurden bei diesen Untersuchungen auf folgende Weise er­
kannt: Die gewelkten Pflanzen wurden ohne BegieBen in einen feuchten 
dunkeln Raum iibertragen. Beirn temporaren Welken wird die Pflanze 
unter diesen Bedingungen nach einiger Zeit wieder turgescent. Beirn 
andauernden Welken ist hingegen nur eine BegieBung irnstande, die 
urspriingliche Wasserbilanz wieder herzustellen. Die folgende Tabelle 
enthalt einige interessante Resultate CALDWELLS: 

Wassergehalt der Blatter bei der normalen Wasserbilanz, beim 
temporaren und beim andauernden Welken. 

Pflanze 

Zea Mays 

Phaseolus vulgaris 

Znstand der Pflanze 

rl norm ale Wasserbilanz 
) temporares Welken 
I andauerndes Welken 

{ 
normale Wasserbilanz 

temporares Welken 
andauerndes Welken 

i Wassergehalt in I Wasserdefizit in 
! Prozenten des Proz~nte1!- des 
I, Trockengewichtes ursprilnghchen 

Gehaltes 

804 
675 
472 
693 
569 
486 

o 
15,6 
40 
o 

18 
30 

Analoge Resultate wurden auch mit anderen Pflanzen erhalten. 
Sie zeigen, daB der Unterschied im Wassergehalte beirn temporaren und 
andauernden Welken bei den untersuchten Pflanzen nicht sehr groB ist. 
Dies beweist, daB das Welken stets eine ziemlich gefahrliche Erschei­
nung darstellt, da die Grenze zwischen dem temporaren Welken, das als 
eine Regulationserscheinung angesehen wird, und dem andauernden 
Welken, welches groBen Schaden mit sich bringt, leicht iiberschritten 
werden kann. In CALDWELLS Versuchen war ein bedeutender Teil der 
Wurzelhaare nach dem andauernden Welken irnmer abgestorben, was auch 
in spateren VersuchenMAxIMows4 offenbar der Fall war: Beide Forscher 
weisen darauf hin, daB die Wasserversorgung der Pflanzen nach dem 
andauernden Welken bedeutende Storungen erfahrt. ILJIN5 hat beob­
achtet, daB nach dem Welken oft mehr als die Halite der Spaltoffnungen 
der Blatter abstirbt, auch wenn die Epidermis- und Parenchymzellen 
des Blattes keinen Schaden erfahren. In einer neueren Arbeit weist 

1 MOLISCH, H.: Ber. dtsch. bot. Ges. 39,339 (1921). - HORN, T.: Bot. 
Archlv 3, 137 (1922). - AHRNS, W.: Ebenda 0, 234 (1924). 

2 BRILLIANT, W.: C. r. Acad. Sci. Paris 178, 2122 (1924). - BERNBECK, 0.: 
Flora (Jena) 117, 293 (1924). - ILJIN, W.: a. a. O. 

3 CALDWELL, J. S.: Physiologic. Res. 1, 1 (1913). 
4 MAXIMOW, N.: Arb. Bot. Gart. Tiflis 19,23 (1917) (russ.) • 

• 5 ILJIN, W.: Jb. Bot. 61, 670 (1922). 



Die Ocologie des Wasserhaushaltes der Pflanzen. 169 

ILJINl darauf hin, daB nach dem WeIken eine dauernde Hemmung der 
C02-Assimilation eintritt. 

KOKETsu2 hat gefunden, daB ein andauerndes WeIken verschiedener 
Pflanzen bei sehr ungleichem Wassergehalte stattfindet. Die kritischen 
Werte waren: bei Glycinia 0,51-0,74, bei Mimosa pudic a 0,53, bei 
Coleus Blumei al?er 0,89-0,94 in Prozenten des Wassergehaltes beim 
vollen Turgor. Derselbe Forscher beobachtete frillier, daB die Tran­
spiration verschiedener Pflanzen nach dem WeIken auf einen bestimm­
ten Wert reduziert wird, der als MaB der Diirreresistenz der namlichen 
Pflanzen anzusehen ware 3. Aber auch der Beginn des sichtbaren WeIkens 
tritt bei verschiedenen Pflanzen bei sehr ungleichem Wasserverlust ein. 
So bemerkt man den Turgorverlust bei Eupatorium adenophorum 
mit bloBem Auge bevor der Wasserverlust 1-2 vH des Frischgewichtes 
der Pflanze ausmacht 4 • tJberhaupt zeichnen sich die Schattenpflanzen 
dadurch aus, daB sie bei einem Verlust von 3-5 v H des gesamten Wasser­
vorrates sichtbar weIken, wahrend die Pflanzen der sonnigen Standorte 
nicht selten 20-30 vH ihres gesamten Wasservorrats verlieren, ohne 
daB ein merkbares WeIkenerfolgt5. Friiher wurde diese Tatsache als 
ein Beweis davon angesehen, daB Schattenpflanzen bei gleichen Verhalt­
nissen starker als Sonnenpflanzen transpirieren, was sich aber als un­
richtig erwies. 

Nach den zahlreichen, zum Teil aIteren Beobachtungen mehrerer 
Forscher gehen verschiedene Pflanzen bei sehr ungleichem Wasser­
verlust ein. Sehr interessant sind daher die neueren Versuche, die 
Pflanzen durch wiederholtes WeIkenlassen gegen das WeIken "abzu­
harten". Von diesen Versuchen seien hier diejenigen TUM.A.Nows 6 aus 
MAxIMOWS Laboratorium erwahnt. Es zeigte sich, daB die trainierten 
Pflanzen diirreresistenter werden und einige Merkmale der x:eromorphen 
Struktur (siehe unten) erhalten. 

Der so wichtige Vorgang wie das WeIken wurde erst in neuerer Zeit 
quantitativ untersucht. Obige Darlegung zeigt, daB die bereits erhalte­
nen Resultate nicht nur an sich interessant sind, sondern auch bei der 
Behandlung des Problems der Diirreresistenz verwertet werden konnen. 

Die Ocologie des Wasserhaushaltes der Pflanzen. Die Bedingungen 
des Wasserhaushaltes sind an verschiedenen Orten und bei verschiede­
nen klimatischen und okQlogischen Verhaltnissen sehr ungleich. Diese 
ungleichen Verhaltrnsse rufen verschiedenartige Anpassungen hervor, 
welche auch in Form von bestimmten morphologischen und anatomi­
schen Strukturen zur Geltung kommen; ist doch der Kampf um das 
Wasser ein machtiger Faktor der Verande~lichkeit der Pflanzenformen. 

1 ILJIN, W.: Planta (Berl.) 10,170 (1930). 
2 KOKETSU, R.: Proc. imp. Akad. Tokyo 4, 229 (1928). , 
3 KOKETSU, R.: J. Dept. Agricult. Kyushu I Univ. 1,24 (1926). 
4 KNIGHT, R. C.: Ann. of Bot. 36, 361 (1922). 
5 MAXIMOW, N. u. T. KRASNOSSELSK'Y-MAXIMOW: Arb. naturforsch. Ges. Pe­

tersburg 53, 81 (1923). 
'6 TUMANow, J. J.: Planta (Ber!') 3, 391 (1927). 
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Man unterscheidet gewohnlich die folgenden okologischen Pflanzen­
typen: 1. Hygrophyten, d. s. Pflanzen, welche unter Bedingungen 
einer iiberschiissigen Wasserversorgung vegetieren. 2. Mesophyten, 
oder der normale Pflanzentypus, der bei allen obigen Betrachtungen 
beriicksichtigt wurde. Zu dieser Gruppe gehoren auch unsere Kultur­
pflanzen. 3. Xerophyten oder Bewohner der trockenen Standorte, die 
einen harten Kampf um das Wasser fiihren. Als besondere Typen, deren 
Eigentiimlichkeiten nicht nur von den Bedingungen der Wasserversor­
gung, sondern auch von anderen Umstanden abhangen, sind noch fol­
gendezunennen: 4. Succulenten, die ebensowie Xerophyten trockene 
Standorte bewohnen, aber sich physiologisch ganz anders verhalten. In 
morphologischer Hinsicht unterscheiden sie sich von den Xerophyten 
durch bedeutende Wasservorrate, welche sie in ihren Blattern oder 
Stammen fiihren und welche ihnen eine eigentiimliche fleischige Form 
verleihen. 5. Sumpfpflanzen, die unter eigenartigen Bedingungen 
der Wasserversorgung leben. 6. Halophyten oder Bewohner stark 
salzhaltiger Boden. In diese Gruppe ist auch die tropische Mangrove­
vegetation zu reihen. 7. Epiphyten und Parasiten. Die Gruppe der 
Mesophyten werden wir hier nicht betrachten, da die allgemeinen Ver­
haItnisse des Wasserhaushaltes, von denen oben die Rede war, nament­
lich an Mesophyten studiert woraen waren. 

Die Hygrophyten sind Bewohner sehr feuchter Standorte; mei­
stens versteht man unter dieser Bezeichnung die im Boden bewurzelten 
Wasserpflanzen, deren Blatter entweder an der Wasseroberflache 
schwimmen, oder gar samt dem oberen Teil des Stengels aus dem Wasser 
herausragen. AIle diese Pflanzen zeigen eine ausgiebige Transpiration, 
ungeachtet dessen, daB die Luft iiber den Wasserflachen gewohnlich 
sehr feucht ist. Doch" besitzen die Hygrophyten meistens eine schwach 
entwickelte Cuticula und zeigen daher eine relativ intensive cuticulare 
Transpiration, die noch dadurch verstarkt wird, daB die Luft iiber den 
Seen und Teichen meistens bewegt ist. Nach OTISl transpirieren einige 
Hygrophyten starker als die freie Wasseroberflache, was freilich nur bei 
ausgiebiger cuticularer Transpiration der Fall sein kann. Zu denselben 
Ergebnissen kamen auch spatere Forscher 2 • Die haufig vorkommende 
Benetzung der Blatter von Hygrophyten sollte vielleicht deren Tran­
spiration noch steigern. Die Wasserbilanz dieser Pflanzen scheint aber 
selbst bei der starksten Transpiration ausgeglichen zu bleiben; wenig­
stens haben MA.x:rM:ow und KRASNOSSELSKy-MAxIMOW (a. a. 0.) bei 
Hygrophyten (Alisma Plantago) nicht das geringste Wasserdefizit 
in den heiBesten Tagesstunden wahrgenommen. 

N ach McLEAN 3 besitzen viele Pflanzen des tropischen Regenwaldes 
einen ausgesprochenen hygromorphen Charakter und den Wasserhaus-

1 OTIS, CH. H.: Bot. Gaz. 58, 457 (1914). 
2 DIETRICH, M.: Jb. Bot. 66, 98 (1925). - HElL, H.: Ebenda 70, 348 (1929). 

PRAT, S. U. B. MINASSIAN: Protoplasma (Bed.) 5, 161 (1928) u. a. 
3 McLEAN, R. C.: J. Ecology 7, 5, 121 (1919). 
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11alt der Hygrophyten. Einzelheiten dariiber sind in der Originalarbeit 
nachzusehen. 

Die Xerophyten besitzen scharf ausgepragte typische morpho­
logische Merkmale, die in Lehrbiichern der Okologie und Morphologie 
ausfiihrlich beschrieben sind und hier nur in ganz allgemeiner Form er­
wahnt zu werden brauchen. Bei typischen Xerophyten bemerkt man 
eine auffallende Verminderung der Gesamtflache des Laubwerks im 
Vergleich zu den Mesophyten. Der groBte Teil des Pflanzenkorpers 
befindet sich im Boden, da bei den obwaltenden VerhaItnissen zur Er­
haltung eines Gleichgewichtes selbst mit kiimmerlich entwickeltem 
Laubwerk eine machtige Entwickelung des Wurzelsystems notwendig ist. 
Der oberirdische Teil eines typischen Xerophyten betragt manchmal 
1/100 oder gar weniger der Gesamtmasse des Pflanzenkorpers. Die 
Blatter sind meistens klein und trocken; sie besitzen dazu noch ver­
schiedene typische Schutzeinrichtungen, deren Sinn weiter unten er­
lautert wird. 

Die xeromorphe Vegetation verleiht dem Standorte gewohnlich den 
Charakter einer Wiiste oder Halbwiiste. Die kiimmerliche Entwickelung 
des oberirdischen Teils der Xerophyten hat den Umstand zur Folge, 
daB nicht die gesamte Oberflache des Bodens mit Pflanzen bewachsen 
ist; letztere haben vielmehr die Gestalt vereinzelter Biischel, die nur 
wenige winzige, oft nicht griine, sondern mit weiBen Haaren dicht be­
deckte Blatter und gewohnlich viele Dornen oder Stacheln tragen. 
Zwischen den Biischeln der xeromorphen Vegetation ist der Boden nur 
fiir kurze Zeit von den sogenannten Ephemeren bedeckt, die keine xero­
morphe Struktur besitzen, sich nur wahrend der meistens kurzen Regen­
periode entwickeln und im Verlaufe von wenigen Wochen zur Frucht­
reife gelangen, wonach ihr aktives Leben bis zum nachsten Jahre unter­
brochen wird. 1m Hochsommer bleibt der Boden zwischen den einzelnen 
Biischeln der Xerophyten vollkommen nackt. 

Einige Wiistenbewohner besitzen auBerordentlich tief in den Boden 
eindringende Wurzeln, welche oft Grundwasser erreichen. Die Wurzel 
von Alhagi camelorum durchbohrt unter Umstanden 20-30 m dicke 
LoBschichten und verzweigt sich nur in der Nahe des Grundwassers. Der 
Verfasser dieses Buches hat iiber 20 m lange Alhagiwurzeln beob­
achtet. Diese Pflanze besitzt keine Schutzeinrichtungen zur Transpira­
tionsmilderung und der abgeschnittene Stengel welkt in kiirzester Zeit. 
Auch Sophoraarten und einige andere Pflanzen der zentralasiatischen 
Wiiste besitzen auBerordentlich lange Wurzeln. Dieser Pflanzentypus 
kann selbstverstandlich nur in solchen Wiisten verbreitet sein, deren 
Boden gut aeriert ist und keine felsigen Einschliisse enthalt. Die mach­
tigen LoBschichten Zentralasiens sind denn auch ganz gleichformig ge­
baut. In Sahara, wo die Grundlage des Bodens felsig ist, scheint ein 
anderer Typus der Xerophyten verbreiteter zu sein. Das machtige 
Wurzelsystem dieser Pflanzen entwickelt sich in wagerechter Richtung, 
durchsetzt enorm groBe Bodenmassen und nimmt namentlich nach 
einem Regen in kiirzester Zeit erhebliche Wassermengen auf. 
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Unter ganz extremen Bedingungen tritt bei einigen Xerophyten 
Blattabfall im Sommer ein; diese Pflanzen haben also jahrlich zwei 
Ruheperioden. Eine Korkbildung ist selbst bei krautartigen Xero­
phyten verbreitet. Die afrikanische Testudinaria elephantipes ver­
bringt die Periode der besonderen Diirre im Zustande eines kork­
bekleideten Stumpfes, wobei aile Blatter abgeworfen werden. 

Sehr interessant sind die Schutzeinrichtungen der Stomata, die z. B. 
in HABERLANDTS "Physiologischer Pflanzenanatomie" eingehend be­
schrieben sind. Darauf kann hier nicht naher eingegangen werden. Bei 
Grasern der trockenen Gegenden ist ein rohrformiges Einrollen der 
Blatter verbreitet, wobei die Spaltoffnungen innerhalb des Rohres 
bleiben. Die Mannigfaltigkeit derartiger Schutzeinrichtungen ist all­
gemein bekannt. 

Beachtenswert ist auch die Kleinzelligkeit samtlicher Gewebe und 
die bedeutende Entwickelung des Sclerenchyms in Blattern der Wiisten­
xerophyten. Dies steht wohl damit im Zusammenhange, daB die ge­
nannten Organe haufig im gewelkten Zustande verbleiben miissen. 
Dank der Anwesenheit der machtig entwickelten mechanischen Gewebe 
werden die gewelkten Blatter nicht deformiert, und vor mechanischen 
Beschadigungen geschiitzt. 

Auf den ersten Blick sollten aile diese Einrichtungen eine schwache 
Transpiration der Xerophyten bedingen. Nach MAxIMOW und seinen 
Mitarbeitern 1 spielen sie jedoch nur dann eine Rolle, als die Pflanze 
sich bereits im gewelkten Zustande befindet. Bei normaler Wasser­
bilanz transpirieren die Xerophyten mindestens ebenso stark wie 
die Mesophyten. Diese Resultate wurden zunachst an abgeschnit­
tenen Pflanzen im Schatten erhalten und sind in der fo~genden Tabelle 

Pflanze und Pflanzentypus 

Xerophyten: 
Sedum maxim um (Succulent) 
Zygophyllum Fabago (fleischige Bliitter) 
Gypsophila acutifolia (fleischige Bliitter) 
Coccinia Rauwolfi 
Verbascum ovalifolium 
Glaucium luteum 
Salvia verticillata 
Stachys Kotschii 
Cladochaeta candi Bsima 
Falcari a Ri vini 

Mesophyten: 
Lamium album 
Viola odorata 
Vinca major 
Campanula rapunculoides 
Sisymbrium Loeselii 
Hirschfeldia adpressa 
Erodium ciconium 

I Intensitat der I Geschwindigkeit des 
Transpiration Wasserverbrauchs 

2,8 
4,9 
5,4 
8,8 
8,8 
9,2 
9,9 

12,7 
13,2 
13,7 

3,6 
4,0 
4,5 
4,8 
8,3 
9,8 
9,2 

8 
15 
20 
44 
71 
40 
55 

119 
40 
87 

58 
58 
45 
36 
62 
40 
83 

1 MUIMOW, N., BADRIEWA, L; u. W. SIMONOWA: Arb. Bot. Gart. Tillis 19, 
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zusammengestellt. In dieser Tabelle bedeutet der Ausdruck "Intensitat. 
der Transpiration" die auf Flacheneinheit berechneten Wassermengen. 
Der Ausdruck "Geschwindigkeit des Wasserverbrauchs" bedeutet die 
.evaporierten Wassermengen in Prozenten des gesamten Wasservorrats 
.der Pflanze. 

Gegen diese Resultate konnte der Einwand gemacht werden, daB 
bei den gewahlten Versuchsbedingungen die Schutzeinrichtungen der 
Xerophyten unnotig waren und daB die mit abgeschnittenen Pflanzen 
.erhaltenen Zahlen nicht sehr zuverlassig sind. Doch zeigten spatere 
Versuche in VegetationsgefaBen und im vollen Sonnenschein l , daB 
Zygophy llum Fa bago auch beidiesen Verhaltnissenmindestensebenso 
stark wie die Mesophyten transpiriert; 

MAxIMow bemerkt, daB eine 
.derartige Transpiration der Xero­
phyten nicht als verwunderlich 

PfIanze 

el'scheinen-soll, da die Entwicke- Mirabilis jalapa 
lung des Wurzelsystems bei die- Helianthus annuus 
.sen Pflanzen eine derartige ist, " " Zygophyllum Fabago 
die eine ausgiebige Transpiration 
leicht sichel'll kann, falls der Atripl~'x hortens'is 
Boden geniigend feucht Datura Stramonium 
bleibt. Anderseits ist ein dau-

Intensititt der 
Transpiration 

12,4 
22,6 
26,6 
23,8 
30,8 
30,0 
33,5 

.erndes SchlieBen der Spaltoffnungen unvorteilhaft, da es ein Hungern 
der Pflanze bewirken sollte. Auch ILJIN2 gelangte bereits friiher ge­
legentlich zu dem Ergebnis, daB einige Xerophyten starker als die Meso­
phyten transpirieren. 

Spater kamen KELLER3 und andere Forscher4 mit einigen Ein­
schrankungen zu denselben Resultaten, die jedoch auch scharf angefoch­
ten wurden. Einige Verfasser glauben schlieBen zu diirfen, daB der 
Begriff "Xerophyt" iiberhaupt eine schwache Transpiration voraus­
setzt und daher die von MAxIMOW untersuchten Pflanzen eine Gruppe 
von "Pseudoxerophyten" bilden 6. Doch ist der Umstand zu beachten, 
.daB die vermeintlichen Pseudoxerophyten die iiberwiegende Mehrzahl 
-der friiher als Xerophyten bezeichneten Pflanzen bilden und in einer 
besonders ausgepragten Form die so viel besprochenen xeromorphen 
Merkmale aufweisen. Durch Aufstellung der Gruppe "Pseudoxero­
phyten" wiirden daher samtliche gelaufigen Vorstellungen auf den 

109 (1917). - MAXIM OW, N.: Die physiologischen Grundlagen der Diirreresistenz 
der Pflanzen. 1926 (russ.). - MAXIMOW, N.: Jb. Bot. 62, 128 (1923). 

1 FREY, L.: Arb. naturforsch. Ges. Petersburg 03,173 (1923). 
2 ILJIN, W.: Beih. z. Bot. Zbl. 32, 36 (1915). 
3 KELLER, B.: J. Ecology 13, 224 (1925). 
4 ALEXANDROW, W.: Arb. Bot. Gart. Tiflis 4, 1 (1924). - DIETRICH, M.: 

_Jb. Bot. 66, 98 (1925). - SCHANDERL, H.: Planta (BerJ.) 10, 756 (1930). - Vgl. zu 
diesem Problem auch STOCKER, 0.: Der Wasserhaushalt agyptischer Wiisten­
und Salzpflanzen. 1928. - SCHRATZ, E.: Jb. Bot. 74. 153 (1931). 

6 V gl. dazu BENECKE, W. in: BENECKE-J OST, Pflanzenphysiologie 1, 85 (1924). 
- WALTER, H.: Ber. dtsch. bot. Ges. 47, 243 (1929). 
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Kopf gestellt. Mit besonderer Scharfe lehnt SEYBOLDl den M.Axl:M:ow­
schen Standpunkt ab und haIt es daher fiir unnotig, die MAxIMowsche 
Theorie der Diirreresistenz (siehe unten) iiberhaupt zu besprechen. 

AIle Einwande SEYBOLDS sind aber darauf gerichtet, daB es weder 
von MAxIMow, noch von anderen bewiesen wurde, daB die Xerophyten 
in der Tat starker als die Mesophyten transpirieren, wie es MAxIMow 
haben will. Hierdurch wird aber der Kern der Frage nicht getroffen. 
Will man die objektive Richtigkeit der erhaltenen Versuchsresultate 
nicht bezweifeln, so muB man jedenfalls den SchluB ziehen, daB zwischen 
den TranspirationsgroBen von Xerophyten und Mesophyten kein 
wesentlicher Unterschied besteht. Dies geniigt aber dazu, die 
friiheren Ansichten beziiglich der Einschrankung der Transpiration bei 
den Xerophyten in Abrede zu stellen. 

Wie konnen denn vom MAxIMowschen Standpunkte aus die wohl 
zweckmaBigen Schutzeinrichtungen der Xerophyten erklart werden? 
Die Antwort lautet so, daB die genannten strukturellen Eigentiimlich­
keiten insofern Nutzen bringen, als hierdurch ein starkes Welken ver­
hindert wird, da nach M.Axl:M:ow die Diirreresistenz der Xerophyten 
darauf zuriickzufiihren ist, daB dieselben ein dauerndes Welken ver­
tragen konnen. Mit dieser Ansicht stehen die oben zitierten Resultate. 
von KOKETSU und H. WALTER im Einklange. Auch der hohe osmotische 
Wert, der, wie oben wiederholt erwahnt worden war, den Geweben der 
meisten Xerophyten eigen ist, soIl den Eintritt des "permanent wilting~' 
nach Moglichkeit verschieben. tJbrigens dient der hohe osmotische 
Wert auch zur Herstellung der Saugkraft auf stark salzhaltigen Boden, 
welche in den Wiisten besonders verbreitet sind2 • 

Die Resultate von MAxIMOW u. ALEXANDROW, sowie von FREY" 
zeigen, daB die Xerophyten die Bodentrockenheit zwar gut vertragen, 
aber keineswegs bevorzugen, da sie in Vegetationsversuchen bei 
Steigerung der Bodenfeuchtigkeit mehrmals groBere Ernten liefern, und, 
was besonders beachtenswert ist, annahernd im selben Grade auch die 
Gesamtflache der Blatter vergroBern. Sie sind also nichts anderes als 
diirreresistente Pflanzen und nur deshalb einzige Bewohner der Wiisten, 
weil die Mesophyten die in diesen Gegenden obwaltenden VerhaItnisse 
nicht aushalten. 

In diesem Zusammenhange sind auch die immergriinen mediterranen 
Pflanzen zu erwahnen. Einige Pflanzen der Mediterranflora transpi­
rieren nach aIteren Angaben von BERGEN4 recht stark, andere aber, 

1 SEYBOLD, A.: Erg. BioI. 6, 683 (1930); dort weitere Literatur. 
2 Die Lehmwuste des russischen Zentralasiens enthiilt an manchen Stellen 

so groBe Mengen von Kalisalpeter, daB es sich als notwendig erweist, nach Her­
stellung der Berieselung zuerst den Kalisalpeter im Verlaufe langerer Zeit aus­
zuwaschen, bevor erne Kultur der landwirtschaftlichen Kulturpflanzen ermog­
Iichtwird! 

3 MAXIMow, N. U. W. ALEXANDROW: Arb. Bot. Gart. Tiflis 19, 139 (1917) 
(russ.). - FRE¥, L.: a. a. O. 

4 BERGEN, J. Y.: Bot. Gaz. 40, 449 (1905). 
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nach GUTTENBERGl verhaltnismaBig schwach. Ein ausgepragter Unter­
schied zwischen Xerophyten und Mesophyten konnte nicht bemerkt 
werden, da letztere fast gar nicht untersucht wurden. Doch ist del' 
Umstand beachtenswert, daB auch verschiedene Xerophyten in den Ver­
suchen del' genannten Forscher sehr ungleich transpirierten. 

Die Succulenten sind Pflanzen mit stark herabgesetzter Tran­
spiration. Diese Tatsache scheint vollkommen sichergestellt zu sein. Die 
altere Literatur ist bei BURGERSTEIN nachzusehen. Die Succulenten 
sind ebenso wie die Xerophyten Bewohner del' trockenen Wiisten; die 
Diirreresistenz diesel' Pflanzen hat abel' eine ganz andere morphologisch­
physiologische Grundlage. Die Kakteen und die meisten anderen Sue­
culenten besitzen zum Unterschied von den Xerophyten niedrige os­
motische Werte und oberflachliche Wurzeln. Sie sind befahigt, nach 
einem RegenguB viel Wasser auf einmal aufzusaugen, transpirieren abel' 
auBerst langsam, da ihre Oberflache ganz gering und durch stark aus­
gebildete cuticulare Schichten gut geschlitzt ist. So ergaben die Mes­
sungen von MACDOUGAL u. SPALDING2 an einem riesigen Exemplar von. 
Echinocactus (Gewicht 37,3 kg) folgende Resultate: 

Wasserverlust in einem Jahre ohne BegieJ3en. 
Erstes J ahr 3444 g 
Zweites " 2080 " 
Drittes 1535 " 
Viertes 1400 " 
Fiinftes " 1165 " 
Sechstes " 1280 " 

Die Pflanze hat also im Verlaufe von 6 Jahren im Laboratorium 
ohne Wasserzufuhr ihr Gewicht durch Transpiration nul' auf etwa 35 vH 
vermindert. In einer anderen Versuchsserie hat Echinocactus Wies­
lizeni im vollen Sonnenlichte beim urspriinglichen Gewicht von 49,4 kg 
in 13 Monaten 23,8 kg Wasser verloren. 1m Schatten hat eine andere 
Pflanze yom urspriinglichen Gewicht 42,7 kg nul' 4,6 kg Wasser im 
Verlaufe von 15 Monaten evaporiert 3 • HENRICr4 hat auch bei Mesem­
bryanthemum Lesliei e:ne sehr schwache Transpiration beobachtet. 

MAXIMOW (a. a. 0.) weist darauf hin, daB Succulenten ein Beispiel 
davon sind, zu welchen Veranderungen del' morphologischen Struktur 
und del' physiologischen Leistungen eine Durreresistenz mittels Tran­
spirationseinschrankung fiihrt. Die weitgehende Reduktion del' ge­
samten Oberflache und die mangelhafte DurchlUftung des Assimilations­
systems bedingen eine geringe Produktivitat del' Photosynthese und 
als Folge davon ein sehr langsames Wachstum. Die Notwendigkeit del' 

1 GUTTENBERG, H.: Englers Bot. Jb. 38, 383 (1907). - Planta (Berl.) 4, 727 
(1927). 

2 MACDOUGAL, D. T. a. E. S. SPALDING: Carnegie lnst. Washington Publ. 
141 (1910). 

3 MACDOUGAL, D. T.: Ann. of Bot. 26, 71 (1912). 
4 HENRICI, M.: Verh. naturforsch. Ges. Basel 35, 356 (1923). - Veterin. Res.­

Lab. Voyburg Cape provo 1,669 (1926). 
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groBen Wasservorrate bewirkt die in manchen Beziehungen unvorteil­
hafte Form der Pflanze. 

Auf Grund all dieser Betrachtungen ist es nicht ratsam, die Succu­
lenten schlechthin in die Gruppe der Xerophyten zu reihen. Beide 
Pflanzengruppen sind zwar diirreresistent, doch unterscheiden sich die 
Grundlagen der Diirreresistenz von Xerophyten und Succulenten von­
einander sehr wesentlich. 

Die Sumpfpflanzen wurden friiher ebenfalls als Xerophyten an­
gesehen, da die Moorboden als "physiologisch trocken" galten. Nach 
den neueren Untersuchungen ist aber diese auf keine physiologischen 
Grundlagen fuBende Ansicht nicht mehr stichhaltig. Die Flora der 
Hochmoore zeigt allerdings ein xeromorphes Geprage. Nach der ii.lteren 
Ansicht "muB" die Transpiration der Sumpfbewohner eingeschrankt 
sein, damit" diese Pflanzen moglichst wenig von den im Sumpf­
wasser enthaltenen Giftstoffen aufnehmen. Diese Auffassung ist schon 
aus dem Grunde veraltet, weil es nunmehr feststeht, daB das Boden­
wasser und die darin gelosten Stoffe gesondert aufgenommen werden 
(siehe voriges Kapitel). Die Untersuchungen von BOYSEN-JENsENl, 
THATOHER2 und STOCKER3 zeigen, daB die Transpiration der im Moor­
boden wurzelnden Pflanzen wohl ebenso hoch und gar hoher sein kann, 
als diejenige der Mesophyten. Auch ist niemals ein Welken der Sumpf­
pflanzen zu verzeichnen, wenn der Wassergehalt in der Umgebung des 
Wurzelsystems ein reichlicher ist. Die eingehenden Studien MONFORTS4. 
haben .dargetan, daB die Frage der physiologischen Wirkung der ver­
meintlichen Giftstoffe des Sumpfwassers iiberhaupt unrichtig behandelt 
worden war. Davon war bereits im vorigen Kapitel die Rede. In der 
folgenden Tabelle von THATOHER wird die TranspirationsgroBe von 
Brassica oleracea mit derjenigen von Salix pentandra undBetula 
sp., die auf Moorboden wuchsen, verglichen. 

Pflanze 

BrasBica oleracea 
Salix pentandra 
Betula Bp. 

Relative 
Transpiration 

0,16 
0,27 
0,38 

Der xeromorphe Charakter 
von Call una und analogen Pflan­
zen ist wahrscheinlich darauf zu­
riickzufiihren, daB dieselben im 
Verlaufe bestimmter Perioden an 
Wassermangel leiden konnen, 

doch wurden direkte Priifungen der Diirreresistenz dieser Pflanzen bis­
her noch nicht durchgefiihrt. 

Die Halophyten oder Bewohner der stark salzhaltigen Boden 
sind ihrer morphologischen Struktur nach den Succulenten ahnlich, 
unterscheiden sich aber von denselben durch die viel starkere Tran­
spiration. So transpirierten in DELFS5 Versuchen Salsola Kali, 

1 BOYSEN-JENSEN, P.: Bot. Tidskr. 36, 144 (1917). 
2 THATCHER, K.: J. Ecology 9, 39 (1921). 
3 STOCKER, 0.: Z. Bot. lit, 1 (1923). 
4. MONTFORT, C.: Jh. Bot. 60, 184 (1921). - Z. Bot. 14, 97 (1922). 
5 D.ELF, E. M.: Ann. Bot. 25,485 (1911). 
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Salicornia annua und andere Bewohner der stark salzhaltigen 
Boden sogar starker als Saponaria officinalis, Vicia Faba und 
andere Mesophyten. Die Zahlen der folgenden Tabelle RUHLANDSl zei­
gen, daB Statice Gmelini auf 'Einheit der Blattflache mehr Wasser 
abgibt, als Vicia Faba und Fagopyrum esculentum. 

Pflanze 

Statice Gmelini II 0,59 
Vicia Faba 0,30 
Fagopyrum esculentum 0,31 

Transpiration pro Stuude und 100 qcm 

0,52 
0,32 
0,32 

0,51 
0,29 
0,35 

0,45 
0,32 
0,31 

0,50 
0,30 
0,29 

Die Unterschiede sind durchwegs sehr bedeutend; auch die spateren 
Untersuchungen von MONTFORT (a. a. 0.), STOCKER2 und anderen For­
schern haben die starke Transpiration der Halophyten auBer Zweifel 
gestellt. Bei Berechnung auf das Frischgewicht, was namentlich beim 
Vergleich der Succulenten und Halophyten mit anderen Pflanzen ent­
schieden vorzuziehen ist, ergeben sich annahernd gleiche Zahlen, sowohl 
fiir Halophyten als fiir Mesophyten. JedenfalIs kann von einer Herab­
setzung der Transpiration bei den Halophyten im Vergleich zu den 
Mesophyten nicht die Rede sein. 1m vorigen Kapitel wurde bereits er­
wahnt, daB die Halophyten enorm hohe osmotische Werte und Saug­
krafte besitzen, die zur Erhaltung der Wasserbilanz bei starker Tran­
spiration dienen. 

Die Mangrovepflanzen der indomalaiischen Inseln, die auf stark 
salzhaltigen Boden vegetieren, gehoren eigentlich ebenfalls in die Gruppe 
der Halophyten; sie zeigen aber Eigenartigkeiten, die mit den eigen­
tiimlichen okologischen Bedingungen ihres Lebens im Zusammen­
hange stehen. Friiher wurde behauptet, daB die Mangrovepflanzen sehr 
schwach transpirieren. Nach KAMERLING3 und v. FABER4 ist abel' die 
Transpiration del' Mangrovepflanzen recht ausgiebig. Dies ist z. B. 
aus del' folgenden kleinen Tabelle zu ersehen2. 

Transpiration pro 1 g Frischgewicht und 1 Stunde. 
Eucalyptus sp. . . . . . . 0,14 
Sonneratia sp. (Mangrove) ...... 0,23 
Spinifex squarrosus ........ 0,29 
Ipomoea pes caprae ........ 0,30 

Beachtenswert ist der Umstand, daB die Saugkraft del' Wurzeln bei 
Mangrovepflanzen nach v. FABER nicht durch Salze, sondern durch 
andere Stoffe bedingt ist. Auch bei gewohnlichen Halophyten unter­
scheidet A. RWHTERO zwei Typen. Die Pflanzen del' ersten Gruppe sind 

1 RUHLAND, W.: Jb. Bot. 55, 409 (1915). 
2 STOCKER, 0.: Naturwiss. 12, 634 (1924). - Z. Bot. 16,289 (1924); 17, 1 

(1925). - Erg. BioI. 3 (1928). 
3 KAMERLING, Z.: Naturkund. Tijdschr. NederI. Ind. 71, 166 (1911). 
4 v. FABER, Z. C.: Ber. dtsch. bot. Ges. 31, 277 (1913). 
5 RICHTER, A.: Arb. landw. Versuchsstat. Saratow 1926, Nr 38. 

Kostytsrhew-Went, Pflauzenphysiologie II. 12 
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fur NaCI wenig durchlassig und ihr hoher osmotischer Wert wird durch 
eine Anhaufung von Assimilaten hervorgerufen. Bei den Pflanzen der 
zweiten Gruppe ist der osmotiache Wert durch die Anhaufung von NaCl 
bedingt. Bei sehr hoher Konzentration kann Chlornatrium auch in die 
~lanzen der ersten Gruppe eindringen, ruft aber dann schwere Be­
schadigungen hervor. HUBERl glaubt schlie13en zu diirfen, da13 Man­
grovepflanzen als Xerophyten anzusehen sind, da sie ungeheuere Krafte 
brauchen, um dem Boden Wasser zu entreillen. Ob aber diese Eigen­
schaft zur Charakteristik eines Xerophyten ausreicht, erscheint ala 
fraglich, da trockener Boden doch ganz andere Verhaltnisse gewahrt, 
ala nasser Boden von hoher Saugkraft. Nur im ersten kann vom Wasser­
mangel sensu stricto die Rede sein, im letzteren FaIle handelt es sich 
hingegen nur um die Hohe der Saugkraft. 1m vorigen Kapitel wurde 
auf Grund der Ergebnisse von BRIGGS und SCHANZ der SchluB gezogen, 
daB bei einem beatimmten Grad von Bodentrockenheit, ala die Konti­
nuierlichkeit der Wasserfaden im Boden nicht mehr besteht, beliebig 
starke Saugkrafte dem Boden nicht die geringste Wassermenge ent­
nehmen konnen. Ein solcher Zustand kann bei den Mangrovepflanzen 
nie eintreten. 

Die Epiphyten und Parasiten transpirieren sehr ungleich. Die 
Resultate K.AMERLINGS2 sprechen dafui-, daB die Epiphyten im all­
gemeinen schwach transpirieren, was auch von vornherein zu erwarten 
war, da die Wasserversorgung dieser Pflanzen durchschnittlich eine 
geringfugige ist und dieselben entweder in einer dampfgesattigten 
Atmosphare leben, oder zum Aushalten der Austrocknung auBeror­
dentlich befahigt sind. In 3 Monaten haben tropische Epiphyten in 
K.AMERLINGS Versuchen 30-70 vH des' gesamten Wasservorrats ver­
loren. 

Die gruneri Halbparasiten aus der Gruppe der Rhinantaceen 
transpirieren nach KOSTYTSCHEW 3 recht stark und sind nicht in der 
Lage, durch eigene Wurzeln die zur Erhaltung der normalen Wasser­
bilanz notwendige Wassermenge selbst aus nassem Boden aufzunehmen. 
Auch Viscum album zeigte in KAMERLINGS40 Versuchen durchschnitt­
lich eine ebenso starke Transpiration, wie die autotrophen Pflanzen. 
Dies ist aus folgender TabeIle zu ersehen: 

Transpiration pro 100 qcm Blattflache und 1 Stunde. 
Viscum album . 240 

P~'pul~~ nigra . 
Malus communis 
Ilex aquifolium 
Hedera Helix . 
Pinus Strobus . 

1 HUBER, B.: Jb. Bot. 64, 1 (1924). 

210 
350 
190 
160 
66 

367 

2 KAMERLING, Z.: Naturkund. Tijdschr. Nederl. Ind. 54 (1911). 
3 KOSTYTSOHEW, S.: Beih. z. Bot. Zbl. (I) 1i0, 351 (1924). 
4 KAMERLING, Z.: Proc. kon. Akad. Wetensch. Amsterd. 16, 1008 (1914). 
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Die nicht griinen Parasiten transpirieren bedeutend schwacher. A. 
RWHTER1 hat wahrgenommen, daB Oro banche cumana verhaltnis­
maBig viel Wasser verliert, obgleich die Spaltoffnungen dieser Pflanze 
nicht zahlreich und dabei noch degradiert sind. Eine nahere Unter­
suchung hat ergeben, daB die ganze Pflanze mit driisenartigen Haaren 
bedeckt ist, die nichts anderes als aktive Hydathoden darstellen und 
groBe Wassermengen sezernieren. 

Der Mechanismus der Wasseraufnahme durch die Parasiten ist noch 
unklar, und es liegt hier ein reizendes Problem ffir expe:clmentelle For­
schung vor. HARRIS u. LAWRENCE2 sowie BERGDOLT3 haben festgestellt, 
daB die Saugkraft in den Haustorien des Parasiten meistens hoher ist, 
als in den anliegenden Teilen der Wirtspflanze. Es zeigte sich jedoch, 
daB die an der Spitze der Haustorien von Lathraea Squammaria 
hohe Saugkraft an der Basis der Haustorien plotzlich sinkt. Weitere 
experimentelle Untersuchungen sind daher erwiinscht. 

Ein Vergleich der Transpiration von Sonnen- und Schattenblattern 
zeigte, daB erstere auf die Einheit der Blattflache immer bedeutend 
starker transpirieren, wie es bereits aus den ersten Versuchen von GE­
NEAU DE LAMARLIERE4 deutlich zu ersehen ist. Dieses Resultat wurde 
durch die spateren Versuche von HESSELMAN5, RUBEL 6, KOCHANOWSKY 7, 

FREYS, DIETRICH9, KELLER10, HUBERll und anderen Forschern be­
statigt. Folgende Zahlen von KOCHANOWSKY mogen als Erlauterung 
dienen. In diesen Versuchen wurde eine besondere Sorge daffir getragen, 

Int 'tlIt d I Geschwindigkelt 
Pflanze Blattstruktur 

ensl. er des Wasser-
TranspIration verbrauchs 

(s. 0.) (s. 0.) 

A lchemilla vulgaris 11 Reih. v= Poliudoo 14,8 
I 

200 vH 
Geranium gracile 

1 "" " 13,8 
Symphytum asperri-

I 
mum 

1 "" " 12,2 
Paris incompleta keine Palisaden 7,2 
Potentilla thurin-

giaca 3 Reihen von Palisaden 28,2 
Plantago media 1 Reihe von Palisaden 16,7 
Galega orientalis 1 

" 
16,8 

Valeriana alliariae-
flora lock ere Palisaden 11,0 

1 RICHTER, A.: Arb.landw. Versuchsstat. Saratow 1921i, Nr 34. 
2 HARRIS, J. A. a. J. V. LAWRENCE: Amer. J. Bot. 3, 438 (1916). 
S BERGDOLT, E.: Ber. dtsch. bot. Ges. 4li, 293 (1927). 
4 GENEAU DE LAMARLIERE: Rev. gen. Bot. 4, 481, 529 (1892). 
;; HESSELMAN, H.: Beih. z. Bot. Zbl. 17, 311 (1904). 
6 RUBEL, E.: Ber. dtsch. bot. Ges. 37,1 (1920). 

262 

140 
" 106 
" 

308 
" 162 
" 394 
" 

115 
" 

7 KOCHANOWSKY: Zitiert nach MAXIMOW, Die physiologischen Grundlagen 
der Diirreresistenz 1926, 346 (russ.). 

S FREY, L.: Arb. naturforsch. Ges. Leningrad li3, 173 (1923) (russ.). 
9 DIETRICH, M.: Jb. Bot. 66, 98 (1925). 

10 KELLER, B.: J. Ecology 13, 224 (1925). 
11 HUBER, B.: a. a. O. 

12* 
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daB die Sonnen- und die Schattenblatter wahrend des Versuchs selbst 
unter vollkommen gleichen Beleuchtungsbedingungen transpirierten. 

Einige Forscher erhielten auch entgegengesetzte Resultate: Die 
Schattenblatter transpirierten in ihren Versuchen starker als die Sonnen­
blatterl. Doch sind derartige Falle wohl als Ausnahmen zu betrachten, 
denn die Versuche MAxIMows 2 beweisen eine bedeutend starkere Ent­
wickelung der Nervatur und eine viel groBereZahl derSpaltoffnungen bei 
Blattern, welche unter starkerer Beleuchtung sich entwickelten. Diese 
Versuche wurden mit Pflanzen ausgefiihrt, welche bei kiinstlicher Be­
leuchtung unter genauer Kontrolle der dargebotenen Lichtenergie ge­
zogen wurden. Die GroBe der Epidermiszellen war in diesen Versuchen 
etwa 3-4mal geringer und die Zahl der Spaltoffnungen etwa 4mal groBer 
bei den starker belichteten Pflanzen. Es ist also klar, daB die Bedin­
gungen der Transpiration und die Wasserversorgung bei Sonnenpflanzen 
viel giinstiger sind, als bei Schattenpflanzen, da die starker belichteten 
Blatter auch eine besser entwickelte Nervatur besitzen. Bei der Unter­
suchung der unter natiirlichen Bedingungen erwachsenen Blatter erhielten 
KELLER u. LEISLE3 analoge Resultate, die in folgender Tabelle wieder­
gegeben sind. 

Gesamtillnge I Zahl I Intensitat 
Pflanze Standort der N ervatur der Stomata der Transpiration 

auf Einheit der Blattflilche 

Asperula glauca Steppe 100 100 100 100 100 

" 
odorata Wald 30 14 31 46 56 

Galium verum Steppe 100 100 100 100 100 

" 
cruciatum Wald 38 21 33 46 53 

Aua den Versuchen aller oben zitierten Forscher geht auBerdem 
hervor, daB die Transpiration der Sonnenpflanzen in der Sonne viel 
starker ist als diejenige der Schattenpflanzen im Schatten. Auch 
Sonnenexemplare von Schattenpflanzen transpirieren starker, als die 
normalen Schattenexemplare der Schattenpflanzen. Diese Resultate 
sind nicht unerwartet, da die Transpiration durch direktes Licht iiber­
haupt stark gesteigert wird. Folgende Zahlen HESSELMANS (a. a. 0.) 
konnen das soeben Gesagte erlautern. 

Transpiration. 

Pflanze 
Sonnenpflanze Schattenpflanze 

IIbsolut I relativ absolut ! relativ 

Filipendula Ulmaria 315 I 819 67 100 
Veronica Chamaedrys 494 

! 
610 81 100 

Trientalis europaea 293 462 63 100 
Majanthemum bifolium 285 520 55 100 
--.---

1 FURLIANI, J.: Osterr. bot. Z. 64, 153 (1914). - POOL, R. G.: Bot. Gaz. 
76,221 (1923). 

2 MAXIMOW, N.: Wiss. J. Landw. 2, 395 (1925) (russ.). 
3 KELLER, B. u. E. LEISLE: J. Versuchsstat. Mittelczernozemgebiets 1922 

(russ.). 
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Oben wurde bereits erwahnt, daB das Wurzelsystem von Trientalis, 
Majanthemum und anderen Pflanzen nur dann in Harmonie mit dem 
Laubwerk steht, wenn die Transpiration unter natiirlichen Verhaltnissen, 
d. i. im Schatten, vor sich geht. Bei einer durch direktes Licht derart 
gesteigerten Transpiration der genannten Pflanzen, wie sie durch obige 
Zahlen ausgedriickt wird, kann von einem Gleichgewichte auch bei op­
timaler Feuchtigkeit des Bodens nicht mehr die Rede sein, und es 
besteht dann fortwahrend die Gefahr von "permanent wilting". 

Die Hochge birgspflanzen transpirieren nach MAxIMOW u. 
KOCHANOWSKAIAl wie die gewohnlichenMesophyten. Auch TOSTSCHEWI­
NOWA U. BOGOLIU:BOWA2, die ihre Untersuchungen in Zentralasien aus­
gefiihrt haben, sind zum SchluB gekommen, ciaB die Transpiration im 
Hochgebirge in erster Linie durch direktes Sonnenlicht beeinfluBt wird. 
Auf dieser Hohe kommt auch die Bodentemperatur in Betracht, wogegen 
Schwankungen der Lufttemperatur und Feuchtigkeit von geringer Be­
deutung sind. 

L.lwANoFF3 bestimmte die TranspirationsgroBe abgeschnittener 
Zweigstucke verschiedener Baume im Winter. Die Transpiration ist im 
allgemeinen ganz schwach, dauert aber bei den Coniferen selbst bei 
-200 fort. 1m Winter verlieren Pinusnadeln taglich 1 vH, im Hoch­
sommer aber 300-400 vH ihres Frischgewichtes an Transpirations­
wasser. Nach GORDIAGIN4 ist die Transpiration im Winter starker bei 
Dikotylen als bei Coniferen. Die starkste Transpiration wurde an 
Blattnarben und Knospen wahrgenommen. 

Die Transpiration der Hutpilze ist nach BONNIER u. MANGIN5 sowohl 
in Dunkelheit als in diffusem Lichte sehr gering. So haben frische Exem­
plare von Agaricus campestris in 5 Stunden folgende Wasser­
mengen verloren. 

175,8 im diffusen Lichte. Wasserverlust 0,565 g, 
178 g in Dunkelheit. Wasserverlust 0,500 g. 

Beachtenswert ist das von BONNIER und MANGIN in ihren zahlreichen 
Versuchen erhaltene folgende Resultat: Diffuses Licht steigerte die 
Transpiration der Hutpilze durchschnittlich um 10 vH, wobei eine deut­
liche Nachwirkung des Lichtes wahrgenommen wurde. 

Der Transpirationskoeffizient und die Produktivitat der Tran­
spiration. Oben wurde bereits erwahnt, daB diese Begriffe reziproke 
Werte darstellen: Unter dem Transpirationskoeffizienten versteht man 
die wahrend der Vegetationsperiode bei der Synthese der Einheit von 
Trockensubstanz verbrauchte Menge des Transpirationswassers; die 

1 MAXIMOW, N. u. L. KOCHANOWSKAIA: Tagebuch des I. Kongres!les d. Russ. 
Botan. 1921, 31. (russ.). 

2 TOSTSCHEWINOWA, A. G. u. W. A. BOGOLlUBowA: Westn.lrrigazii. Tasch-
kent 1925, 119 (russ.). 

3 IWANOFF, L.: Ber. dtsch. bot. Ges. 42,45,210 (1924). 
4 GORDIAGIN, A.: Beih. z. Bot. ~bl. (I) 46,1 (1929). 
5 BONNIER, G. et I •. MANGIN: Ann. des Sci. natur., ser. 6 (Bot.), 17, 288 

(1884). 
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Produktivitat der Transpiration wird in Grammen Trockensubstanz 
ausgedriickt, die bei Verdunstung der Einheit der Wassermenge (1 Liter) 
synthetisiert werden. 

Der Begriff des Transpirationskoeffizienten entstand in der prak­
tischen Landwirtschaft und kann als eine Illustration davon dienen, daB 
Verhaltnisse zwischen einzelnen Vorgangen, welche ohne exakte physio­
logische Begriindung aufgestellt werden, auch praktischen Zwecken nicht 
immer dienen konnen. 

Auf den ersten Blick kann die vergleichende Bestimmung des Was­
serverbrauchs und der Pflanzenernte wertvolle SchluBfolgerungen iiber 
die Diirreresistenz der Pflanze ermoglichen, indem es naheliegend zu 
sein scheint, daB Pflanzen, welche eine Einheit des Trockengewichtes bei 
geringerem Wasserverbrauch aufbauen, den trockenen Standorten 
besser angepaBt sein sollen. Doch zeigt das umfangreiche expE;lrimentelle 
Material auf diesem Gebiete, daB der Transpirationskoeffizient keine 
konstante GroBe darstellt, was auch nicht verwunderlich ist, da die bei­
den in Frage kommenden V organge, namlich die Transpiration und die 
CO2-Assimilation, miteinander kausal nicht verbunden sind. 

Die ersten Resultate HELLRIEGELSI waren allerdings vielverspre­
chend, denn es zeigte sich, daB die von ihm untersuchten Pflanzen einen 
und denselben Transpirationskoeffizienten gleich 300 besaBen. Dies 
war jedoch ein Zufall: Ausfiihrliche Untersuchungen ergaben, daB der 
Transpirationskoeffizient nicht nur bei verschiedenen Pflanzen, sondern 
auch bei einer und derselben Pflanze von den AuBenfaktoren abhangt 
und nicht selten unregelmaBige Schwankungen aufweist. SCHRODER 2 

hat alsdann eine der wenigen Beobachtungen auf diesem Gebiete ge­
macht, die sich unter verschiedenartigen Bedingungen als richtig er­
wiesen. Es zeigte sich, daB unter den kultivierten Gramineen Weizen, 
Roggen, Hafer und Gerste durchschnittlich bedeutend hohere Transpi­
rationskoeffizienten haben als Mais, Hirse und andere Pflanzen dieser 
Gruppe. Auch die Transpirationsintensitat erwies sich als bedeutend 
groBer bei den Pflanzen der ersten Gruppe. 

Die umfangreichen Untersuchungen von ~RIGGS u. SHANTZ3 haben 
jedoch zum Ergebnis gefiihrt, daB die Transpirationskoeffizienten 
schwankende Werte darstellen. Die genannten Forscher haben ihre 
Forschungen im Verlaufe von 3 Jahren mit bewunderungswiirdiger 
Energie fortgesetzt und hierbei etwa 140 Pflanzenarten ausfiihrlich 
untersucht. Vor allem zeigte es sich, daB eine und dieselbe Pflanze in 
verschiedenen Jahren je nach der Trockenheit der Luft und namentlich 
des Bodens ungleiche Transpirationskoeffizienten besitzt. Zweitens ist 
aus den erhaltenen Zahlen ersichtlich, daB zwischen der Diirreresistenz 
und gar der Xeromorphie einerseits und den Transpirationskoeffizienten 
anderseits kein Zusammenhang besteht. 

1 HELLRIEGEL, F.: Beitr. naturwiss. Grundlagen des Ackerbaus. 1883. 
2 SCHRODER, M.: Russ. J. Landw. u. Forstwes. 1895, 320 (russ.). 
3 BRIGGS, L. J. a. H. L. SHANTZ: U. S. A. Dept. Agricult. Bureau Plant Ind. 

Bull. 284/285 (1913). - J. agricult. Res. 3, 1 (1914). 
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BRIGGS U. SHANTZ haben leider ala "Ernte" nur den oberirdischen 
Tell der Versuchspflanzen gewogen, wie es in landwirtschaftlichen Ax­
beiten nur zu oft geschieht. Dieser Fehler wurde in spateren Versuchen 
von MAxmow u. ALEXANDROwl ausgeschlossen, ohne daB hierdurch der 
Sinn der Resultate sich veranderte. In der folgenden Tabelle sind 
einige Zahlen der letztgenannten Forscher zusammengestellt. Als 
KTr wird der Transpirationskoeffizient bezeichnet. 

Pflanze 
Zygophyllum Fabago 
Artemisia scoparia . 
Medicago sativa ... 
Helianthusannuus • 
Gossypium herbaceum 
Weizen ........ . 
Salsola Kali . . . . . . 
Mais ......... . 

Krr Pflanze 
741 Brassic a sinapistrum 
705 Centaurea solstitialis .. 
641 Phaseolus vulgaris ... 
569 Verbascum ovalifolium . 
462 Amaranthus retroflexus 
435 Kochia prostrata ... . 
273 Panicum italicum ... . 
260 Sedum maximum ... . 

K T,· 
870 
747 
538 
493 
345 
331 
302 
292 

Aus diesen Zahlen ist ersichtlich, daB einige typische Wiistenpflanzen 
sehr hohe Transpirationskoeffizienten besitzen; andere Xerophyten 
zeigten allerdings auch niedrige Koeffizienten, ebenso wie Mais und 
Hirse unter den Kulturpflanzen. 

Viele Untersuchungen wurden dem EinfluB von AuBenfaktoren auf 
die Transpirationskoeffizienten verschiedener Pflanzen gewidmet. Ob­
gleich die erhaltenen Resultate noch mehr die SchluBfolgerung bekriU­
tigen, daB der Transpirationskoeffizient an sich kein Kriterium der 
Diirreresistenz darstellt, sind sie dennoch ala Beitrage zur Ocologie der 
CO2-Assimilation und der Transpiration wertvoll. 

TULAIKOV 2 hat durch zahlreiche Beobachtungen festgestellt, daB 
der Transpirationskoeffizient bei einer und derselben Pflanze von Jahr 
zu Jahr schwankt, und zwar in trockenen Jahren zunimmt, in feuchten 
aber abnimmt. Desgleichen variiert der Koeffizient in verschiedenen 
Gebieten im Zusammenhange mit der Luft- und Bodenfeuchtigkeit. 
Dies ist leicht erklarlich, da das Wasserdefizit die Transpiration in erster 
Linie beeinfluBt, auf die CO2-Assimilation aber nur in extremen Fallen 
eine Wirkung ausiibt. Dies haben MONTGOMERY u. KrSSELBACH3 ex­
perimentell bestatigt. In zwei Vegetationshausern von ungleicher Luft­
feuchtigkeit erhielten diese Forscher mit einer und derselben Pflanze 
(Mais) gleichzeitig ganz verschiedene Transpirationskoeffizienten 340 
und 191. Genau in demselben Verhaltnis zueinander standen die in 
beiden Gewachshausern von einer freien Wasserfla.che evaporierten 
Wassermengen. 

Direkt umgekehrt wirkt die Temperatursteigerung bei konstanter 
Feuchtigkeit. Die Transpiration wird hierbei unwesentlich, die Photo-

1 MAXlJI:low, N. U. W. ALEXANDROW: Arb. Bot. Gart. Tiflis 19, 139 (1917) 
(russ.). 

2 TULAIKOV, N.: Russ. J. exper. Landw. 16, 36 (1915). - Arb. landw. Ver­
suchsstat. Saratow 11 (1922) (russ.). 

3 MONTGOMERY, E. G. a. T. A. KISSELBACH: Nebrasca Agricult. Exper. Stat. 
Bull. 128 (1912). 
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synthese aber erheblich gesteigert, wodurch eine bedeutende Herab­
setzung des Transpirationskoeffizienten erreicht wird1 • 

Weniger durchsichtig ist der EinfluB der Bodenfeuchtigkeit, die in­
direkt sowohl die Photosynthese als die Transpiration steigert bzw. 
hemmt. Als das durchschnittliche Resultat von zahlreichen Unter­
suchungen verschiedener Forscher ergibt sich die Tatsache, daB bei Ver­
minderung der Bodenfeuchtigkeit sowohl der Transpirationskoeffizient 
(wohl infolge starker Hemmung der Transpiration) als die Gesamternte 
sinkt. Dieses Ergebnis wurde von MAxIMOW u . .ALExANDRow (a. a. 0.) 
nicht bestatigt. Es ist allerdings zu beachten, daB die Resultate unter 
verschiedenen klimatischen Bedingungen ungleich ausfallen konnen, 
~obei auch die Struktur, namentlich aber die Fruchtbarkeit des Bodens, 
eine sehr wichtige Rolle spielt. Bei Mineraldiingung wird die Ernte ohne 
Transpirationssteigerung erhOht, was eine Erniedrigung des Transpira­
tionskoeffizienten bedingt. Die wichtige Frage nach dem Mechanismus 
der Wirkung der Mineraldiinger auf die Pflanze ist nicht gelost. Erstens 
konnte hierbei eine direkte Steigerung der Intensitat der Photosynthese 
zustande kommen, zweitens ist auch die Annahme moglich, daB durch 
reichliche Mineralsalzernahrung in erster Linie das Wachstum der 
Pflanze und somit die Ausbildung einer erheblichen Blattflache be­
schleunigt wird, die Photosynthese auf Einheit der BlattfIache aber 
unverandert bleibt. Nach den noch unveroffentlichten Versuchen d.es 
Verfassers dieses Buches und seiner Mitarbeiter scheint namentlich 
die letztere Annahme dem wahren Sachverhalte zu entsprechen. 

Der EinfluB der Bodenfruchtbarkeit muB bei allen Untersuchungen 
iiber die GroBe der Transpirationskoeffizienten beriicksichtigt werden. 
So haben z. B. MONTGOMERY und KiSSELBACH (a. a. 0.) auf drei Boden 
von ungleicher Fruchtbarkeit folgende Transpirationskoeffizienten bei 
Mais gefunden: 550, 478 und 392. Dieselben Boden ergaben bei Verwen­
dung der Mineraldiinger die Koeffizienten 350, 341 und 347. Die in 
nicht gediingten Boden wahrgenommene Ungleichheit der Transpirations­
koeffizienten ist also nach erfolgter Diingung verschwunden. 

Aus diesen Resultaten darf aber nicht der SchluB gezogen werden, 
daB Mineraldiinger die Diirreresistenz der Pflanzen steigern. Zunachst ist 
es klar, daB die Diirreresistenz iiberhaupt nicht auf Grund der Tran­
spirationskoeffizienten beurteilt werden kann. AuBerdem wird durch 
Mineraldiinger die Transpirationsintensitat freilich nicht herabgesetzt. 
Die gediingte Pflanze beansprucht vielmehr bei ihrer schnellen Entwick­
lung gesteigerte Wassermengen, die im Boden oft fehlen. Hieraus kann 
eine groBe Beschadigung und gar der Tod der Pflanze erfolgen. Uber­
haupt erfordert die Verwendung der Mineraldiinger auf trockenen Boden 
groBe Vorsicht. 

Die wahrend der Vegetationsperiode verfiigbare Lichtmenge beein­
£luBt stark die GroBe des Transpirationskoeffizienten. Da das Licht 
sowohl die Photosynthese als die Transpiration steigert, so kann der 

1 BRIGGS, L. J. a. H. L. SHANTZ: Proc. 2. Amer. Sci. Congr. 1917. 
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Transpirationskoeffizient bei groBerem LichtgenuB je nach Umstanden 
entweder groBer oder kleiner werden. Bei erheblichem Lichtmangel 
wird die Photosynthese unterdriickt, daher die Ernte herabgesetzt und 
der Transpirationskoeffizient erhoht. Bei "OberschuB des Lichtes kann 
dessen Abschwachung den Transpirationskoeffizienten im Gegenteil er­
niedrigen, da die Photosynthese auch im schwacherenLichte mit derselben 
Intensitat fortbesteht, die Transpiration aber etwas gehemmt wird. 
Die vorhandenen Resultate uber die Lichtwirkung lassen sich in be­
friedigender Weise erkliiren, wenn man im Auge behalt, daB die CO2-

Assimilation und die Transpiration zwei selbstandige, voneinander un­
abhangige Prozesse darstellen. 

Es wurden mehrmals auch Bestimmungen der Transpirationskoeffi­
zienten im Felde ausgefuhrt. Obgleich die Ermittelung des Wasser­
verlustes hierbei bedeutend umstandlicher und weniger zuverlassig als 
in VegetationsgefaBen ist, erhalt man gewohnlich in beiden Fallen die­
selben Verhaltnisse der Koeffizienten; letztere sind aber im Felde mei­
stens absolut groBer, da nicht nur das Transpirationswasser, sondern 
auch das vom Boden selbst evaporierte Wasser hierbei mit in Rechnung 
kommt. Dies ist besonders auffallend in trockenen Jahren, als die 
Ernte erniedrigt wird. 

Wir sehen also, daB die Transpirationskoeffizienten zur allgemeinen 
Charakteristik verschiedener Pflanzen dienen konnen, zumal da die­
selben bereits in sehr groBer Zahl ermittelt sind. Einige Verhaltnisse 
erwiesen sich hierbei als bestandig; so waren samtliche Forscher in der 
Lage, die beidenGruppen derGramineen, auf diezuerst SCHRODER auf­
merksam gemacht hat, nach ihren Transpirationskoeffizienten vonein­
ander zu unterscheiden. Doch muB man immer im Auge behalten, daB 
der Transpirationskoeffizient eigentlich kein wissenschaftlicher Begriff 
ist, denn er bedeutet das Verhaltnis von zwei GroBen, die in keiner 
funktionellen Beziehung zueinander stehen. Auch kann die GroBe des 
Transpirationskoeffizienten nicht als Grundlage der Beurteilung del" 
Durreresistenz benutzt werden, da letztere mit der Einschrankung der 
Transpiration nicht so eng verbunden ist, wie es fruher angenommen 
wurde. 

Der Bl'grift' der Diirreresistenz. Aus obiger Darlegung ist ersicht­
lich, daB der fruher allgemein verbreitete Standpunkt, laut welchem die 
Diirreresistenz der Pflanzen vor allem auf einer Einschrankung der 
Transpiration beruht, nicht mehr stichhaltig ist. Eine Fiille von sicher­
gestellten Tatsachen spricht deutlich gegen eine derartige Anschauung. 
AuBer MAxmow, dessen Standpunkt oben dargelegt ist, sind auch einige 
andere Forscher1 gegenwartig zur Ansicht gelangt, daB die Diirreresi­
stenz der Pflanzen eine komplizierte Erscheinung darstellt, die nicht 
einzig und allein durch Einschrankung der Transpiration erklarbar ist. 
Die Succulenten zeigen vielmehr, daB die wirklich geringfugige Tran-

1 CATALANO, G.: Bull. Sci. Natur. ed Econom. Palermo 1920/21, 1923/24. -
Atti Soc. Agron. Ital. 4/0, 3 (1924). - HUBER, B.: Jb. Bot. 64, 1 (1924) u. a. 
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spiration eine Struktur bewirkt, die bei den typischen Xerophyten nicht 
vorkommt. Die obige umstandliche Besprechung der Frage der Tran­
spjrationskoeffizienten war notwendig, um zu zeigen, daB auch die 
Untersuchungen im Gebiete der wissenschaftlichen Landwirtschaft die 
Bedeutung der Einschrankung der Transpiration keineswegs zu be­
statigen vermochten. 

Nach der Ansicht des Verfassers dieses Buches tragt die friiher im 
Gebiete der sogenannten Biologie der Pflanzen ziemlich allgemeine 
Arbeitsweise an dem entstandenen wichtigen Fehler Schuld. Es ist zu 
beachten, daB die Annahme einer schwachen Transpiration 
bei diirreresistenten Pflanzen bis auf die letzte Zeit hin 
durch keine genauen quantitativen Untersuchungen ge­
priift war und nur auf einer rein subjektiven Beurteilung 
des Charakters der Schutzeinrichtungen fuBte. Bereits die 
ersten experimentellen Forschungen haben die Unzulanglichkeit der so 
schwach begriindeten Ansicht dargetan. In Anbetracht der groBen 
Wichtigkeit des Problems der Diirreresistenz fiir die Landwirtschaft 
ist es wirklich verwunderlich, daB allgemein verbreitete Anschauungen 
eine so unzureichende experimentelle Grundlage hatten. 

Es taucht also die Frage auf: Stehen die xeromorphen Merkmale 
tatsachlich mit der Einschrankung der Transpiration, oder vielmehr mit 
anderen okologischen VerhaItnissen im Zusammenhange? 1st letzteres 
der Fall, so steht es auBer Zweifel, daB die alte Erklarung der Diirre­
resistenz aufgegeben werden muB. 

Hier miissen die beachtenswerten Resultate ZALENSKISl dargelegt 
werden. Dieselben wurden nur in russischer Sprache, und zwar in einer 
in botanischen Kreisen so wenig verbreiteten Zeitschrift, veroffentlicht, 
daB sie auch den meisten russischen Lesern unbekannt geblieben sind. 
Kein Wunder, daB die Entdeckungen ZALENSKIS spater durch andere 
Forscher von neuem entdeckt wurden2 • Da aber die Darlegung ZA­
LENSKIS eine erschopfende ist, so wollen wir namentlich seine Angaben 
benutzen. ZALENSKI hat gefunden, daB obere Blatter einer krautartigen 
Pflanze im Vergleich zu den tiefer inserierten einen ausgesprochenen 
xeromorphen Charakter besitzen, und diese Regel fiir Pflanzen sonniger 
Standorte allgemein giiltig ist. Es zeigte sich, daB obere Blatter folgende 
objektiven Merkmale aufweisen: 

1. Bedeutend groBere Lange der Nervatur und deren Anastomosen 
auf Einheit der Blattflache. 

2. Geringere GroBe der Epidermiszellen und der SchlieBzellen der 
Spaltoffnungen. 

3. Geringere GroBe der Trichome. 
4. GroBere Zahl der Spaltoffnungen auf Einheit der Blattflache. 
5. Dickere AuBenwandungen der Epidermiszellen. 

1 ZALENSKI, W.: Abh. Techn. Hochschule Kiew 4, Teill, 1 (1904) (russ.). 
2 YUP, R. H.: Ann. of Bot. 26, 815 (1912). - HEUSER, W.: Ktihn-Archiv 

6, 391 (1915). - RIPPEL, A.: Beih. z. Bot.. Zbl. (I) 36, 187 (1919). - RUBEL, E.: 
Ebenda 37, 1 (1920) u. a. 
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6. GroBere Entwickelung des Wachsiiberzugs. 
7. Geringere GroBe sa,mtlicher Mesophyllzellen. 
8. GroBere Entwickelung der Palisaden. 
9. Geringere Entwickelung des Schwammparenchyms. 

10. Starkere Entwickelung der mechanischen Gewebe. 
ll. Geringere Entwickelung der Intercellularen. 
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Bei einigen Pflanzen besitzen nur obere Blatter typisch gebildete 
Palisaden. Unter obigen Merkmalen scheint auf den ersten Blick die 
VergroBerung der Zahl der Spaltoffnungen den allgemein verbreiteten 
Ansichten iiber Xeromorphismus zu widersprechen. Letztere fuBen aber 
auf veralteten Angaben. Neuere Untersuchungen, die ZALENSKI zum 
Teil selbst in groBer Anzahl ausgefiihrt hat, beweisen, daB Xerophyten 
im allgemeinen eine groBere Zahl von Spaltoffnungen auf Einheit der 
Blattflache besitzen, als Mesophyten und namentlich Schattenpflanzen. 

In dieseni Zusammenhange muB darauf hingewiesen werden, daB die 
oben zitierte Arbeit von KRAsNOSSELSKy-MAx!MOW1 iiber die Schwan­
kungen des Wassergehaltes der Laubblatter beilaufig zum Ergebnis ge­
fiihrt hat, daB der Wasservorrat in tiefer inserierten Blattern groBer ist 
als in hoher inserierten Blattern. Trotzdem welken die unteren Blatter 
schneller als die oberen, da letztere eine groBere Saugkraft besitzen und 
bei Wassermangel das Wasser den unteren Blattern entziehen. Dieser 
Sachverhalt ist namentlich durch die groBere Saugkraft der oberen, 
nicht aber durch die starkere Transpiration der unteren Blatter be­
dingt, denn es zeigte sich, daB obere Blatter, obgleich sie diirre­
resistenter sind, starker als die unteren transpirieren. Dieses Resultat 
wurde sowohl von ZALENSKI2 selbst, als von ALEXANDROW 3 sichergestellt. 
Bereits friiher hat ZALENSKI4, dargetan, daB der osmotische Wert der 
oberen Blatter regelmaBig groBer ist, als derjenige der unteren, was 
ebenfalls als Eigenschaft eines Xerophyten gilt. Dieses Ergebnis wurde 
von ILJIN u. SSOBOLEWA5 bestatigt und erweitert. 

Es ergab sich also das interessante Resultat, daB xeromorphe An­
passungsstrukturen bei den Pflanzen unter dem Einflusse der okologi­
schen AuBenfaktoren entstehen konnen wobei Xerophytismus und 
Mesophytismus innerhalb einer und derselben Pflanze nebeneinander be­
stehen konnen. Es zeigte sich ferner, daB xeromorphe Blatter starker 
transpirieren und dennoch erheblich diirreresistenter sind als die Blatter 
vom mesophyten Typus an derselben Pflanze. Dies alles zeigt deutlich, 
daB xeromorphe Merkmale nicht mit einer Einschrankung der Tran­
spiration zusammenhangen. 

1 KRASNOSSELSKy-MAXIMOW, T.: Arb. Bot. Gart. Tiflis 19, 1 (1917) (russ.). 
- Vgl. auch MAXIMOW, N. u. T. KRASNOSSELSKy-MAXIMOW: Arb. naturforsch. 
Ges. Petersburg OS, 81 (1923) (russ.). - ALEXANDROWA, D.: J. russ. bot. Ges. 8, 
143 (1925) (russ.). . 

2 ZALENSKI, W.: Abh. Univ. Saratow 1928 (russ.). 
3 ALEXANDROW, W.: Arb. Bot. Gart. Tiflis, Ser. 2,1, 57 (19~2) (russ.). 
4, ZALENSKI, N.: Arb. naturforsch. Ges. Kiew 11, 50 (russ.). 
5 lLJIN, W. u. O. SSOBOLEWA: Arb. naturforsch. Ges. Petersburg 56, 103 

(1917) (russ.). 
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Nun hat bereits Z.AJ:..ENSKI in seiner ersten Arbeit den Umstand her­
vorgehoben, daB die Unterschiede in der Blattstruktur desto deutlicher 
zum Vorschein kommen, je trockener der Standort ist. Dies deutet 
darauf hin, daB eine xeromorphe Struktur unter dem Einflusse des 
Wassermangels entsteht. Da nun aber die hoher inserierten Blatter auf 
samtlichen Standorten xeromorphe Anpassungen zeigen, so nimmt ZA­
LENSKI an, daB dieselben bei ihrer Entwickelung immer an Wassermangel 
leiden, da bei jedem Wasserdefizit das Wasser durch die bereits er­
wachsenen, tiefer inserierten Blatter dem oberen im Wachstum begriffe­
nen Stengelteil entzogen wird. Das schnelle Welken der embryonalen 
Pflanzenteile hat bereits WIESNERl ausfiihrlich besprochen und als einen 
wichtigen formbildenden Faktor bezeichnet. Nach dem Erscheinen der 
grundlegenden Untersuchungen von URSPRUNG u. BLUM2 wissen wir, daB 
die Saugkraft der wachsenden Pflanzenteile nicht auf deren hohem osmo-

Abb.25. Links l3mal zum Welken gebrachtes Blatt, rechts Kontrollblatt. Unter dem EinfiuB des 
Welkens entstanden xeromorphe Merkmaie, und zwar dieKleinzelligkeit der Gewebe, die VergroBerung 

der Zahl der SpaltOffnungen und die dichtere Nervatur. (Nach TuMANOV.) 

tischen Werte, sondern auf dem geringen Gegendruck der Zellwand be­
ruht, indem das Zellvolumen beim Wachstum fortwahrend zunimmt und 
infolgedessen neuer Raum zur Wasseraufnahme entsteht. Diese Art von 
Saugkraft wird aber beim Welken nicht groBer, sondern geringer, und 
das Wasser wird den wachsenden Teilen leicht entzogen. Unter dem 
Einflusse eines Wassermangels entsteht daher die xeromorphe Struktur 
der oberen Blatter; im entwickelten Zustande erweisen sich aber diese 
Blatter diirreresistenter, als die bei reichlicher Wasserversorgung ent­
wickelten unteren Blatter. Diese Ansicht ZALENSKIS wurde durch die 
Beobachtungen von ALEXANDROW und seinen Mitarbeitern3 an schnell 
wachsenden transkaukasischen Pflanzen bestatigt. Spater hat TUMANOV 
(a. a. 0.) dieselben Resultate auf experimentellem Wege erzielt, indem 
er die Versuchspflanzen wiederholt .welken lieB. Hierdurch wurde die 

1 WIESNER, J.: Bot. Ztg 47, 1 (1889). 
2 URSPRUNG, A. U. G. BLUM: Jb. Bot. 63, 1 (1924). 
3 ALEXANDROW, W., ALEXANDROWA, O. U. A. TIMOFEIEFF: Mitt. Bot. Gart. 

Tiflis 2, 1 (1921) (russ.). 
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Entstehung einer deutlich ausgesprochenen xeromorphen Struktur ver­
anlaBt (Abb. 25). 

Die Untersuchungen verschiedener Forscher1 iiber den EinfluB der 
Bodenfeuchtigkeit auf die Struktur verschiedener Pflanzen haben zum 
Ergebnis gefiihrt, daB bei Wassermangel xeromorphe Einrichtungen sich 
ausbilden, aber die Transpirationsintensitat der unter diesen Bedingun­
gen geziichteten Pflanzen nicht abnimmt. 

In der letzten Zeit lieB sich unter dem Einflusse einer groBen Anzahl 
von miteinander gut iibereinstimmenden Resultaten auch in der land­
wirtschaft.lichen Literatur RuBlands und der Vereinigten Staaten von 
Nordamerika, Lander in denen das Problem der Diirreresistenz beson­
ders aktuell ist, eine Anderung der Ansichten beziiglich der Transpira­
tionsintensitat der diirreresistenten Pflanzen fiihlen. KONSTANTINOW2 
auBert sich z. B. neuerdings dahin, daB die Bestimmung der Transpira­
tion und der Transpirationskoeffizienten zur Beurteilung der Diirre­
resistenz unzureichend ist. Es miissen vielmehr noch eingehende mor­
phologisch-physiologische Untersuchungen iiber Wurzelsysteme und 
Wasserversorgung in Mitleidenschaft gezogen werden. 

Nach den umfangreichen Untersuchungen KOLKUNOWS3 und anderer 
ist die anatomische Untersuchung der Blatter immerhin zuverIassiger, 
als Messungen der Transpirationsintensitat. Besteht doch ein allge­
meines Kennzeichen der diirreresistenten Xerophyten darin, daB deren 
Blattgewebe kleinzellig sind. 

MAXIMOW4 betrachtet namentlich die Fahigkeit der Pflanze, ein dau­
erndes Welken auszuhalten, als die hauptsachlichste Grundlage der Diirre­
resistenz. Dieser Ansicht schlieBt sich im allgemeinen auch H. WALTERs 
auf Grund seiner ausgedehnten, oben dargelegten osmotischen Unter­
suchungen an. Es ist in der Tat einleuchtend, daB die xeromorphen 
Anpassungen der Blatter nicht gegen den Eintritt des Welkens, sondern 
darauf gerichtet sind, daB die Folgen des Welkens keinen dauernden 
Schaden bringen. Die Kleinzelligkeit der Gewebe und die starke Ausbil­
dung des mechanischen Systems konnen natiirlich erst nach dem Eintritt 
des Welkens zur Geltung kommen. Auch die Saugkraft und der osmoti­
sche Wert der Xerophyten sind so hoch, daB eine groBe Empfindlichkeit 
der SchlieBzellen der Stomata hierbei kaum denkbar ist. Sind aber die 
Spalten einmal geschlossen, was freilich erst bei einem nicht unerheb­
lichen Welken stattfinden kann, so wird durch die vorhandenen Schutz­
einrichtungen (groBe Dicke der EpidermisauBenwande, starke Ausbil­
dung der Cuticula, Wachsiiberzug und Behaarung), die cuticulare 
Transpiration so gut wie vollkommen verhindert. Es ist denn auch 

1 HEUSER, W.: a. a. O. - RlPl'EL, A.: a. a. O. - FREY, L.: a. a. O. u. a. 
2 KONSTANTINOW, P.: J.landw. Wiss. 2, 404 (1925) (russ.). 
3 KOLKUNOW, W.: Mitt. Techn. Hochschule Kiew 5 (1905); 7 (1907). -

J. exper. Landw. 14, 321 (1913) (russ.). 
4 MAxmow, N.: Die physiologischen Grundlagen der Diirreresistenz. 1926 

(russ.). 
;; WALTER, H.: a. a. O. 
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bekannt, daB die cuticulii;re Transpiration bei den Xerophyten nicht 
existiert. 

Letzten Endes beruht also die Diirreresistenz der Pflanzen auf der 
Fahigkeit der Zellen, Wassermangel im Verlaufe Iangerer Zeit auszu­
halten. In einer sehr bemerkenswerten Arbeit beschaftigt sich ILJINI 
mit der wichtigen Frage der Ursachen der Resistenz von Pflanzenzellen 
gegen Austrocknung. Dieser Begriff ist mit demjenigen der Diirreresi­
stenz nicht identisch. Zwei im gleichen Grade austrocknungsfahige Zell­
arten konnen in ungleichem Grade diirreresistent sein, falls sie in ver­
schiedenen Pflanzen unter ungleichen Verhilltnissen der Wasserversor­
gung, der Herabsetzung der cuticuIaren Transpiration usw. sich befinden. 
Kurz gesagt, umfaBt der Begriff der Diirreresistenz denjenigen der Aus­
trocknungsresistenz der lebenden Gewebe und die durch xeroinorphe 
Anpassungen sowie die gesamte ()cologie des Wasserhaushaltes beding­
ten Zustande. Hieraus ist aber jedenfalls klar, daB die Austrocknungs­
resistenz die Grundlage der Diirreresistenz bildet. 

Die im neunten Kapitel dargelegten Untersuchungen LEPESCHlUNS 
zeigen, daB das Protoplasma gegen mechanische Einwirkungen sehr emp­
findlich ist: Driicken, Ziehen und schnelle Plasmolyse bewirken ein Ab­
sterben des Zellplasmas. ILJIN hat schon friiher dargetan, daB zarte 
vegetative Zellen auch durch totalen Wasserentzug nicht getotet werden, 
falls hierbei keine irreparablen mechanischen Deformationen ent­
stehen. Wenn man das Protoplasma vor dem Wasserentzug durch 
allmahliche und langsame Plasmolyse von der Zellwand abtrennt, im 
Zentrum der Zelle in ein Kliimpchen zusammenzieht und nachher durch 
allmahliches Austrocknen in einen wasserfreien Zustand versetzt, so 
wird hierdurch keine Abtotung des Protoplasmas bewirkt. Selbstver­
standlich muB bei diesen Versuchen die nachherige Belebung der Zellen 
durch eine ganz vorsichtige Deplasmolyse hervorgebracht werden: Die 
zu untersuchenden Gewebe miissen zuerst in eine feuchtere Luft und 
dann in eine konzentrierteZuckerlosung, die dann allmahlich mit Wasser 
verdiinnt wird, iibertragen werden2 • Bei dieserVersuchsanordnung blei­
ben die vollkommen entwasserten und dann wieder in den normalen 
Zustand versetzten Zellen lebenskraftig. Auf Grund dieser Resultate 
kommt ILJIN zum SchluB, daB der Tod der Pflanzenzellen bei der Aus­
trocknung deshalb erfolgt, weil der Zellinhalt sich infolge des Wasser­
verlustes stark zusammenzieht, wobei aber das Plasma von der meistens 
weniger zusammengezogenen Zellwand festgehalten wird und daher sol­
che Spannungen erfahrt, die zu seiner Deformation und zum Tode fiihren. 
1st dies richtig, so muB die Austrocknungsresistenz durch aIle Faktoren 

1 1L.rrN, W.: Protoplasma (Berl.) 10,379 (1930). 
2 ILJIN, W.: Jb. Bot. 66, 947 (1927). In diesem Zusammenhange ist die.AI­

beit von S. KOSTYTSCHEW U. V. FAERMANN (Hoppe-Seylers Z. 176,46 [1928]) iiber 
die Belebung des sogenannten Zymins (Acetondauerhefe) zu erwiihnen. Durch 
die Resultate dieser .AIbeit wurde etwa die Hiilfte der von E. BUCHNER und seinen 
Mitarbeitern iiber die "Zymasegiirung" ausgefiihrten Versuche entkriiftet. 
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erhoht werden, welche das Verhaltnis des Volumens zur Oberflache der 
Zelle das durch V: 8 ausgedriickt wird, herabsetzen; denn je groBer 
die Gesamtoberflache, desto kleiner ist die Spannung auf Einheit der 
o berflache. 

In dieser Hinsicht ist also die Form eines Wiirfels vorteilhafter als 
diejenige einer Kugel, und die Form eines Zylinders vorteilhafter als 
diejenige eines Wiirfels. Die Bedeutung der Kleinzelligkeit wird durch 
die folgende einfache Berechnung erlautert. 1st der Radius Reiner groBen 
kugeligen Zelle gleich 90 fL und derjenige einer kleinen Zelle R1 gleich 9 fL, 

so ergibt sich V = 3050000 fL a fiir die groBere und VI = 3050 ,u a fiir die 
kleinere Zelle. Hierbei ist 8 bei der groBeren Zelle gleich 101800 fl2 

und 8 1 bei der kleineren Zelle gleich 1018 f12. Hieraus ist ersichtlich, daB 

V: S _ 30 _ R _ 10 
V1:S1 -3 - -R--; - . 

Dies zeigt, daB die Protoplasmaspannung pro Einheit der Flache 
dem Radius oder Durchmesser der Zelle proportional ist. Bei einem 
Wiirfel ist die Spannung in analoger Weise 
der Lange der Wiirfelseite proportional. 

Ein anderer Faktor, der auf die Pro­
toplasmaspannung stark einwirkt, ist die 
GroBe der Zentralvakuole und die Dicke 
der Protoplasmaschicht. Je groBer die 
Vakuole ist, desto starkere Kontraktion 
des Zellinhaltes und somit desto groBere 
Spannung im Protoplasma stattfinden 
kann. Anderseits ist es leicht ersichtlich, 
daB eine bestimmte Spannung relativ ge­
ringer wird bei einer dickeren als bei 
einer diinneren Protoplasmaschicht, und 
also geringere Deformationen in einer 
dicken Protoplasmaschicht hervorruft. 

Als dritter Faktor ist noch die Konzen­
tration des Zellsaftes zu nennen, deren 
Bedeutung jedoch oft iiberschatzt wird. 
Besitzt der Zellsaft den osmotischen Wert 
einer molaren Saccharoselosung, so ent­
spricht dies einer Dampfdruckerniedrigung 
von 2,6vH. Somit beginnt eine solche Abb. 26.AAstert r ipoliuffi:BC<lu -

taure a scabios a. 1H in Wasser, n in 
Zelle schon bei 97,4vH relativer Feuchtig- Luft. (Nach lLJIN.) 

keit Wasser abzugeben. Anderseits ist zu 
beachten, daB ein Sinken der relativen Feuchtigkeit in den Inter­
cellularen auf 97 vH nur bei einer sehr erheblichen Trockenheit der 
AuBenluft erfolgen kann. 

Die von ILJIN ausgefiihrten zahlreichen Bestimmungen der Resistenz 
von Pflanzenzellen gegen Austrocknung zeigten, daB dieselbe in der 
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Tat von den soeben besprochenen Faktoren in erster Linie abhangt. 
Aus der Abb. 26 ist ersichtlich, wie groB die Kontraktion der Pflanzen­
zellen beim Eintrocknen sein kann. 

Die auf Grund einer konsequent entwickelten Theorie ausgefiihrten 
Versuche ILJINS lieferten also auf einmal deutlichere Resultate, als die 
zahlreichen, aber rein empirischenBeobachtungenKoLKUNows (a.a. 0.). 
Die von KOLKUNOW als Merkmal der Diirreresistenz hervorgehobene 
Kleinzelligkeit der Gewebe hat auch ILJIN als einen Faktor der Aus­
trocknungsresistenz bezeichnet, aber dazu noch verschiedene andere 
ebenso wichtige Merkmale hinzugefiigt. Schon langst war es auffallend, 
daB die Xerophyten unregelmaBige Zellenformen, namentlich bei den 
epidermalen Zellen, zeigen. Dies ist auf Grund der ILJINschen Auf­
fassung nunmehr begreiflich: Bei VergroBerung der OberfIache wird 
der Wert von V: S niedriger und somit die Austrocknungsresistenz 
groBer. 

In diesem Zusammenhange muB die Bedeutung der speziellen Pflan­
zenphysiologie fiir die landwirtschaftliche Wissenschaft hervorgehoben 
werden. Man hort zuweilen Klagen dariiber, daB die Pflanzenphysiologie 
ungeniigende Hinweise fiir die praktische Landwirtschaft gibt und daB 
in manchen aktuellen Fragen die aus dem Gebiete der Pflanzenphysio­
logie erhaltenen Kenntnisse versagen. Dies ist aber darauf zuriickzu­
fiihren, daB die Pflanzenphysiologie als selbstandige Wissenschaft in 
erster Linie nur allgemeine GesetzmaBigkeiten zu ergriinden sucht. Sie 
verdient daher den Namen allgemeine Pflanzenphysiologie, neben wel­
cher noch als besonderer Zweig die spezielle Pflanzenphysiologie ge­
schaffen werden muB. Die wissenschaftliche Forschung auf dem Gebiete 
der speziellen Physiologie muB die Methoden der allgemeinen Physio­
logie verwenden, aber als Hauptziel der Untersuchung nicht die allge­
meinen GesetzmaBigkeiten, sondern das Objekt selbst, d. i. eine be­
stimmte Pflanze, haben. 

Es ist kaum zweifelhaft, daB eine ausfiihrliche Untersuchung einer 
einzelnen Pflanze nach verschiedenen Richtungen hin auch der allge­
meinen Physiologie groBe Dienste leisten kOnnte. Bisher befaBte sich die 
physiologische Forschung viel zuwenig mit dem Zusammenhange ver­
schiedener, auf den ersten Blick voneinander unabhangiger Vorgange; 
es wurden nur diese Vorgange fiir sich, nicht aber die Pflanze als ein 
physiologisches Ganzes untersucht. Diese Liicke laBt sich bereits jetzt 
namentlich auf solchen Gebieten fUhlen, wo ein koordiniertes physiologi­
sches Ganzes gebieterisch zur Geltung gelangt. Solche Gebiete sind die 
Probleme der Diirreresistenz, der Reizerscheinungen und viele andere. 
So sollte z. B. das Problem der Diirreresistenz einer bestimmten Pflanze 
auf dem Gebiete der speziellen Pflanzenphysiologie nicht auf dieselbe 
Weise behandelt werden, wie es bisher in der allgemeinen Physiologie 
der Fall war. Auch die oben dargelegten wertvollen Untersuchungen 
lLJINs bestreben sich vor allem, eine allgemeine Erklarung der Aus­
trocknungsresistenz zu geben, verbleiben also vollkommen im Gebiete 
der. allgemeinen Physiologie. Ein Forscher auf dem Gebiete der 
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speziellen Physiologie wiirde die wichtigsten Leistungen der Pflanze unter 
verschiedenen Bedingungen des Wasserhaushaltes kennen zu lernen su­
chen und vermochte hierbei moglicherweise auch neue unerwartete Ge­
setzmaBigkeiten zu entdecken. 

Uberhaupt kann die auf den ersten Blick peinliche und nur den wirt­
schaftlichen Zwecken dienende allseitige und ausfiihrliche Untersuchung 
einer einzelnen Pflanze in Wirklichkeit sich als reizend erweisen und 
einen tieferen Einblick in das physiologische Geschehen gewahren, als 
es hisher durch die mehr in die Weite als in die Tiefe gerichtete Forschung 
zu erzielen gelang. 

Kostytschew-Went, Pflanzenphysiologie II. 13 



Zwol£tes Kapitel. 

Die Bewegung der Pflanzensafte in den 
Leitungsbahnen. 

Die Ursachen der Wasserbewegung in den Pflanzenzellen. Denken 
wir uns zunachst eine separate Pflanzenzelle, die mit dem oberen Ende 
in die Lnft herausragt, mit dem unteren Ende aber in eine Losung ver­
senkt ist. Die Zellwand wird durch Transpiration Wasser in die um­
gebende Atmosphare fortwahrend abgeben und zum Ersatz des Wasser­
verlustes Wasser von der darunter liegenden Protoplasmaschicht durch 
Quellungssaugung anfnehmen. Das Protoplasma wird seinerseits das an 
die Zellwand abgegebene Wasser durch Saugung aus dem Zellsafte er­
setzen. Da hierdurch die Zentralvakuole wasserarmer wird und infolge­
dessen der Turgordruck abnehmen muB, so wird das etwa vorhandene 
Gleichgewicht zwischen der Zelle und der umgebenden Losung gestort 
und eine gewisse Wassermenge wird in die Zelle aus der Losung ein­
treten. Es entsteht also eine Wasserbewegung vom AuBenmedium in 
die Zelle. 

Derselbe Sachverhalt muB auch dann bestehen, wenn nicht eine ein­
zelne Zelle, sondern eine Zellenreihe sich mit dem 0 beren Ende in der 
Lnft, mit dem unteren Ende aber im Wasser befindet. Hierbei wird 
natiirlich ein Saugkraftgefalle sich von der oberen Zelle bis zum AuBen­
medium herstellen, denn die Saugkraft der obersten Zelle wird durch 
Wasserabgabe so lange zunehmen, bis sie schlieBlich diejenige der dar­
unter liegenden Zelle iibersteigt und derselbe Vorgang muB auch in an­
deren Zellen der gesamten Zellenreihe stattfinden. Es ist ausdriicklich 
zu betonen, daB fiir die Wasserbewegung von Zelle zu Zelle namentlich 
das Saugdruckgefalle maBgebend ist, indes die absoluten osmotischen 
Werte der einzelnen Zellen vollkommen belanglos sind. 

Will man die zur Herstellung einer fiir die normale Wasserversorgung 
notwendigen Wasserbewegung ausreichende Saugkraft berechnen, so ge­
niigt es selbstverstandlich nicht, die Hohe der Wasserhebung und das 
Wassergewicht in Betracht zu ziehen; es miissen vielmehr auch die zu 
iiberwindenden Widerstande mit in Rechnung kommen. Derartige Be­
rechnungen wurden denn auch mehrmals ausgefiihrt, wobei auch die fiir 
die normale Wasserversorgung notwendige Geschwindigkeit des Wasser­
st.romes beriicksichtigt wurde. Die genauesten Bestimmungen wurden 
von URSPRUNG u. HAYOZI veroffentlicht. Es ergab sich das folgende 

1 URSPRUNG, A. U. C. HA:YOZ: Ber. dtsch. bot. Ges. 40, 368 (1922). 
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uberraschende Resultat: Das Saugdruckgefalle im Epheublatt betrug 
20,5 Atm. auf 207 Palisadenzellen, d. i. annahernd 0,1 Atm. pro Zelle. 
Auch wenn man den Umstand berucksichtigt, daB die Palisaden mit­
einander durch unbedeutende Flachen kommunizieren (diese Zellen sind 
bekanntlich in der Art eines Schachbrettes angeordnet) und daher hOhere 
Werte als andere durchschnittliche Zellen liefem diirften, bekommt man 
immerhin eine Vorstellung davon, daB die GroBenordnung der in Frage 
kommenden Drucke eine auBerordentlich hohe ist. Einfache Versuche 
zeigen, daB die Wasserbewegung durch lauter parenchymatische Zellen 
eine sehr langsame ist. Wenn man z. B. aus dem Mark der Sonnenblume 
einen Streifen abprapariert und nur mit dem einen Ende ins Wasser 
versenkt, so bemerkt man alsbald ein Welken des oberen Endes des 
Streifens. Durch analoge Versuche wurde schon langst festgestellt, daB 
nur winzig kleine Landpflanzen ihren Wasserbedarf mittels einer Wasser­
bewegung durch Parenchymzellen decken konnen. Bei samtlichen nor­
mal entwickelten Landpflanzen existieren daher spezielle Leitungsbah­
nen, welche der Wasserbewegung geringere Widerstande entgegensetzen. 

Die absolute GroBe der Wasserpermeabilitat des Protoplasmas wurde 
von HUBER u. HOEFLERI an Hand der von HOEFLER beschriebenen 
Ermittelung der Geschwindigkeit der Plasmolyse (siehe oben) gemessen. 
Die gewonnenen Konstanten bedeuten bei Umrechnung auf die Proto­
plastenoberflache fur Salvinia eine Filtrationsgeschwindigkeit von nur 
33 fl pro Stunde und 1 Atm. Druckdifferenz. Dies ist eine GroBe, die 
auch bei ubrigen bisher untersuchten semipermeablen Membranen ge­
funden worden ist. Mit der Permeabilitat gegenuber anderen Stoffen 
verglichen, erscheint die Wasserdurchlassigkeit immerhin relativ hoch; 
bei Majanthemum z. B. etwa 120-240mal so hoch wie die fUr Ham­
stoff, bis 10000mal so hoch wie die Durchlassigkeit fUr Rohrzucker. 
Der Hauptteil des Widerstandes bei der Wasserfiltration durch parenchy­
matische Gewebe diirfte daher nicht in den Zellwandungen, sondern im 
Plasma Hegen. 

Gefa:6e. Die Tracheen und Tracheiden des Holzzylinders 2 sind spe­
ziell einer schnellen Wasserleitung angepaBt. Der Bau dieser Elemente 
wird als bekannt vorausgesetzt. Schon langst haben verschiedene Auto­
ren den Umstand hervorgehoben, daB in den GefaBen die Widerstande 
bei der Wasserleitung auf ein Minimum reduziert sind. Tracheen sind 
lange Rohren, die aus je einer Reihe in senkrechter Richtung zusammen­
hangender Zellen gebildet sind. Die Querwande dieser Zellen werden 
bei der Entwickelung des GefaBes aufgelost; es hinterbleibt meistens nur 
ein der Langswand anliegender kreisformiger Wulst. In Tracheiden wer-

1 HUBER, B. u. K. HOEFLER: Jb. Bot. 73, 351 (1930). 
2 Nach KOST'YTSCHEW (Ber. dtsch. bot. Ges. 40, 297 [1922]; Beih. z. Bot. Zb1. 

[1] 40, 351 [1924]) besitzen die meisten Dikotylen vom Anfang an einen Holz­
zylinder. Die angeblich verbreitete Zusammenschmelzung von anfangs separaten 
"GefaJ3biindeln" durch Vermittelung des interfascicularen Cambiums bildet eine 
ziemlich seltene Ausnahme und wurde dazu noch bisher unrichtig beschrieben 
und interpretiert. 

13* 
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den die Querwande zwar nicht gelost, doch sind samtliche Wandungen 
dieser Elemente mit zahlreichen Poren versehen, unter denen die soge-

A 

Abb.27. Pinus silvestris . .A Ein Hoftiipfel in 
Fiachenansicht. B Ein Hoftiipfel in tangentiaiem 
LlIngsschnitt: t Torus. a ,Querschnitt durch eine 

Tracheide mit Hoftiipfein. (Nach STRASBURGER.) 

nannten Hoftiipfe1 (Abb. 27) 
besonders verbreitet und der 
Funktion der Wasserleitung 
gut angepaBt sind. Diemeisten 
Forscher sind der Ansicht, daB 
die Hoftiipfel dem Wasser­
strom nur einen unbedeuten­
den Widerstand entgegen­
.setzen, aber keine Gase durch­
lassen und auf diese Weise 
vor einer Verbreitung im Holz­
korper der in einzelne Trache­
iden etwa eingedrungenen 
Luft schiitzen. Auf diese 
Weise sollen Tracheide mit 
gehOften Tiipfeln der Funk­

tion der Wasserleitung noch besser angepaBt sein als Tracheen, obgleich 
letztere im sekundaren Holz ebenfalls mit Hoftiipfeln versehen sind. 

Abb.28. Ein Ringeiungsversuch yon HALES. 
Der geringelte Zweig bleibt ebenso frisch 

wie der Kontrollzweig. 
(Nach HALES, 1727.) 

Sowohl Tracheen als Tracheiden be­
sitzen verholzte Wandungen und kein 
Zellplasma; sie sind tote Elemente, in 
denen kein Turgordruck moglich ist. 
Die Verdickungen der Zellwande all 
dieser Elemente sollen nach der heute 
vorherrschenden Ansicht dem Druck 
der anliegenden lebenden Zellen einen 
Widerstand leisten. 

Der aufsteigende und del' abstei­
gende Strom. Bereits MALpIGHIl und 
nach ihm viele andere Forscher haben 
den folgenden klassischen Versuch aus­
gefiihrt, der immer ein klares Resultat 
ergibt. Es wird an einem Baumstamm 
ein Rindenring auf die Weise entfernt, 
daB man rings um den Stamm herum 
zwei bis aufs Holz reichende Einschnitte 
macht und die zwischen den beiden 
Einschnitten befindliche Rinde ent­
fernt. Wird alsdann dafiir Sorge ge­
tragen, daB die auBeren Schichten des 
nunmehr freigelegten Holzkorpers we­

der austrocknen, noch faulen, so erhalt man nach einiger Zeit das fol­
gende Bild: Die oberhalb des Ringelschnittes befindlichen Pflanzenteile 

1 MALPIGHI, M.: "Opera" 1688; deutsch von M. MOBIUS: OSTWALDS Klassi­
ker der exakten Wissenschaft 1901, Nr 120. 
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welken nicht und scheinen iiberhaupt an Wassermangel nicht zu leiden 
(Abb.28). Dies beweist, daB die Rinde keine Anteilnahme an der Was­
serleitung hat; letztere vollzieht sich vielmehr im Holzkorper. 

AuBerdem bemerkt man nach einiger Zeit dicht oberhalb des Ringel­
schnittes einen unter Umstanden bedeutenden Rindenwulst. Ander­
seits tritt keine Verdickung des unterhalb der Ringelungsstelle befind­
lichen Stammteiles ein. Dies wird so gedeutet, daB die in den Blattern 
erzeugten Assimilate sich nur in der Rinde bewegen und also nach er­
folgter Ringelung in den unteren Stammteil nicht mehr gelangen Mnnen. 
Gegen diese bereits von den alteren Forschern gegebene Erklarung wur­
den zu verschiedener Zeit Einwande gemacht, und zwar neuerdings sei­
tens BmCH-HmscHFELDSl und DIXoNs2, woriiber weiter unten ausfiihr­
licher die Rede sein wird. Diese und einige andere Forscher behaupteten, 
daB auch die organischen Stoffe sich im Holzkorper bewegen. Heut­
zutage miissen wir aber aHem Anschein nach annehmen, daB die altere 
Deutung des iibrigens geniigend anschaullchen Versuches die richtige 
war. Diese sogenannten Ringelungsversuche wurden in groBer Anzahl 
auch zu anderen Zwecken ausgefiihrt. 

Der Saftstrom im Holzkorper, der groBe Wassermengen zum Ersatz 
des bei der Transpiration stattfindenden Verlustes in das Laubwerk 
treibt, wird oft kurzweg als aufsteigender Strom, die entgegengesetzte 
in der Rinde sich vollziehende Bewegung des an organischen Stoffen 
reichen Saftes als absteigender Strom genannt. Natiirlich konnen unter 
Umstanden beide Begriffe physikalisch unrichtig sein, namentlich in 
Asten und Blattern, deren Spitzen nach unten gerichtet sind. 

Vielleicht noch anschaulicher als durch den Ringelungsversuch kann 
die Existenz der beiden Strome auf folgende Weise dargetan werden. 
Man prapariert das untere Ende einiger abgeschnittenen Zweige derart 
ab, daB entweder nur der Holzkorper oder nur die Rinde in Wasser 
getaucht werden kann. Werden nun solche Zweige in Wasser gesteHt, 
so ergibt sich das folgende Resultat: Die mit dem Holzkorper Wasser 
aufsaugenden Zweige bleiben langere Zeit hindurch frisch und turgescent; 
solche Zweige aber, bei denen nur die Rinde mit dem Wasser in Beriih­
rung kommt, welken und sterben ab, gleich denjenigen, welche iiberhaupt 
nicht in Wasser gestellt waren. 

Nach langer Zeit sterben aHerdings die geringelten Stamme und 
Zweige gewohnlich ab; dies ist aber lediglich dem Umstande zuzuschrei­
ben, daB die Wasserleitung meistens nur in den auBersten Schichten des 
Holzkorpers vor sich geht. Nun ist es auf die Dauer unmoglich, diese 
auBersten Holzschichten vor dem Eintrocknen zu schiitzen. Solche 
Pflanzen, bei denen auch die tieferenHolzschichten an der Wasserleitung 
beteiligt sind, vertragen denn auch die Ringelung viel besser als die­
jenigen Pflanzen, in denen die Wasserleitung nur auf die auBeren 
Jahresringe angewiesen ist. 

1 BIRCH-HIRSCHFELD, L.: Jb. Bot. 59, 171 (1920). 
2 DIXON, H. H.: The Transpiration Stream. 1924. 
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Weitere Beweise der wasserleitenden Funktion der Gef'aBe. 
Der Ringelungsversuch in seinen verschiedenen Modifikationen be­
weist nur, daB die Wasserleitung sich im Holzzylinder vollzieht. Doch 
zeigt bereits die anatomische Untersuchung, daB nur die Tracheen und 
Tracheiden als wasserleitende Elemente in Betracht kommen. Diese, 
schon langst auf Grund der mikroskopischen Untersuchung gezogene 
SchluBfolgerung wird auch durch direkte physiologische Versuche be­
kraftigt. Stellt man z. B. abgeschnittene Zweige in Losungen der Farb­
stoffe und laBt dieselben auf Kosten von diesen Losungen eine Zeitlang 
transpirieren, so kann man sich leicht davon iiberzeugen, daB im Holz­
korper nur die GefaBe gefarbt werden; die iibrigen Gewebe kommen also 
mit den Farbstoffen gar nicht in Beriihrung. Auf diese Weise ist man 
gar in der Lage, sich dariiber zu orientieren, welche GefaBbiindel oder 
Teile des Holzkorpers an der Wasserversorgung bestimmter Gebiete der 
lebenden Gewebe beteiligt sind 1. 

Andere Forscher haben abgeschnittene Pflanzenteile in fliissiger Ka­
kaobutter2 oder in fliissiger Gelatinelosung 3 transpirieren lassen. Die 
Temperatur, bei welcher die genannten'Stoffe fliissig werden, ist eine 
derartige, die auch unter natiirlichen Bedingungen vorkommt. Bei 
der Transpiration steigt Kakaobutter oder Gelatinelosung in den Ge­
faBen in die Hohe. Bringt man alsdann die Pflanze auf eine ebenfalls 
unter natiirlichen Bedingungen vorkommende Temperatur, bei welcher 
sowohl Kakaobutter als Gelatinelosung erstarrt, so werden dadurch die 
GefaBlumina verschlossen und die Pflanzen welken dann auBerst schnell, 
auch wenn sie in Wasser gestellt werden. 

VESQUE4 hat den folgenden einfachen und iiberzeugenden Versuch 
beschrieben, der auch als Demonstrationsversuch bei den Vorlesungen 
benutzt werden kann. Man vergewissert sich zunachst da von, daB eine 
ins Potometer gestellte Pflanze schnell Wasser aufsaugt. Dann klemmt 
man den Stengel ein und driickt durch Anziehen der Klemmschraube 
die GefaBe unter voHkommener Zerstorung der parenchymatischen Ele­
mente zusammen. Sind hierbei die GefaBlumina verschlossen, was auch 
bei richtiger Einklemmung immer der Fall ist, so hort die Wasserauf­
nahme sofort auf, um nach Entfernung der Klemme mit erhohter Ge­
schwindigkeit sich zu erneuern. Da hierbei im Stengel einer kraut­
artigen Pflanze nur die GefaBbiindel, und zwar nur die Hadromteile 
der Biindel, nicht zerquetscht werden, so beweist der Versuch mit voller 
Sicherheit, daB das Wasser sich in den GefaBlumina bewegt. Ubrigens 
haben einige Forscher zu verschiedener Zeit eine Wasserbewegung in 
den GefaBen auch direkt unter dem Mikroskop beobachtet. 

AHe obigen Resultate beweisen deutlich, daB die Wasserbewegung 
namentlich in den GefaBen vor sich geht. 

1 RIPPEL, A.: Naturwiss. Wschr. 18, 129 (1919). 
2 ELFVING, F.: Bot. Ztg 40,714 (1882). 
3, ERRERA, L.: Ebenda 42, 16 (1886). 
4 VESQUE, J.: C. r. Acad. Sci. Paris 97, (1883). 
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Widerstande gegen den Wasserstrom nnd Verteilnng der Sang­
krafte in der Pflanze. Das Transpirationswasser gelangt aus dem Boden 
in die Leitungsbahnen des Holzkorpers durch die Rinde der jungen 
wasseraufsaugenden Wurzel, d. i. durch eine sehr diinne Schicht der 
lebenden Zellen. In den Leitungsbahnen wird das Wasser bei kraut­
artigen Pflanzen auf Strecken von mehreren Zentimetern, bei den B~u­
men aber bis auf 150 m. und dariiber (wie z. B. bei den Eucalypten und 
bei Sequoia gigantea) hinaufgetrieben. SchlieBlich muE das Wasser 
wiederum eine Strecke von Bruchteilen eines Millimeters durch die leben­
den Zellen des Blattparenchyms zuriicklegen, bevor es auf die Oberflache 
der den Intercellularen anliegenden Zellen gelangt, wo es in Dampf ver­
wandelt wird. 

Auf diesem Wege begegnet der Wasserstrom Widerst~nden, deren 
GroBe von verschiedenen Forschern ungleich geschatzt wurde. 1m Holz­
korper kommt erstens die Reibung in den auBerst schmalen Leitungs­
rohren in Betracht; dieselbe kann iibrigens nach dem POISEUILLEschen 
Gesetz berechnet werden. Ein anderer, schwerer einzuschatzender Wider­
stand besteht darin, daB nicht nur die Tracheiden, sondern auch die 
Tracheen auf bestimmten Entfernungen voneinander durch Querw~nde 
getrennt sind. Die Filtration des Wassers durch diese Querwande er­
fordert einen Kraftaufwand. Die vorhandenen Messungen zeigen, daB 
diese Widerstande ziemlich betrij,chtlich 1 und in verschiedenen Rich­
tungen ungleich sind. In der Langsrichtung sind die Widerst~nde selbst­
verstandlich geringer als in radialer und tangentialer Richtung, indem 
das Wasser in der L~ngsrichtung eine geringere Anzahl von Querwanden 
trifft. In radialer Richtung erwies sich eine Wasserbewegung als prak­
tisch unmoglich, da auf den betreffenden W~nden der Gef~Be keine 
Tiipfel vorhanden sind. Hieraus ist die auBerordentlich wichtige Bedeu­
tung der Tiipfel ohne weiteres einleuchtend. 

Friiher glaubte man den groBten Widerstand darin zu erblicken, daB 
die GefaBe auBer dem Wasser auch verdiinnte Luft enthalten. Man 
stellte sich vor, daB einzelne Luftblasen mit den Wassermenisken die so­
genannten J.AMINschen Ketten bilden, die der Wasserbewegung einen 
ungeheueren Widerstand entgegensetzen. Zur Erklarung der Moglich­
keit einer Wasserbewegung unter solchen Bedingungen hat man ver­
schiedenartige Annahmen gemacht, die entweder den allgemeinen physi­
kalischen Gesetzen, oder den zweifellosen, experimentell festgestellten 
Tatsachen widersprachen. Gegenwartig istjedoch nachgewiesen worden, 
daB unter normalen Verhaltnissen keine Luft in den GefaBen vorhanden 
ist und die in einzelne GefaBe zufallig eingedrungene Luft sich im Holz­
korper nicht verbreiten kann, da die W~nde der GefaBe fiir dieselbe 
impermeabel sind2 • Durch diesen wichtigen Befund wurde ein schneller 
Fortschritt im Gebiete der Saftbewegungen ermoglicht. 

1 STRASBURGER, E.: Bau und Verrichtungen der Leitungsbahnen. 1891. -
FARMER, J. B.: Proc. roy. Soc. Lond. (B) 90, 218 (1918) u. a. 

2 HOLLE, H.: Flora (Jena) 108, 73 (1915). - BODE, H. R.: Jb. Bot. 62, 92 
(1923). 
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N och erheblich groBer sind die Widerstande im lebenden Parenchym 
der Wurzel und der Blatter. Oben wurde bereits darauf hingewiesen, 
daB die Wasserbewegung von Zelle zu Zelle in lebenden Geweben sehr 
groBen Schwierigkeiten begegnet; die normale Wasserversorgung ist also 
nur deswegen moglich, weil die Eritfernungen im lebenden Parenchym 
ganz gering sind und zwar meistens Bruchteile eines Millimeters nicht 
iiberschreiten. 

Die durch die genannten Widerstande verursachte Verlangsamung 
des Transpirationsstromes bewirkt eine Erhohung der Saugkrafte auf 
dem Wege des Transpirationswassers. Nimmt man an, daB als treibende 
Kraft der Wasserbewegung nul' die Transpiration und del' Wurzeldruck 
dienen (was auch allem Anschein nach richtig ist), so kann man das 
gemessene Saugkraftgefalle als direktes MaB der vorhandenen Wider­
stande betrachten. 

1m zehnten Kapitel wurde dargelegt, daB in der Wurzelrinde eine 
solche Verteilung der Saugkrafte wahrgenommen wird, die der Richtung 
des Wasserstromes aus dem Boden in den Holzkorper der Wurzel ent­
spricht. Hierbei ist allerdings der Endodermissprung ratselhaft. Be­
achtenswert ist das steile Saugdruckgefalle in der Wurzelrinde; es zeigt, 
daB die Widerstande im Rindenparenchym auBerordentlich groB sind. 
Bei Phaseolus haben URSPRUNG und BLUM ein Saugkraftgefalle von 
annahernd 3 Atm. auf einer Strecke von sieben Zellenreihen gefunden! 

Nun wollen wir die Verteilung del' Saugkrafte nicht nur in del' Wur­
zel, sondern in der ganzen Pflanze naher betrachten. Die ausfiihrlichen 
Untersuchungen iiber diesen Gegenstand verdanken wir wiederum UR­
SPRUNG und seinen Mitarbeitern1 . Es zeigte sich, daB das vorhandene 
Saugdruckgefalle der Richtung des Transpirationsstromes und der GroBe 
der jeweiligen Widerstande entspricht. Zunachst ist der Umstand zu 
beachten, daB hoher gelegene Organe in gleichen Geweben immer groBere 
Saugkrafte besitzen, als tiefer gelegene. So wurden z. B. im Epheu fol­
gende Saugkrafte im Rindenparenchym der Wurzel und des Stammes 
gefunden: 

Wurzel. 

" Stamm. 

Junger, wasseraufsaugender Teil 
18 em hoher .... 
35 em von der Wurzel 

225 " 

1,3 Atm. 

2,4 " 
2,9-3,4 Atm. 
5,0-7,3 " 

Noch hoher ist die Saugkraft in der Rinde des Blattstieles; sie er­
reicht dort den Wert von 8,4-9 Atm. 1m Blattparenchym ist die Saug­
kraft durchschnittlich gleich 10-12,5 Atm. 

In Blattern verschieden hoher Insertion wurden bei Fagus folgende 
Saugkrafte gefunden: 

1 URSPRUNG, A. u. G. BLUM: Ber. dtsch. bot. Ges. 36, 577, 599 (1918); 37, 
453 (1919). - URSPRUNG, A. u. C. HAYOZ: Ebenda 40, 368 (1922). - URSPRUNG, 
G. A.: Flora (Jena) 118/119, 566 (1925). 
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InsertionshBhen 

Gewebe 
2,7m 8,7m I 11,1 m 

li'augkr!ifte 
Atm. I Atm. Atm. 

Obere Epidermis 7,5 9,3 9,9 
Untere Epidermis 5,9 8,4 9,3 
Schwammparenchym. 11,1 12,4 14,3 
Palisadenparenchym 15,0 15,6 17,1 

Auch andere Bestimmungen ergaben analoge Werte. 1m Durch­
schnitt betragt die Saugkraftdifferenz auf 10 m Hohenunterschied 4Atm. 
fiir Epidermis und 3 Atm. fiir Blattparenchym. Da zum Heben des 
Wassers auf die Hohe von 10 m 1 Atm. notwendig ist, so miissen wir den 
SchluB ziehen, daB zur Vberwindung der Widerstande 2-3 Atm. auf 
10 m beansprucht werden. 1m Blattgewebe wachst die Saugkraft der 
Zellen schnell mit der Entfernung von den Leitungsbahnen. So wurden 
in einigen Ausnahmefallen Saugkrafte von 44 und gar von 71 Atm. 
gefunden, und Werte iiber 30 Atm. sind keine Seltenheit. Dies zeigt, 
daB auch im Blattparenchym die Widerstande mehrfach groBer sind 
als im Holzkorper. Wahrend in den Geweben, welche den GefaBen un­
mittelbar anliegen, das Saugkraftgefalle etwa 0,3 Atm. auf 1 m betragt, 
lassen sich bei der Wasserbewegung im Parenchym Differenzen von 
300-500 Atm. auf 1 m berechnen. Hierdurch wird die Bedeutung der 
GefaBe fiir die Wasserleitung besonders deutlich illustriert. In einigen 
Fallen waren allerdings auch steilere Saugdruckgefalle bei der Wasser­
leitung im Holzzylinder wahrgenommen, die aber 1 Atm. auf I m ni.cht 
iiberstiegen und auch bediirfen diese hochsten Zahlen einer Nachpriifung, 
da sie auf dem Wege der Extrapolation erhalten sind. Als Durchschnitts­
wert miissen wir wohl die GroBe von 0,3 Atm. auf 1m setzen. Die Ver­
suche RENNERSI und NORDHAUSENsl, in welchen die Saugkrafte der 
abgeschnittenen Zweige durch direkten Vergleich mit der Wirkung einer 
Saugpumpe bestimmt wurden, lieferten Resultate, aus denen die GroBe 
der vorhandenen Widerstande sich berechnen liiBt. Es ergibt sich wie­
derum eine GroBe von derselben Ordnung. 

Aus dem soeben Dargelegten ist zu ersehen, daB die Widerstiinde in 
den Leitungsbahnen des Holzes nicht iibermaBig groB sind und die ver­
meintlichen JAMINschen Ketten in den GefaBen gewiB nicht existieren, 
wie es auch durch die weiter unten beschriebenen direkten Versuche dar­
getan wird. 

Friiher waren die Widerstande in den Leitungsbahnen nur sehr un­
genau geschatzt. DrxON2 bestimmte sie als gleich I Atm. auf 10 m, 

1 RENNER, 0.: Flora (Jena) 103,171 (1911). - Ber. dtsch. bot. Ges. 30,576 
(1912); 36,172 (1918). - Flora (Jena) 118/119,402 (1925). - NORDHAUSEN, M.: 
Ber. dtsch. bot. Ges. 34, 619 (1916); 37, 443 (1919). - Jb. Bot. 58, 295 (1917); 
60, 307 (1921). 

2 DIXON, H. H.: Progr. rei bot. 3, 1 (1909). - Auch COPELAND, E. B.: Jb. 
Bot. 56, 447 (1915). 
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JANSEl und EWART 2 aber glaubten schlieBen zu diirlen, daB diese Wider­
stande eine GroBe von 33 Atm. auf 10 m erreichen konnen. Letzterer 
Forscher nahm allerdings an, daB im Sommer samtlic'he GefaBe J AMIN­

sche Ketten enthalten, was sichemch nicht der Fall ist. Die auf Grund 
des Saugkraftgefalles bestimmten GroBen unterscheiden sich nicht viel 
von den Vermutungen DIXONS. 

In diesem Zusammenhange ist allerdings der Umstand hervorzu­
heben, daB die ermittelten Saugkrafte keine konstanten GroBen dar­
stellen. Vor allem verandert sich die Verteilung der Saugkrafte in wel­
kenden Blattern; das ~augkraftgefalle wird (namentlich bei den Palisa­
den) geringer, und die Entspannung der Gewebe vermindert den gegen­
seitigen Druck von benachbarten Zellen, der z. B. im Spiel der SchlieB­
zellen der Stomata eine so groBe Bedeutung hat. Anderseits bewirkt 
die Befeuchtung der Blatter nach URSPRUNG sofort eine enorm groBe 
Abnahme der Saugkraft samtlicher Gewebe, wobei die Differenzen vor 
und nach dem Regen 20 Atm. erreichen konnen. Es solI auch eine Tages­
periode der Saugkraft vorhanden sein, die hauptsachlich von den Ver­
anderungen der Luftfeuchtigkeit abhangt. Auch andere Schwankungen 
der Saugkraft wurden von URSPRUNG3 und seinen Mitarbeitern wahr­
genommen, doch kann auf aIle diese Einzelheiten hier nicht eingegangen 
werden. Zusammenfassend ist der SchluB zu ziehen, daB die Verteilung 
der Saugkrafte in parenchymatischen Geweben samtlicher Pflanzen­
teile der Ansicht entspricht, daB namentlich die Transpiration die 
treibende Kraft des Wasserstroms ist. Dariiber wird weiter unten noch 
ausfiihrlicher die Rede sein. 

Die Verteilung der osmotischen Werte spielt im V organg der Be­
wegung des aufsteigenden Stroms keine Rolle, ist aber von groBer Be­
deutung fiir die Bewegung des Saftes in den Siebrohren, wie es weiter 
unten dargelegt wird. 1m allgemeinen entspricht das Gefalle des os­
motischen Wertes demjenigen der Saugkraft, doch ist dies keine all­
gemeine RegeL Nach den Messungen von URSPRUNG u. BLUM4 konnen 
wir uns die Verteilung der osmotischen Werte auf folgende Weise 
denken. 

In der Wurzel ist ein ausgesprochenes Gefalle in der Richtung von 
auBen nach innen nicht zu verzeichnen. Hingegen sind die osmotischen 
Werte im oberen Teil hop.er als im unteren. 1m Stengel sind die os­
motischen Werte in Leptomparenchym hoher als in Epidermis und 
AuBenrinde. In Cambium und Holzparenchym sind die osmotischen 
Werte deutlich niedriger als in Leptom, was bei der ErkIarung der Be­
wegung plastischer Stoffe von Bedeutung ist. In Mark ist der osmotische 
Wert im allgemeinen noch niedriger. In Blattern hOherer Insertion sind 
die osmotischen Werte regelmaBig hoher als in Blattern tieferer Inser­
tion. 1m einzelnen Blatt ist der osmotische Wert durchschnittlich hOher 

1 JANSE, S. M.: Jb. Bot. 45,305 (1908); 52, 509 (1913). 
2 EWART, A. J.: Philos. Trans. roy. Soc. Lond.198, 41 (1905); 199, 397 (1907). 
3 URSl'RUNG, A.: Flora (Jena) 118/119, 566 (1925). 
4 URSl'RUNG, A. u. BLUM, G.: Ber. dtsch. bot. Ges. 34, 88, 115, 123 (1916). 
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an der Spitze als an der Basis. 1m Mittelnerv und in der Epidermis sind 
die osmotischen Werte immer niedriger als im Schwammparenchym, in 
diesem aber niedriger ~ls in den Palisaden. 

Die GroBe der osmotischen Werte ist ebenso wie diejenige der Saug­
krafte nicht konstant. Die Schwankungen des osmotischen Wertes wer­
den durch Temperatur, Licht l und namentlich die Wasserversorgung 
der Pflanze beeinfluBt. Nach URSPRUNG u. BLUM besteht auch fiir den 
osmotischen Wert ebenso wie fiir die Saugkraft eine Tagesperiodizitat. 

Die Kohasion des Wassers in den Leitungs-
bahnen. Schon langst hat ASKENASy2 den fol­
genden Versuch ausgefiihrt. Er fiiUte einen Glas­
trichter mit Gips und schmolz ihn einem langen 
Glasrohr an. Der Gipsblock wurde mit ausgekoch­
tem Wasser durchtrankt und das Rohr mit dem-
selben Wasser gefiillt. Das untere Ende des Rohres 
wurde in Quecksilber getaucht (Abb. 29), wobei 
man besondere Sorge dafiir trug, daB im Rohr 
keine Luftblasen oder gar "Blasenkeime" vor-
handen waren. Durch Wasserverdunstung von der 
freien Gipsflache wurde eine aufwarts gerichtete 
Wasserbewegung im Trichterrohr bewirkt; der 
Wasserbewegung foigte eine Bewegung des Queck­
silbers im Rohr. War das Wasser wirklich luftfrei, 
so konnte man ein Steigen des Quecksilbers auf eine 
Hohe beobachten, welche es im Barometer infoige 
Bildung des TORICELLIschen Vakuums nie erreichen 
kann. So stieg das Quecksilber in einigen: Versu-
chen ASKENASYS auf 89 em bei dem Barometerstand 
von 73,5 em. 

Spatere Forscher haben unter giinstigen Be­
dingungen noch viel hohere Quecksilberniveaus 
beobachtet. Es kommt namlich aUes darauf an, 
inwieweit das zum Versuch verwendete Wasser 
luftfrei ist, denn bei den groBen Verdiinnungen, die 
beim Steigen des Quecksilbers entstehen, konnen 
auch minimale in Wasser geloste Luftmtmgen in 

(j 

Abb.29. Heben derQueck­
silbersiiule durch Evapo­
ration des Wassers. Erklii-

rung im Text. 
(Nach DETMER.) 

Gestalt von ziemlich umfangreichen Blasen austreten. Nun ist es 
recht schwer, die dem Glas adharierende Luft vollkommen zu beseitigen. 
URSPRUNG3 hat verschiedene Verfahren versucht und war schlieBlich 
genotigt, auf die Verwendung von Glasrohren zu verzichten, da hierbei 
eine Senkung der Quecksilbersaule schlieBlich nicht durch ihr eigenes 
Gewicht, sondern durch die Luftausscheidung aus dem Versuchswasser 
bewirkt wird. lmmerhin erreichte der genannte Forscher eine Steighohe 

1 BACHER, J.: Beih. z. Bot. Zbl. (I) 37, 63 (1920). 
2 ASKENASY, E.: Verh. naturhist. u. med. Ver. Heidelberg 5 (1895); 6 (1896). 
3 URSPRUNG, A.: Ber. dtsch. bot. Ges. 31, 388,401 (1913); 33,108,112,140, 

253 (1915); 34, 475 (1916). - Vgl. auch JOST, L.: Z. Bot. 8, 1 (1916). 
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von 135 em tiber dem Barometerstand. Aueh mit Lianenstammen 
wurden mehr als doppelte Barometerhohen erreieht. 

Die Niehtbildung des TORICELLISchen Vakuums bei derartigen Ver­
suehen erklart sieh dureh eine Kohasion zwischen den Molekiilen des 
Wassel'S und des Quecksilbers, sowie zwischen Wasser und Holz. Die 
Uberwindung der Kohasion erfordert die Anwendung enorm groBer 
Krafte. DIXONl hat Wasser in Glasapparaten bis auf 150 Atm. gespannt, 
bevor ein ZerreiBen der Wassersaule erfolgte. Aber aueh hier wurde das 
ZerreiBen dureh entstandene Luftblasen bewirkt. Eine wirkliche Vor­
stellung von den Kraften, die zum ZerreiBen einer Wassersaule erforder­
Iieh sind, lieferten erst die Messungen von RENNER2 und URSPRUNG3 an 
dem Annulus der Farnsporangien. Wie bekannt, bildet der Annulus 
eine Zellenreihe, die auf einer Seite am Sporangienstiel ansetzt und auf 
der anderen Seite dureh diinnwandige Zellen vom Stiel getrennt ist. Die 
Annuluszellen besitzen sehr dieke Seiten- und Innenwande, wahrend die 

AuBenwande sehr diiIm sind (Abb. 30). 
In troekener Luft verlieren diese Zel­
len Wasser und die AuBenwand wird 
naeh innen gezogen, wobei eine starke 
Spannung des Zellinhaltes stattfindet. 
Erreieht diese Spannung einen derar­
tigen Grad, daB Wasser von der Zell­
wand abgerissen wird und Luft ein­
tritt, so gleieht sieh die Druekdifferenz 
sofort aus, und del' durch Spannung Abb.30. Farnsporangium mit Annulus. 

ErkHirung im Text. (Nach STRASBURGER.) gekriimmte Annulus streckt sich gerade 
und kriimmt sich gar nach auBen, wobei 

die Sporangien selbstverstandIich zerreiBen und Sporen auf weite Ent­
fernungen herausgeschleudert werden. 

Hier haben wir also einen natiirIichen Apparat VOl' Augen, in welchem 
die Kohasion des Wassers iiberwunden wird, ohne daB Luftblasen im 
Wasser entstehen. Nun haben RENNER und URSPRUNG die Spannung 
gemessen, die erforderlich ist, urn die Sporangien zu zerreiBen und folg­
Iich die Kohasion des Wassers zu iiberwinden. Die Messung kann durch 
zweierlei Methoden stattfinden: erstens durch Ermittelung des osmo­
tischen Wertes del' Zucker16sung, dureh welche der Vorgang hervor­
gebracht wird, und zweitens durch Ermittelung des Dampfdrucks der 
Luft, in welcher das ReiBen erfolgt. Die erste Methode erwies sich als 
unbrauchbar, denn nach RENNER wird ein ReiBen del' Sporangien selbst 
durch eine Zuckerlosung vom osmotischen Wert gleich 200 Atm. nicht 
hervorgerufen. Nach der zweiten Methode erhielt RENNER einen Wert 
von 370 Atm. und auch URSPRUNG einen Wert von iiber 300 Atm. 

1 DIXON, H. H.: Progr. rei bot. 3, 1 (1909). - Transpiration and the Ascent of 
Sap in Plants. 1914. - The Transpiration Stream. 1924. - In diesen Schriften 
sind die anderen Mitteilungen des Verfassers zitiert. 

2 RENNER, 0.: Jb. Bot. 56, 617 (1915). 
3 URSPRUNG, A.: Bel'. dtsch. bot. Ges. 33, 153 (1915). 
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Wir konnen annehmen, daB die "Oberwindung der Wasserkohasion im 
Annulus annahernd 350 Atm. erfordert. Dies ist also der ungeheuere 
Wert der Kohasion, die natiirlich durch die beim Saftsteigen entstehen­
den Spannungen nicht iiberwunden werden kann. Da Kohasions­
spannungen freilich auch in lebenden Zellen entstehen konnen, so ist es 
nunmehr begreiflich, welche Spannungen das Protoplasma laut den 
Angaben ILJINS (siehe oben) beim Austrocknen der Zellen erfahrt. Nach 
HOLLE (a. a. 0.) und RENNER (a. a. 0.) ist allerdings der Umstand zu 
beachten, daB beim ReiBen einer Zelle auch die Festigkeit der Zellwand 
eine wichtige Rolle spielt. Nur in solchen Zellen, deren Wandungen 
Drucke aushalten, bei welchen eine V"berwindung der Kohasion erfolgt, 
findet letzterer Vorgang statt; reiBt aber die Zellwand schon bei ge­
ringen Drucken, so konnen solche Zellen zur Messung der Kohasions­
spannung ebensowenig dienen, wie Rohren mit lufthaltigem Wasser. 
In gleicher Weise kann eine groBe Spannung in solchen Zellen nicht 
stattfinden~ welche leicht Wasser abgeben. 

Die Kohasionstheorie des Saftsteigens. Nun konnen wir auf Grund 
der oben dargelegten Tatsachen den Mechanismus der Wasserbewegung 
in den Leitungsbahnen betrachten. Zur Erklarung des Saftsteigens in 
den GefaBen .des Holzkorpers wurden verschiedene Theorien vorge­
schlagen, die aber meistenteils entweder langst iiberholt sind und dem 
tatsachlichen Sachverhalte nicht entsprechen, oder von vornherein so 
unwahrscheinlich sind, daB deren Darlegung als kaum ratsam erscheint. 
Nur zwei Theorien konnen zur Zeit als modern gelten. Die eine von 
ihnen ist die sogenannte Kohasionstheorie, die eigentlich richtiger die 
mechanische Theorie des Saftsteigens zu nennen ware. Die andere 
Theorie, die gewohnlich als vitale Theorie bezeichnet wird, nimmt an, 
daB der aufsteigende Wasserstrom ohne Anteilnahme der lebenden 
Elemente des Holzkorpers nicht bewerkstelligt werden konnte. 
Aber auch diese Theorie ist zur Zeit wenig verbreitet, nachdem UR­
SPRUNG, ihr hauptsachlichster Verteidiger, sie verlassen und sich der 
Kohasionstheorie angeschlossen hat. Diese letztere Theorie soUte 
wohl dem wahren Sachverhalte entsprechen, denn es vermehren sich die 
experimentellen Tatsachen, welche sie bekraftigen. Sie verdient also 
ausfiihrlicher dargelegt zu werden. 

Die Kohasionstheorie wurde von DIXONl zu einer Zeit entwickelt, 
als die experimentellen Grundlagen dieser Ansicht noch recht sparlich 
waren. DIXON verteidigte seine Theorie im Verlaufe mehrerer Jahre 
gegen die ihr widersprechenden, auf den ersten Blick viel besser be­
griindeten Anschauungen, bis sie schlieBlich siegreich geworden ist. 
Doch wurden die ausschlaggebenden experimentellen Resultate, welche 
der Kohasionstheorie den Erfolg sicherten, nicht von DIXON selbst, 
sondern in erster Linie von RENNER und dessen SchUler erzielt. 

1 DIXON, H. H.: Progr. rei .bot. 3, 1 (1909). - Transpiration and the Ascent 
of Sap in Plants. 1914. - The Transpiration Stream. 1924. - In diesen zusam­
menfassenden Schriften sind andere Arbeiten DIXONS zitiert. VgI. auch F. BACH­
MANN, F.: Erg. BioI. 1, 343 (1926). 
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Die Kohasionstheorie besteht im wesentlichen darin, daB als treibende 
Kl"afte des aufsteigenden Wasserstroms ausschlieBlich del" Wurzeldruck 
und die Transpiration des Laubwerks dienen. Diese Annahme ist nur 
dann moglich, wenn man voraussetzt, daB in der Pflanze ununter­
brochene Wasserfaden von dem absorbierenden Gewebe del' Wurzel 
bis zum tl'anspirierenden Pal'enchym der Blatter sich ziehen. Eine 
solche Voraussetzung ist selbstverstandlich nur unter Zugrundelegung 
der Kohasion moglich. Der Erfolg del' Theorie hing also damit zu­
sammen, daB die Kohasion der Wasserfaden zu einer experimentell be­
griindeten Tatsache erhoben worden war. 

Wir wissen schon, daB die Sauglrraft des transpirierenden Blatt­
parenchyms mehrere Atmospharen betl'agt. Diese und die mit ihnen 
kommunizierenden Parenchymzellen saugen das Wasser aus den an­
liegenden GefaBen des Blatts auf, wodurch in letzteren eine Spannung 
entsteht. Diese Spannung verbreitet sich unmittelbar auf samtliche 
GefaBe des Stengels und del' Wurzel, da das Volumen des Wassers bei 
beliebigen Spannungen unverandert bleibt. Die gespannten Wasser­
faden bewegen sich in den GefaBen nach oben, wobei die Geschwindig­
keit der Bewegung von der GroBe del' Saugkraft abhangt. Innerhalb 
groBer Baume muB die Zugspannung der Wasserfaden J;latiirlich sehr 
betrachtlich sein. Bereits DIXON selbst wies ausdriicklich darauf hin, daB 
nul' luftfreie Holzelemente zur Wasserleitung dienen konnen. Nach 
DIXONS Ansicht besteht die Hauptfunktion del' Hoftiipfel darin, daB die­
selben 'Vasser leicht durchlassen, fiir Luft, aber impermeabel sind. Die 
in ein GefaB zufallig eingedrungene Luft kann somit von demselben in 
die anderen Leitungsbahnen nicht iibertreten. Die mit Luft gefiillten 
GefaBe werden nach DIXON aus del' Leitung zeitweilig ausgeschaltet 
und dadurch repariert, daB die Luft durch den Blutungsdruck im 
Wasser wieder gelost wird. Nach MUNCHl gesellt sich dazu noch das 
Einpressen des Wassel's in die GefaBe aus den angrenzenden Cambium­
und Holzparenchymzellen, wobei die Luft ebenfalls unter Druck gelost 
wird. 

Auf diese Weise werden von del' Kohasionstheorie nur Transpiration 
und Wurzeldruck als treibende Krafte des aufsteigenden Wasserstroms 
angenommen. Nach MUNCH spielt auch das Einpressen des Wassel's 
aus den Siebrohren in die OefaBe (siehe unten) eine gewisse Rolle. Unter 
allen diesen Faktoren ist zweifellos die Transpiration maBgebend. Del' 
Wurzeldruck erreicht hochstens den Wert von 2 Atm. (siehe oben) und 
konnte also nul' bei den kTautartigen Pflanzen das Wasser bis auf die 
Spitze des Stengels hinauftreiben. Diese auf Orund del' Messungen des 
Wurzeldrucks gemachte SchluBfolgerung wird dadurch bestatigt, daB 
die Guttation, wie bereits im Kapitel X dargelegt ist, nul' bei kraut­
artigen Pflanzen, abel' in seltenen Ausnahmefallen auch bei den Baumen 
wahrgenommen wird. Selbst als eine Stiitze del' Wasserfaden kommt 
del' Wurzeldruck hochstens nur bei herabgesetzter Transpiration ill 

1 MUNCH, E.: Die Stoffbewegungen in der Pflanze. 1930. 
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Betracht. 1st die Geschwindigkeit des Transpirationsstroms eine be­
trachtliche, die Saugkraft del' Blatter also eine ansehnliche, so verbreitet 
sich die Saugung bis auf den Boden. Del' Wurzeldruck kann unter 
solchen Bedingungen nicht zur Geltung kommen, da die Geschwindigkeit 
des vonihm bewirkten Wasserstroms gegeniiber derjenigen des Transpira­
tionsstroms zu gering ist. Wir wissen denn auch, daB die Stiimpfe del' 
wahrend einer intensiven Transpiration abgeschnittenen Pflanzen nicht 
nul' kein Bluten zeigen, sondern im Gegenteil das auf die Oberflache 
des Stumpfs gebrachte Wasser aufsaugen. DaB abel' del' Wurzeldruck 
trotzdem fortwahrend existiert, ist daraus ersichtlich, daB das Bluten 
regelmaBig einsetzt, nachdem del' Stumpf mit Wasser gesattigt worden 
war. Dieses "negative Bluten" wird auch bei krautartigen Pflanzen 
wahrgenommen, was deutlich beweist, daB auch bei dies en Pflanzen del' 
aufsteigendeWasserstrom namentlich durch die Transpiration getrieben 
wird. DaB das von MUNCH angenommene Einpressen des Wassel's aus 
dem Leptom in den Holzkorper im V organge des Saftsteigens keine 
wesentliche Rolle spielen kann, hebt MUNCH selbst hervor; betragt doch 
diesel' Wasserkreislauf hochstens 2-5 vH des Transpirationsstroms. 
In den meisten Fallen wird also das Wasser durch das transpirierende 
Laubwerk direkt aus dem Boden aufgesogen, was dadurch ermoglicht 
wird, daB im Holzkorper del' Pflanze kontinuierliche Wasserfaden exi­
stieren. Dies ist die theoretisehB Grundlage del' Kohasionstheorie. 

Die experimentelle Grundlage der Kohasionstheorie. Die friiher in 
Physik wenig studierte Kohasion des Wassel's wurde in del' letzten Zeit, del' 
wie es oben dargelegt wird, vollkommen festgestellt. Es wurde auBerdem 
dargetan, daB zur Uberwindung del' Kohasion sole he Spannungen er­
forderlieh sind, die in del' Pflanze sicherlich nicht vorkommen 1. Theo­
retiseh ist also die Annahme del' Existenz von kontinuierlichen Wasser­
faden vollkommen berechtigt, es fragt sich abel', ob diese Faden im 
Holzkorper del' Pflanzen tatsachlich existieren. Friiher ersehien diese 
Annahme als wenig wahrscheinlich, indem verschiedene Beobaehtungen 
darauf hindeuteten, daB die GefaBe des Holzkorpers namentlich bei 
starker Transpiration zum groBten Teil nicht mit Wasser, sondern mit 
verdiinnter Luft gefiillt seien. Schon langst hat HOHNEL2 den folgenden 
Versuch a usgefiihrt: Schneidet man einen stark transpirierenden SproB 
unter dem Quecksilber ab, so dringt das Quecksilber in die GefaBe ein, 
und zwar auf solehe Entfernungen, die zur Annahme berechtigen, daB 
die Luft in den GefaBen sehr stark verdiinnt ist. Direkte rnikroskopisehe 
Beobaehtungen zeigten auBerdem, daB del' Inhalt del' GefaBe nament­
lieh bei gesteigerter Transpiration zum groBten Teil aus Luft besteht. 

Anderseits haben verschiedene Forscher beobachtet, daB die im 

1 Oben wurde angegeben, daB, auf Grund der an Farnsporangien ausgefiihr. 
ten Messungen, zur Uberwindung der \Vasserkohasion Spannungen von etwa 
350 Atm. notwendig sind. Es ist aber moglich, daB der Wert der Kohasion ein 
l).?ch groBerer ist und das ReiBen der Wand der Annuluszellen noch vor dem 
Uberwinden der Kohasion erfolgt. 

2 v. HOHNEL: Jb. Bot. 12, 77 (1879). 
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Stamme eines Baums befestigten Quecksilbermanometer haufig starke 
positive Drucke aufwiesen, die aber immer sehr unregehnaBig waren und 
keine bestimmte Richtung des Druckgefalles anzeigten. Diese Resultate 
widersprachen zwar deutlich der Annahme, daB in den GefaBen ein 
niedriger Luftdruck herrscht, doch sind sie auch mit einer Annahme der 
Kohasionsspannung in den GefaBen schwer in Einklang zu bringen. 

Spater wurde aber erwiesen, daB die Versuche, den Druck im Holz­
korper auf eine derart rohe Weise zu messen, aussichtslos sind. Aus­
fiihrliche Priifungen haben festgestellt, daB die durch Quecksilber­
manometer angezeigten Drucke von ganz zufalligen Ursachen herriihren. 
In einigen Fallen sind es Drucke eines kleinen Gewebebezirkes, der yom 
HolzkQrper durch Wundkork abgetrennt ist, in anderen Fallen gar die 
Gasdrucke, die auf Garungen der die Bohrung verunreinigenden lYIikro­
organismen zuriickzufiihren sind. Ohne die altere Literatur iiber diesen 
Gegenstand zu zitieren, verweise ich nur auf die neueren Angaben von 
MACDoUGALl und MUNcn2 • Gegenwartig sind samtliche Forscher dar­
iiber einig, daB im Holzkorper des Baumstammes niedrige und unter 
Umstanden gar negative Drucke herrschen. 

AuBerordentlich "ichtig war der Befund, daB die wasserleitenden 
HolzgefaBe normalerweise keine Luft enthalten. HOLLE3 hat den ein­
wandfreien Nachweis dafiir erbracht, daB die GefaBwande fiir Luft im­
permeabel sind. Beobachtet man unter dem Mikroskop eine mit Luft 
gefiillte Tracheide, so kann man immer feststellen,daB die benachbarten 
Tracheiden auch nach langerer Zeit mit Wasser vollkommen erfiillt 
bleiben und nicht die geringsten Luftblaschen enthalten. Die in RENNERS 
Laboratorium ausgefiihrte Arbeit BODES4 hat zum Resultat gefiihrt, 
daB die Luft in die Wasserleitungsbahnen ausschlieBlich nur bei deren 
Praparierung fiir die mikroskopische Beobachtung eindringt. BODE 
hat die Wasserleitung in einzelnen GefaBen an lebenden Pflanzen stu­
diert. Selbstverstandlich sind zu derartigen Versuchen nur einige be­
stimmten Pflanzen geeignet. Sorgt man dafiir, daB das die GefaBe Ulll­

gebende Holzparenchym unbeschadigt bleibt, so kann man sich davon 
vergewissern, daB die GefaBe selbst bei einem weitgehenden Welken 
der Pflanze nur mit Wasser gefiillt sind. Bei einem Andriicken des 
Praparats dringt die Luft in die GefaBe ein, doch wird sie nach einiger 
Zeit wieder gelost und durch Wasser ersetzt. Auch das Eindringen des 
Quecksilbers in die GefaBe hat BODE mikroskopisch beobachtet und 
dargetan, daB dieser Vorgang friiher ebenfalls unrichtig gedeutet wurde. 
Es zeigte sich, daB Quecksilber nicht in die mit verdiinnter Luft, sondern 
in die mit Wasser gefiillten und durch Kohasion gespannten GefaBe 
eindringt. Quecksilber ·wird direkt an die Wasserfaden anschlieBend 
von dies en in die GefaBe hineingerissen. 

1 MACDOUGAL, D. F.: Proc. amer. philos. Soc. 64, 102 (1925). 
2 MUNCH, E. Die Stoffbewegungen in der Pflanze. 1930. 
3 HOLLE, H.: Flora (Jena) 108, 73 (1915). 
4 BODE, H. R.: Jh. Bot. 62, 92 (1923). 
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RENNER 1 hat schon langst die folgende Beobachtung gemacht: 
Wenn man die Wasseraufsaugung im Potometer verfolgt und bei starker 
Transpiration des Versuchssprosses dessen oberen Tell mit dem ge­
samten Laubwerk plotzlich abschneidet, so bemerkt man sofort einen 
"RiickstoB": die Wassersaule im Potometerrohr tritt auf einmal zuriick, 
als ob die' Pflanze in einem bestimmten Moment das Wasser nicht auf­
saugte, sondern sezernierte. Diese Erscheinung wurde von RENNER 
schon .damals richtig erklart. Der Durchmesser der bei Wassermangel 
durch Kohasion gespannten GefaBe wird kleiner. Nach dem Abschnei­
den stiirzt aber Luft in die GefaBe hinein; die Spannung wird auf­
gehoben, das Volumen der GefaBe vergroBert sich auf einmal und be­
wirkt auch eine Volumenzunahme des gesamten Stengels. Hierdurch 
vergroBert sich der Inhalt des Potometers und das Wasser im Rohr wird 
nach auBen gestoBen. Diese Deutung wurde von BODE durch direkte 
mikroskopische Messungen bestatigt. Es ist also ersichtlich, daB die 
ganze Frage der negativen Drucke in den GefaBen friiher unrichtig inter­
pretiert wurde. Verminderte und gar negative Drucke existieren zweifel­
los im Holzkorper, doch bewirken sie bei I .. uftabschluB nichts anderes 
als eine Spannung der GefaBe und Verringerung ihres Volumens. 
Bringt man den Inhalt der gespannten GefaBe mit Quecksilber, Wasser, 
Luft oder einem anderen Gas in Verbindung, so treten die genannten 
Gase bzw. Fliissigkeiten in die GefaBe ein, und das normale Volumen 
dieser Leitungsbahnen wird wieder hergestellt. Diese Elastizitat der 
GefaBwande verhindert zunachst die Bildung von Luftblasen, indem 
durch Spannung das Volumen des GefaBes und nicht der Gasdruck 
herabgesetzt wird. AuBerdem ist der Umstand von Bedeutung, daB 
die Ungleichheit der Geschwindigkeiten der Transpiration und der 
Wasseraufna)lme durch die Wurzeln namentlich durch die Elastizitat 
der GefaBe gepuffert wird: Die in denZellen der transpirierendenBlatter 
etwa stattfind~nden scharfen Veranderungen der Saugkraft gelangen in 
bedeutend gemilderter Gestalt zu den Wurzeln und die Kontinuitat der 
Wasserfaden bleibt ungestort. Zahlreiche Messungen zeigen, daB selbst 
Stamme groBer Baume bei starker Transpiration und Storung der 
normalen Wasserbilanz (siehe oben) schmaler werden. Nach l\-IAc 
DOUGAL2 wird eine Transpirationssteigerung innerhalb weniger Minuten 
durch eine Verminderung des Durchmessers des Stammes an dessen 
Basis beantwortet. 

Wir sehen also, daB die neueren Untersuchungen, in erster Linie die­
jenigen von RENNER und dessen Mitarbeiter, die Kohasionstheorie zu 
einer experimentell begriindeten einheitlichen Lehre von der Wasser­
bewegung in den Leitungsbahnen erhoben haben. Um so bedauerlicher 
ist es, daB einige Forscher der genannten Theorie auch jetzt noch nicht 
Rechnung tragen und z. B. die Moglichkeit einer Wasserbewegung langs 

1 RENNER, 0.: Flora (Jena) 108, 171 (1911). 
2 MACDOUGAL, D. T.: Carnegie Inst. Washington Publ: 865, 90 (1925). 

Kostytschew-Went, Pflanzenphysiologie II. 14 
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den inneren Wandilachen der GefaBe1 oder gar in den Siebrohren des 
Leptoms2 diskutieren. 

Eine direkte Messung der Widerstande im Holzkorper und der zur 
Uberwindung dieser Widerstande bei normaler Wasserversorgung not­
wendigen Saugkrafte und Spannungen wurde an Hand verschiedener 
Methoden sowohl von den Anhangern der Kohasionstheorie, als von 
deren Gegnern ausgefiihrt. Letztere behaupteten, daB eine normale 
Wasserversorgung der Pflanze ohne Anteilnahme der lebenden .Zellen 
des Holzkorpers unmoglich sei, da die vorhandenen Widerstande den 
direkt meBbaren Saugkraften nicht entsprechen sollen. Zunachst hat 
RENNER3 die Saugung des Laubwerks mit derjenigen einer Saugpumpe 
zu vergleichen versucht. Es wurde die Wasseraufnahme einer Wasser­
kultur im Potometer bestimmt, dann der obere Teil des Stengels ab­
geschnitten und dem Stumpf eine Saugpumpe angeschlossen. Die unter 
einem bestimmten Druck der Pumpe aufgenommene Wassermenge wurde 
mit derjenigen verglichen, die vor dem Abschneiden durch die Wirkung 
des oberen Teils des Stammes in die Pflanze eingedrungen war. In an­
deren Versuchen wurden kiinstliche Widerstande eingeschaltet. Ana­
loge Versuche hat auch NORDHAUSEN4, ein Anhanger der vitalen Theorie 
des Saftsteigens, unter verschiedenartigen Bedingungen ausgefiihrt. 
Das Ergebnis all dieser Bestimmungen sprach auf den ersten Blick eher 
zugunsten der vitalen Theorie: Es zeigte sich, daB die Saugung des 
SproBgipfels im Vergleich mit derjenigen der Pumpe auBerordentlich 
stark sein muB, und eine Anteilnahme der lebenden Zellen des Holz­
parenchyms erschien daher als naheliegend, da die Saugkrafte der 
Blatter allein zur Uberwindung der beobachteten Widerstande angeblich 
nicht ausreichen sollten. 

Doch hat JOST5 darauf hingewiesen, daB zv;ischen Pumpensaugung 
und Filtrationsstrom keine Proportionalitat existiert. Weitere Prii­
fungen in RENNERS Laboratorium zeigten, daB diese Annahme richtig 
ist und also die Anwendung der Pumpen zu diesen Zwecken sich als 
unstatthaft erweist 6 • Nach KOHNLEIN ruft starke Saugung einen Reiz­
zustand in der Wurzel hervor, bei welch em die Widerstande im genann­
ten Organ geringer werden. Nach demselben Verfasser ist auch die 
Methode der Umkehrung des Transpirationsstroms durch osmotisch 
wirksame Losungen unbrauchbar. Dagegen kommt er zum SchluB, daB 
die Widerstande in der Wurzel durch die folgende Methode quantitativ 
ermittelt werden konnen. Die Saugkrafte der Blatter werden vor und 
nach der Eliminierung des Wurzelwiderstandes nach der Methode von 

1 Gu:YE, C. E.: C. r. Soc. Phys. et Rist. nat. Geneve 48, 111 (1926). 
2 CURTIS, O. F.: Ann. of Bot. 85, 573 (1925). 
3 RENNER, 0.: Flora (Jena) 108, 171 (1911). - Ber. dtsch. bot. Ges. 80, 576 

(1912); 86,172 (1918). - Flora (Jena) 118/119, 402 (1925). 
4 NORDHAUSEN, M.: Ber. dtsch. bot. Ges. 34, 619 (1916); 87,443 (1919). -

Jb. Bot. 58, 295 (1917); 60, 307 (1921). 
5 JOST, L.: Z. Bot. 8, 1 (1916). 
6 MISSBACH, G.: Jena. Z. Naturwiss. 62, 393 (1926). - KOHNLEIN, E.: 

Planta (Berl.) 10, 381 (1930). 
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URSPRUNG U. BLUM gemessen. Aus ihrer Differenz ergibt sich die ge­
suchte GroBe. Die ausgefiihrten Messungen sprechen zugunsten der 
Ansicht, daB der Blutungsdruck auch dann das Eindringen des Wassers 
in den Holzkorper bewirkt, wenn in den GefaBen selbst negative Drucke 
herrschen. Durch gesteigerte Transpiration wird die Wurzeltatigkeit 
stimuliert. Diese Resultate bilden eine neue Stiitze der Ansicht, daB 
der Blutungsdruck auch dann fortbesteht, als er an Hand des direkten 
Experimentes nicht nachzuweisen ist. 

Zusammenfassend ist der SchluB zu ziehen, daB die in den Lei­
tungsbahnen vorhandenen Widerstande den Saugkraften der Blatter ent­
sprechen. Somit erweist sich die Annahme einer Beteiligung der leben­
den Zellen des Holzparenchyms an der Wasserleitung zum mindesten als 
unnotig. Nach den Resultaten von SCHMUCKER! ist dies~ Annahme auch 
nicht sehr wahrscheinlich, indem es dem Verfasser lllCht gelungen ist, 
durch Einwirkung von Giftsto££en die Wasseraufnahme und die Wasser­
leitung auch nur zu verlangsamen. 

HUBER2 beschaftigt sich mit der Ocologie der Wasserleitung und 
kommt zum SchluB, daB in den Pflanzen bestimmte Anpassungen exi­
stieren, deren Zweck ist, die Widerstande in den Leitungsbahnen nament­
lich bei erschwerter Wasserversorgung nach Moglichkeit herabzusetzen. 
An trockenen Standorten entstehen erhebliche Widerstande bereits bei 
del' Wasseraufnahme aus dem Boden; die Widerstande im Innern der 
Pflanze selbst miissen daher niedrig sein, um das transpirierende Gewebe 
lllCht zu iiberlasten. Dies wird meistens durch die VergroBerung des 
gesamten Durchmessers des leitenden Gewebes sowie durch engeres 
Netzwerk del' Blattnervatur erreicht. JACCARD3 und nach ihm RUBEL4 
haben festgestellt, daB bei den Pflanzen eine weitgehende Proportio­
nalitat zwischen Transpirations- und Leit£lache besteht; ein jeder 
Stengel odeI' Stamm ist somit nichts anderes als ein System konstanter 
Leitfahigkeit. Nach HUBER ,vird das Verhaltnis zwischen Transpiration 
und Leit£lache unter verschiedenen okologischen Verhaltnissen durch 
ungleiche Entwicklung der Leitflache konstant erhalten. Als Beispiel 
mogen folgende Zahlen dienen: 

Eiche 

Transpiration pro qdm/Stunde. . . . . 
Leitflache pro qdm Blattflache. . . . . 
Wasserdurchstromung pro gem Leitflache 

Sonnenzweig 
75,7 mg 

0,42 qmm 
18,0 ccm 

Schattenzweig 
45,9 mg 

0,20qmm 
22,5 cem 

Die Pflanzen der bestimmten okologischen Gruppen zeichnen sich 
nach HUBER durch eine groBe Gleich£ormigkeit der relativen Entwicke­
lung des Leitungssystems aus. Baume scheinen durchschnittlich eine 
relativ groBere Leitflache als krautartige Pflanzen zu besitzen, was da-

]. SCHMUCKER, TH.: Jb. Bot. 68,771 (1928). 
2 HUBER, B.: Jb. Bot. 64, 1 (1924). 
3 JACCARD, P.: Z. Forst- u. Landw. 11, 241 (1913); 13,321 (1915). 
4, RUBEL, E.: Beih. z. Bot. Zbl. (1) 37, 1 (1919). 

14* 



212 Die Bewegung der Pflanzensiifte in den Leitungsbahnen. 

durch erklarlich ist., daB bei den Baumen die Leitstrecken bedeutend 
langeI' sind. DaB bei den xeromorphen Blattern das Netzwerk del' Blatt­
nervatur st.arker entwickelt ist, hat schon ZALENSKY (a. a. 0.) selbst 
beim Vergleich del' hoher und tiefer inserierten Blatter einer und der­
selben Pflanze wahrgenommen. Beim engeren Netzwerk wird in erster 
Linie del' enorm groBe Widerstand im Blattparenchym herabgesetzt, 
da hierbei die Entfernungen del' einzelnen Zellen von den Leitungs­
bahnen kiirzer werden. HUBER auBert die Ansicht, daB im allgemeinen 
die Parallelnervigkeit gegeniiber del' Netznervigkeit eine bedeutend 
bessel'e Losung des Problems del' Wasserversorgung darstellt. HUBER 
weist in diesem Zusammenhange darauf hin, daB die parallelnervigen 
Phyllodien eine Anpassung del' Dikotylen an auBerordentlich trockene 
Verhaltnisse darstellen. Einzelheiten sind im Originalaufsatz nachzu­
sehen. 

Uberblicken wil' die zur Bekraftigung del' Kohasionstheorie heran­
gezogenen Tatsachen, so miissen wir zur SchluBfolgerung gelangen, daB 
die genannt.e Theorie zur Zeit gut begriindet ist, wahrend sie VOl' 20 Jah­
ren nur eine theoret.ische Annahme war. Die wicht.igsten Einwande 
gegen die Kohasionstheol'ie waren die folgenden. Erstens glaubte man 
schlieBen zu diirfen, daB im Holzkorper keine kontinuierlichen Wasser­
faden existieren. 1m Zusammenhange damit hat man die Notwendig­
keit enOl'm groBer Saugluafte postuliert, die in den Blatt~rn nicht ge­
funden werden. Die eingehenden Untersuchungen verschiedener For­
scher, in erster Linie RENNERS und seiner Mitarbeiter, haben dargetan, 
daB obige Einwande nicht stichhaltig sind. Die Existenz del' kontinuier­
lichen Wasserfaden in den GefaBen wurde endgiiltig festgestellt. AuBer­
dem erwies es sich, daB die Widerstande im Holzkorper n!-cht iibermaBig 
groB sind und den in verschiedenen Geweben gemessenen Saugkraften 
entsprechen. 

Auf Grund all diesel' Ergebnisse erscheint die Kohasionstheorie zur 
Zeit als experimentell begriindet und frei von theol'etischen Wider­
spriichen, wahrend die sogenannte vitale Theorie auf keiner festen 
Gl'undlage fuBt und von ihren friiheren Anhangern allmahlich verlassen 
wird. 

Die vitale Theorie des Saftsteigens. Diese Theorie hat selbstver­
standlich mit den vitalistischen Anschauungen nichts zu tun und wurde 
eigent.lich ungenau genannt. Die Unent.behrlichkeit del' lebenden Zellen 
del' Blatter fUr das Saftsteigen haben auch die Anhanger del' Kohasions­
theorie ausdriicklich bet.ont; in neuerer Zeit. wird auch die groBe Be­
deutung del' lebenden Zellen del' Wurzelrinde hervorgehoben 1 . Ander­
seits waren einige Anhanger del' vitalen Theorie damit einvel'standen, 
daB im Holzkorper zusammenhangende Wasserfaden best.ehen. Del' 
Unterschied del' Kohasionstheorie von del' vit.alen Theorie bezieht. sich 
nur darauf, daB die Anhanger del' vitalen Theorie die Anteilnahme del' 
lebenden Zellen des Holzparenchyms an del' Wasserleitung als not-

1 KOHNLEIN, E.: Planta (Berl.) 10, 381 (1930). 
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wendig betrachten, wahrend die Anhanger der Kohasionstheorie be­
haupten, daB als treibende Krafte des aufsteigenden Wasserstroms nur 
der Wurzeldruck und die Transpiration anzusehen sind. Daher ware es 
empfehlenswerter, die vitale Theorie als "Theorie der intermediaren 
Triebkrafte" zu bez,eichnen. 

Die Veranlassung zur Entwickelung der vitalen Theorie wurde gegeben 
durch die Bestrebung, die Uberwindung des Widerstandes der in den 
Tracheiden angeblich vorhandenenLuftblasen zu erklaren. JANSEI nimmt 
an, daB Markstrahlzellen, die zwischen zwei Tracheiden liegen, Wasser 
von der unteren in die obere treiben. Hierbei wird die ungleiche Permea­
bilitat der beiden Enden der Markstrahlzellen fiir Wasser vorausgesetzt. 
Die Rotation des Plasmas soIl die Wasserbeforderung erleichtern, indem 
das'Vasser auf eine nicht naher erlauterte Weise nur in das Plasma, 
nicht aber in den Zellsaft der Markstrahlzellen gelangt. Diese rein 
hypothetische Annahme vmrde wohl deshalb gemacht, weil es sonst un­
erklarlich geblieben ware, auf welche Weise die Anteilnahme lebender 
Zellen die Wasserbewegung beschleunigen konnte: Wissen wir doch, daB 
die Widerstande im lebenden Parenchym auBerordentlich groB sind, 
und also die Stromgeschwindigkeit sehr langsam sein sollte. Doch ist 
die Erklarung einer Beforderung der Wasserleitung durch das rotierende 
Protoplasma wohl als phantastisch zu bezeichnen. Auch wird eine po­
lare Durchlassigkeit der lebenden Zellen der Markstrahlen fur das Wasser 
durch keine Tatsachen bekraftigt. 

Somit ist wohl der SchluB zu ziehen, daB die vitale Theorie des Saft­
steigens in ihrer ursprunglichen Form uberholt ist. Der Nachweis 
del' Abwesenheit von Luftblasen in den Leitungsbahnen war fur die ge­
nannte Theorie ein TodesstoB. 

In diesem Zusammenhange ist noch die eigenartige Pulsations­
theorie BOSES2 kurz zu erwahnen. Dieser Forscher nimmt an, daB lebende 
Zellen des Rindenparenchyms pulsierende Bewegungen ausfiihren und 
durch diese rhythmisch verlaufenden Pulsationen das Wasser in del' 
Rinde hinauftreiben. Der Holzkorper dient nach BOSE nur als Speicher­
gewebe, in welchem aber eine gewisse Wassermenge auch rein physika­
lisch weiter befordert werden kann. Als einen Nachweis del' soeben 
erwahnten Pulsationen betrachtet BOSE die elektrischen Potential­
schwankungen, die er an Hand einer auBerordentlich empfindlichen 
Methode in Rinden nachzuweisen vermochte. Eine Turgorverminde­
rung wird nach BOSE stets von einem positiven Ausschlag des Galvano­
meters begleitet. BOSE glaubt festgestellt zu haben, daB in del' Langs­
richtung des Stammes allmahliche Phasenverschiebungen stattfinden, 
was darauf hindeuten soIl, daB die Pulsationen wellenartig vor sich gehen. 
Bezuglich der Einzelheiten muB auf das Original verwiesen werden. 

Das Buch BOSES enthalt mehrere scharfsinnige Beobachtungen und 
Beschreibungen von sehr genauen und empfindlichen' Apparaten, doch 

1 JANSE, S. M.: Jb. Bot. 45,305 (1918); 52,509,603 (1913). 
2 BOSE, J. C.: Physiology of the Ascent of Sap. 1923. Deutsch von E. 

PRINGSHEIM. 1925. 
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glaubt BOSE auf ein eingehendes Studium der europaischen Literatur 
verzichten zu diirfen. Deshalb steht sein Standpunkt in keinem Zu­
sammenhange mit den Resultaten und Ansichten anderer Forscher. 
DIXONl war nicht in der Lage, die Existenz der BosEschen Phasenver­
schiebungen zu bestatigen. Dieselben stehen denn auch kaum in einem 
Zusammenhange mit der Wasserbewegung. Die Annahme, daB die 
Hauptbewegung des Wassers sich in der Rinde volizieht, ist experimen­
tell unbegriindet. 

Aus obiger Darlegung ist ersichtlich, daB zur Zeit wohl nur die Ko­
hasionstheorie als die Arbeitshypothese im Gebiete des Saftsteigens 
dienen muB. Halten wir uns an diese Theorie, so laBt sich die GroBe der 
Widerstande in den Leitungsbahnen direkt. durch die GroBen der vor­
handenen Saugkrafte der transpirierenden Blatter ausdriicken. 

Die Bewegnng des Saftes in den Siebrohren. Dieses wichtige Pro­
blem der Pflanzenernahrung ist nur in der allerletzten Zeit zum Gegen­
stand einer eingehenden experiment ellen Forschung geworden. Die friihe­
ren Ansichten iiber die Funktion der Siebrohren waren ganz unzulang­
lich: Selbst der Inhalt der Siebrohren wurde analytisch ungeniigend 
untersucht und verschiedene Forscher waren auch dariiber nicht einig, 
ob samtlicheAssimilate oder nur speziellEiweiBstoffe in den Siebrohren 
abgeleitet werden. 

Der Bau der Siebrohren wird als bekannt vorausgesetzt; es sei hier 
nur daran erinnert, daB die genannten Leitungsbahnen aus strangformig 
angereihten lebenden Zellen bestehen, deren Querwandungen durch 
weite Tiipfel mehrmals perforiert sind und daher die Gestalt von soge­
nannten Siebplatten besitzen. Durch diese POl'en kommunizieren nicht 
nur die Protoplasten, sondern auch die Zentralvakuolen der einzelnen 
Glieder eines Siebrohres miteinander (Abb.31), und das ganze Rohr 
stellt, ebenso wie eine Trachee, der Saftbewegung keine Widerstande 
in Form von Membranen entgegen, vorausgesetzt, daB der Saft sich in 
der Zentralvakuole des Siebrohres bewegt. Der Grundunterschied von 
einer Trachee besteht hier also darin, daB ein Siebrohr als lebend, d. i. 
protoplasmahaltig, erscheint und keine Verholzung der Wandungen auf­
weist. 

Verschiedene anatomische Beobachtungen deuteten schon langst dar­
auf hin, daB die Ableitung der Assimilate aus den Blattern durch die 
Siebrohren vermittelt wird. H.ABERLANDT weist in seiner "Physiologi­
schen Pflanzenanatomie" ausdriicklich darauf hin, daB die Palisaden 
des Laubblattes mittels der besonderen Sammelzellen mit den Leptom­
teilen der Blattbiindel im Zusammenhange stehen. Nach einer ausgie­
bigen Photosynthese bemerkt man eine Anhaufung der transitorischen 
Starke nicht in den Palisaden selbst, sondern in den Zellen der Biindel­
scheide. Nach einer verhaltnismaBig kurzen Zeit sind aber auch diese 
Zellen leer, da die gebildeten Kohlenhydrate wahrscheinlich bereits in 
die Siebrohren iibergegangen sind. Doch bereitete die Erklarung des 

1 DIXON, H. H.: The Transpiration Stream. 1924. 
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Mechanismus der Saftbewegung in den Siebrohren groBe Schwierigkeiten, 
da hier weder die Transpiration, noch der Wurzeldruck direkt mitbe­
teiligt werden kOnnen. Einige Forscher auBerten sich dahin, daB der 
Turgordruck der den Siebrohren anliegenden lebenden Zellen die trei­
bende Kraft fiir die Saftbewegung liefere. Diese Annahme ist aber aus 
dem Grunde unwahrscheinlich, weil es kaum moglich sein kann, daB die 
rhythmischen Turgorveranderungen der einzelnen Parenchymzellen so 
koordiniert waren, daB hieraus eine fortwahrende Bewegung des Saftes 
im Siebrohr in einer bestimmten Richtung resultierte. Deshalb hat die 
soeben erwahnte Annahme keinen Anklang gefunden und in der letzten 
Zeit waren die beiden folgenden Standpunkte vorherrschend . 

. Die Vertreter der Ansicht, daB organische Stoffe namentlich in den 
Siebrohren sich bewegen, behaupteten, daB in letzteren keine Massen-
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Abb. 31. Siebriihren. A nnd A\ im Qnerschnitt, B nnd D im Litngsschnitt. Man sieht, daB anch in 
den Poren der Siebplatten sowohl das Plasma als der Zellsaft vorhanden 1st. (Nach STRASBUltGER.) 

bewegung des Saftes, wie sie in den GefaBen auBer Zweifel steht, zu­
stande kommt; die zu transportierenden Stoffe verbreiten sich in den 
Siebrohren angeblich durch einfache Diffusion. Demgegeniiber wiesen 
die Vertreter der entgegengesetzten Ansicht mit Recht darauf hin, daB 
die Geschwindigkeit des Stofftransportes, die durch direkte Messungen 
ermittelt wird, an Hand der einfachen Diffusion auch annahernd nicht 
erreicht werden kann. Die in PFEFFERS Laboratorium ausgefiihrte Ar­
beit von BIRCH-HIRSCHFELDl zeigte, daB die Diffusion im Leptom sehr 
langsam vor sich geht; hieraus wird der SchluB gezogen, daB die plasti­
schen Stoffe nicht in der Rinde, sondern im Holzkorper geleitet werden. 
Besonders scharf lehnt DIXoN2 die Moglichkeit einer Leitung organischer 
Stoffe im Leptom abo Seine Messungen zeigten, daB die Stromgeschwin-

1 BIRCH-HIRSCHFELD, L.: Jb. Bot. 59, 171 (1920). 
2 DIXON, H. H.: The Transpiration. Stream. 1924. 
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digkeit im Ansatzstiel der Kartoffelknolle nahezu 50 cm in 1 Stunde er­
reicht. Dies ist allerdings eine Ausnahme, denn in Blattstielen wurde 
die Geschwindigkeit des plastischen Saftes gleich 3,5-5 em gemessen. 
Diese Geschwindigkeit ist aber bei der Diffusion immerhin vollkommen 
ausgeschlossen. Deshalb behauptet DIXON, daB auch die plastischen 
organischen Nahrstoffe sich im Holzkorper bewegen, und zwar in der 
auBersten Holzschicht. Diese SchluBfolgerung wurde experimentell nicht 
bewiesen; sie ergibt sich nur als eineFolge der Unmoglichkeit, dieStoff­
bewegung in den Siebrohren befriedigend zu erklaren. AuBerdem ist es 
bekannt, daB eine Translokation der organischen Stoffe durch die GefaBe 
moglich ist, da der Blutungssaft im Friihjahr reich an organischen 
Stoffen ist, und letztere auch im Sommer me vollkommen fehlen. 

In der allerletzten Zeit< wurden aber eingehende, sehr bemerkens­
werte Untersuchungen iiber die Bewegung der plastischen Stoffe durch 
MUNCHl veroffentlicht. Dieselben zeigen, daB obige Annahmen jeden­
falls voreilig sind, denn es ist theoretisch moglich, eine Massenbewegung 
des Saftes in den Siebrohren zu erklaren. Die Arbeit MUNCHS ist wohl 
als bahnbrechend zu bezeichnen, und zwar unabhangig davon, ob die 
Theorie des Verfassers sich als richtig erweisen wird. Das Buch enthalt 
neben einer Fiille des wertvollen experiment ellen Materials auch zahl­
reiche Anregungen zu neuen experiment ellen Arbeiten. Selbst die Kiihn­
heit einiger Gedanken, denen der Verfasser des vorliegenden Buches 
sich nicht immer anschlieBen kann und die zuweilen extreme Schemati­
sierung wirken erfrischend auf diesem Gebiete, wo die theoretische Be­
handlung des Problems der Saftbewegung so viele Unstimmigkeiten auf­
wies. Aus diesem Grunde ist eine Darlegung der MUNcHschen Theorie 
notwendig. 

Der Grundgedanke des Verfassers besteht darin, daB der osmotische 
Druck in eine hydraulische Druckstromung von beliebiger Geschwindig­
keit verwandelt werden kann. Zu einer anschaulichen Darlegung dieser 
Ansicht halt es der Verfasser fUr notwendig, die kinetische Theorie des 
osmotischen Druckes nicht zu benutzen und den Sachverhalt auf Grund 
der folgenden alten Ansichten zu erklaren. Zwischen den Molekiilen der 
gelOsten Stoffe und denen des Losungsmittels besteht eine Anziehungs­
kraft, die das Wasser durch die semipermeable Wand einer osmotischen 
Zelle hindurch diffundieren und zwischen die Molekiile des gelosten Stof­
fes sich drangen laBt. Da die gegenseitige Anziehung von jedem Molekiil 
ausgeht, so steigt die Druckkraft mit der Zahl der in der Volumeinheit 
des Wasseri' gelOsten Molekiile. Das Geloste, das aus der osmotischen 
Zelle nicht austreten kann, halt das Wasser in der Zelle fest wie eine 
quellbare Substanz oder wie ein Schwamm Wasser capillar ansaugt und 
festhalt. Das festgehaItene Wasser kann aus der Zelle durch einen mecha­
nischen Druck ausgepreBt werden; iiberhaupt bleiben bei obiger Betrach­
tungsweise die energetischen V orstellungen grundsatzlich dieselben wie 

1 MUNCH, E.: Die Stoffbewegungen in der Pflanze. 1930. Vorlaufige Mit­
teilungen: Ber. dtsch. bot. Ges. 44, 68 (1926); 45, 340 (1927). 
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bei der im neunten Kapitel des vorliegenden Buches dargelegten kineti­
schen Theorie der Osmose. 

Selbstverstandlich ist der Autor berechtigt,· eine jede den thermo­
dynamischen Grundsatzen nicht widersprechende Theorie zu benutzen. 
Die von ihm gewahlte erlaubt ihm aber den folgenden neuen Begriff 
einzufiihren. Denken wir uns ein Osmometer mit einer semipermeablen 
Membran und einem Steigrohr. Hat die Fliissigkeitssaule im Steigrohr 
eine gewisse Hohe erreicht, die dem osmotischen Gleichgewicht ent­
spricht, so tritt Stillstand ein, weil der hydrostatische Druck der Fliissig­
keitssaule dem osmotischen Druck der Losung gleichkommt und weiteren 
Wassereintritt mechanisch verhindert. In diesem Zustande wird das 
Osmometer gesattigt genannt. Solange der Gleichgewichtszustand noch 
nicht erreicht ist, bleibt das Osmometer ungesattigt und .saugt noch 
weiter Wasser auf. Nun kann aber noch ein Zustand der tJbersattigung 
eintreten, bei welchem das Wasser im Steigrohr iiber das Niveau des 
Gleichgewichtes gehoben ist. Hierbei wird das Wasser aus dem Osmo­
meter in die umgebende Losung herausgepreBt. 

tJbertragt man diese Verhalt­
nisse auf lebende Pflanzenge­
webe, so ist zu beriicksichtigen, 
daB dieselben durch Verbrauch 
oder Umwandlung der osmotisch 
wirksamen Stoffe (z. B. durch 
Katatonose) in einen Zustand 
der Ubersattigung versetzt wer- Abb.32. A und B osmotische ZelIen, A mit starker 

konzentriertem Inhalt als B. VVerblndungsrohr, 
den und Wasser sezernieren kon- WWanne mit reinem Wasser. (Nach MttNCH.) 

nen. Zur Erklarung des Stoff-
transportes mittels der Siebrohren geht MUNCH von den folgenden 
Voraussetzungen aus. 1m lebenden Pflanzengewebe stehen, soweit 
Stoffbewegungen von Zelle zu Zelle stattfinden, aIle lebenden Zellen 
unter sich in einer fiir die wandernden Stoffe wegsamen Verbindung. 
AIle sind auBerdem in der Lage, sich aus der Umgebung oder, was 
haufiger vorkommt, aus dem Holzkorper mittelbar oder unmittelbar mit 
Wasser zu versorgen. Dies wird schematisch durch das auf der Abb. 32 
dargestellte einfache Modell veranschaulicht. 

Als die Zuckerlosung in A Wasser aus der Wanne aufnimmt, wird das 
Fliissigkeitsvolumen in A vergroBert und Zuckerlosung wird aus A durch 
das Verbindungsrohr V in die Zelle B hineingepreBt. Da diesem Druck 
in B ein geringerer osmotischer Druck entgegensteht, so wird aus dieser 
Zelle Wasser ausgepreBt, bis sich die Losung hier so weit konzentriert 
und in der Zelle A so weit verdiinnt hat, daB der osmotische Druck der 
beiden Zellen einander gleich geworden ist. Solange dies nicht geschehen 
ist, findet eine Stromung des Wassers in der Wanne von B nach A statt. 
Ais allgemeine Regel saugen untersattigte Zellen Wasser auf und pressen 
Losung aus; iibersattigte Zellen pressen hingegen Wasser aus und saugen 
Losung auf. Bei Konzentrationsunterschieden erfolgt eine Stromung von 
Losung in der Richtung der abnehmenden Konzentration. Hieraus er-
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gibt sich, daB ein Konzentrationsgefalle in osmotischen Systemen nicht 
nur ein Diffusionsgefalle, sondern auch ein mechanisches Druckgefalle 
bedeutet, indem hierbei eine Massenstromung der ganzen Losung in der 
Richtung des Konzentrationsgefalles stattfindet. Gleichzeitig erfolgt am 
Orte der geringsten Konzentration ein Wasseraustritt aus dem osmoti­
schen System. Bedeutet z. B. A das Palisadengewebe der Blatter, in 
welchem durch Photosynthese Zucker entsteht und B ein wachsendes 
oder speicherndes Gewebe, in welchem Zucker in unlosliche Stoffe ver­
wandelt wird, V eine die beiden Gewebe verbindende Gruppe von Sieb­
rohren, W die wasserfiihrenden leblosen Leitungsbahnen des Holzkor­
pers, so muB nach dem oben Erorterten eine Massenstromung der 
Zuckerlosung vom Blatt nach dem wachsenden oder speichernden Ge­
webe stattfinden. 

Die Geschwindigkeit der hydraulischen Druckstromung wird durch 
Zahlen von einer ganz anderen Ordnung ausgedriickt, als die Geschwin­
digkeit der Diffusion. Besonders wichtig ist der Umstand, daB die Ge­
schwindigkeit der Diffusion bei Zunahme der Entfernung regelmaBig 
abnimmt, indes dies bei Massenbewegungen der Fliissigkeiten nicht der 
Fall ist. FUr die Diffusion gilt die Gleichung der Geschwindigkeit: 

d8 ll/K 
&="2 t ' 

WO 8 die Entfernung, t die Zeit und K die Konstante bedeutet. Durch 
Integration erhaIt man 

K 
V = lf8-' 

Die hydraulic hen Stromungen verlaufen dagegen nach dem TORI­
CELLIschen Gesetz: 

V = y2gp, 
wo p der hydraulische Druck in Meter Wasserdruck und fI die Gravitation 
ist. Hierbei spielt also weder die Ent,fernung, noch die mit der Natur der 
Fliissigkeit verbundene Konstante irgendwelche Rolle. Es kommt nur 
auf den Druckunterschied an beiden Enden des Systems an, die Ge­
schwindigkeit der Druckfortp£lanzung ist aber gleich etwa 1500 m in 
der Sekunde, kommt also innerhalb einer Pflanze gar nicht in Betracht. 
Schon bei einer DiffusionsIange von 1 fL ist die Druckstromung- rund 
10000fach, bei 1 mm 10000000fach der Diffusion iiberlegen. Bei obigen 
Betrachtungen wurde die Reibung des Druckstromes nicht beriicksich­
tigt; dieselbe kann leicht nach dem bekannten POISEUILLEschen Gesetz 
berechnet werden, worauf hier nicht naher eingegangen werden darf. 
Ais Resultat ergibt sich, daB in einigen Ausnahmefallen, wo die Stro­
mung durch sehr enge und lange Poren stattfindet, die Massenbewegung 
der Fliissigkeit der Diffusion gleichkommt. In diesem Zusammenhange 
muB darauf hingewiesen werden, daB die Geschwindigkeit der Massen­
bewegung der Losung im obigen Modell durch das Verhaltnis der auf­
saugenden Oberflache von A zum Durchmesser des Verbindungsrohres 
bestimmt wird und also beliebig groB werden kann. Zusammenfassend 
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ist also der SchluB zu ziehen, daB die friihere V orsteliung von der Osmose 
als einer "Diffusion durch Membranen" unvollkommen war, denn eine 
einfache Diffusion kann keinesfalIs in eine hydraulische Druckbewegung 
verwandelt werden. Auch andere Betrachtungen beweisen, daB zwischen 
der Diffusion und der Osmose wichtige Unterschiede zu verzeichnen sind. 
So kann z. B. die Diffusion nie die Ursache einer Hydrolyse sein, indes 
die Osmose bei ungleicher Permeabilitat der Membran fiir bestimmte 
geloste Stoffe zu einer Hydrolyse und anderen chemischen Umwand­
lungen fiihren kann. 

Es ist ohne weiteres ersichtlich, daB die obige Theorie in sehr schema­
tischer Form dargelegt ist: Es wird u. a. eine vollkommene Undurch­
Iassigkeit der beiden Zelien des Modelis fiir Losung neben einer voli­
kommen gleichen Permeabilitat fiir reines Wasser angenommen. Die 
sehr groBe Vereinfachung der Strukturen bedarf keiner Erlauterung. 
Doch konnen samtliche Korrekturen und Erganzungen den Sinn der 
Theorie nicht verandern; derselbe wird vielmehr durch die Einfachheit 
des ModelIs besonders anschaullch gemacht: Durch Unterschiede der 
osmotischen Werte konnen Stromungen der Losungen sowie des reinen 
Wassers hervorgerufen werden, und die Geschwindigkeit der genannten 
Massenbewegungen kann durch entsprechende organisierte Strukturen 
beliebig verandert und reguliert werden. 

Am oben angefiihrten Beispiel einer Druckstromung von den Palisa­
den zu den wachsenden und speichernden Teilen der Pflanze ist zu er­
sehen, wie MUNCH seine Theorie in ganz allgemeiner Form zur Erklarung 
des Stofftransportes durch die Siebrohren verwendet. Die Abb. 33 kann 
als eine Erlauterung dazu dienen. 

Ais eine wichtige Bedingung des ungehinderten Stofftransportes durch 
die Siebrohren betrachtet MUNCH den Umstand, daB der gesamte 
plasmatische Korper der Pflanze ein einheitliches Ganzes bildet und fUr 
die bei der Photosynthese gebildeten organischen Stoffe praktisch im­
permeabel ist. Dies ist denn auch mit wenigen Ausnahmen (vgl. Kap. 9) 
der Fall. Der Stoff transport von Zelle zu Zelle im gewohnlichen Paren­
chym vollzieht sich nach MUNCH nur durch die Plasmodesmen, wobei 
sowohl Massenbewegung, als bei der auBerst geringen GroBe der Plasmo­
desmen auch Diffusion zustande kommt. Aber auch eine Diffusion denkt 
sich MUNCH auf Grund seiner Theorie nicht als eine Bewegung der 
Molekiile der gelosten Stoffe allein, sondern als eine Bewegung der 
genannten Molekiile samt einer groBen Menge des durch Anziehungs­
kraft festgehaltenen Wassers. Die Bewegung der organischen Losungen 
von Zelle zu Zelle durch die Plasmodesmen wird nach MUNCH von 
der Plasmarotation beschleunigt. 

Hierin erblicken ",ir vielleicht den schwachsten Punkt des MUNCH­
schen Systems. Er nimmt die Existenz einer semipermeablen Plasma­
haut als bewiesen an, was aber keineswegs der Fall ist. Auch nimmt 
die MUNcHsche Theorie an, daB durch die Plasmodesmen eine Losung 
stromt ohne daB hierdurch die plasmatischen Inhalte der benachbarten 
Zellen miteinander vermischt werden. Damit wird stillschweigend die 
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Existenz eines festen Plasmageriistes im Sinne PFEFFERS, oder ahn­
licher Strukturen angenommen. Derartige Annahmen sind aber zur 
Zeit iiberholt. 

Doch betont MUNCH selbst ganz richtig, daB seine Theorie von den 
obigen Voraussetzungen nicht unbedingt abhangt. Die notwendige Be­
dingung besteht nur darin, daB Bewegungen der Losungen von organi­
schen Stoffen innerhalb des plasmatischen Korpers der Pflanze vor sich 

w /laO 
Abb.33. Saftstromungen im Cor­
mophyten. B Blattparenchym, 
SSiebrohren GCamblum, HHolz­
korper, lVWurzelrinde, Z Zucker, 
(!. Losungswasser, b Transpira­
tionswasser, c Blutungswasser. 
Die inneren Konturen der Zellen 
B, G, S und W bedeuten den 
plasmatlschen Korper der Pfianze; 
diePlasmaverbindungen zwischen 
{len Zellen sind durch Strichelung 

angedeutet. (Nach MUNCH.) 

gehen und also plastische Stoffe nicht hinaus 
diffundieren. Soweit unsere Erfahrungen rei­
chen, ist diese Forderung in der Pflanze im 
allgemeinen erfiillt. MUNCH hebt selbst den 
Umstand hervor, daB die Plasmodesmen 
jedenfalls der Bewegung der Losungen groBe 
Widerstande entgegensetzen, was sich durch 
den ungleichen osmotischen Wert benach­
barter Zellen verschiedener Gewebe doku­
mentieren laBt. 

Die auf der schematischen Abb. 33 dar­
gestellten Stromungen beruhen auf der oben 
bei der Besprechung der Wasserbewegung im 
Holz angegebenen Verteilung der osmoti­
schen Werte und der Saugkrafte in der 
Pflanze. Den hochsten osmotischen Wert 
besitzen die Palisaden der Blatter. Sie sau­
gen Wasser auf und treiben eine Losung der 
Assimilate erst durch die wenigen Paren­
chymzellen, dann aber durch das "Verbin­
dungsrohr", d. i. durch die Siebrohren, deren 
innere Vakuolen miteinander unmittelbar 
kommunizieren, nach den Orten des ge­
ringsten osmotischen Druckes, d. i. in den 
unteren Teil des Stammes hinein. Dies ist 
der langst bekannte "absteigende Strom". 
In Baumen spielt nach MUNCH namentlich 
das Cambium bei der Herstellung eines 
Druckgefalles insofern eine wichtige Rolle, 
als dort der Zucker massenhaft zur Holz­

bildung verbraucht wird. Gleichzeitig sezernieren die cambialen Zellen 
Wasser in die Leitungsbahnen des Holzes, wodurch ein yom Transpi­
rationsstrom unabhangiger Kreislauf des Wassers entsteht. Auf der 
Abbildung sind drei Wasserstromungen dargestellt, und zwar: 

1. Der soeben besprochene Kreislauf von den Blattern in den Holz­
zylinder und umgekehrt. Der absteigende Teil dieses Stromes enthalt 
eine Losung der organischen Nahrstoffe, der aufsteigende vermischt sich 
mit dem Transpirationswasser. Hierbei spielt nach MtTNCH die Wasser­
abgabe durch lebende Zellen in die GefaBe insofern eine wichtige Rolle, 
als hierdurch die mit Luft zugepfropften GefaBe sich wieder mit Wasser 
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fiillen und auch die allgemeine Spannung in einem gewissen MaBe ver­
mindert wird. 

2. Der Blutungsstrom, der nur bei schwacher oder ganzlich verhin­
derter Transpiration besteht. 

3. Der machtige Transpirationsstrom. 
Aus den soeben dargelegten allgemeinen Betrachtungen iiber die Saft­

bewegungen ergibt sich selbstverstandlich eine Fiille von speziellen Fra­
gen, die nur durch experimentelle Untersuchungen gelost werden konnen. 
Bei der volligen Neuheit des gesamten Problems war es hier nur mog­
lich, die allgemeinsten Grundziige der neuen Betrachtungsweise der Be­
wegung der plastischen Stoffe zu erortern. Das Buch l\fuNCHS enthaIt 
aber auBer den obigen theoretischen Ausfiihrungen auch verschieden­
artige experimentelle Ergebnisse iiber die quantitative Seite der Leistung 
der Siebrohren. Einige von diesen Resultaten sind weiter unten wieder­
gegeben. Die durch verschiedene Methoden ausgefiihrten Bestimmungen 
ergaben fiir die Stoffbewegungen im Mittel der Vegetationszeit pro Tag 
und Quadratmeter des Querschnittes der Durchtrittsflache und fiir die 
Stromungsgeschwindigkeiten im Tag ·Werte von der folgenden GroBen­
ordnung (n bedeutet irgendeine einstellige Zahl): 

Stromung 

Exosmose aus dem Holzparenchym 
ins Holzwasser 

Auswandernde Assimilate im Pali­
sadenparenchym 

Auswandernde Assimilate beim Uber­
tritt in die Blattnerven 

Durchtritt der Bildungsstoffe im wach­
senden Cambium 

Wandernde Bildungsstoffe in den 
Siebrohren 

Transpirationsstrom im Blattparen­
chym 

Bewegte 
Stoffmengen in 

mg/Tag/qm 

n·1O-1 bis n·lO° 

n·lO' 

n·l09 

Stromungs­
geschwindigkeit 

II/Tag 

n·lO-' bis n·1O- 3 

n. 100 bis n· 101 

n .101 bis n .102 

n·lO? 

n .102 bis n. 103 

Aus dieser Tabelle ist ersichtlich, daB die Stromungsgeschwindigkeit 
der auswandernden Assimilate im Blattparenchym auBerordentlich ge­
ring ist. Sie steigt bereits in den Blattnerven und vergroBert sich im 
Stamm auf das Millionenfache. Dies ist darauf zurUckzufiihren, daB bei 
der Vereinigung mehrerer Zufliisse im Stamm der Leitungsquerschnitt 
nicht im selben MaBe sich vergroBert. 1m Parenchym selbst ist die 
Stromungsgeschwindigkeit natiirlich sehr gering. 

Auf Grund von verschiedenartigen Berechnungen schatzt MUNCH 
die Wassermenge im absteigenden Wasserstrom auf etwa 5 vH des Ge­
samtwassers im aufsteigenden Strom. Dies ist aber eine maximale Zahl, 
die nicht immer erreicht wird. Immerhin betragt die Wassermenge in 
Siebrohren einige Prozente derjenigen in den GefaBen. 

Bei einigen Baumen wurde der Siebrohrensaft gesammelt. Die Kon-
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zentration der organischen Stoffe im Safte war immer eine sehr erheb. 
liche und betrug im Durchschnitt 1!5-25 vH. Die Zuckerarten bildeten 
den Hauptbestandteil des Saftes: IhrGehalt erreichte 90 vH der ge· 
samten Trockensubstanz des Saftes. Auf Grund der noch nicht be. 
endigten Analysen ist die Annahme moglich, daB namentlich Rohrzucker 
im Siebrohrensafte in iiberwiegender Menge enthalten ist. Die Sieb. 
rohren der Cucurbitaceen mit ihrem schleimigen Safte, der etwa 5 vH 
EiweiBstoffe enthalt, bilden jedenfalls eine Ausnahme. Meistens ist der 
Saft ziemlich leichtfliissig und nicht schleimig. Einige Bestimmungen 
des osmotischen Wertes der unverdiinnten Safte sind in der folgenden 
Tabelle zusammengestellt. 

Baumart 

Quercus rubra 

Robinia Pseudacacia 

r I 
1 
-( 

Osmotischer Wert des uuverdtinnten Saftes 
Mol. Rohrzucker Atmospharen bei 15° 

0,814 
0,829 
0,915 
0,986 
1,372 
1,259 

20,9 
21,1 
23,7 
25,8 
37,5 
34,3 

Nach diesen Resultaten kann kein Zweifel mehr dariiber bestehen, 
daB der Siebrohrensaft reichlich Zucker enthalt und die Siebrohren somit 
nicht nur dem Transport von unzersetzten EiweiBstoffen dienen, wie es 
von einigen Autoren angenommen worden war. 

Durch sinnreicheo Versuche, deren Beschreibung im Original nachzu· 
sehen ist, wurde der fiir die Bekraftigung der MUNcHSchen Theorie 
notwendige Nachweis einer Wasserausscheidung aus dem Cambium in 
den Holzkorper erbracht. So lieferte z. B. eine Eiche aus zwei Rinden. 
streifen folgende Wassermengen. 

Am 29.Mai 
" 28. Juni 
" 30. Juli . 

3. August 
3.0ktober 

iiber 111,5 ccm 
213,5 " 

.. 75 ccm 

. . 160 " 

. . 185 " 

Die Erklarung der Ableitung der Assimilate aus dem Blatt wird, wie 
MUNCH selbst hervorhebt, in einigen Fallen dadurch erschwert, daB wir 
uns eine gleichzeitige Bewegung des Transpirationswassers zu den Pa. 
lissaden und der Assimilate von den Palisaden in der Richtung zu den 
GefaBbiindeln denken miissen. Dieser Vorgang ist von MUNCH noch 
nicht erschopfend erklart, seine Ausfiihrungen zeigen aber jedenfalls, 
daB hier kein uniiberwindliches Hindernis vorliegt. In manchen Fallen 
ist es gar moglich anzunehmen, daB die Palisaden das ihnen notwendige 
Wasser auf dem Wege iiber die Epidermis erhalten und das die Palisaden 
mit den GefaBbiindeln verbindende Gewebe nur zur Ableitung der Assi· 
milate dient. Naheres dariiber ist im Original nachzusehen. 

DaB die hier dargelegte Theorie noch nicht aIle Einzelheiten der 
Stoffbewegungen erklart, ist selbstverstandlich: Die ganze Problemstel· 
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lung ist so neu und unerwartet, daB es zur endgiiltigen Entwickelung 
der neuen Betrachtungsweise noch einer groBen Anzahl von verschieden­
artigen experimentellen Untersuchungen bedarf. Von Wichtigkeit ist 
aber der Umstand, daB einige Fragen, welche frillier als ganz geheimnis­
volle erschienen, schon jetzt leicht und zusammenhangend erklart werden 
kOnnen. Dies ist z. B. der Fall fiir das Problem der Ernahrung von 
reifenden Friichten. Der groBe Vorzug der MUNcHSchen Theorie be­
steht namentlich darin, daB sie als Triebkraft der Stoffstromungen die 
mechanische Druckdifferenz zwischen Erzeugungsort und Verbrauchsort 
annimmt. Die Wanderstoffe werden also auf Grund dieser Theorie auto­
matisch von den Orten der Erzeugung zu den Orten des Verbrauches 
oder der Speicherung getrieben. Die Ernah-
rung der wachsenden Friichte und Knospen 
wird von MUNCH auf folgende Weise er­
lautert: Es ist schon langst bekannt, daB 
viele Friichte keine nennenswerte Transpira­
tion aufweisen. Sie werden nach MUNCH 
auch mit Wasser nur durch die Siebrohren 
versorgt und sind also vom GefaBsystem 
unabhangig. 1m Parenchym einer wachsen· 
den Frucht F (Abb. 34), die keine nennens­
werte Transpiration betreibt, wird Zucker 
zum Wachstum verwendet oder als Starke 
gespeichert. Dadurch werden diese Zellen 
iibersattigt und pressen Wasser in die Holz­
bahnen H aus, wahrend aus den Siebrohren 
S durch den Turgordruck Losung von Bil­
dungsstoffen nachgeschoben wird. Gleich­
zeitig lost sich im Holz- und Rindenparen­
chym P Starke in Zucker auf. Diese Zellen 
werden dadurch gesattigt, pressen Losung 
in die Siebrohren S und ziehen Wasser aus 
dem Hadrom H an sich. 

f 

s t H 

p 

'Abb. 34. Saftstromungen bei der 
Erniihrung einer wachsenden 
Frucht F. S Siebrohren, H Holz­
korper, P Parenchymzellen im 

Stamm oder Blatt, 
(Nach M1lNCH.) 

Nimmt man demgegeniiber an, daB die groBen, schwach transpirieren­
den Friichte mit organischen Stoffen durch die Leitungsbahnen des Holzes 
versorgt werden, so ist es unmoglich zu begreifen, auf welche Weise 
der enorm groBe WasseriiberschuB beseitigt wird. Nach MUNCHS Be­
stimmungen ist der Siebrohrensaft mindestens 20-30 mal, zuweilen 
aber lOOmal konzentrierter als der Saft der GefaBe des Holzes und die 
Beseitigung des Losungswassers bereitet nach dem oben Erorterten gar 
keine Schwierigkeiten. Auf diese Weise konnen den Friichten unbe­
grenzte Mengen von Bildungsstoffen zugefiihrt werden, ohne daB eine 
Verdunstung notig ware. Die in solchenFriichten immer vorhandenen 
HolzgefaBe dienen also lediglich zur Ableitung des Wassers. Diese 
Ansicht wurde durch mannigfache Ringelungsversuche bekraftigt, wobei 
gelegentlich verschiedene neue interessante Tatsachen entdeckt waren. 
So zeigte sich z. B., daB weder die Friichte, noch das Cambium ohne 
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Mitwirkung der Blatter imstande sind, dem Stamm Reservestoffe zu 
entziehen. 

Aus dem oben Dargelegten ist ersichtlich, daB die neuen Gesichts­
punkte im Problem der Bewegung plastischer Stoffe jedenfalis vielver­
sprechend sind und manche interessante neue experimentelle Unter­
suchungen hervorrufen diirften. 

Die Rolle des Cambiforms und der Milchrohren. Frillier wurde von 
verschiedenen Forschern angenommen, daB die Bewegung plastischer 
Stoffe sich nicht nur in den Siebrohren, sondern auch im Cambiform voll­
zieht. MUNCH lehnt diese Ansicht in konsequenter Weise ab, da nach 
seiner Theorie eine Massenbewegung der Losungen nur in kontinuier­
lichen Rohren stattfinden kann. Dies ist wohl richtig: Oben wurde an­
gegeben, welche enorm groBen Widerstande einer Bewegung von Fliissig­
keiten im Parenchym entgegenstehen. Die Annahme, daB Cambiform ein 
Leitgewebe darstellt, ist wohl als veraltet und iiberholt anzusehen. Diese 
Annahme wird auch durch direkte Versuche SCHUMACHERSl widerlegt. 

Nicht so einfach ist es, die physiologische Rolle der Milchrohren 
zu beurteilen. Wie bekannt, durchsetzen die Milchrohren haufig die 
gesamten Organe der Pflanze, verzweigen sich oder bilden ein Netz und 
erinnern in dieser Hinsicht an die Leitbiindel. Altere Forscher haben 
daher angenommen, daB Milchrohren fiir Siebrohren vikariierend auf­
treten konnen. So weist SCHWENDENER2 darauf hin, daB die charakte­
ristischen Starkekorner im Milchsaft der E u ph or b ia ce e n an hestimmten 
Orten aufgelost werden. Anderseits findet man oft Anhaufungen von 
Starkestabchen in den ]\lllichrohren, die so aussehen, als ob dem Transport 
der Stabchen sich ein mechanisches Hindernis in den Weg gestellt batte. 
DE BARy3 hat beobachtet, daB die Siebrohren bei einigen Milchsaft fiih­
renden Pflanzen abnorm schwach ausgebildet sind. Dies konnte so ge­
deutet werden, daB die Siebrohren bei den genannten Pflanzen durch 
die Milchrohren zum Teil ersetzt sind. 1st es doch auffallend, daB Milch­
rohren namentlich in Pflanzen der spat entstandenen Familien vor­
kommen. Die Riickbildung der Siebrohren hat HABERLANDT4 bei den 
Eu phor biac een bestatigt. Der genannteForscher beschreibt auBerdem 
eine reichliche Verzweigung der Milchrohren unter den Palisaden der 
Blatter. Oft vermitteln trichterformige Sammelzellen eine Verbindung 
zwischen Palisaden und Milchrohren. Es sind dies dieselben Ableitungs­
vorrichtungen, wie sie nach HABERLANDT zwischen dem Assimilations­
system und den ableitenden Parenchymscheiden existieren. Auch 
Tiipfelverbindungen zwischen Milchrohren und Palisaden sollen nicht 
fehlen. 

Diese Beobachtungen konnten allerdings auch durch die Annahme 
erklart werden, daB Milchrohren als Speicherorgane dienen. Diese An-

1 SCHUMACHER, W.: Jb. Bot. 73,770 (1930). 
2 SCHWENDENER, S.: Einige Beobachtungen an MilchsaftgefiiBen. 1885. 
3 DE BARY, A.: Vergleichende Anatomie der Vegetationsorgane, S. 541. 1877. 
4 HABERLANDT, G.: Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. Kl., 

Abt. 1, 87,51 (1883). 
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sicht wurde denn auch von verschiedenen Forschern ausgesprochen. 
KNIEpl kommt auf Grund von Ringelungsversuchen zum SchluB, daB 
Milchrohren nicht als Leitrohren fungieren2 • Auch vermochte der ge­
nannte Forscher die Beobachtung DE BARYS beziiglich der Riickbildung 
des Leptoms bei den milchsaftfiihrenden Pflanzen nicht zu bestatigen. 
BERNARD3 und TOBLER4 kommen auf Grund von eingehenden Unter­
suchungen zum SchluB, daB Milchrohren groBe Mengen von Nahrstoffen 
und Fermenten enthalten. Nach BERNARD nimmt die Starke bei Ver­
hinderung der Photosynthese ab und zeigt Spuren der Korrosion. 

Die neuesten Untersuchungen sprechen nicht zugunsten der Annahme, 
daB Milchrohren zur Leitung der plastischen Stoffe bestimmt sind. 
SIMONs hat abgeschnittene Pflanzen in Losungen verschiedener Farb­
stoffe gestellt und foIgende Resultate erhalten: Der Milchsaft wird zwar 
auch auf weite Entfernungen von der Schnittflache gefarbt, aber nur, 
wenn auch die GefaBe des Holzes auf denselben Stellen gefarbt sind. 
Einige Farbstoffe werden von den Milchrohren stark aufgespeichert. Die 
Ringelungsversuche ergaben keine Resultate, die zugunsten der stoff­
leitenden Funktion der Milchrohren sprechen konnten. Auch die Arbeit 
von ROBEN6 lieferte beziiglich der Bewegung von Farbstoffen analoge 
Resultate. NORMAN RAE7 kommt zum SchluB, daB Milchrohren als 
Speicherorgane dienen. MUNCH diskutiert in seiner mehrmals erwahiJ.ten 
Arbeit die Rolle der Milchrohren, mit denen er keine Versuche ausgefiihrt 
hat, und kommt zum SchluB, daB auf Grund seiner Theorie eine Stoff­
bewegung in den Milchrohren auf dieselbe Weise wie in den Siebrohren 
stattfinden konnte, ob es aber wirklich der Fall ist, bleibt dahingestellt. 

Die Beweiskraft der Versuche iiber das Aufsaugen der Farbstoff­
losungen scheint dem Verfasser dieses Buches nicht groB zu sein, da in 
den Milchrohren wohl kein aufsteigender Saftstrom wie in den GefaBen 
vermutet werden kann. Die Milchrohren stehen mit dem Transpirations­
strom gewiB in keinem Zusammenhange und diirften nur analog den 
Siebrohren zur Ableitung der Assimilate und der Reservestoffe dienen .. 
Die von MUNCH besprochene Saftbewegung in den Siebrohren konnte 
auf genau dieselbe Weise in den Milchrohren vor sich gehen. Somit ist 
die Annahme, daB Milchrohren als Leitungsorgane fungieren, theoretisch 
vollkommen zulii.ssig, doch fehlen dafiir zur Zeit sichere Beweise. Frei­
lich ist auch die Annahme moglich, daB Milchrohren als Speicherorgane 
dienen. Auch Harzgange besitzen eine rohrenformige Struktur, doch 
sind sie nicht als Leitungsorgane anzusehen. Nur weitere Versuche 
kOnnen die physiologische Rolle der Milchrohren klarlegen. Die Zu­
sammensetzung des Milchsaftes wird im nachsten Kapitel besprochen. 

1 KNIEP, H.: Flora (Jena) 94, 129 (1905). 
2 Auch friiher wurden Ringelungsversuche ausgefiihrt von E. FAIVRE: Ann. 

des Sci. natur., ser. 5 (Bot.), 6,36 (1866) u. a. 
3 BERNARD, C.: Ann. Jard. bot. Buitenzorg 8, Suppl. 3, 235 (1910). 
4, TOBLER, F.: Jb. Bot. 04, 265 (1914). 
5 SIMON, C.: Beih. z. Bot. Zbl. (1) 35, 183 (1918). 
6 ROBEN, M.: Jb. Bot. 69, 587 (1928). 
7 NORMAN RAE: Analyst 53,330 (1928). 
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Dreizehll'tes Kapitel. 

Translokation nnd Verteilnng der Nahrstoife 
in der Pfianze. 

Translokation nnd VerteiInng der lUineralstoffe. In vorstehenden 
Kapiteln wurde dargelegt, daB die Aufnahme der Mineralstoffe durch 
die Wurzel auf Grund der DONNANschen Gleichgewichte erfolgt und also 
von der Wasseraufnahme in weitem Grade unabhiingig ist. Namentlich 
bei groBen Verdiinnungen der Bodenlosung werden die Mineralstoffe in 
der Pflanze bedeutend konzentriert. Die Untersuchungen SABININS und 
dessen Mitarbeiter (a. a. 0.) zeigen, daB der Gehalt des Blutungssaftes 

'an Mineralstoffen iiberraschend hoch ist, und zwar entspricht das Ver­
hiiltnis der Mengen von einzelnen Mineralstoffen durchaus nicht dem-
jenigen in der Bodenlosung. • 

Die Translokation der Mineralstoffe in der Pflanze selbst erfolgt 
aber im Holzkorper, also in wiisserigen Losungen, und eine Ungleichheit 
der Konzentrationen in einzelnen Teilen des GefiiBsystems kann wohl 
dadurch erkliirt werden, daB die Mineralstoffe von den anliegenden leben­
den Geweben aufgenommen werden. SEIDENl zeigte, daB bei Biiumen 
der Aschengehalt in hoher inserierten Bliittern niedriger ist, als in tiefer 
inserierten. Leider verfiigen wir bisher noch tiber keine systematisch 
durchgefiihrten Aschenanalysen der Leitungsbahnen des Holzkorpers am 
Wege des aufsteigenden Stromes, was um so mehr zu bedauern ist, als 
derartige Untersuchungen unsere Kenntnisse tiber die Mineralstofferniih­
rung der einzelnen Pflanzenteile in quantitativer Hinsicht erweitern 
koJinten. MONTEMARTINI2 behauptet, daB die Verteilung der Mineral­
stoffe in der Pflanze nicht nur mittels des aufsteigenden, sondern auch 
mittels des absteigenden Stromes bewerkstelligt wird. Bei einem Ringe­
lungsversuch vergroBert sich nach MON'l'EMARTINI die absolute Menge 
der Mineralstoffe oberhalb des Schnittes, obgleich deren Prozentgehalt 
wegen der erheblichen Anhiiufung von organischen Stoffen sinkt. Nach 
ARNDT3 und BODENBERG4 existiert in Biiumen und Striiuchern keine 
seitliche Bewegung der Mineralstoffe; bestimmte Wurzeln stehen nur 
mit bestimmten Teilen des Stammes in Verbindung. Auch die neueste 
Untersuchung CALDWELLS5 zeigt, daB bei ungleicher Wurzelerniihrung 

1 SEIDEN: Landw. Versuchsstat. 104, 1 (1925). , 
2 MONTEMARTINI, L.: Rendic. 1st. Lombardo Sci. e Lett. 118, 6 (1925). 
3 ARNDT, C. H.: Amer. J. Bot. 16, 179 (1929). 
4 BODENBERG, E. T.: Ebenda 16,229 (1929). 
5 CALDWELL, J.: New Phytologist 29,27 (1930). 
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der beiden entgegengesetzten Seiten des Stammes sehr erhebliche Unter­
schiede in der Entwickelung des Laubwerkes auf den namlichen Seiten 
erfolgt. 

Eine besonders starke Konzentrierung der Mineralstoffe findet in den 
Blattern statt, da die Hauptmenge des aufsteigenden Stromes nament­
lich den Blattern zugeleitet wird. Oben wurde darauf hingewiesen, daB 
die Blatter von den Mineralstoffen zum Tell dadurch entlastet werden, 
daB ein Tell dieser Stoffe mit den Assimilaten abgeleitet wird und in 
die wachsenden Organe sowie in die Reservestoffbehalter gelangt. Die 
toten Elemente des Holzes und der Rinde verlieren allmahlich die in 
ihnen enthaltenen loslichen Mineralstoffe, die vom aufsteigenden Strom 
ausgewaschen und den meristematischen Geweben zugeleitet werden. In 
toten Geweben sind also hauptsachlich solche Mineralsalze enthalten, die 
im Protoplasma nur in geringen Mengen vorkommen und sich in den 
Zellwandungen ablagern. Diese Stoffe sind in erster Linie Kalkcarbonat 
und Kieselsaure. Die folgende Tabelle kann eine Vorstellung vom 
Aschengehalt in verschiedenen Pflanzenorganen geben. 

Aesculus Hippocastanum 1• 

Planzenteil K 20 i CaO MgO [ p.Os S03 SiO. I Cll Fe,0 3 

Reife Friichte 61,74 11,46 0,58 22,81 1,66 0,191 2,01 -
Griine Fruchthiille 75,91 8,81 1,14 5,28 1,01 0,57 9,72 -
Junge Blatter 49,32 13,17 5,15 24,40 2,45 1,76 ! 2,21 1,63 
Kelch u. Fruchtknotenl61,72 12,26 5,87 16,63 3,73 1,681 2,37 
Junges Holz, 6 Mai 64,19 5,92 4,08 19,02 0,82 1,80 4,97 0,31 

" ,,1. Sept. 19,42 50,99 5,17 21,73 - . 0,71 1,42
1 

0,63 
Junge Rinde, 6. Mai 161,00 9,24 4,36 119,54 

I 
- 0,67 I 4,54 1,66 

" " 1. Sept. 19,57 40,48 7,78 8,22 1,69 \13,91 I 6,37 4,69 

Die Gesamtasche im Holz betrug am 6.Mai 10,91 vH und am 6. Sep­
tember nur 3,38 vH. 1m alteren Holz werden erhebliche Mengen von 
Kalk und Kieselsaure abgelagert. 

Junge Blatter zeichnen sich durch hohen Gehalt an Kalium und 
Phosphor aus. Beim Blattabfall wird eine bedeutende Menge der Mineral­
stoffe aus der Pflanze entfernt. WEHMER2 hat den SchluB gezogen, daB 
in den von ihm berechneten Analysen von einer absoluten Verminderung 
des Gehaltes an Mineralstoffen in den Blattern vor dem Blattabfall nicht 
die Rede sein kann. Spatere Untersuchungen zeigten aber, daB in man­
chen Fallen in den Baumen eine erhebliche Menge der fUr das Proto­
plasma notwendigen Mineralstoffe vor dem Blattabfall aus den Blattern 
in den Stamm abgeleitet wird 3 • Diese Frage ist allerdings nicht einfach, 
da der Aschengehalt der Blatter wahrend der Vegetationsperiode bedeu­
tende unregelmaBige Schwankungen aufweist, die wahrscheinlich vom 

1 WOLF, E.: Aschenanalysen 1, 118 (1871). 
2 WEHMER, C.: Landw. Jb. 21,513 (1892). 
3 SWART, N.: Die Stoffwanderung in ablebenden Blii.ttern. 1914. - Auch 

RICHTER, L.: Landw. Versuchsstat. 73, 457 (1910). - RIPPEL, A.: Jber. Ver. 
angew. Bot. 14, 123 u. a. . 

15* 
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Verhaltnis zwischen Zuleitung der J\.fineralstoHe mit dem Transpirations­
strom und deren Ableitung mit dem Siebrohrensafte abhangt. Durch­
schnittlich betragt der MineralstoHgehalt der Blatter etwa 8-12 vH des 
Trockengewichtes und Schwankungen im Salzgehalt der Blatter betragen 
etwa 50 vH des Gesamtgehaltes. 1m allgemeinen findet aber in Blattern 
der Baume eine Steigerung des Mineralsalzgehaltes im Laufe der Vegeta­
tionsperiode statt, was leicht dadurch erklarlich ist, daB die Zuleitung 
durchschnittlich groBer ist als die Ableitung. So wurden z. B. in Fagus 
silvatica folgende Mineralsalzmengen gefunden1 : 

Mai Juni Juli August septemberl Oktober 

Asche in Prozenten des 

I 
Frischgewichtes 0,97 1,36 1,72 2,08 2,02 2,20 

Gesamtasche 4,68 3,95 4,78 5,52 5,58 5,91 

Die folgende Tabelle enthalt die hOchsten Aschengehalte der Laub­
blatter. 

Pflanze I 
Asche in Pro­

zenten des 
Trockengewichts 

Pflanze I Asche In Pro­
zenten des 

I Trockengewichts 

Solanum tuberosum 
Beta vulgaris 
Senecio Jacobaea 
Myosotis arvensis 

25,77 
29,23 
23,24 
17,85 

Nicotiana Tabacum 
Ranunculus rep ens 
Ricinus communis 
Xanthium spinosum 

22,97 
20,11 
18,01 
17,97 

In Halophyten kann der Aschengehalt selbstverstandlich noch groBere 
Werte erreichen. Die Nadeln der Coniferen zeichnen sich dagegen durch 
einen sehr niedrigen Aschengehalt aus, was mit der im allgemeinen 
schwachen Transpiration dieser Gewachse wohl im Zusammenhange 
steht. So wurdein Pinus silvestris 1,48, in Pinus austriaca 1,80vH 
der Trockensubstanz an Asche gefunden2 • Etiolierte Blatter enthalten 
gewohnlich weniger Asche als chlorophyllhaltige Blatter. In griinen und 
etiolierten Blattern von Weizen und Bohne hat PALLADIN3 folgende 
Aschenmengen in Prozenten der Trockensubstanz gefunden: 

Weizen, griin . 10,75 vH 
" etioliert 9,41 " 

Bohne, griin . . 10,30 " 
etioliert 7,54 " 

Hier macht sich offenbar wiederum der EinfluB der schwachen Tran­
spiration geltend. Obgleich die Aufnahme der Mineralstoffe durch die 
Wurzel an sich von der Wasseraufnahme unabhangig ist (siehe oben), 
gelangt doch bei herabgesetzter Transpiration eine geringere Menge der 
Mineralstoffe in die Blatter und es existiert wahrscheinlich eine Grenze, 

1 DULK, L.: Landw. Versuchsstat. 18,192 (1875). 
2 Vgl.. dazu auch SERTZ, H.: Mitt. Verso Tharandt 1,4(1917). 
3 .PALLADIN, W.: Ber. dtsch. bot. Ges. 10,179 (1892) .. - Vgl. auch ANDRE, 

G.: C. r. Acad. Sci. Paris 130, 1198 (1900); 134, 668 (1902). 
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unterhalb welcher das Gleichgewicht der Mineralstoffe in der Wurzel 
und im Boden so unbedeutend gestort wird, daB die normale Salzauf­
nahme nicht mehr bestehen kann. Die Geschwindigkeit der Transpira­
tion als eines Faktors, der die Translokation der Mineralstoffe bewirkt, 
beeinfluBt dadurch auf eine indirekte Weise die Aufnahme der Mineral­
stoffe durch die Wurzel. 

Aus obiger Tabelle ist ersichtlich, daB in den Blatt ern gewohnlich 
Kalium und Phosphorsaure in iiberwiegender Menge vorkommen. 

Die Mineralstoffe werden auf den anfanglichen Stufen der Samenkei­
mung nicht direkt aus dem Boden, sondern aus den Reservestoffbehal­
tern des Samens aufgenommen. Doch beginnt das Wurzelchen der jungen 
Pflanze gewohnlich viel friiher als das erste Blatt zu arbeiten; auf diese 
Weise kommt es zu einer Salzaufnahme aus dem Boden zu einer Zeit, 
als die Ernahrung mit organischen Stoffen noch vollkommen auf die 
Ausnutzung der Reservestoffe angewiesen ist. Organische Nahrstoffe 
werden denn auch im Samen immer in relativ groBeren Mengen als 
Mineralsalze aufgespeichert. 

Die einzelnen Mineralstoffe werden von dem Keimling ungleich resor­
biert. In der folgenden Tabelle sind die Resorptionskoeffizienten, d. i. 
die Verhaltnisse der Mineralstoffmengen in ungekeimten Samen und 
Keimpflanzen, zusammengestellt: 

Kalium .. 
Natrium 
Phosphor 
Magnesium . 
Eisen ... 
Calcium .. 

• 382 
· 238 
." 245 
· 195 
· 175 
· 24 

Auffallend ist die schwache Kalkaufnahme auf den ersten Stufen der 
Pflanzenentwickelung. Dieselbe ist 15fach geringer als die Aufnahme von 
Kalium und lOfach geringer als die Phosphoraufnahme. Einige Forscher 
kommen sogar zum SchluB, daB eine Kalkgabe die Entwickelung der 
Pflanzen aus dem Samen in hohem Grade befordern soIl!. 

Es scheint kaum zweifelhaft zu sein, daB die Kationen in den Reserve­
stoffbehaltern des Samens in Salzform enthalten sind und in derselben 
Form in die Keimpflanze hiniiberwandern. Hingegen ist die Aufnahme 
von Phosphor und namentlich von Schwefel aus den Reserven des Sa­
mens mit bestimmten chemischen Stoffumwandlungen verbunden. 1m 
ruhenden Samen ist der Phosphor zum groBten Teil in Form von Phytin 
und Nuclein abgelagert. Phytin ist hauptsachlich in den Globoiden 
der Aleuronkorner enthalten und wird bei der Keimung durch ein spezifi­
sches Ferment, die sogenannte Phytase, gespalten, wonach anorganische 
Phosphate in die Keimpflanze hiniiberwandern2 • Sehr interessant ist 
der Umstand, daB auch Nucleinphosphor einen Reservestoff des Samens 
darzustellen scheint. Wenigstens wird eine erhebliche Spaltung der Nu-

1 WASNIEWSKI: Bull. Acad. Sci. Cracovie 1914, 615 u. a. 
2 BERNARDINI, L. e G. MORELLI: Atti Accad. naz. Lincei, Rendic. (5), 21, 357 

(1912). - PLIMMER, R. H. A.: Biochem. J. 7, 43, 72 (1913). 
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cleine bei der Samenkeimung beobachtet und in den wachsenden Teilen 
der Keimpflanze konnen Nucleinbasen nachgewiesen werden l • 

Schwefelsaure ist in ungekeimten Samen nur in sehr geringer Menge 
enthalten (etwa 0,07 vH). Bei der Keimung wird die Schwefelsaure­
menge mehrfach gesteigert. Es ist also ersichtlich, daB bei der Aufnahme 
des Schwefels auch Oxydationsvorgange mitbeteiligt sind. Leider ist 
die chemische Seite dieser Vorgange noch nicht untersucht. 

Bei der Samenreife nimmt der prozentuelle Gehalt der Samen an 
Mineralstoffen fortwahrend ab, was aber freilich auf eine groBe Zunahme 
der organischen Stoffe zuriickzufiihren ist. Auffallend ist hierbei die 
erhebliche Zunahme des Phosphorsauregehaltes, was darauf hindeutet, 
daB Phosphorsaure von auBen zugeleitet wird. Dies ist aus der fol­
genden Tabelle zu ersehen. 

Avena sativa Datum 
Kalium Calcium I Magnesium I Phosphorsaure I Schwefelsiiure 

30. Juni 5,271 1,402 0,895 I 2,362 I 0,447 
10. Juli 5,803 2,254 1,550 5,362 

i 

21. 
" 

5,459 2,769 2,309 
I 

10,672 0,482 
31. 

" 
4,467 2,522 2,992 12,518 1,448 

Wir sehen, daB Kalium und Calcium bereits auf den ersten Stufen 
der Reife ein Maximum erreichen, wahrend Schwefelsaure und nament­
lich Phosphorsaure -auch auf spateren Stadien einen erheblichen Zu­
wachs zeigen. Doch sind auch auf diesem Gebiete die analytischen An­
gaben recht sparlich, was um so mehr zu bedauern ist, daB die Mineral­
stoffe auf Grund der neuesten Forschungen die hervorragendste Be­
deutung bei samtlichen Lebensvorgangen, namentlich aber bei den en 
der Entwickelung und Fortpflanzung, besitzen. Speziell fUr Pl).osphor­
saure hat ZALESKI2 nachgewiesen, daB bei der Samenreife eine Zu­
nahme der phosphorhaltigen EiweiBstoffe auf Kosten der anorganischen 
Phosphate vor sich geht. Darauf ist aHem Anschein nach die Zuleitung 
der Phosphate zuriickzufiihren; dieselben werden bei der Samenreife 
fortwahrend organisch gebunden, was mit den Kationen nicht geschieht. 

Das Reifen der Friichte ist auf Grund der oben dargelegten MUNCH­
schen Theorie auf eine Zuleitung nicht nur der organischen, sondern 
auch der mineralischen Stoffe ausschlieBlich durch Vermittelung der 
Siebrohren zuriickzufiihren. Die lV[engenverhaltnisse der lVf.J.neralstoffe 
im Siebrohrensafte sind freilich ganz andere als im Transpirations­
strome und sollen eher an diejenigen in Blattgeweben erinnern. Die 
Speicherfriichte haben in der Tat einen hohen Kalium- und Phosphor­
sauregehalt; die assimilierenden Friichte auch einen hohen Kalkgehalt. 
Beziiglich der Phosphorsaure kann manchmal eine Analogie mit dem 
Reifen der einzelnen Samen durchgefiihrt werden: Der Phosphorsaure­
gehalt der Friichte nimmt zu bei dem Reifen, was offenbar auf eine Zu-

1 ZALESKI, W.: Ber. dtsch. bot. Ges. 24,285 (1916). 
2 ZALESKI, W.: Ber. dtsch. bot. Ges. 21),58 (1907). 
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leitung von Phosphaten aus anderen Pflanzenteilen und Synthese der 
phosphorhaltigen organischen Verbindungen in der Frucht selbst zuri:ick­
zufiihren ist. 

Die meisten Wasserpflanzen sind sehr reich an JHineralstoffen, wie es 
z. B. aus der folgenden Tabelle, in welcher Analysen verschiedener 
Forscher zusammengestellt 
sind, zu ersehen ist. 

Wie bekannt, sind in den 
meisten Wasserpflanzen die 
wasserleitenden Gewebe un­
geniigend ent"rickelt; die 
Aufnahme des Wassers und 
der darin gelosten Stoffe 

Pflanze 

Lemna trisulca 
Stratiotes aloides 
Elodea canadensis 
Trapa natans 
Posidonia caulini 

Asche in Prozenten 
der Trockensubstanz 

12,77 
11,97 
19,22 
25,55 
10,90 

vollzieht sich also durch die ganze Oberflache des Pflanzenkorpers. 
Parasitische Phanerogamen besitzen meistens einen normalen Nahr­

salzgehalt, doch hahen schon mehrere Forscher darauf hingewiesen, daB 
der Parasit oft reicher an Kalium und Phosphorsaure als die Wirts­
pflanze ist. Es wurden zwar zahlreiche Aschenanalysen von Parasiten 
ausgefUhrt, doch fehlen bisher noch zusammenfassende theoretische 
SchluBfolgerungen. 

Aus obiger Darlegung ist ersichtlich, daB die mit der Translokation 
und Verteilung der Mineralstoffe zusammenhangenden Fragen nur 
liickenhaft erforscht worden waren. Der Verfasser dieses Buches war 
nul' in der Lage, vereinzelte analytische Ergebnisse mitzuteilen. Doch 
fiihlt er sich verpflichtet, die Fragen der Verteilung der Rtoffe nament­
lich deshalb in einem besonderen Kapitel zu betrachten, weil dieselben 
ungeachtet ihrer hervorragenden physiologischen Bedeutung unzu­
reichend untersucht worden waren. Es ist iiberhaupt auffallend, daB 
solche Probleme, die in den Lehrbiichern nicht zusammenfassend dar­
gestellt werden, immer weniger erforscht sind, als die anerkannten "Ab­
schnitte" der Wissenschaft. Nun ist eine genaue Kenntnis der Stoff­
verteilungen in der Pflanze sowohl fiir theoretische Auffassungen auf 
dem Gebiete der Pflanzenphysiologie, als fUr Pflanzenzucht und Diinger-
1ehre von hervorragender Bedeutung. 

Die Ableitung der Assimilate aus dem Laubblatt. Auch diese auBer­
ordentlich wichtige Frage ist unzureichend untersucht worden. Man be­
gniigte sich meistens damit, die chemischen Stoffumwandlungen bei der 
Ableitung zu erforschen und die chemische Natur der Wanderstoffe zu 
erkennen. Die quantitative Seite des Problems wurde nur in der neue­
sten Zeit in Angriff genommen. 

Im ersten Bande wurde bereits dargelegt, daB als primare, d. i. direkt 
bei der Photosynthese entstehende Stoffe Kohlenhydrate und EiweiB­
stoffe anzusehen sind. Zweifellos entstehen auch andere chemische Ver­
bindungen im Laubblatt; moglicherweise auch unter Anteilnahme der 
photochemischen Vorgange, aber nur auf sekundarem Wege, d. i. nicht 
aus anorganischen Stoffen, sondern aus den primaren Assimilaten. Nur 
diese werden in der nachfolgenden Darlegung beriicksichtigt, wei1 sie 
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in allen Pflanzen entstehen und we Menge diejenige der sekundiiren 
Produkte bei weitem stark ubertrifft. 

Bei der Beschreibung der photosynthetischen Vorgange im Laub­
blatt wurde dargetan, daB als primare stickstofffreie Produkte der Koh­
lensauieassimilation namentlich einfache Zuckerarten anzusehen sindl. 
Sehr schnell verwandeln sich aber diese Stoffe in Disaccharide und 
Polysaccharide, unter denen Starke den ersten Platz einnimmt. Die 
Starkebildung in den Plastiden des Laubblattes erfolgt so schnell, daB 
altere Forscher sogar Starke als das erste Produkt der Photosynthese 
betrachteten. Aber auch gegenwartig unterscheidet man gewohnlich 
"starkefiihrende" Blatter von den "zuckerfiihrenden". Untersucht man 
die Palisaden eines starkefiihrenden Blatts sogleich nach einer ausgie­
bigen Kohlensaureassimilation unter dem Mikroskop, so kann man sich 
leicht davon vergewissern, daB die genannten Zellen mit Starke form­
lich uberfiillt sind. Nach k-urzer Zeit erblickt man Starke im Schwamm­
parenchym und in der Blattbiindelscheide; es scheint also auf den ersten 
Blick, als ob Starke direkt von Zelle zu Zelle diffundiere und auf diese 
Weise in die Siebrohren gelange. In diesen finden wir aber schon keine 
Starke, sondern losliche Zuckerarten, unter denen Rohrzucker quanti­
tativ uberwiegt. 

Nun wissen wir gegenwartig, daB eine Wanderung der unzerlegten 
Starke durch parenchymatische Gewebe vollkommen ausgeschlossen ist. 
Das im Mikroskop sichtbare Bild veranschaulicht nur die auBerordent­
liche Geschwindigkeit der Starkesynthese aus loslichen Zuckerarten. In 
jeder Zelle zwischen den Palisaden und den Siebrohren kann diese so­
genannte "transitorische" Starke entstehen und wieder hydrolysiert 
werden. Es ist sehr wahrscheinlich, daB die transitorische Starkebildung 
auf die Ableitung regulierend einwirkt. Nach MUNCH ist fur die Be­
wegung der Assinrilate im Leptom in erster Linie ein Gefalle der osmo­
tischen Werte zwischen den Palisaden des Blattes und denjenigen Ge­
web en, in welchen ein Verbrauch der Assimilate vor sich geht, verant­
wortlich. Nun wird der osmotische Wert samtlicher Zellen am Wege der 
Assimilate durch Starkebildung herabgesetzt und durch Starkeauf­
losung erhoht, und zwar in ungleichem Grade, je nachdem die Starke­
hydrolyse zur Maltose-, oder zur Glucosestufe fortschreitet. Es ist ver­
schiedenen Forschern gelungen, durch reichliche Zuckergabe eine Starke­
bildung auch in Blattern solcher "Zuckerpflanzen" hervorzurufen, welche 
unter natiirlichen Bedingungen keine Starke anhaufen2. In einigen 
Compositen wird Starke durch Inulin ersetzt 3, was nicht verwunder­
lich ist, da eine Umwandlung von Glucose in Fructose und vice versa in 
Pflanzenzellen mit der groBten Leichtigkeit vor sich geht. In anderen 

lAuch die neuesten Arbeiten von E. C. BARTON-WRIGHT u. M. C. PRATT 
[Biochem. J. 24, 1210, 1217 (1930)] bestiitigen die Tatsache, daB namentlich 
Hexosen als erste Assimilationsprodukte anzusehen sind. 

2 SAPOSCHNIKOFF, W.: Ber. dtsch. bot. Ges. 7,259 (1889). - WINKLER, H.: 
Jb. Bot. 32, 525 (1898) u. a. 

3 GRAFE, V. u. YOUK: Biochem. Z. 47, 320 (1912). 
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Pflanzen wurden erhebliche Mannitmengen gefunden. Durch Mannit­
bildung aus Hexosen wird natiirlich der osmotische Wert nicht ver­
andert, d9Ch immerhin eine reichlichere Zuckeranhaufung in den Zellen 
ermoglicht, wenn nur der Vorgang der Zuckerbildung dem Massen­
wirkungsgesetze gehorcht, was kaum zu bezweifeln ist. 

Bereits im ersten Bande wurde dargetan, da.B sowohl die Starke­
bildung, als die Starkehydrolyse in den Laubblattern einen fermenta­
tiven Vorgang darstellen. BROWN u. MORRIsl haben zuerst Amylase 
aus den Laubblattern isoliert und deren Wirkung in Blattern verschiede­
ner Pflanzen verglichen. Als allgemeines Ergebnis erwies es sich, da.B 
die relativen Starke- und Zuckermengen in verschiedenen Blattern in 
keinem bestimmten Verhaltnis zu den in den namlichen Blattern ge­
fundenen Diastasemengen stehen. Dies ist dadurch leicht erklarlich, 
da.B der Stoffumsatz bei samtlicben fermentativen Vorgangen von vielen 
Faktoren abhangt, unter denen die wirksamen Fermentmengen nicht 
immer den ersten Platz einnehmen. Die Unterschiede zwischen den 
einzelnen Pflanzen waren recht betrachtlich. So lieferlen Portionen der 
getrockneten Blatter zu je 10 g folgende Maltosemengen: 

Pisum sativum. . . 240,3 g 
Solanaceen. . . . . . . . .. 6,6-8,2 g 
Hydrocharis • . • . . . . .• 0,3 g 

"Obrigens war der Amylasegehalt auch in Blattern einer und der­
selben Pflanze unbestandig. Besonders gering war die Arbeit der Amy­
lase in gerbstoffreichen Blattern, was wenigstens zum Teil auf eine Fal­
lung des Fermentes durch Gerbstoffe zuriickzufiihren ware. 

Die in einem ausgiebigen Ma.Be vor sich gehende Zuckerbildung aus 
Starke und die Gegenwart der gelosten Zucker im Safte der Siebrohren 
zeigen deutlich, da.B Kohlenhydrate in Form von loslichen Zuckerarlen 
abgeleitet werden. Bereits SACHS und andere altere Forscher haben 
darauf hingemesen, da.B ein am Abend nach reichlicher Kohlensaure­
assimilation mit Koblenhydraten iiberfiilltes Blatt am nachsten Morgen 
sich als vollkommen leer erweist. Diese an Hand der Jodprobe leicht 
auszufiihrende Beobachtung kann durch die Blatthalftenmethode quan­
titativ bestatigt werden. Es hat sich sogar die Ansicht verbreitet, da.B 
die Ableitung der Assimilate immer auch in der Nacht vor sich geht. 
Die neuesten Resultate von TSCHESNOKOV u. BAZYRINA2 zeigen jedoch, 
da.B die Ableitung nicht gleichma.Big ist und die friihere V orstellung, 
laut welcher die durchwegs gleichmii..Bige Ableitung am Tage von der 
Anhaufung der Assimilate iiberholt wird und erst im Laufe der Nacht 
eine vollkommene Entleerung des Blattes bewirken kann, dem wahren 
Sachverha.lte nicht entspricht. Auch die friiheren Schatzungen der Ab­
leitung ermesen sich als unbrauchbar. Die Verfasser verwendeten zur 
quantitativen Bestimmung der Ableitung die folgende Methode: Die 
wahrend einer bestimmten Exposition der Blatter gebildeten Assi-

1 BROWN, H. a. MORRIS: J. chem. Soc. Trans. 63, 604 (1893). 
2 TSCHESNOKOV, W. U. K. BAZYRINA: Planta (Berl.) 11, 473 (1930). 
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milate wurden nach der Menge der verarbeiteten Kohlensaure berechnet, 
die aus dem Blatte zu derselben Zeit abgeleiteten Assimilate wurden 
nach der Differenz zwischen den Resultaten der direkten Bestim,mung der 
CO2 -Assimilation im Luftstrome und der BlatthaJitenmethode ermittelt. 

Zunachst zeigte es sich, daB bei einigen Pflanzen (Petasites offi­
cinalis) keine Ableitung in der Nacht stattfindet. Auch wurde ein auf­
fallender Unterschied zwischen dem Verhalten einer "Starkepflanze" 
(Kartoffel) und einer "Zuckerpflanze" (Erbse) hervorgehoben. Wahrend 
die Ableitung der Assimilate bei der Erbse genau dieselbe Tageskurve 
wie die Photosynthese aufweist, bleibt eine Ableitung am Tage bei der 
Kartoffel vollkommen aus; dieselbe findet nur bei Abwesenheit der 
Photosynthese statt, wie es aus der Abb. 35 zu ersehen ist. Dasselbe 
Bild lieferten Versuche, in denen nicht Schwankungen des Trocken­
gewichtes nach SACHS, sondern direkt die Gesamtmengen del' Kohlen­
hydrate in den Blattern analytisch bestimmt wlITden. Es zeigte sich, 

mgr 
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8 
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Abb. 35. Tagesverlauf der Photosynthese und der Ableitung der 
Assimilate bei Solanum tuberosum. A Kurve der Photo­
synthese, B Kurve der Ableitung. Letztere vollzieht sieh haupt­
saehlieh in der Naeht, also bei Abwesenheit der Photosynthese. 

(Naeh TSOHESNOKOV nnd BAZYRINA.) 

daB die Photosyn­
these der Kartoffel 
beinahe ebenso gut 
nach del' direkten 
CO2 -Bestimmung, als 
nach der Bestimmung 
del' Kohlenhydrate 
ermittelt werden 
kann, da die gebil­
deten Assimilate im 
Blatt verbleiben. Die 
beiden V organge del' 
Photosynthese und 

del' Ableitung sind einander gewissermaBen antagonistisch. Ob andere 
Starkepflanzen im engeren Sinne des W ortes dasselbe Verhalten zeigen, 
bleibt einstweilen dahingestellt; sonte dies in del' Tat del' Fall sein, so 
konnte man darin einen neuen indirekten Beweis del' Richtigkeit del' 
MUNcHschen Theorie del' Stoffleitung in den Siebrohren erblicken: Da 
am Tage die Hauptmenge del' gebildeten Kohlenhydrate in die unlosliche 
Starke verwandelt wird, so entsteht kein zur Erzeugung einer Massen­
bewegung in den Siebrohren notwendiges Gefalle der osmotischen Werte. 
Eine ganz andere Frage ist freilich die nach den Ursachen des rhyth­
mischen Verlaufs del' Starkelosung und deren Abhangigkeit von del' 
Photosynthese. 

Die Ableitung del' stickstoffhaltigen Assimilate zeigt dasselbe Bild 
wie die Ableitung del' Kohlenhydrate, nur ist hier del' Umfang del' beiden 
Vorgange del' Bildung und del' Ableitung ein mehrfach geringerer. Abel' 
auch eine "transitorische" EiweiBbildung in den Blattern scheint regel­
maBig vorzukommen1 . Namentlich in Plastiden wird nicht nur die 

1 MOLISeH, H.: Z. Bot. 8, 124 (1916). - LAKON: Biochem. Z. 78, 154 (1916). 
- MEYER, A.: Flora (Jena) 111,112, 85 (1918). - ULLRICH, L.: Z. Bot. 16, 513 
(Hl24). 
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transitorische Starke, sondern auch das transitorische EiweiB angehauft. 
Doch kann von einer EiweiBdiffusion von Zelle zu Zelle ebenso wenig wie 
von einer Stii,rkediffusion die Rede sein. Die Ableitung der stickstoff­
haltigen Assimilate aus dem Blatt findet zweifellos in Form von Amino­
aii,uren statt, wobei Asparagin und Glutamin wohl eine ebenso wichtige 
Rolle spielen wie bei der Samenkeimung (vgl. dazu Bd.l, S.367). 
Nii,heres iiber die Ableitung der stickstoffhaltigen Assimilate findet man 
in der neueren Arbeit von GOUWENT.AK1 • . 

CURTIS2 teilt mit, daB eine Erkii,ltung der Blattstiele auf 1-50 die 
Ableitung der Kohlenhydrate entweder gii,nzlich unterbricht oder min­
destens bedeutend verlangsamt, wahrend eine Temperaturernierlrigung 
von 250 bis auf 50 sich als ziemllch belanglos erweist. Nach diesen Re­
sultaten scheint es also, als ob die Ableitung bei der Temperatur von 50 
in den Blattstielen plotzlich sistiert wiirde. Diese interessante Beob­
.achtung muB aber noeh bestii,tigt und weiter entwickelt werden, bevor 
man aus derselben irgendwelche SchluBfolgerungen zieht. 

Beim Blattabfall verliert ein Baum bedeutende Kohlenhydrat­
mengen, denn es 'wurde gefunden, daB abgefallene Blatter keine ge­
xingeren Kohlenhydratmengen enthalten als junge, frische Blii,tter3 • 

Hierbei ist allerdings zu beachten, daB die mit abgefallenen Blii,ttern 
verloren gegangene Kohlenhydratmenge eigentlich nur die Ausbeute eines 
Tages oder hochstens einiger wenigen Tage ausmacht. Es ist bekannt, 
daB die Pflanze mit den Kohlenhydraten im allgemeinen verschwende­
xisch umgeht, da letztere auf Kosten der Sonnenenergie im beliebigen 
UberschuB erzeugt werden konnen. Anders verhalten sich nach COMBES4 
die stickstoffhaltigen Bestandteile der Blatter. Dieselben werden beim 
Vergilben der Blii,tter in groBer Menge in andere Pflanzenteile abgeleitet. 
Die Pflanze hii,lt denn auch einen harten Kampf um die stickstoffhaltigen 
Nii,hrstoffe aus. 

Von der Verteilung der Assimilate in der Pflanze hii,ngt in erster 
Linie die Intensitat und die Produktivitii,t der Photosynthese abo Die 
neuesten Untersuchungen von KOSTYTSCHEW und seinen Mitarbeitern 5 

:zeigen, daB die Intensitii,t der Photosynthese in einzelnen Expositionen 
.auch in der atmosphii,rischen Luft auBerordentlich hohe Werte er­
xeichen kann und die durchschnittlichen Ausbeuten in erster Linie 
nicht durch die ii,uBeren, sondern durch die inneren Faktoren bedingt 
sind. Nun ist es wahrscheinlich, daB unter den inneren Faktoren der 
Verbrauch der Assimilate eine wiehtige Rolle spielt. Vor allem ist die 

1 GOUWENTAK: Rec. Trav. bot. neerl. 26, 19 (1926). 
2 CURTIS, O. F.: Amer. J. Bot. 16,154 (1929). 
3 MICHEL-DURAND, E.: Rev. gen. Bot. 30, 337 (1918). - COMBES, R. et D. 

KOHLER: C. r. Acad. Sci. Paris 170, 590 (1922). 
4 COMBES, R.: Rev. gen. Bot. 38, 430 (1926). - Vgl. auch COMBES, R. et R. 

ECHEVIN: C. r. Acad. Sci. Paris 182,1157 (1926). 
5 KOSTYTSCHEW, S., TSCHESNOKOV, W. u. K. BAZYRINA: Planta (Berl.) 5, 

696 (1928); 11, 160 (1930). - KOSTYTSCHEW, S. u. H. KARDO-SYSSOIEWA: 
Ebenda 11, 117 (1930). - KOSTYTSCHEW S. u. V. BERG: Ebenda 11, 144 (1930). 
- BAZYRINA, K. u. W. TSCHESNOKOV: Ebenda 11, 457, 463 (1930). 
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GesamtgroBe einer jeden Pflanze durch die geerbten charakteristischen 
Merkmale beherrscht. Die von KOSTYTSCHEW und seinen lHitarbeitern 
oft wahrgenommenen Pausen im Tagesverlaufe del' Photosynthese 
diirften wenigstens zum Teil durch die Unmoglichkeit einer Ver­
wendung del' gebildeten Assimilate hervorgerufen werden, da eine quan­
titative Regulierung des photochemischen Vorganges selbst ebenfalls 
unmoglich ist. Es bedarf denn auch keiner besonderen Erlauterung, daB 
verschiedene Pflanzen ungleiche Anspriiche beziiglich del' Leistungs­
fahigkeit des assimilatorischen Apparates erheben. Eine kleine ein­
jahrige Pflanze kann ihre samtlichen Bediirfnisse durch ganz unbedeu­
tende Mengen del' Assimilate befriedigen, wahrend eine andere Pflanze, 
z. B. eine mit groBen unterirdischen Reserbestoffbehaltern versehene 
Staude, die Produktion einer erheblich groBeren Menge del' organischen 
Stoffe selbst auf Einheit del' Blattflache beansprucht. 

Urn eine bessere Einsicht in die hier bestehenden Verhaltnisse zu er­
halten, wollen wir zunachst uns eine Vorstellung dariiber machen, welche 
Verwendung die Assimilate iiberhaupt finden konnen. Erstens existiert 
ein bestandiger Strom del' Assimilate nach den Stellen eines intensiven 
Wachstums, wo die am Lichte erzeugten organischen Stoffe zu Bau­
zwecken verbraucht werden. Es sind dies meristematische Spitzen des 
Stengels, del' Zweige und del' Wurzeln, sowie die cambiale Schicht im 
Holzzylinder. Zweitens werden die Assimilate den Reservestoffbehal­
tern zugeleitet. In einer Kartoffelpflanze odeI' in einem Kiirbis wird die 
iiberwiegende Menge del' bei del' Photosynthese erzeugten organischen 
Stoffe in die machtigen Reservestoffbehalter del' genannten Pflanzen, 
also bei del' Kartoffel in die Knollen, bei dem Kiirbis in die umfangreiche 
Frucht abgeleitet. SchlieBlich miissen aIle lebenden Pflanzenteile mit 
einer solchen Kohlenhydratmenge versehen werden, welche zur Deckung 
del' Atmung ausreicht. Diese Kohlenhydratmenge hangt also in erster 
Linie von der Entwickelung del' Pflanze abo 

Der Mensch hat als Kulturpflanzen solche Gewachse ausgewahlt, 
welche erhebliche Mengen der Assimilate in einer Form ablagern, in 
welcher dieselben leicht ausgenutzt werden konnen. Auf den ersten 
Blick ist die assimilatorische Leistungsfahigkeit dieser Pflanzen be­
sonders groB; in Wirklichkeit handelt es sich aber nur urn die Moglich­
keit einer regelmaBigen Ableitung der am Lichte aufgebauten Stoffe. 

Wie aus der obigen Darlegung zu ersehen ist, erscheint das Problem 
der Ableitung der Assimilate aus dem Blatt als sehr ungeniigend unter­
sucht. Bereits die ersten orientierenden Versuche zeigten eine bemer­
kenswerte Abhangigkeit des Verlaufs der Ableitung von der Form der 
Assimilate. Auch sind die grundlegenden Fragen, wie Z. B. die Inten­
sitat del' Photosynthese, auf verschiedenen Stufen der Entwickelung del' 
Reservestoffbehalter noch gar nicht ge16st. Uberhaupt sind wir beziig­
lich der so wichtigen quantitativen Seite der Ableitung noch im Dunkeln. 

Die Samenkeinmug. Die morphologische Seite der Samenkeimung 
wird in Lehrbiichern del' allgemeinen Botanik beschrieben. Wir nehmen 
an, daB dieselbe dem Leser bekannt ist. Hier miissen wir die wichtigsten 



Die Samenkeimung. 237 

Umwandlungen und Translokationen verschiedener Nahrstoffe bei der 
Samenkeimung erortern. Nur an die allgemeinsten Begriffe im Vorgange 
der Samenkeimung sei an dieser Stelle erinnert. 

Der Keim des Samens ist eine winzige Pflanze, die, ungeachtet ihrer 
unbedeutenden, oft mikroskopisch kleinen GroBe, bereits die ersten 
Blatter, die sogenannten Kotyledonen, besitzt. Der Vegetationspunkt 
oberhalb der Kotyledonen ist meistens noch in vollkommen embryo­
nalem Zustande, ebenso wie das Wurzelchen am anderen Ende des 
Keims. Der Stengelteil zwischen den Kotyledonen und dem Wurzel­
chen heiBt Hypokotyl. Die zur Keimung notwendigen Reservestoffe 
sind entweder im Keime selbst, und zwar in den Kotyledonen, oder im 
besonderen Gewebe, dem sogenannten Endosperm, eingeschlossen. Das 
dem Endosperm anliegende Gewebe des Embryos heiBt Schildchen 
(Scutellum) und ist speziell dazu bestimmt, die Reservestoffe des Endo­
sperms in wegsame Form zu iiberfiihren und zu assimilieren. 

Besonders interessant ist der Umstand, daB ein trockener Same im 
Zustande der Anabiose (eines latenten Lebens) sich befindet und nur bei 
passender Temperatur und Feuchtigkeit in den Zustand eines aktiven 
Lebens iibergeht. Es ist daher moglich, die Veranderungen der Mengen 
von verschiedenen Fermenten bei der Samenkeimung quantitativ zu 
verfolgen. AIle Forscher sind dariiber einig, daB die Mengen der tatigen 
Fermente in ruhenden Samen unbedeutend sind, bei der Keimung aber 
gewaltig zunehmen. Besonders zahlreiche Untersuchungen dieser Art 
wurden mit MaIz ausgefiihrt, um die giinstigste Keimungsdauer fest­
zustellen. Als Beispiel mogen folgende Diastasebestimmungen im MaIzl 
dienen. 

Substanz Diastasewert 
1 g Embryonen ohne Schildchen, frisch 5,9 
1" ganze Embryonen " 41,2 
1" Schildchen " 48,6 
1" Endosperme ". 5,8 
1" Embryonen ohne Schildchen, trocken . 24,0 
1" ganze Embryonen " 115,6 
1" Schildchen " 128,0 
1" Endosperroe 9,6 

Es ist also deutlich zu ersehen, daB die Schildchen besonders diastase­
reich sind, wahrend die geringsten Mengen von diesem Ferment in den 
Endospermen enthalten sind. Nach KJELDAHL2 ist der Dia,stasewert des 
Maizes direkt nach der Quellung gleich 70, nach 7 Tagen aber gleich 220. 
Dies soli die giinstigste Keimungsdauer sein. BACH und seine Mitarbeiter 3 

haben die Mengen verschiedener Fermente, und zwar der Amylase, Pro­
tease, Peroxydase und Katalase, bei der Keimung der Weizensamen 
durch neue Methoden ermittelt und folgende Resultate erhalten. 1m 
Anfang der Keimung erfolgt eine gewaltige Zunahme der Mengen von 
allen genannten Fermenten; nach einiger Zeit findet aber wiederum eine 

1 LINZ: Jb. Bot. 29, 267 (1896). 
2 KJELDAHL: Medd. Carlsberg Labor. (dan.) 1879, 138. 
3 BACH, A., OPARIN, A. u. R. WAHNER: Biochem. Z. 180, 363 (1927). In 

dieser Mitteilung sind andere Arbeiten von BACH und Ol'ARIN zitiert. 
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Abnahme der Fermentmengen statt. Weitere quantitative Ferment­
messungen bei der Samenkeimung sind sehr erwiinscht. STEPHANl 
kommt ZUlli SchluB, daB die durch verschiedene chemische Reizungen 
hervorgerufene Beschleunigung der Samenkeimung auf eine Steigerung 
der Produktion von aktiven Fermenten zuriickzufiihren ist. Sollte sich 
diese Annahme bestatigen, so konnten Untersuchungen iiber die Stimu­
lation des' Keimungsvorganges im Gebiete der Fermentforschung be­
nutzt werden. Nun wurden recht eigenartige Stimulationen des Kei­
mungsvorganges beschrieben. So behauptet POPOFF2, daB Weizen­
samen, Gerstensamen und andere Samen nach einer Behandlung mit 
ziemlich konzentrierten Losungen von MgCI 2, MnCI2, Mn(NOah bei 
nachfolgender Keimung bedeutend groBere Ernten liefern. Die Zunahme 
solI durchschnittlich 40-50 vH, in einigen Fallen gar bis 100 vH be­
tragen. DAVIESa teilt mit, daB die Keimfahigkeit der Samen sehr stark 
erhoht wird, wenn man dieselben im gequollenen Zustande einem Druck 
von 2000 Atmospharen unterwirft und alsdann wieder austrocknet. 

Die Reservestoffe der Samen sind stets hochmolekulare Verbin­
dungen, und zwar Polysaccharide, EiweiBstoffe und Fette. Sie ent­
stehen natiirlich aus den Assimilaten bei der Fruchtreife. Die Unter­
schiede von den Verhaltnissen in Blattern sind folgende: Neben Starke 
werden haufiger als in Blattern andere Polysaccharide, in erster Linie 
Hemicellulosen, aufgespeichert; bei der Losung all dieser Stoffe ent­
stehen losliche Zuckerarten. Die EiweiBstoffe werden in Form der so­
genannten Aleuronkorner abgelagert. Diese Korner sind nichts anderes 
als eingetrocknete Vakuolen der Zellen des Speichergewebes. Bei all­
mahlicher Konzentrationssteigerung der wasserigen Losung scheiden 
sich die EiweiBstoffe oft in kristallynischer Form aus, wie es bereits im 
ersten Band (S. 325) erwahnt ist; nun trifft man oft kristallynische Aleu­
ronkorner in den Samen derjenigen Pflanzen, in denen das stickstofffreie 
Reservematerial in Form von Fett abgelagert wird. Fett entsteht als ein 
Reservestoff der Speichergewebe, nicht aber der Blatter. Die Vorgange 
der Hydrolyse der Polysaccharide und EiweiBstoffe bei der Samen­
keimung wurden bereits im ersten Band eingehend besprochen; was nun 
Fette anbelangt, so nimmt man gewohnlich an, daB diese Stoffe vor 
deren Translokation in Zuckerarten verwandelt werden. RHINE4 weist 
darauf hin, daB eine einfache Hydrolyse der Fette zu deren Transport 
nicht ausreichen diirfte, denn Fettsauren werden noch langsamer als 
Glyceride transloziert. Unzerlegte Fette werden nach RHINE nur bei 
Wassermangel aufgenommen. 

Die bei der Keimung von Fettsamen wahrgenommenen niedrigen 
Atmungskoeffizienten stehen nicht im Widerspruche mit der Annahme, 
daB Fett vor seiner Veratmung in Zucker iibergefiihrt wird: Der sum­
marische Vorgang der Zuckerbildung aus Fett mit nachfolgender 

1 STEPHAN, J.: Ber. dtsch. bot. Ges. 47, 561 (1929). 
2 POPOFF, M.: Landw. Versuchsstat. 101,286 (1923). 
3 DAVIES, P. A.: Amer. J. Bot. Hi, 149 (1928). 
4 RHINE, J. B.: Bot. Gaz. 82, 154 (1926). 
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Zuckerveratmung muB dasselbe Verhaltnis von CO2 : O2 liefern, als 
eine direkte Fettveratmung, was durch eine einfache Berechnung nach­
gewiesen werden kann 1 . Der Vorgang der Zuckerbildung aus Fett, 
ebenso wie die umgekehrte Verwandlung von Zucker in Fett vollzieht 
:;;ich in der Pflanze mit einer auffallenden Leichtigkeit, obgleich letztere 
Reaktion stark endothermisch ist. 

Der Mechanismus der Aufsaugung der Nahrstoffe aus den Reserve­
stoffbehaltern des Samens durch die Keimpflanze ist noch nicht voll­
kommen durchsichtig; nur so viel steht fest, daB hierbei Konzen­
trationsunterschiede eine wichtige Rolle spielen. HANS'-';EEN2 und 
PURIEWITSCH3 haben schon langst interessante Versuche ausgefiihrt, in 
denen die vom Embryo abgetrennten Endosperme auf Gipssaulchen be­
festigt und letztere mit ihrem unteren Ende in Wasser getaucht wurden. 
Es zeigte sieh, daB unter diesen Bedingungen Starke in Endospermen 

1 

gelast wird und Zucker im Wasser 
erscheint. Die Starkehydrolyse 
verlief bedeutend langsamer als in 
intakten Sam en, was leicht da­
durch erkHirlich ist, daB die Endo­
sperme viel weniger Amylase ent­
halten als die Keimlinge. Immerhin 
konnte bei Mais eine vollkommene 
Entleerung des Endosperms erzielt 
werden. In bedeutenden Mengen 2 

reinen Wassers findet eine schnel-

a 

lere Entleerung als in einer 1- bis 
3proz. Zuckerlasung statt, wodurch 

Abb. 36. Verschiedene Stufen der Aufl6sung von 
die Bedeutung des Konzentrations- Stiirkekornern. (Aus Bonner Lehrbuch.J 

gefalles erlautert wird. Es ist 
allerdings auffallend, daB in obigen Versuchen die wasserige Lasung 
neben den reduzierenden Zuckerarten auch lasliche nicht reduzie­
rende Saccharide enthielt. Uberhaupt sind einige Einzelheiten der 
erhaltenen Resultate nicht leicht erklarlich. GRUNFELD40 hat obige Ver­
suche unter aseptischen Bedingungen wiederholt und in der wasserigen 
Lasung Glucose, Fructose, Maltose und andere nicht identifizierte 
Zuckerarten gefunden. Sehr wichtig ist der Befund, daB die Endo­
sperme der Gramineen sich auf 5proz. Lasungen von Glucose, Rohr­
zucker und Dextrin wieder mit Starke fullen. Durch dieses Resultat 
wird die Bedeutung des Konzentrationsgefalles auBer Zweifel gestellt. 
Bereits PURIEWITSCH vermochte auch eine unmittelbare Auflasung der 
Starkekarner in den sich ohne Anteilnahme des Keimes entleerenden 
Endospermen nachzuweisen (Abb.36). 

1 Vgl. die analogen Betrachtungen tiber das Verhaltnis CO2 : O2 bei der 
Photosynthese in Bd. 1, S. 155. 

2 HANSTEEN: Flora (Jena) 79 (Erg.-Bd.), 419 (1894). 
3 PURIEWITSCH, W.: Jb. Bot. 31, 1 (1897). - Untersuchungen tiber die 

Entleerung der Reservestoffbehalter. 1897 (russ.). 
4 GRUNFELD, 0.: Beih. z. Bot. Zbl. (1) 42, 355; 43, 167 (1926). 
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Es ist ohne weiteres einleuchtend, daB die Ableitung der gelosten 
Reservestoffe nach dem MtiNcHSchen Schema vor sich gehen kann, denn 
die Reservestoffe werden den Orten des schnellen Wachstums zugeleitet, 
wo aus den loslichen Zuckerarten und kristallinischen Abbauprodukten 
der EiweiBstoffe unlosliche Stoffe entstehen. Somit sind die fiir das 
dauernde Erhalten eines Konzentrationsgefalles notwendigen Bedin­
gungen vorhanden. 

Interessant ist die Tatsache, daB eine keimfreie Entleerung der fett­
haltigen Endosperme nicht erreicht werden konnte, was zugunsten der 
Ansicht spricht, daB Fett namentlich in den Geweben des Keimlings zu 
Kohlenhydraten oxydiert wird. Anderseits ist der SchluB zu ziehen, 
daB eine direkte Translokation der Fettemulsion unter normalen Be­
dingungen nicht stattfindet, wie es auch durch direkte Versuche dar­
getan werden kann. 

DaB eine Ernahrung des Keimlings ohne Endosperm durch Starke­
brei und EiweiBstoffe, sowie durch Endospermbrei erfolgreich durch­
gefiihrt werden kann, ist schon langst bekanntl. Es wurden in dieseu 
Versuchen ganz normale Pflanzen erhalten. Nach BROWN u. MORIS 
erweist sich Rohrzucker als der beste stickstofffreie Nahrstoff fiir Ger­
stenkeimlinge; Galaktose und Glycerin sind schlechte, Milchzucker und 
Mannit keine Nahrstoffe. 

Das Reifen der Friichte. Dieser wichtige Abschnitt der Pflanzen­
physiologie war nie Gegenstand einer konsequenten Erforschung. Das 
Reifen der Friichte ist ein Vorgang, der je nach der Natur der Frucht mit 
verschiedenartigen Stoffumwandlungen zusammenhangen kann. Hier 
konnen deshalb nur vereinzelte Tatsachen mitgeteilt werden. 

Die Bildung und Aufspeicherung der hochmolekularen Reservestoffe 
bei der Samenreifung bildet ein reizendes Problem, da hier eine syntheti­
sierende Wirkung verschiedener Fermente hochst wahrscheinlich ist. 
Bisher wurden jedoch auf diesem Gebiete nur die ersten orientierenden 
Untersuchungen ausgefiihrt. MAQUENNE und seine Mitarbeiter2 haben 
die bemerkenswerte Beobachtung gemacht, daB in Getreidesamen bei 
ihrem Reifen ein Ferment enthalten ist, welches losliche Starke zur Aus­
scheidung bringt und also dem Labferment analog ist. Dieses Ferment 
wurde Amylokoagulase genannt. Ob hier ein spezifisches Ferment vor­
liegt, ist beim gegenwartigen Zustande der Fermentforschung fraglich; 
wahrscheinlicher ist vielleicht die Annahme, daB in unreifen Getreide­
samen eine U mkehrung der Wirkung von starkelosenden Fermenten 
stattfindet. Ausfiihrlichere Untersuchungen iiber "Amylokoagulase" 
sind daher erwiinscht. Die soeben zitierten Forscher nahmen zwar auf 
Grund verschiedener Beobachtungen an, daB die Amylokoagulase mit 

1 BROWN, H. T. a. G. H. MORRIS: J. chern. Soc. Lond. 57, 458 (1890). -
Auch BROWN, H. T. a. F. ESCOMBE: Proc. roy. Soc. Lond. 63, 3 (1898). 

2 MAQUENNE, L.: C. r. Acad. Sci. Paris 137, 88, 797 (1903); 138,49,213,375 
(1904). - WOLFF u. A. FERNBACH: EbeJlda 137, 718 (1903); 138, 819 (1904); 
139, 1217 (1904); 140, 95,1547 (1905); 144,645 (1907). - Ann. Inst. Pasteur 
18, 165 (1904). - Ann. chim. Anal. Appl. 10,389 (1905). 
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Amylase Dicht identisch ist, doch sind ihre Resultate immerhin nicht 
ausschlaggebend. 

Die U mwandlungen der Kohlenhydrate bei der Reife der Getreide­
samen konnen durch folgende mit Mais erhaltenen Daten erlii.utert 
werden l • 

Zeit 
Unmittelbar na.ch der Blute 
Korner mehlig. . . . . . . 
Korner werden hart und gelb. 
Vollreife und Ernte 

Starke 
27,9 vB 
48,9 " 
54,2 " 
64,3 " 

Fructose 
13,6vH 
6,1 " 
2,7 " 

Saccharose 
12,2 vH 
8,6 " 
5,8 " 

Spur 

Interessant ist die mehrmals wahrgenommene Tatsache, daB bei der 
Stii,rkebilduhg in reifenden Samen Rohrzucker und Fructose· als inter" 
mediii,re Produkte entstehen. Dies ist eine neue Erlii.uterung der in 
diesem Buche mehrmals hervorgehobenen Tatsache, daB eine gegen­
seitige Umwandlung von Glucose und Fructose mit der groBten Leichtig­
keit und gar scheinbar ohne biologische Veranlassung vor sich geht. 
Anderseits scheint Rohrzuckerbildung irgendwelche bisher unbekannte 
physiologische Bedeutung zu besitzen, denn Rohrzucker entsteht in 
iiberwiegenden Mengen auf sekundarem Wege sowohl bei der photo­
synthetischenArbeit des Laubblatts, als bei der Bildung vonPolysaccha­
riden in den Reservestoffbehaltern. Auch in den Siebrohren sind 
nach MUNCH und anderen Forschern die Kohlenhydrate zum groBten 
Teil durch Rohrzucker vertreten. Der hohe Rohrzuckergehalt in un­
reifen Samen ist moglicherweise dadurch erklii.rlich, daB durch die Sieb­
rohren namentlich diese Zuckerart zugeleitet wird. t'Drigens wurden 
in reifenden Samen verschiedene Zuckerarten entdeckt, welche bei der 
Samenkeimung nicht erscheinen. Die Aufspeicherung von Starke dauert, 
wie aus obigen Zahlen ersichtlich, noch wahrend der Gelbreife des 
Getreides fort, als die Aufspeicherung von EiweiBstoffen bereits be­
endet ist 2 • 

Die EiweiBbildung in reifenden Samen wurde bereits im ersten Bande 
besprochen. Hier seien nur einige Einzelheiten hinzugefiigt. Die un­
reifen Samen enthalten erhebliche Mengen von Aminosauren und Ami­
den. Diese Stoffe werden bei der Samenreife zur EiweiBbildung ver. 
wendet, und zwar nicht gleichmaBig, sondern zum groBten Teil wahrend 
einer bestimmten Periode, die nicht am Ende der Reifung liegt3. Dies 
ist z. B. aus den folgenden Analysenzahlen SCHULZES zu ersehen: Der 
Amidstickstoff veranderte sich bei der Samenreife von Lupinus 
luteus auf folgende Weise. 

22. Juli 12. August 
1,36 0,316 

19. August 
0,306 

26. August 
0,364 

13. September 
0,123 

Wir sehen also, daB der Amidstickstoff in der Periode zwischen dem 
22. Juli und dem 12. August sich stark vermindert hat und vierfach ge-

1 PORTELE, K.: Landw. Versuchsstat. 32, 241 (1886). 
2 BRENCHLEY: Ann. of Bot. 26,903 (1912). 
3 ANDRE: C. r. Acad. Sci. Paris 140, 1417 (1905); 154,1627 (1912). 

Kostytschew-Went, Pflanzenphysiologie II. 16 
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ringer geworden ist. Dann blieb aber die Menge des Amidstickstoffs im 
Verlaufe einer Iangeren Periode unverandert. Eine weitere Abnahme des 
Amidstickstoffs erfolgte erst zwischen dem 26. August und dem 13. Sep­
tember. Auch viele andere Forscher haben eine Abnahme des Stick­
stoffs von krystalIinischen Verbindungen neben einer Zunahme des 
EiweiBstickstoffs verzeichnet. 

Die Reservestoffe werden in den Samen stets in groBem UberschuB 
aufgespeichert, denn meistens sind zur Zeit, als die junge Pflanze bereits 
CO 2 zu assimilieren beginnt, hochstens 60-70 vH der organischen 
Reservestoffe verbraucht. Anders verhalten sich die mineraIischen 
Reservestoffe des Samens, die in relativ geringeren Mengen aufgespei­
chert werden, woriiber bereits oben die Rede war. 

Die Veranderungen der Fermentmengen in reifenden Samen sind nur 
in der letzten Zeit zum Gegenstand einer experimentellen Forschung ge­
worden. OPARIN u. POSPEWWAl haben gefunden, daB bei der Samen­
reife dieselbe Erscheinung wie bei der Samenkeimung wahrgenomnien 
wird:· Die Fermentmengen vergroBern sich zunachst, um auf spateren 
Stufen der Samenreifung wieder abzunehmen. Nach OPARIN u. DJATSCH­
KOW 2 bilden sich bei der Samenreifung die Peroxydase und die Katalase 
im Sanien selbst, wahrend Amylase aus anderen Pflanzenteilen zu­
geleitet wird. 

Fleischige Friichte enthalten gewohnIich groBe Mengen der loslichen 
Zuckerarten und der organischen Carbonsauren, aber nur unbedeutende 
EiweiBmengen. Die folgende Tabelle gfbt eine Schatzung der in ver­
schiedenen saftigen Friichten enthaltenen Zuckermengen in Prozenten 
der Trockensubstanz an. 

Weintraube 65,9 Zwetsche. 32,3 
Maulbeere. 60,1 Himbeere 28,2 
Kirsche . 50,7 Aprikose 25,0 
Erdbeere 50,0 Pflaume 23,5 
Birne. 48,5 Heidelbeere 23,3 
Apfel. 47,5 Pfirsich 22,4 
Johannisbeere 41,7 Mirabelle 19,4 
Brombeere 32,7 PreiBelbeere 14,7 

Es sind dies natiirlich durchschnittliche annahernde Werte, die auch 
bei einer und derselben Pflanze groBen Schwankungen unterworfen 
sind. Es geniigt darauf hinzuweisen, daB der Zuckergehalt in einigen 
Tafelsorten der Weintraube auf 25 vH des Frischgewichtes steigt. 

Nach den neuesten Untersuchungen 3 wird auf friiheren Stufen der 
Reifung von saftigen Friichten zum groBten Teil Traubenzucker ge­
funden; auf spateren Stadien der Fruchtreifung findet man aber in den 
Friichten erhebliche Fructosemengen und auch Rohrzucker. 

In tropischen Friichten sind die Zuckermengen durchschnittIich~ ge-

1 OPARIN, A. u. N. POSPELOWA: Biochem. Z. 189, 18 (1927). 
2 OPARIN, A. u. N. DJATSOHKOW: Biochem. Z. 196, 289 (1928). 
3 KOKIN, A. J.: J. landw. Wiss. Moskau 12, 900 (1929). - IWANoFF, N. N., 

ALEXANDROWA, R. S. u. M. A. KUDRJAWZEWA: Biochem. Z. 212, 267 (1929). 
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ringer, wie es aus der folgenden Tabelle zu ersehen istl. In dieser Ta­
belle ist der Gesamtzucker ebenfalls in Prozenten des Trockengewichtes 
angegeben. 

Musa paradisiltca .... 
Lansium domesticum .. 
Durio zibethinus •... 
Mangifera indica dulcis . 
Anona muricata .. 
Ananassa sativa .... . 
Tamarindus indica .. . 

22,0 
14,1 
12,1 
12,0 
11,6 
10,2 

8,3 

Citrus Aurantium. . .. 7,1 
Carica Papaya . . . .. 5,5 
Citrullus edulis. . . .. 4,9 
Artocarpus integrifolia. 4,8 
Psidium Guayava . 4,2 
Persea gratissima. 1,7 
Cicca nodiflora . . 1,3 

In zuckerhaltigen tropischen Friichten fallt die gr6Bte Menge des 
Gesamtzuckers auf Rohrzucker. 

Wie bereits oben angedeutet, sind aber in einzelnen Fallen erhebliche 
Schwankungen im Gehalte der einzelnen Zuckerarten wahrgenommen. 
N. N. IWANoFF und seine Mitarbeiter (a. a. 0.) kommen zum SchluB, 
daB namentlich die Synthese der Saccharose aus Glucose und Fructose 
den SchluBakt des Reifens bildet. Sind bedeutende Fructose- und GIu­
cosemengen neben unbedeutenden Rohrzuckermengen vorhanden, so 
soIl hieraus der SchluB gezogen werden, daB der Vorgang der Rohr­
zuckersynthese noch nicht stattgefunden hat. Wie groB die Schwan­
kungen des Zuckergehaltes in verschiedenen Jahren sein konnen, ist 
'aus den Analysen CALDWELLS2 zu ersehen. Es wurden z. B. folgende 
Mengen des Rohrzuckers und des Invertzuckers in Apfeln von einem 
und demselben Baum gefunden: 

Jahr I Rohrzucker Invertzucker 
in Prozeuten in Prozcnten 

1920 I 0,18 9,36 
1923 I 4,74 13,28 

Diese Unterschiede hangen von der durchschnittlichen Temperatur 
Lichtmenge, Feuchtigkeit und anderen Ursachen abo 

In einigen Fallen wird auf den friiheren Stufen der Reifung Starke an­
gehauft und auf spateren Reifungsstadien verzuckert. So hat z. B. 
BOURDOUIL 3 folgende Resultate mit den von der Mutterpflanze ab­
geho benen Bananen erhalten. 

Tag Zustand der Friichte . Starke Rohrzucker Gesamtzucker 

21. Marz sehr griin 22,94 0,75 0,81 
2. April gelb 2,03 14,38 19,17 

16. gltnz weich 6,24 14,88 

In diesem Versuche wurde eine erhebliche Zuckermenge beim Lagern 
veratmet. Analoge Zahlen hat schon friiher BAILEy4 erhalten. 

1 PRINSEN GEERLIGS: Chem. Ztg 21, 719 (1897). 
2 CALDWELL, J. S.: J. agricult. Res. 36,289 (1928). 
3 BOURDOUIL: Bull. Soc. Chim. bioI. Paris 11, 1130 (1929). 
4 BAILEY: J. amer. chern. Soc. 34, 1706 (1912). 

16* 
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Wir sehen also, daB die Umwandlungen der Kohlenhydrate in reifen­
den saftigen Friichten einen komplizierten Vorgang darstellen, und also 
der analytisch gefundene Gehalt an bestimmten Zuckerarten eine sehr 
unbestandige GroBe ist. In diesem Zusammenhange ist noch der Um­
stand zu erwahnen, daB bei der Fruchtreife eine bedeutende Hydrolyse 
der Pectinstoffe stattfindetl, wodurch eine Maceration des Frucht­
fleisches herbeigefiihrt wird, welche bei. vielen Friichten als ein Kenn­
zeichen der Reife gilt. Auch organische Carbonsauren erfahren eine 
Veranderung bei der Fruchtreife, und zwar im Sinne einer Verminderung 
ihres Gehaltes. Da zu gleicher Zeit die· Zuckermenge gewohnlich zu­
nimmt, so haben altere Forscher angenommen, daB bei der Fruchtreife 
organische Sauren in Zucker iibergehen, was aber auf Grund der neueren 
Forschungen sich als unrichtig erweist. Die Sauren werden auf oxy­
dativem Wege verbraucht 2 , wa;hrend Zucker aus anderen Pflanzenteilen 
in erster Linie aus den assimilierenden Blattern, zuflieBt. 

SchlieBlich mull noch hervorgehoben werden, daB wahrend der 
Fruchtreife die Menge der Gerbstoffe gewohnlich stark abnimmt, wo­
durch die Friichte weniger derb werden. 

Die Umwandlungen der stickstoffhaltigen Stoffe bei der Reife der 
saftigen Friichte sind noch nicht studiert worden. In folgender Tabelle 
ist der EiweiBgehalt einiger saftiger Friichte in Prozenten der Trocken­
substanz dargestellt. 

Musa sapientum 
Feige ... 
Erdbeere . 
Zwetsche . 
Heidelbeere 
Kirsche .. 
Weintraube 

12,9 
5,7 
4,6 
4,1 
3,6 
3,4 
3,0 

Pfirsich .....•. 
Aprikose ...... . 
Mespilus germanica 
Phoenix dactilifera 
Apfel ....... . 
Birne ....... . 
Berberis ...... . 

2,9 
2,8 
2,6 
2,5 
2,3 
1,9 
0,5 

Die Fettanhaufung in reifenden Friichten und Samen ist ein noch 
nicht ganz durchsichtiger Vorgang. Es ist langst bekannt, daB auf den 
friihen Stufen der Samenreife die Analyse nur Reservekohlenhydrate ent­
deckt. Auf spateren Stadien der Reife verschwinden jedoch die Kohlen­
hydrate und es werden an ihrer Stelle Fette angehauft, wobei aber die 
quantitativen Verhaltnisse ziemlich verwickelt sind. In einigen Fallen 
vermindert sich sogar der Fettgehalt wiederum auf den spatesten Stufen 
der Samenreife 3 • Nach S. IWANOFF4 wachst bei der Samenreife die Jod­
zahl der Reservefette, was darauf hindeutet, daB die Fettanhaufung ein 
aus mehrerenStufen bestehender Vorgang ist: zuerst entstehen gesattigte 
Fettsauren, welche alsdann durch einen nicht naher erforschten Oxy­
dationsvorgang in die ungesattigten Sauren verwandelt werden. Ana-

1 EHRLICH, F. U. A. KOSMAHLY: Biochem. Z. 212, 162 (1929). 
2 GERBER, C.: Ann. des Sci. natur. (Bot.), 4,1 (1896). 
3 KORSAKOW, M.: C. r. Acad. Sci. Paris 155, 1162 (1912). 
4 IWANOFF, S.: Bildung und Verwandlung von Fett in Samenpflanzen 

(russ.) 1912. 
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loge Vorgange der Fettbildung sind auch in reifenden fetthaltigen 
Friichten, z. B. in Oliven, wahrgenommen worden. 

Die Fermente der reifenden saftigen Friichte sind sehr liickenhaft 
untersucht. Meistens begniigte man sich damit, die Gegenwart be­
stirnmter Fermente in Fruchtgeweben qualitativ festzustellen. Aus 
diesen Befunden sind freilich keine eindeutigen SchluBfolgerungen mog­
lich, da in allen lebenden Geweben Fermente enthalten sind. 

In saftigen Friichten wurde immer Invertase, Peroxydase, Katalase 
und Protease gefunden. Es ist die Annahme nicht unwahrscheinlich, daB 
Invertase und Protease bei der Fruchtreife hauptsachlich Synthesen, 
aber keine Hydrolysen bewirken. 

Andere Reservestofl'behlilter. Die perennierendenStauden besitzen 
gewohnlich unterirdische Reservestoffbehalter, welche dazu dienen, 
urn im Friihjahr neue Stengel mit ihrem Laubwerke zu bilden. Die 
Reservesto£fe werden in Rhizomen, Wurzelknollen, Stengelknollen oder 
Zwiebeln abgelagert. AIle diese Organe tragen auBerdem eine oder 
mehrere Knospen, die im nachsten Jahr austreiben. Die Reservestoffe 
der unterirdischen Behalter sind im wesentlichen dieselben wie in den 
Samen, doch sind auch einige Unterschiede zu verzeichnen. In Samen 
sind losliche Zuckerarten als Regel nur in geringen Mengen enthalten, 
dagegen sind viele Samen fetthaltig. Die unterirdischen Reservestoff­
behalter enthalten hingegen nur in auBerst seltenen Fallen Fett, sind 
aber oft zuckerhaltig. In Zuckerriibe bildet Rohrzucker bis zu 90 vH, 
in Mohrriibe 70 vH der Trockensubstanz. Auch in LauchzwiebeIn ist 
Zucker der einzige stickstofffreie Reservestoff. 

Rohrzucker ist auch in unterirdischen Reservestoffbehaltern die ver­
breitetste und in iiberwiegender Menge vorkommende Zuckerart. AuBer­
dem wurden aber in erster Linie von E. SCHULZE und seinen Mitarbeitern, 
sowie von anderen Forschern verschiedene andere Zuckerarten, meistens 
in unbedeutenden Mengen, gefunden. Nur Maltose ist in unterirdischen 
Reservestoffbehaltern eine Seltenheit, dagegen wurde Raffinose zuerst 
in der Zuckerriibe entdeckt. Auch Mannit wurde in den unterirdischen 
Reservestoffbehaltern mehrmals gefunden. Doch sind die verbreitetsten 
stickstofffreien Reservestoffe der unterirdischen Behalter, ebenso wie in 
den Samen, Starke und Hemicellulosen. In den Co m po si ten ist Inulin 
sehr verbreitet. 

Die stickstoffhaltigen Reservestoffe der unterirdischen Behalter 
sind meistens, ebenso wie in den Samen, in Form von EiweiB abgelagert. 
Aleuronkorner sind allerdings in unterirdischen Behaltern nicht wahr­
genommen. Die chemische Natur der Proteine der unterirdischen Re­
servestoffbehalter ist sehr wenig erforscht, doch ist es sehr wahrschein­
lich, daB die in Frage kommenden EiweiBstoffe denjenigen der Samen 
ahnlich sind. Auch die Menge der aufgespeicherten EiweiBstoffe steht 
in einigen Fallen derjenigen der Samenproteide kaum nach und steigt 
bis zu 25 v H der Trockensubstanz. Anderseits sind in LauchzwiebeIn die 
stickstoffhaltigen Stoffe zum groBten Teil in Form der Aminosauren ab­
gelagert. Beirn Austreiben der Zwiebel beginnt daher sofort eine EiweiB-
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synthese, wahrend ill anderen Fallen, ebenso wie bei der SamenkeiIDung, 
zuerst eine Spaltung der Reserveproteide stattfindet, und die absolute 
Menge der EiweiBstoffe auf den ersten Stufen des Austreibens ab­
nimmt. 

Der wichtigste Unterschied zwischen Samen und unterirdischen 
Reservestoffbehaltern besteht darin, daB letztere immer wasserhaltig, 
oft sogar wasserreich sind und daher auch ohne Wasserzufuhr austreiben 
konnen. Um so beachtenswerter ist die Tatsache, daB auch diese Re­
servestoffbehalter nicht zu jeder Zeit austreiben, sondern eine bestimmte 
Ruheperiode besitzen und eine Periodizitat der Entwickelung auf­
weisen. Das Austreiben selbst ist der Samenkeimung durchaus analog: 
Die Unloslichen Polysaccharide verwandeln sich in losliche Zuckerarten 
und das EiweiB in Aminosauren. Auch die Rolle des Asparagins und 
Glutamins ist in den unterirdischen Reservestoffbehliltern ebenso wichtig 
wie in Samen. Bei der Speicherung der Reservestoffe wird das stick­
stofffreieMaterial allemAnschein nach hauptsachlich in Form von Rohr­
zucker zugefiihrt. Interessant ist die Angabe STOKLASAsl, daB Kalium 
die Rohrzuckerspeicherung in der Zuckerriibe ,auBerordentlich be­
fordert. 

In diesem Zusammenhang muB noch an die Reservestoffe im Stamm 
der Baume und Straucher erinnert werden. Die Reservestoffe sind 
hier gewohnlich denjenigen der unterirdischen Reservestoffbehalter 
durchaus analog, der Zweck der Speicherung besteht aber darin, daB aus 
den Reservestoffen des Baumstammes das Laubwerk im nachsten Friih­
jahr ausgebildet wird. 

Eine Eigentiimlichkeit der Entleerung der Reservestoffe des Baum­
stammes besteht darin, daB dieselben nach erfolgter Auflosung in den 
Leitungsbahnen des Ho]zes aufwarts getrieben werden. Dieses Friih­
jahrsbluten wurde schon oben besprochen. Der Blutungssaft enthalt 
eine bedeutende Menge von loslichem Zucker, in erster Linie Invert­
zucker, Apfelsaure (vielleicht die Vorstufe der Asparaginbildung), sowie 
andere Baustoffe und neben ihnen verschiedene Fermente, namentlich 
Diastase, Katalase und Peroxydase 2 • Die Menge der Peroxydase ist 
nach W OTSCHAL3 periodischen Schwankungen unterworfen. 1m Friih­
jahr ist der Blutungssaft sehr reich an Nitraten; das stickstoffhaltige 
Baumaterial ist also wahrscheinlich in anorganischer Form enthalten4 • 

Die Zellen des Rinden- und Holzparenchyms bilden das Speicher­
gewebe des Baumstammes. Bereits bei mikroskopischer Betrachtung 
bemerkt man, daB samtliche Zellen des Holzparenchyms und der Mark­
strahlen, die ja ein einheitliches Ganzes bilden, starkehaltig sind. In 
einem groBen Baum konilen auf diese Weise sehr betrachtliche Mengen 
von Kohlenhydraten aufgespeichert werden. AuBer Starke kommen 

1 STOKLASA, J.: Z. landw. Versuchswes. Osterr. 15,711 (1912). 
2 WOTSCHAL, E.: Sitzgsber. naturforsch. Ges. Kiew, 1914, 1 (1915) (russ.). 
3 WOTSCHAL, E.: Ebenda 1915,1 (russ.). 
4 BYKOFF,1. E.: Mitt. BioI. Foschungsinst. Univ. Perm 6, 277 (1929) (russ.). 
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aueh Hemieellulosen als Reservestoffe des Baumstammes VOl'. Uber die 
Menge und die chemise he Zusammensetzung des stiekstoffhaltigen 
Reservematerials del' Baumstamme sind wir gar nieht orientiert. Del' 
Verfasser dieses Buehes nimmt an, daB die organisehen stiekstoffhaltigen 
Reservestoffe im Stamm unbedeutend sind, indem als hauptsaehliehstes 
stiekstoffhaltiges Baumaterial bei del' Bildung des Laubwerks die im 
Blutungssafte enthaltenen und dem Boden entnommenen anorganisehen 
Salze, in erster Linie Nitrate, fungieren. Aueh die Rinde del' Baume ent­
halt ziemlieh bedeutende Mengen del' stiekstofffreien Reservestoffe. 

Die Reservestoffe des Holzes dienen aueh zur Unterhaltung del' 
holz- und bastbildenden Tatigkeit des Cambiums, insofern letztere nicht 
direkt durch die aus den Blattern zugefiihrten Assimilate unterstiitzt 
wird. Letztere Art del' Holz- und Bastbildung diirfte wohl die ver­
breitetste sein. 

Es ist allgemein bekannt, daB die Mobilisierung del' Reservestoffe 
im Baumstamm ebenso wie die Entleerung del' anderen Reservestoff­
behalter eine Periodizitat aufweist und bei einigen Pflanzen selbst durch 
die starksten kiinstliehen Mittel nur in bestimmten Monaten hervor­
gerufen werden kann. 

Stimulatiollell del'Mobilisiel'ung del' Resel'vestoffe und del' Fl'ucht­
l'eife. Durch verschiedene Reizwirkungen kann die Ruheperiode del' 
Reservestoffbehalter gekiirzt und die Fruchtreife beschleunigt werden. 
Alle diese Einwirkungen werden gewohnlich auf eine gesteigerte Fer­
mentbildung durch das gereizte Plasma zuriickgefiihrt. Unmittelbar 
auf die Fermente haben aIle diese Reizwirkungen keinen EinfluB. 

Bereits ,JOHANNSENl hat dariiber berichtet, daB ein Friihtreiben 
verschiedener Gewachse durch Reizung mittels Ather erzielt werden 
kann. MOLISCH2 hat die schon langst in del' gartnerischen Praxis ge­
brauchliche Warmbadmethode des Friihtreibens ausfiihrlich beschrie­
ben: Nach einem mehrere Stunden dauernden Eintauchen in warmes 
Wasser werden die Sprosse friihzeitig zum Austreiben und Bliihen ge­
bracht. Von den chemischen Reizwirkungen sind noch folgende be­
achtenswert: GASSNER3 hat die Blausauremethode des Friihtreibens 
beschrieben. DENNy4 hat sowohl das Friihtreiben del' Sprosse ver­
schiedener Pflanzen, als ein friihzeitiges Austreiben del' Kartoffel­
knollen mittels Athylenchlorhydrins CH2CI-CH20H odeI' Natriumthiocya­
nats erzielt. Nach neueren Resultaten desselben Forschers wird in den 
Geweben del' gereizten Pflanzen del' Rohrzuckergehalt um 100 vH, del' 
Gehalt an Stoffen, die in 50proz. Alkohol loslich sind, um 15-20 vH 
gesteigert und gleichzeitig del' Starkegehalt um 8 vH herabgesetzt 5 • Die 
weiteren Untersuchungen zeigten, daB bereits nach 24 Stunden die Ak-

1 JOHANNSEN: Das Xtherverfahren beim Friihtreiben. 1900. 
2 MOLIseH, H.: Die Warmliadmethode. 1909. 
3 GASSNER, G.: Praktisohe Anleitung zum Friihtreiben von Pflanzen mittels 

Blausaure. 1927. 
4 DENNY, F. E.: J. Sao. ohem. Ind. 47, 239 (1928). 
5 DENNY, F. E.: Amer. J. Bot. 16, 326 (1929). 
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tivitat von Katalase, Peroxydase und Reduktase in gereizten Pflanzen 
erheblich zunimmt, doch ist dies keine direkte Fermentreizung (die 
bekanntlich iiberhaupt nicht existiert), denn in ausgepreBten Pflanzen­
saften wird unter der Einwirkung obiger Chemikalien keine Steigerung 
der Fermentwirkungen wahrgenommen. Es besteht ein Zusammen­
hang zwischen der Beschleunigung der Fermentwirkungen und derjenigen 
des Austreibens1 • 

Besonders interessant ist die von VAOHA u. HARVEy2 beschriebene 
Unterbrechung der Ruheperiode durch Athylen. Unter dem EinfluB 
geringer Athylenmengen wurde das Austreiben der Kartoffelknollen 
auf etwa 15 Tage, diejenige der Gladioluszwiebeln gar auf 1 Monat 
beschleunigt. Doch wurde in gereizten Pflanzenkeine gesteigerteZucker­
bildung wahrgenommen 3 • Propylen, Amylen und Acetylen iiben dieselbe 
Wirkung wie Athylen aus. Eine direkte Wirkung des Athylens auf die 
Fermente findet nicht statt4; anderseits haben einige Forscher dargetan, 
daB diePermeabilitat des Zellplasmas unter dem EinfluB des Athylens 
gesteigert wird 5 • 

Die Untersuchungen von IWANOFF, PROKOSOHEFF und GABUNJA6 
haben verschiedene neue Tatsachen beziiglich del' Einwirkung des 
Athylens auf die Fruchtreife ans Tageslicht gebracht. Es zeigte sich 
zunachst, daB die Atmung del' Friichte durch Athylen bedeutend 
gesteigert wird, wobei abel' CO2: O2 = 1 bleibt. Als Atmungsmaterial 
der gereizten Friichte dienen also, wie in nicht gereizten Pflanzen, 
Kohlenhydrate. In keinem FaIle wurde eine Steigerung des Zucker­
gehaltes wahrgenommen; es trat nur eine Beschleunigung del' Reife 
ein. 1m Zusammenhange damit offenbarte sich abel' eine gewaltige 
Abnahme der Menge del' Gerbstoffe in gereizten Friichten. Mit Diospy­
ros caki wurden folgende Resultate erhalten. 

Gerbstoffmengen 
nach 7 Tagen 

Nicht gereizt . . . .. 4,95 
Gereizt . . . . . .. 0 

nach 9 Tagen 
Nicht gereizt . . . .. 10,2 
Gereizt ..... .. 3,6 

Beziiglich del' Fermente erhielten IWANoFF und seine Mitarbeiter 
genau dieselben Resultate wie DENNY: In gereizten Pflanzen findet eine 

1 DENNY, F.E., MILLER, L.P.a.J.D. GUTHRIE: Amer.J.Bot.17,483(1930). 
2 VACHA a. HARVEY: Plant Physioi. 2, 187 (1927). 
3 HIBBARD, R. P.: Agricult. exper. Stat. Michigan. Bull. 104 (1930). 
4 REGEIMBAL, .L. O. a. R. B. HARVEY: J. amer. chem. Soc. 49, 1117 (1929). 

ENG LIS a. ZANNIS: Ebenda 52, 797 (193,)). 
5 NORD, F. F. a. K. W. FRANKE: J. of bioI. Chem. 79,27 (1928). - NORD, 

F. F. u. J. WEICHHERZ: Hoppe-Seylers Z. 183, 191 (1929). 
6 IWANOFF, N. N., PROKOSCHEFF, S. M. u. M. K. GABUNJA: Noch unver­

Offentlicht. 
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gewaltige Steigerung der Wirkung von Invertase und Peroxydase statt. 
Interessant ist der Befund der genannten Forscher, daB die Katalase­
wirkung in gereizten Pflanzen schwacher wird. Die Stimulierung der 
Fermentwirkungen kann nur bei Behandlung der lebenden Pflanzen mit 
Athylen wahrgenommen werden. In Losungen iibt Athylen auf Fer­
mente keine Wirkung aus. 

Obige Resultate verschiedener Forscher sind zunachst rein empi­
risch; es ist aber kaum zweifelhaft, daB Untersuchungen dieser Art der 
Fermentforschung gute Dienste leisten konnen. Bisher wurde die Unter­
suchung der Fermente nur auf chemischem Gebiete ausgefiihrt. Die 
Physiologie der Fermentbildung stellt ein noch unbekanntes Gebiet dar, 
doch diirften wohl namentlich auf diesem Gebiete wichtige Hinweise 
beziiglich der chemischen Zusammensetzung der Fermente erhalten 
werden. 

Der Milchsaftl. Die physiologische Bedeutung des Milchsaftes ist 
ebensowenig durchsichtig wie die Rolle der Milchrohren. Letzteren 
wurde entweder die Funktion der Leitungsbahnen oder diejenige der 
Speichergewebe zugesprochen. Dem Milchsaft wurde aber auch die Rolle 
eines Excrets zugelegt, was sicherlich irrig ist, wie es aus der folgen­
den kurzen Betrachtung der im Milchsaft vorkommenden Stoffe zu er­
sehen ist. 

Der Gehalt der Milchsafte an Mineralstoffen ist haufig sehr hoch, 
wie es durch mehrere altere Analysen festgestellt worden war. Diese An­
gaben wurden durch ROBEN2 bestatigt und erweitert. Die spezifische 
Leitfahigkeit der Milchsafte bewegt sich zwischen 10.10- 6 und 40.10- 6, 

der pH-Wert wurde gleich 6,6-7,2 gefunden 3 • Die Bestimmungen der 
organischen Bestandteile des Milchsaftes wurden namentlich im Latex 
der Kautschukhaume in groBer Anzahl ausgefiihrt. Es zeigte sich, daB 
der Milchsaft die iiblichen Nahrstoffe, namlich Kohlenhydrate, ;Fette 
und EiweiBstoffe gewohnlich in erheblichen Mengen enthalt .. Mannit 
und Zucker wurden in vielen Milchsaften gefunden, desgleichenAsparagin. 
EiweiBstoffe sind in jedem Milchsaft enthalten und Starke wird oft in 
sehr groBen Mengen angehauft. Auch peptonartige Korper wurden aus 
dem Milchsaft isoliert 4 • Beachtenswert ist das weit verbreitete Vor­
kommen von verschiedenen Fermenten im Milchsaft. Allgemein bekannt 
ist z. B. das Papain, ein eiweiBspaltendes Ferment von auBerordentlich 
starker Wirkung, welches aus dem Milchsaft von Carica Papaya iso­
liert wird. Auch in Milchsaften anderer Pflanzen wurden einige auBerst 
machtige proteolytische Fermente gefunden. Labferment, Amylase, li­
pase und oxydierende Fermente sind in Milchsaften ebenfalls verbreitet. 
Untersuchungen iiber den Fermentgehalt der Milchsafte wurden bieher 
nur gelegentlich ausgefiihrt und es ist' daher die Moglichkeit neuer 

1 .Altere Literatur fiber Milchsaft bei H. MOLISCH: Studien fiber den Milch-
saft und Schleimsaft der Pflanzen. 1901. 

2 ROBEN, M.: Jb. Bot. 69, 587 (1928). 
3 HAUSER, E. A. u. P. SCHOLZ: Kautsohuk, 1927, 304. 
4 FRANK, F. u. GNADINGER: Gummi-Ztg 2(1,840,877 (1911). 
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Entdeckungen auf diesem Gebiete nicht ausgeschlossen. Allgemein bekannt 
ist die weite Verbreitung verschiedener Alkaloide in Milchsaften. Auch 
Gerbstoffe, Phytosterine und andere Lipoide sind in verschiedenen Men­
gen in vielen Milchsaften enthalten. Kautschuk und Guttapercha sind 
sehr . verbreitete Bestandteile der Milchsafte, die in einigen tropischen 
Pflanzen in groBen Mengen vorkommen. Die brasilianische Pflanze 
Hevea brasiliensis enthalt einen Milchsaft mit etwa 90 vH Kaut­
schuk (auf Trockengewicht bezogen). Auch verschiedene Manihot­
arten werden technisch verwendet. Einige Euphorbiaceen enthalten 
iiber 30 vH Kautschuk in ihrem Milchsafte. Selbst einige europaische 
E u p h 0 r b i a arten konnten vielleicht technisch verwendet werden. Das 
iiberaus wichtige und interessante Kautschukproblem kann hier leider 
nicht naher besprochen werden; es existiert dariiber eine umfangreiche 
Fachliteratur. 

In diesem Zusammenhange muB darauf hingewiesen werden, daB 
Milchrohren mit Milchsaft auch bei verschiedenen Hutpilzen vorkommen. 
Sie sollen samtlichen Agaricineen eigen sein. Der Inhalt der Milch­
rohren der Hutpilze ist ebenfalls ein sehr mannigfaltiger. Fette, Kohlen­
hydrate (wobei Starke natiirlich durch Glykogen ersetzt ist) und EiweiB­
stoffe sind normale Bestandteile des Milchsaftes der Pilze. Auch atheri­
sche Ole wurden in Milchsaften einiger Pilze gefunden. 

Wir sehen also, daB die Milchsafte in erster Linie wichtige Nahrstoffe 
enthalten und also keineswegs als Excretbehalter fungieren. Doch ist 
die physiologische Rolle des Milchsaftes zur Zeit noch nicht prazisiert. 
Es ist selbst nicht endgiiltig festgestellt, was der Milchsaft in mor­
phologischer Hinsicht darstellt. Die meisten Forscher nehrnen an, daB 
der Milchsaft als Zellsaft der Milchrohren anzusehen ist, neben welchern 
in letzteren auch ein protoplasmatischer Wandbeleg existiert. Doch 
ist k~in anderer Zellsaft bekannt, in welchem Starkekorner, Leuko­
plasten und solche chemische Stoffe wie Phytosterine und andere Lipoide 
enthalten sind. Namentlich Plastiden und die in dieselben eingeschlosse­
nen Starkekorner konnen laut den herrschenden Ansichten nur im 
Protoplasma vorkomrnen. Auf Grund dieser Erwagungen nimmt BERT­
HOLD 1 an, daB der Milchsaft nichts anderes ist, als diinnfliissiges Proto­
plasma. In seiner zusammenfassenden Arbeit lehnt MOLISOH (a. a. 0.) 
diesen Standpunkt ab und weist darauf hin, daB beim Entleeren der 
Milchrohren nicht nur deren Zellsaft, sondern auch das Protoplasma 
herausflieBt. Dies zeigt jedoch, daB auch das eigentliche Protoplasma 
der Milchrohren sehr diinnfliissig ist und die Menge der Einschliisse und 
chemischen Verbindungen, welche sonst nur im Protoplasma enthalten 
sind, im Milchsaft so bedeutend ist, daB die Grenze zwischen dem Zell­
plasma und dem Zellsafte in Milchrohren wohl nicht scharf ausgepragt 
sein sollte. In diesem Zusammenhange muB der Umstandhervorgehoben 
werden, daB nach MOLISOH auch die EiweiBstoffe des Milchsaftes in 
Plastiden eingeschlossen sind. Die Mannigfaltigkeit der im Milchsaft 

1 BERTHOLD, G.: Studien iiber Protoplasmamechanik, S. 30. 1886. 
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gefundenen Stoffe ist eine derartige, wie sie sonst nur im Zellplasma 
vorkommt. Das reichliche HerausflieBen des Milchsaftes nach dem Zer­
schneiden der Milchrohren beweist, daB der Saft sich in der intakten 
Pflanze jedenfalls unter einem hohen Druck befindet. 

Verschiedene Forscher haben sich bemiiht, den Gehalt des Milch­
saftes an Trockensubstanz in Abhangigkeit vom Feuchtigkeitsgrad der 
Umgebung zu bestimmen. Es zeigte sich, daB in feuchter Luft der 
Milchsaft diinnfliissiger wird1 • Die neueste Arbeit ROBENS2 zeigte aber 
eine Abnahme der Trockensubstanz in trockener Luft an, was die Ver­
fasserin durch Sistierung der Photosynthese zu erklaren geneigt ist. 1m 
Zusammenhange damit bewirkte dauernde Verdunkelung in Versuchen 
verschiedener Forscher ebenfalls eine Abnahme der Trockensubstanz 
im Milchsafte3 • Auch andere Einfliisse des Milieus iiben einen deutlichen 
EinfluB auf die Beschaffenheit des Milchsaftes aus. Interessant ist die 
Beobachtung ROBENS, daB die Auflosung der Starke im Milchsaft auf 
eine analoge Weise durch Mineralsalze beeinfluBt wird, wie sie von ILJIN 
fUr die SchlieBzellen des Spaltoffnungsapparates (vgl. elftes Kapitel) fest­
gestellt worden war. Nach der Ansicht des Verfassers des vorliegenden 
.Buches spricht diese Beobachtung deutlich zugunsten der Annahme, daB 
Milchsaft nicht als Zellsaft aufzufassen ist; ist doch die Starkelosung 
in SchlieBzellen ein Vorgang, der nur im Zellplasma vor sich geht und 
dessen Verlauf im Zellsafte der SchlieBzellen einfach unwahrscheinlich 
ware. 

"Oberblicken wir die oben mitgeteilten, allerdings noch liickenhaften 
Resultate der Erforschung der physiologischen Rolle des Milchsaftes, so 
ist jedenfalls der SchluB zu ziehen, daB der Milchsaft immer bedeutende 
Mengen der Reservestoffe enthalt und der Sitz einer regen Umwandlung 
verschiedener Stoffe ist. DaB einige Bestandteile des Milchsaftes als 
Excrete zu bezeichnen sind, beweist nur das Vorhandensein einer leb­
haften protoplasmatischen Tatigkeit. Eine genauere Prazisierung der 
physiologischen Rolle des Milchsaftes wird nur moglich sein, nachdem 
eine ausfUhrliche vergleichende Untersuchung der physiologischen Lei­
stungen milchsaftfiihrender und nicht milchsaftfiihrender Pflanzen aus­
gefiihrt werden wird. STAHL4 macht darauf aufmerksam, daB Bezie­
hungen zwischen Guttation und Vorhandensein von Milchrohren und 
Saftschlauchen bestehen. Gewachsen mit sehr reicher Guttation fehlen 
die Milchrohren, wahrend die nicht guttierenden Pflanzen sich durch 
den Besitz von soeben erwahnten Geweben auszeichnen. ZIEGENSPECK5 

1 OLSSON-SEFFOR, P.: Bot. Zbl. 100, 367 (1907). - FIKENDEY, E.: Tropen­
pflanzen 14, 442 (1910). - TOBLER, F.: Jb. Bot. 04, 265 (1914). 

2 MBNN, M.: Ebenda 69, 587 (1928). 
3 FAIVRE, E.: C. r. Acad. Sci. Paris 88, 269, 369 (1879). - TREUB, M.: Ann. 

Inst. bot. Buitenzorg 3, 37 (1883). - BRUSHI, D.: Ann. di Bot. 7,671 (1909).­
KNIEP, H.: Rubber Recueill914, 20. - KLEIN, G. U. K. PIRSOHLE: Biochem. Z. 
143,457 (1923). - MBNN, M.: a. a. O. 

4 STAHL, E.: Flora (Jena) 113, 1 (1920). 
5 ZIEGENSPEOK, H.: Bot. Arohiv 7, 141 (1924) .. 
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kommt zu analogen SchluBfolgerungen und ONKENl war in der Lage, 
zu zeigen, daB milchsaftfiihrende Pflanzen in den milchsaftfreien Teilen 
entweder keine oder nur ganz unbedeutende Mengen von Calcium­
oxalat enthalten. Ohne diese Angaben zu diskutieren, wollen wir nur 
darauf hinweisen, daB die Rolle der Milchrohren dadurch jedenfails nicht 
erschOpfend aufgehellt wird. 

Die Excrete der Pflanzen. Zum SchluB seien nur wenige Worte den 
sogenannten Excreten der Pflanzen gewidmet. Ala solche werden ge­
wohnlich Stoffe bezeichnet, welche angeblich keine weitere Verwendung 
im Haushalte der Pflanzen finden. Es ist ohne weiteres einleuchtend, 
daB eine derartige Definierung in den meisten Fallen ziemlich ge­
wagt ist. In alteren Lehrbiichern werden solche Stoffe als Excrete be­
zeichnet, deren physiologische Rolle zu jener Zeit unbekannt war. 1m 
Zusammenhange mit den Fortschritten der Biochemie der Pflanzen ver­
mindert sich die Anzahl der vermeintlichen Excrete. Es ist u. a. gegen. 
wartig wohl unstatthaft, Alkaloide und andere stickstoffhaltige Basen 
nur deshalb als Excrete zu qualifizieren, weil ihre physiologische Rolle 
bisher noch als wenig durchsichtig erf\cheint. Wissen wir doch, wie 
sparsam die Pflanze mit dem Stickstoff umgeht. Die Existenz vo~ 
stickstoffhaltigen Excreten ist daher unwahrscheinlich. 

Es ist ratsam, nur solche Stoffe als Excrete zu bezeichnen, die 
von der Pflanze nachweislich entfernt werden. Zu solchen Stoffen 
gehoren in manchen Fallen Kalksalze, in erster Linie Calciumoxalat. 
Verschiedene indirekte Angaben deuten darauf hin, daB Oxalsaure ala 
N ebenprodukt der Nitratreduktion und der nachfolgenden Bildung von 
EiweiBbausteinen entsteht. Anderseits wird der Bodenstickstoff von 
den Pflanzen meistens in Form von Calciumnitrat aufgenommen. Das 
bei der Nitratreduktion iibriggebliebene Calcium verbindet sich mit 
Oxalsaure zu unloslichem Calciumoxalat, welches oft in solchen Pflanzen­
teilen abgelagert wird, welche spater abgeworfen werden. Bei der Bor· 
kenbildung fiillen sich z. B. die durch konzentrische Phellogenschichten 
abgeschnittenen Gewebe des Rindenparenchyms mit Krystallen von 
Calciumoxalat. Dieselbe ErscheinUl!g bemerkt man in auBeren ein­
trocknenden Sc~uppen der Lauchzwiebel und in einigen LaubbIattern 
vor ihrem Abfall. 

Die allgemein bekannte Ausscheidung von Calciumcarbonat durch 
die sogenannten Kalkdriisen stellt ein anderes Beispiel der Entfernung 
eines Excrets dar. Moglicherweise sind auch einige atherische Ole Ex. 
crete im obigen Sinne des Wortes, doch ist diese Annahme bereits mit 
einiger Reserve anzunehmen; dasselbe gilt fiir die organischen Sauren 
und andere in den Wurzelausscheidungen enthaltenen Stoffe. tTber­
haupt ist es kaum ratsam, beim gegenwartigen Zustande unserer Kennt­
nisse Excrete nur auf Grund von biochemischen Erwagungen zu defi. 
nieren. Viel fruchtbarer ware die Aufgabe, verschiedene Stoffausschei. 
dungen der Pflanze zusammenhangend zu untersuchen und ein neues 

1 ONKEN, A.: Ebenda 2, 281 (1922). 
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Kapitel der Pflanzenphysiologie unter dem Namen "Stoffausscheidun­
gen" zu schaffen. 

Der Leser wird wohl bemerkt haben, daB in diesem Kapitel neben 
sparlichen Beschreibungen zahlreiche "Fragestellungen" enthalten sind. 
Dies hat aber seinen Grund in der Erwagung, daB die Gebiete der Stoff­
verteilung in der Pflanze ungeachtet ihrer groBen Wichtigkeit noch sehr 
liickenhaft untersucht sind. Der Verfasser dieses Buches wiirde sich 
gliicklich fiihlen, falls seine Ausfiihrungen Veranlassung zu neuen ex­
perimentellen Untersuchungen auf den genannten Gebieten geben 
diirften. 



Vierzehntes Kapitel. 

Wachstnm. 

Allgemeines. Jedermann glaubt zu wissen, was man unter Wachs­
tum zu verstehen hat. Sob aid man diesen Begriff aber genauer definieren 
will, stellen sich augenblicklich groBe Schwierigkeiten ein. Wachstum 
ist nicht identisch mit Gewichtsvermehrung; eine Pflanze kann ja zeit­
weise Wasser aufnehmen, das sie spater durch Transpiration wieder ver­
liert, wobei das Wachstum aber vollkommen stillstehen kann. In der­
selben Weise kann man behaupten, daB auch nicht jede Volumenver­
groBerung als Wachstum zu betrachten ist; wenn z. B. ein Starkekorn 
in Wasser quillt, so wird niemand hier von Wachstum reden, und zwar 
weil dieser ProzeB wieder riickgangig gemacht werden kann. Wir wollen 
also hier von Wachstum reden bei jeder irreversibeln Volumenver­
groBerung einer Pflanze oder eines Pflanzenorganes. 

Es kann diese VolumenvergroBerung unter Verkiirzung etwa der 
Lange zustande kommen. Das ist z. B. der Fall bei vielen Wurzeln, 
welche sich nachtraglich verkiirzen, wodurch sie die Pflanzen in den 
Boden hineinziehen. Diese Verkiirzung kann man z. B. sehr gut bei 
Hyacinthenwurzeln an der auftretenden Ringelung beobachten. HUGO 
DE VRIES hat zeigen konnen 1, daB es sich hierbei um ein starkes Wachs­
tum in der Breitenrichtung handelt, welches soweit geht, daB die Lange 
sich verringert. 

Es muB von vornherein festgelegt werden, daB es sich beim Wachs­
tum um einen vitalen ProzeB handelt, daB nicht einfache Volumen­
vermehrung stattfindet, sondern daB damit Differenzierung in ganz be­
stimmte Bahnen verbunden ist; hierauf solI spater naher eingegangen 
werden. . 

Indessen habe ich diese Bemerkung schon jetzt machen wollen, weil 
daraus hervorgeht, daB die Einzwangung des Wachstums in eine ein­
fache mathematische Formel nicht gelingen kann. Man hat es zwar 
mehrfach versucht und darum solI hier kurz darauf eingegangen werden. 
Wenn es sich um einzellige Organismen handelt, ist die Sache noch ver­
haltnismaBig einfach. Man bestimmt dabei nach einer gewissen Zeit die 
Menge dieser Organismen und vergleicht diese mit der anfanglichen 
Menge, wobei dann zwar nicht allein Wachstum, sondern auch Ver­
mehrung eine Rolle spielt. In dieser Art hat z. B. SLATOR2 die Wachs-

1 DE VRIES, H.: Landw. Jb. 9 (1880). 
2 SLA,TOR, A.: Biochemic. J.12 (1918). 
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tumsgesehwindigkeit der Hefe bestimmt. Halt man die auBeren Um­
stande konstant, so wird, wenn die anfangliehe Zahl der Hefezellen n 
betragt, die Zunahme dieser Zellen dn in einer gegebenen Zeit dt, die 
relative Waehstumsgeschwindigkeit ausgedruekt werden konnen durch 
die Formel 

1 dn 
n'dt 

oder wenn nur p-Zellen an dieser Vermehrung beteiligt sind 

1 p dn 
p'n'dt 

Man kann sieh also denken, daB, wenn stets Nahrung im UberfluB 
vorhanden ist, die Zahl der Zellen, welche jede einzelne Zelle in der 
Zeiteinheit bildet, also auch die Zeit zwischen zwei Teilungen konstant 
ist. Aber um dieses Resultat zu erhalten muB man dann auch all diese 
Besehrankungen in seine Betraehtungen einfiihren. Eigentlieh muB man 
dann dabei noeh einer Bedingung Genuge leisten, wie das von RrcHARDsl 
in seinen Versuehen mit Hefe gesehehen ist. Derselbe hat aueh alle sehad­
lichen Stoffweehselprodukte sobald wie moglieh entfernt und dann wirk­
lieh gefunden, daB die Hefe mit einer konstanten Gesehwindigkeit 
waehst, wahrend das Waehstum dann nieht limitiert ist. 

Wenn wir uns jetzt aber zu hoheren Pflanzen wenden, so sind diese 
aus vielen Zellen aufgebaut, wovon einige sieh in fortwahrender Ver­
mehrung befinden, andere dem Boden Nahrung entziehen, wieder andere 
CO2 assimilieren, wobei diese Nahrungsstoffe an bestimmte Bahnen ent­
lang den waehsenden Teilen zugefiihrt werden, wobei viele von diesen 
assimilierten Substanzen bei del' Atmung wieder verbr~nnt werden, 
andere in Reservestoffbehalter werden angehauft, so wird man wohl 
ahnen, daB hier auBerst komplizierte Verhaltnisse vorliegen, aueh wenn 
man imstande ist, die Pflanze unter so viel wie moglieh konstanten 
Bedingungen aufzuziehen. 

Vielleieht gelingt es aueh hier einmal gerade wie bei den Tieren 
Gewebekulturen anzulegen und das Waehstum dieser Gewebe messend 
zu verfolgen. Bis jetzt ist man nul' so weit gekommen, daB man imstande 
ist isolierte Wurzelspitzen eine Zeitlang zu kultivieren. KOTTE2 , aber 
besonders ROBBINS3, haben solehe Kulturen besehrieben, den EinfluB 
del' Nahrung und aueh del' Spitze auf dieses Waehstum naher verfolgt 
und uns den Anfang einer Methodik geliefert, welehe vielleieht fUr die 
Zukunft viel verspricht. 

Es laBt sieh nieht leugnen, daB bisweilen fiir das Waehstum aueh 
der hoheren Pflanzen sehr einfaehe Formeln gefunden wurden; ganz 
speziell ist das hervorgehoben von V. H. BLACKMAN4 und von ROBERT-

1 RICHARDS, O. W.: J. gen. Physiol. 11 (1928). 
2 KOTTE, W.: Beitr. aUg. Bot. 2 (1922). 
3 ROBBINS, W. J.: Bot. Gaz. 73 (1922); 74 (1922); 76 (1923); 78 (1924). Die 

zwei letztgenannten Arbeiten zusammen mit W. E. MANEVAL. 
4 BLACKMAN, V. H.: Ann. of Bot. 33 (1919). New Phytologist 19 (1920). 
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SONl. Bei diesen Berechnungen wurden vielfach Daten benutzt, welche 
von KREUSLER2 und seinen Mitarbeitern erhalten wurden, wobei zwar 
eigentlich nicht das Wachstum, sondern die Trockengewichtszunahme be­
stimmt wurde. BLACKMAN hat darauf hingewiesen, daB man das Wachs­
tum durch die Exponentialkurve der zusammengesetzten Zinsenberech­
nung darstellen kann, d. h. wenn W das Wachstum zu einer Zeit t ist, 
dann wiirde <;ler Wachstumszuwachs dW in einer unendlich kleinen 
Zeit dt, diesem Wachstum propOrtional sein, also 

kW=dd~· 
Dieses k, der Wirksamkeitsindex wa.re also 

1 dW d 
k= W· de = dt loge W1 

oder 
k= loge Wz-loge W1 • 

tz-t1 

Andererseits hat ROBERTSON gemeint, daB man hier eine Formel 
aufstellen kann, welche derjenigen einer autokatalytischen chemischen 
Reaktion identisch ist, also 

dW 
Tt=kW(a-W) 

wenn a die erreichte Endlange oder das erreichte Endtrockengewicht ist. 
lch mochte hier diese Formeln und die damit hergestellten Kurven 

nicht ausfiihrlicher besprechen, auch nicht die weitere Literatur. Wer 
sich dafiir interessiert, findet eine kritische Besprechung derselben in 
einer Arbeit von VAN DE SANDE BAKHUYSEN und ALSBERG: "The growth 
Curve in annual Plants"3. Wir kommen auf diese Kurven spater noch 
naher zu sprechen, wenn iiber die groBe Periode des Wachstums der 
einzelnen Organe gehandelt werden wird. 

Jetzt muB noch einmal nachdriicklich darauf hingewiesen werden, 
daB das Wachstum ein ProzeB ist, welcher sich in ganz bestimmten 
Bahnen bewegt, und zwar spezifisch fiir jede Pflanzenart. 

Man braucht ja nur zu bedenken, daB aus der Zygote eines Tanges, 
etwa eines Fucus, immer wieder dieser Fucus hervorwachst, aus der­
jenigen einer Tulpe immer wieder diese Tulpe, daB es also erbliche 
Faktoren gibt, welche das Wachstum bestimmen und'es in bestimmter 
Richtung leiten. Fraglich ist dabei, inwieweit auBere Faktoren dieses 
Wachstum in bestimmte Bahnen lenken konnen. Es wird darauf zuriick­
zukommen sein, wenn zwar behauptet werden kann, daB diese Frage 

1 ROBERTSON, T. B.: Growth and Senescence. Philadelphia und London. 
1923. - REED, H. S.: Amer. Naturalist 1i8 (1924). - CROZIER, W. J.: J. gen. 
PhysioI. 10 (1926). 

2 KREUSLER, U. u. a.: Landw. Jb. 8 (1877); 7 (1878); 8 (1879). 
3 VAN DE SANDE BAKHUYSEN, H. L. a. CARL L. ALSBERG: Science (N. Y.) 

84 (1926). Physiologic. Rev. 7 (1927). Siehe auch BAAS BECKING, L. G. M. a. 
BAKER, L. C.: LeI. Stanford Univ. PubI. Univ. Ser., BioI. Sci. 4 (1926). 
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eigentlich bei der Behandlung der Erblichkeit beantwortet werden muB 
oder bei der experimentellen Morphologie. Aber letztere gehort ja doch 
eigentlich mehr in das Gebiet der Physiologie als in dasjenige der Mor­
phologie untergebracht zu werden. Grenzen sind auch hier, wie iiberall 
bei den Wissenschaften des Lebens nicht scharf und es wird sich jeden­
falls lohnen, nachher kurz auf diese Frage einzugehen. 

Wir werden hier jetzt zuerst Zellteilung und Zellstreckung als ge­
sonderte Faktoren des Wachstums betrachten, daraufhin diese Zell­
streckung besonders beim Langenwachstum naher"untersuchen und uns 
dann beschaftigen mit den Methoden, welche zur Messung dieses Langen­
wachstums benutzt werden und im AnschluB daran den EinfluB auBerer 
Umstande auf das Streckungswachstum einer naheren Betrachtung 
unterwerfen. Daran kniipft sich dann eine Besprechung der Wuchs­
hormone und im Zusammenhang damit der korrelativen Wachstums­
verhaltnisse. Endlich wird nach der Beh'andlung des Dickenwachstums 
sich Gelegenheit bieten, die periodischen Erscheinungen des Wachstums 
iiberhaupt etwas besser unter die Augen zu sehen. 

Zellteilnng nnd Zellstrecknng. Wenn man niedere einzellige Pflan­
zen, etwa Bakterien, untersucht, so wird man bald sehen, daB nach jeder 
Zweiteilung die Zelle wieder auf ihr urspriingliches MaB heranwachst, es 
sei denn, daB die neue Zellhaut von der alten umschlossen wird, wie bei 
den Diatomeen, wo infolgedessen die eine der beiden neuen Zellen kleiner 
ist als diejenige, welche sich geteilt hat. Aber wenn man diesen Fall 
weiter auBer Betrachtung laBt, so kann gesagt werden, daB wir hier 
das Wachstum in der einfachsten Form sehen, daB aber Ahnliches auch 
bei allen anderen Pflanzen angetroffen wird. SACHS hat dort schon 
unterschieden zwischen: a) Zellteilung, wobei eine nur sehr geringe 
VolumenvergroBerung stattfindet, b) Zellstreckung, wobei die endgiiltige 
Lange erreicht wird, c) innere Differenzierung, wobei ohne Volumen­
vergroBerung des ganzen Organes die innere definitive Ausbildung statt­
findet. 

fiber letzteren Vorgang wird hier nicht weiter gehandelt werden, da 
man dariiber bis jetzt nur morphologische Daten besitzt, dahingegen 
werden hier a) und b) gesondert betrachtet werden. 

Erstens die Zellteilung, die hier nicht beschrieben werden soll, da 
man sich dabei im Gebiet der Morphologie befindet. Nur mag daran 
erinnert werden, daB dieselbe zwar meistens nach einer Kernteilung auf­
tritt, daB dem aber nur so ist, wo einkernige Zellen vorliegen, und daB 
in mehrkernigen dieser Zusammenhang nicht besteht; AhnIiches gilt auch 
fUr andere Organe der Zelle, wie z. B. fUr Chromatophoren. Die Physio­
logie der Zellteilung liegt noch in Windeln. 

KARSTEN, aber besonders STALFELT1, haben sich mit der Frage be­
schaftigt, ob bei hOheren Pflanzen ein Rhythmus im Zellteilungsvorgang 
sich auffinden laBt. Dieser ist wirklich gefunden, indem man die Zahl 
der Zellteilungsfiguren von Wurzeln und Sprossen, welche zu verschie-

1 ST.A.LFELT, M. G.: Sv. bot. Tidskr. 13 (1919); 14 (1920). 
Kostytschew-Went, Pflanzenphysioiogie II. 17 
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dener Tageszeit fixiert worden waren, bestimmte. Ein Maximum wurde 
gefunden zwischen 9 und 11 Uhr vormittags, ein Minimum zwischen 
9 und 11 Uhr nachmittags, wobei dann wahrscheinlich an einen EinfluB 
auBerer Umstande zu denken ware. 

In verhaltnismaBig seltenen Fallen hat man konstatieren konnen, 
daB das Licht EinfluB hat auf die Richtung der Teilungsfigur, z. B. bei 
den keimendenSporen von Equisetum. Wir werden spater noch etwas 
iiber die sogenannten mitogenetischen Strahlen mitteilen. Ubrigens sind 
wir nur iiber die Teilungshormone naher unterrichtet; davon wird nach­
her noch die Rede sein. Weiter kann gesagt werden, daB die Zellteilung 
von der Bildung einer Zellhaut unabhangig ist. Kennen wir doch viele 
Faile, wo eine Zelle sich.in mehrere nackte Protoplaste teilt, wie bei den 
unilokularen Zoosporangien der Algen, bei gewissen Oogonien usw. 
Dabei kann sich dann spater an den unbekleideten Protoplasten eine 
Zellhaut bilden; auch kiinstlioh laBt sich das hervorrufen bei plasmo­
lysiertenZellen oder bei verwundetenZellen von Vaucheria, Caulerpa 
oder Valonia. Es wird angenommen, daB in vielen Fallen die Zellhaut 
auf der Oberflache des Protoplasmas abgeschieden wird, in anderen 
durch Umbildung der Hautschicht zustande kommt. 

Vom Wachstum des Protoplasmas und seiner Organe wissen wir 
nichts; nur daB Wachstum stattfindet laBt sich konstatieren, aber nicht 
die Art und Weise wie es geschieht. Nach dem Vorbild von NXGELI hat 
man sich das Wachstum iiberhaupt lange Jahre hindurch gedacht als 
Intussuscepiionswachstum, d. h. daB neue Teilchen zwischen den vor­
handenen abgelagert wiirden. Als dann durch die Untersuchungen von 
SCHMITZ und SCHIMPER der Glaube an diese Allmacht der Intussusception 
zu wanken anfing, schlug man nach der anderen Seite in die Annahme 
eines ausschlieBlichen Ap'positionswachstums iiber, wobei also neue Teil­
chen an die schon vorhandenen angelagert wiirden, bis STRASBURGERl 
durch seine morphologischen Untersuchungen dann feststellen konnte, 
daB wahrscheinlich beide Arten von Zellhautwachstum stattfinden. 
Experimentell ist das zuerst gepriift worden von NOLL2, welchem es 
gelang bei Caulerpa und Derbesia die Zellhaut durch Einlagerung 
von Berliner Blau zu farben. Neu gebildete Zellhaut wurde dann farblos 
der blauen angelagert, letztere.wurde gedehnt und zersprengt. Inzwischen 
hat spater ZACHARIAS3 Kongorot in die Membran von Wurzelhaaren 
einlagern konnen, deren Farbe dann beim weiteren Wachstum allmahlich 
verblaBte, woraus der SchluB gezogen wurde, daB hier neue Zellwand­
teilchen zwischen den alten eingelagert werden. Inzwischen kann man 
in solchen Fallen immer in der UngewiBheit bleiben, ob nicht die vor­
genommene Manipulation das Zellhautwachstum wesentlich geandert 
hat. In der neuesten Zeit haben die modernen Vorstellungen des Baues 

1 STRASBURGER, E.: Jb. Bot. 31 (1898). - Siehe auoh TISCHLER: Jb. Bot. 
55 (1915). - SPONSLER, 0.: Plant. Physiol. 4 (1929). 

2 NOLL, F.: Abh. senokenberg. naturforsoh. Ges. 11) (1887). 
3 ZACHARIAS, E.: Flora (Jena) 74 (1891). 
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del' Cellulose auch zu einigen Folgerungen uber das Wachstum del' Zell­
haut gefiihrtl. 

Die klassische Vorstellung des Wachstums del' Zelle, welche wir 
hauptsachlich SACHS und dann auch HUGO DE VRIES verdanken, wird 
wohl noch von vielen Forschern als die einzig richtige betrachtet. Dabei 
wiirde an einer turgescenten Zelle die Raut gedehnt und infolgedessen 
neue Zellhautteilchen in die so entstandenen Interstitien eingelagert, 
odeI' - weniger klar - dieselben willden del' gedehnten Raut angelagert. 
Wie schon gesagt, hat man auch bei plasmolysierten Zellen die Bildung 
einer neuen Zellmembran gesehen; auBerdem hat RACIBORSKI2 bei 
Basidio bolus ranarum beobachtet, daB das Protoplasma einer Hyphe 
sich zuruckzieht und sich dann mit einer neuen Raut umkleidet und daB 
diesel' Vorgang sich wiederholt, wahrend das Spitzenwachstum fort­
schreitet. Abel' auch sonst kann eine nahere Betrachtung des Wachs­
tums einer Zelle zeigen, daB die Sache sich nicht so einfach verhalt wie 
die alteren Botaniker sich das gedacht hatten. Sonst wurde ja jede freie 
Zelle ein Bestreben zur Kugelform zeigen miissen, was ja bekanntlich 
bei Fadenalgen, Pilzhyphen usw. iiberhaupt nicht der Fall ist. Dann ist 
auch seit den Ausfuhrungen KRABBES3 angenommen worden, daB selbst 
in Zellverbanden, jeder Zelle eine gewisse Selbstandigkeit zukommt, 
derart, daB sie sich zwischen anderen Zellen hineindrangen kann und in 
diesel' Art ein sogenanntes "gleitendes" Wachstum ausfiihren. 

Es bietet diese Vorstellung noch immer ziemlich viele Schwierigkeiten, 
die Veranlassung sind, daB manche Forscher derselben noch skeptisch 
gegenuberstehen, besonders da dieses Wachstum nul' aus bestimmten 
anatomischen Befunden abgeleitet ist. 

Obendrein haben Versuche aus del' allerjiingsten Zeit gezeigt, daB die 
oben genannte altere Vorstellung nicht richtig sein kann; dieselben 
sollen abel' erst besprochen werden, wenn uber Wuchsstoffe gehandelt 
worden ist. 

Betrachten wir jetzt die einzelne Zelle fUr sich, so ist dieselbe bei 
ihrem Entstehen nach del' Teilung meistens meristematisch., enthalt viel 
Cytoplasma und einen verhiiltnismaBig groBen Zellkern. Erst nachdem 
die Zelle angelegt ist, fangt sie an sich merklich zu dehnen, dabei ver­
schmelzen kleinere Vakuolen zu groBeren Saftraumen, bis zuletzt das 
Protoplasma nul' als Wandbelag vorhanden ist; dieses umschlieBt einen 
groBen zentralen Saftraum, del' sich allmahlich vergroBert. Bei diesem 
Streckungswachstum ist die Zelle also auBerordentlich sparsam mit den 
ihr zur Verfugung stehenden Bildungsstoffen; das Protoplasma vermehrt 
sich nicht, odeI' fast nicht. Nur die Bildungssubstanz fur die Zellhaut 
und Substanzen in del' Vakuolenflussigkeit ge16st, mussen zustromen, 
sonst abel' hauptsachlich Wasser. In del' Hinsicht unterscheidet sich 
also das pflanzliche Wachstum sehr wesentlich von dem des Tieres, 

1 SPONSLER, 0.: Amer. J. Bot. 16 (1928). Plant. Physiol. 4 (1929). Cellu­
losechemie 11 (1930). 

2 RACIBORSKI, M.: Bull. Acad. Cracov 1907. 
3 KRABBE, G.: Das gIeitende Wachstum. Berlin 1886. 

17* 
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welches fast nur durch Zellvermehrung wachst. Wenn die Zelle ihre 
definitive GroBe erreicht hat, kann das Dickenwachstum der Membran 
einsetzen oder weitergefiihrt werden, wobei es sich dann wohl oft, aber 
nicht immer um Apposition handelt, besonders dann nicht, wenn auf 
der AuBenseite der Membran Strukturen entstehen, welche nicht von 
auBen aufgelagert werden konnen. 

Beim Streckungswachstum einer Zelle kann das Wachstum auf be­
stimmte Stellen der Membran beschrankt sein. Man hat z. B. bei Pilz­
hyphen Spitzenwachstum konstatiert1 , aber auch z. B. beim Sporangien­
trager von Phycomyces gesehen, daB derjenige Teil der Zelle, welcher 
etwas unterhalb der Sp'itze liegt, sich speziell verlangert2 • Man konnte 
hier von interkalarem Wachstum reden, was jedenfalls zu Recht beim 
bekannten Beispiel der Alge Oedogonium geschieht. Hier wird inner­
halb der Zelle, grenzend an der Hautschicht, ein Ring von Zellhaut­
substanz angelegt, welcher aus Cellulose besteht. Die inneren Schichten 
der alten Membran verquellen, die alten Teile werden gedehnt und zer­
reiBen spater, wahrend der Ring sich dehnt, indem die ganze Zelle eine 
ansehnliche Ver langerung erfahrta. 

Wenn bei den niederen Pflanzen eine Zelle sich teilt, so konnen die 
beiden so entstandenen neuen Zellen vollkommen gleichwertig sein. Das 
ist z. B. der Fall bei Bakterien, wo man also auch von keiner der beiden 
neuen Zellen sagen kann, sie sei alter oder jiinger als die andere. Jede 
kann sich weiter ad infinitum teilen und es laBt sich verstehen, daB 
WEISMANN4 hier gesprochen hat von der Unsterblichkeit der einzelligen 
Organismen. Bei hoheren Pflanzen wird die Sache anders; wenn dort 
eine Zelle sich vermehrt, so wird von den beiden so entstandenen neuen 
Zellen die eine zuletzt erwachsen, eventuell nachdem sie noch einige 
Teilungen durchgemacht, die andere aber bleibt jung, meristematisch, 
behalt die Fahigkeit zur Teilung, gehort zur "unsterblichen Keimbahn" 
(nach WEISMANN). WEISMANN unterscheidet dann auch zwischen 
"Keimplasma" und "somatischem Plasma", wovon nul' ersteres aIle 
erblichen Eigenschaften der Art potentiell in sich fiihren muB. Es hat 
sich gezeigt, daB dieser Unterschied, bei Pflanzen jedenfalls, nicht be­
steht. Es mag bisweilen bequem sein, von somatischenZellen und soma­
tischem Plasma zu reden, man wird sich immer wieder zu vergewartigen 
haben, daB, wie wir noch sehen werden, eine jede Pflanzenzelle, auch 
die somatische Zelle, imstande ist, die ganze Pflanze mit allen ih:ren 
Eigenschaften zu regenerieren, daB sie also auch in sich aIle erblichen 
Eigenschaften der Art fiihren muB. lch komme auf diese Regene­
rationserscheinungen noch zuriick, wollte jetzt nur betonen, daB es bei 
Pflanzen keinen essentiellen Unterschied zwischen soma tisch em und 
Keimplasma gibt. 

1 REINHARDT, M. 0.: Jb. Bot. 23 (1892). 
2 ERRERA, L.: Bot. Ztg 42 (1884). 
3 VAN WISSELINGH, C.: Beih. bot. Zbl. 23 (1908). 
4 WEISMANN, G.: Die Kontinuitat des Keimplasmas als Grundlage einel' 

Theol'ie del' Vel'el'bung. 1885. 
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Langenwachstum-Streckung. Wenn von Wachstum schIechthin 
geredet wird, so hat man meistens das Langenwachstum im Auge. Ein 
Breitenwachstum kann sich bei flachenartig ausgebreiteten Organen 
vortun, ganz besonders bei Blattern, es ist aber noch sehr wenig unter­
sucht, hauptsachlich wohlauch weilMethoden zur Messung hier noch fast 
ganz fehIen. Dahingegen sind diese Methoden fiir das Langenwachstum 
sehr ausgearbeitet und es mag darum angebracht sein, dariiber hier erst 
einiges mitzuteilen. 

Erstens die Messung des ganzen Wachstums. Wenn es sich dabei 
um sehr kleine Objekte handelt, so wird man sich natiirlich des Mikro­
skopes bedienen; hier laSt sich dann mit Hilfe eines Okularmikrometers 
die Verschiebung der Spitze etwa von Pilzhyphen, Pollenschlauchen usw. 
in einer bestimmten Zeit bestimmen, wobei es iibrigens auch nicht sehr 
schwer halt, die auBeren Umstande, worunter das Wachstum stattfindet, 
vollkommen zu kontrollieren. Schwerer wird es in solchen Fallen, die 
Verteilung des Wachstums iiber die verschiedenen Teile des wachsenden 
Organes zumessen,da es meistens unmoglich ist, selbstgewahlte Marken 
anzubringen. Man wird sich dann mit zufallig vorhandenen Kennzeichen 
begniigen miissen, wodurch sich das Wachstum der einzelnen Zonen 
ermessen laBt. 

Sowie es sich um makroskopisch sichtbare Teile handelt, kann man 
auch jetzt die mikroskopische Messung ausfiihren, etwa mit einem Hori­
zontalmikroskop. In dieser Weise ist z. B. BLAAuw l bei seinen Beob­
achtungen vorgegangen; die Pflanze stand dabei in einem Thermostaten, 
wo nicht allein die Temperatur, sondern auch die Feuchtigkeit voll­
kommen reguliert werden konnte und das Mikroskop war auf die Spitze 
dieser Pflanze eingestellt, wobei die Beobachtung in langwelligem, etwa 
rotem Lichte stattfand, weil kurzwelliges Licht, wie wir bald sehen 
werden, einen starken EinfluB auf das Langenwachstum ausiibt. 

Man kann aber auch das Wachstum mechanisch vergroBern, etwa 
wie SACHS das schon vor vielen Jahren getan hat mit seinem "Zeiger 
am Bogen". Eine leicht drehbare Rolle enthalt einen langen Zeiger, 
dessen Spitze sich an einer Bogenskala entlang bewegt; die Pflanze 
tragt an ihrer Spitze befestigt einen Seidenfaden, der um die Rolle ge­
schlagen ist und von einem kleinen Gewicht gespannt gehalten wird. 
Die Rolle dreht sich dann soviel wie das Langenwachstum betragt und 
das Ende des Zeigers laBt dieses Wachstum im Verhaltnis der Lange 
des Zeigers zum Strahl der Rolle vergroBert zur Schau kommen. In­
dessen wird dieser Apparat jetzt wohl kaum mehr benutzt, ofters da­
gegen noch in einer derartigen Ausfiihrung, daB die Spitze des Zeigers 
das Wachstum auf eine drehende Trommel aufschreibt. Solche selbst­
registrierende "Auxanometer" sind in allerhand Ausfiihrung konstruiert 
worden, oft auch mit Spiegeln, welche das Wachstum vergroBern. Es 
kann nicht die Aufgabe sein, hier diese verschiedenen Apparate zu be­
schreiben, besonders auch weil sie sehr oft allerlei Mangel aufweisen. 

1 BLAAUW, A. H.: Z. Bot. 6 (1914). 
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Nur mogen ein paar Worte den beiden bis jetzt 
bekannten vollkommensten solcher selbstregi­
strierender Auxanometer gewidmet sein, nam­
lich demjenigen KONINGSBERGERS1 und Fraulein 
VON UBISCH2 • Ersterer besteht aus zwei voll­
kommen geschiedenen Apparaten, dem eigent­
lichen Auxanometer und dem Registrierapparat. 
Das Auxanometer kann in einem Zimmer auf­
gestellt werden, wo man Temperatur, Feuchtig­
keit, Beleuchtungsverhaltnisse usw. vollkommen 
regulieren kann, es kann dabei auf einer Klino­
statenachse gedreht werden, um die Pflanze 
der einseitigen Schwerewirkung zu entziehen, 
und dabei braucht sich kein Beobachter, der 
stOrend wirken konnte, in der Nahe zu befin­
den. Die Registrierung dagegen kann in einem 
ganz anderen Zimmer stattfinden, wohin die 
Messungen elektrisch ubergebracht werden. 
Jedesmal namlich, wenn die Pflanze 50der 10!L 
gewachsen ist, stOBt sie ein Goldblattchen gegen 
eine Platinspitze; dadurch wird ein Schwach­
strom geschlossen, der mittels verschiedener 
Relais zwei verschiedene Sachen bewirkt: 1. daB 
der Abstand der Spitze der Pflanze und des 
Goldblattchens wieder auf 10 fL gebracht wird 
und 2. daB am Registrierapparat etwas ge­
schieht. Dort schreibt namlich ein Stift Striche 
auf einer mit einem Papier versehenen Trom­
mel; ein Sekundenpendel bewirkt, daB dieser 
Stift jede Sekunde 1 mm weiter vorwarts ruckt. 
Sowie aber die Pflanze durch ihr Wachstum 
den oben genannten Kontakt macht, geht der 
Schreibstift nach seinem Anfange zuruck und zu 
gleicher Zeit dreht sich die Trommel um 1 mm. 
Es wird also jetzt ein neuer Strich gemacht, 
dessen Lange genau der Zeit entspricht, welche 
die Pflanze fUr die Verlangerung von 10 itt 
braucht. Es entsteht ein Protokoll wie das­
jenige der Abb.37, wo sich der EinfluB einer 
allseitigen (besser dreiseitigen) Beleuchtung auf 
das Wachstum einer Haferkeimpflanze bemerk­
lich macht. Jeder Strich gibt also die Zeit 
an, in welcher der Keimling 10 (L gewachsen 

1 KONINGSBERGER, V. J . : Rec. Trav. bot. neerl . 
19 (1922). 

2 v. UBISCH, G. und ZACHMANN, E.: BioI. ZbI.li1 
(1931). 
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ist, und diese Zeit andert sich, wenn die Pflanze Licht erhalt. Auf 
diesen EinfluB komme ich unten noch naher zu sprechen. 

Solange die Pflanze vollkommen gerade wachst, arbeitet das Auxano­
meter mit groBer Vollkommenheit. Sobald aber geringe Ablenkungen 
von der Vertikalen stattfinden, konnen groBe Fehler gemacht werden. 
Dem wurdedurchdie Anordnung, welche VANDILLEWIJNl u. F. W.WENT 
anbrachten, vorgebeugt; sie lieBen namlich die Spitze der wachsenden 
Pflanze innerhalb eines engen Ringes wachsen, wodurch einer Ablenkung 
'vorgebeugt wurde. Indessen kann man dieser Methode wieder vorwerfen, 
daB die Pflanzen in eine Zwangslage kommen konnen und deshalb hat man 
noch nach anderen Methoden zur Registrierung des Wachstums gesucht. 

Beim Auxanometer des Fraulein VON UBISCH wird ein diinner Kaktus­
dorn ill die Spitze der wachsenden Pflanze gestochen. An diesem Dorn 
ist ein Faden befestigt, der andererseits um eine Rolle geschlagen ist, 
welche sich also beim Wachstum drehen kann. Diese Rolle ist an einem 
tordierten Metallfaden befestigt, dessen Torsion mehr oder weniger riick­
gangig gemacht wird, wenn die Pflanze wachst. An dem tordierten 
Faden ist ein kleiner Spiegel befestigt. Wenn hierauf ein Lichtstrahl 
geworfen wird, so wird dieser reflektiert und bei der Bewegung des 
Spiegels wird also auch der reflektierte Strahl seine Lage andern. LaBt 
man denselben auf sensibles Papier fallen, das sich auf einer Rolle lang­
sam fortbewegt, so erhalt man eine schwarze Linie, welche ein voll­
kommenes Bild des Wachstums gibt. Nur muB in diesem FaIle fiir eine 
vollkommen zitterfreie Aufstellung gesorgt werden und auch sonstwo 
sind bei dieser Aufstellung Schwierigkeiten vorhanden, wahrend man 
gerade so wie beim KONINGSBERGERSchen Auxanometer nie etwas 
anderes als Totalwachstum eines Teiles messen kann, nie dasjenige von 
Partialzonen. 

Es mag hier gleich bemerkt werden, daB in solchen Fallen, wenn 
man die auBeren Umstande absolut konstant halt, auch ein vollkommen 
regelmaBiges Wachstum sich zeigt, daB dann von Pulsationen, wie 
solche von BOSE2 behauptet werden, nichts zutage tritt. 

In den letzten Jahren ist zur Messung des Wachstums die photo­
graphische Methode ganz entschieden in den Vordergrund gekommen, 
wobei auf'einemFilmin bestimmtenZeitintervalleneinBild der wachsen­
den Pflanze aufgenommen wird, und zwar um Lichteinfliissen auf das 
Wachstum so viel wie moglich vorzubeugen mit rotem Licht, wozu dann 
fUr diese Wellenlange sensibilisierter Film benutzt wird. Wenn zwar 
bei der Entwicklung der Kinematographie diese Methode von ver­
schiedenen Seiten zu gleicher Zeit angefaBt wurde, so hat LUNDEGARDH3 
wohl als erster dieselbe beschrieben. In letzter Zeit hat sie sich sehr 
vervollkommnet, wie man das z. B. in der Arbeit NUERNBERGKS u. 
DU BUys4 nachlesen kann. Wenn man die kurzen Belichtungen mit 

1 VAN Dn"LEWIJN, C.: Ree. Trav. bot. neerl. 24 (1927). 
2 BOSE, J. CR.: Plant response. New York und Bombay 1906. 
3 LUNDEGARDR, H. G.: Lunds Univ. A.rskr., N. F. Avd. 2,13 (1917). 
4 NUERNBERGK, E. u. DU Buy, H. G.: Ree. Trav. bot. neerl. 27 (1930). 
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rotem Licht nicht aIs einen Nachteil ansieht, so hat man bei dieser 
Methode nur die Schwierigkeit, daB die aufgenommenen Bilder nicht 
immer scharf sind, wenn sich das wachsende Organ in der Richtung der 
~ptischen Achse von der Camera entfernt oder sich dorthin bewegt. 
Ubrigens kann man seibstverstandlich auch hier fiir absolute Konstanz 
der Bedingungen Sorge tragen, auch hier die Pflanze auf dem Klino­
staten rotieren lassen, und daneben hat man noch den groBen Vorteil, 
daB man Marken an der wachsenden Pflanze anbringen und damit nicht 
allein das Totalwachstum, sondern auch den Zuwachs der einzelnen 
Zonen bestimmen kann. Diese Marken wurden friiher nach dem Vor­
bild von SACHSl mit Tusche angebracht. Da dieselben aber leicht ab­
gewaschen wurden, hat man auch Druckerschwarze benutzt, sowohl bei 
Stengeln2 als bei Wurzeln3 • 

Es ist aber meistens unmoglich, diesen Marken eine geniigende Dfume 
zu geben und auBerdem werden sie wahrend des Wachsens in die Breite 
gedehnt; deshalb arbeitet man jetzt hauptsachlich mit diinnen Glas­
nadeln oder StanioIstreifen, welche mit Paraffinol am wachsenden Teil 
befestigt werden und meistens dabei genugend fest haften. 

Es gibt noch verschiedene indirekte Methoden zur Messung des 
Wachstums; hiervon nenne ich nur die mikrophotometrische Methode 
CHOLODNYS4. Derselbe miBt die Wassermenge, welche von der wachsen­
den Pflanze absorbiert wird, wenn keine Transpiration stattfinden kann; 
diese wird dann dem Wachstum proportional gestellt. Mag diese Methode 
auch in gewissen Fallen gute Dienste erweisen konnen, so kann sie jeden­
falls nie allgemein benutzt werden, schon weil man die Transpiration 
nicht ohne Schaden fur die Pflanze zu viel und auf zu lange Zeit herab­
setzen kann. 

Jetzt wollen wir uns aber erst die Frage stellen: Wie steht es mit 
dem Gesamtlangenwachstum ~ Kann man uberhaupt etwas uber seine 
GroBe aussagen ~ Es lieB sich von vornherein erwarten, daB die da­
bei erhaltenen Zahlen bei verschiedenen Pflanzen und Organen auBerst 
verschieden sein werden. Das ist auch wirklich der Fall, wie aus den 
nachstehenden Zahlen hervorgeht; in dieser Tabelle ist der Gesamt­
zuwachs pro Minute angegeben fur: 

Fruchtstiel von Dictyophora phalloidea 
StaubgefiiBe von Weizen. . . . . . . 
Sprosse von Bambusa . . . . . . . . 
Hyphen von einem Pilz (Botrytis) . . 

5 mm 
1,8 
0,4 " 
0,034 " 

Diesen Zahlen ist aber wenig Wert beizumessen, da man daneben die 
Lange der wachsenden Zone kennen muB und dann den Zuwachs der 
Langeneinheit in der Zeiteinheit berechnen kann, eine Zahl, welche man 
als Wachstumsgeschwindigkeit andeutet. Die dann erhaltenen Zahlen 

1 SAOHS, J.: .Arb. bot. lnst. Wiirzburg 1 (1874). 
2 VAN BURKOM, J. H.: Het verb and tusschen den bladstand en de verdeeling 

van de groeisnelheid over den stengel. Diss., Utrecht 1913. 
3 HEYN, A. N. J.: Rec. Trav. bot. neerl. 28 (1931). 
4 CHOLODNY, N. i Planta (Berl.) 7 (1929). Jb. Bot. 73 (1930). 
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sehen ganz anders aus, wie aus der folgenden Tabelle hervorgeht, welche 
den Zuwachs pro Minute in Prozenten der wachsenden Zone angibt fUrl: 

Sprosse von Bambusa. . . . . 
StaubgefaBe von Weizen . . . 
Hyphen von Botrytis. . . . . 
Pollenschlauche von Impatiens 

1,27 mm 
60 " 
83 " 

220 " 

Inzwischen sind auch diese Zahlen nicht vollkommen richtig, da, wie 
wir gleich sehen werden, die wachsende Zone gewohnlich nicht gleich­
maBig wachst, sondern an irgen,deiner Stelle ein Maximum aufweist, von 
wo aus das Wachstum nach beiden Seiten abfallt. 

Wenn man sich nun weiter abfragt, ob das Langenwachstum eines 
Organes wahrend seiner Entwicklung fortwahrend dieselbe Hohe hat, 
ob das Wachstum also gleichmaBig vor sich geht, so muB die Frage 
verneinend beantwortet werden. In den meisten Fallen fangt das 
Wachstum allmahlich an, erreicht dann ein Maximum, worauf es sich 

Abb. 38. Wachstum eines 13liitenschaftes von T a rax a c um an 29 aufeinanderfolgenden Tagen 
(nach MIJARE). 

verschieden lange Zeit halt um dann wieder abzufallen. SACHS2 , der 
diese Erscheinung zuerst beobachtet hat, bezeichnet sie als die "groBe 
Periode des Wachstums". Stellt man eil1e Graphik davon dar und tragt 
man auf der Abszisse die Beobachtungszeiten, auf der Ordinate die 
Zuwachse ein, so erhalt man eine Optimumkurve. Nimmt man aber 
anstatt der Zuwachse deren Summen, also die erreichte Lange, so erhalt 
man eine S-Kurve. Hier kann dann angekniipft werden an dasjel1ige, 
was auf S. 248 u. 249 bei der Einleitung der Behandlung des Wachstums 
gesagt wurde. Gleich mag hier aber auch bemerkt werden, daB man hier 
nicht mit eiller stets gilltigen Regel zu tun hat. Nehmen wir etwa mit 
MIYAKE3 das Wachstum eines Bliitenschaftes von Taraxacum, so 
zeigt die Wachstumskurve zwei Optima, welche geschiedell werden durch 
einen Teil der Kurve, wo das Wachstum sehr gering ist (Abb. 38). Fragt 

1 BUCHNER: ZuwachsgroBe nnd Wachstumsgeschwiniligkeiten bei Pflanzen. 
Diss. Leipzig 1901. 

2 SACHS, J.: Arb. bot. lnst. Wtirzburg 1 (1872). 
3 MIYAKE, K.: Beih. bot. Zbl. 16 (1904). 
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man, wann dieser Wachstumsstillstand eintritt, so muB die Antwort 
lauten: wahrend des Bliihens. J edermann, der sich die Pflanze etwas ge­
nauer angesehen hat, weiB auch, daB mit der Fruchtbildung ein erneutes 
Wachstum einsetzt. Ahnliches sieht man bei den Bliitenstielen von 
Tussilago Farfara; dabei muB wohl an eine periodische Bildung 
der Wuchsstoffe gedacht werden, wovon spater die Rede sein solI. 

Vollkommen vergleichbar hiermit ist dasjenige was von ERRERAl bei 
Phycomyces gesehen wurde beim Wachstum des Sporangientragers. 
Derselbe zeigt zwei groBe Perioden dUJ;ch einen Wachstumsstillstand 

2 

1 J 

IJ !Z 192VI f2/6 211 

f 'l.. r, 
I ", 

.,/ ~ V \ 

Itll 

lib 

100 

90 

60 

)0 

Zf) 

to 

il 
J ~ 

!! Ii! 
Z ~Ii! 
If' 
~ 

Abb.39. Wachstum eines Sporangientragers von Phycomyces; die obere Kurve gibt die Lange, 
die untere das Wachstum. Ganz oben ist der Zustand in den Stadien 2, 4 und 6 des Sporangientragers 
vergroBert wiedergegeben. Auf den Abszissen Stunden, als Ordinate der oberen Abbildung I.ange 

in mm, der unteren Wachstum pro Stunde in mm. 

verbunden; das ist namlich die Zeit, wahrend welcher das Sporangium 
angelegt wird. 1st dasselbe einmal gebildet, so fangt der Sporangien­
trager aufs neue zu wachsen an und jetzt selbst viel starker als vor der 
Sporangienbildung. Wie Abb. 39 zeigt, erhalt man dann ein doppeltes 
Optimum oder ein doppeltes S. Hier speziell zeigt sich wieder, wie wenig 
sich in solchen Fallen mit mathematischen Formeln tun laBt. 

Vielleicht lage es hier auf der Hand, etwas iiber das spiralige Wachs­
tum zu sagen, da dasselbe ganz speziell bei den Sporangientragern von 
Phycomyces untersucht wurde2 • Wenn man das ganze Wachstum 

1 ERRERA, L.: Bot. Ztg 42 (1884). 
2 OORT, A. J. P.: Proc. Kon. Akad. Wet. Amsterdam 34 (1931). 
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eines solchen Sporangientragers beobachtet, so geht es geradlinig vor 
sich und oberflachlich erhalt man also den Eindruck, als wenn jede 
Langslinie des Sporangientragers auch geradlinig weiterwachsen wiirde. 
DaB es sich aber nicht so verhalt, ist klar, sobald man diinne Glas­
nadeln mit Paraffinol auf dem Sporangium, an der wachsenden Zone 
und unterhalb derselben befestigt. Aus der Abb. 40 geht hervor, daB 
die Nadel unterhalb der wachsenden Zone unverandert in ihrer Lage 
bleibt, wahrend das Sporangium rotiert hat und zwar offenbar, indem 
in der wachsenden Region eine spiralige Drehung stattgefunden hat. 
Abb. 40d zeigt, wie man sich 
das Wachstum vorzustellen 
hat. Dort wurde der zylinder­
formige Sporangientrager in 
der Langsrich tung a ufgeschni t­
ten und flach ausgebreitet; 
man sieht jetzt, wie beim 
Wachs tum ein Punkt allmah­
lich in einer Spirale um die 
Zelle herumgefiihrt wird. 

Es wird dabei wohl an einen 
Zusammenharig zwischen die­
sem Spiralwachstum und der 
Spiralstruktur der ZellhautI 
zu denken se1n, wobei letztere 
auf eine spezielle Lagerung 
der kleinsten Zellhautteilchen 
(Micellen, Celluloseniolekeln 
usw.) beruhen muB. Aber das 
konnen doch alles nur sekun­
dare Erscheinungen sein und 
in erster Instanz bestande 
wohl ein Zusammenhang mit 
einer spiraligen Struktur des 
Protoplasmas, oder wenn man 
an die alteren Beobachtungen 
DIPPELs2 denkt, welcher fest­
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Abb.40. Sporangientrager von Phycomyces; die 
wachsende Zone ist dunkel gehalten. Bei b sind Glas­
nadeln als Zeiger angebracht, welche spater die Stel· 
lung bei c el'hielten. In d die wachsende Region langs-

gespalten und flach gelegt (nach OORT). 

stellen konnte, daB ein Zusammenhang besteht zwischen der Proto­
plasmastromung und der Struktur der Zeilhaut, so wiirde es sich hier 
auch zunachst um die Richtung dieser Protoplasmastromung handeln. 

Wenn man bedenkt, wie oft spiralige Strukturen bei Fasern und 
anderen Gebilden hoherer Pflanzen -angetroffen werden, so wird man 
erwarten konnen, daB Ahnliches auch dort gefunden werden muB. In­
dessen laBt sich vorlaufig nicht voraussagen, wie sich die verhaltnismaBig 
einfachen Verhaltnisse des Sporangientragers von Phycomyces bei diesen 
vielzelligen Gebilden komplizieren werden. 

1 FREY, A.: Jb. Bot. 66 (1928). Verh. schweiz. naturforsch. Ges. 1927. 
2 DIPPEL, L.: Abh. naturforsch. Ges. Halle 10 (1868). 
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Aus dem hier Gesagten lassen sich Richtlinien fUr die weitere 
Forschung ableiten. Wenn es sich na,mlich darum handelt, den Ein­
fluB irgendwelcher auBerer Bedingungen auf das Wachstum zu unter­
suchen, so wird man immer damit Rechnung tragen mussen, daB auch 
bei konstanten auBeren Umstanden das Wachstum nicht konstant ist, 
sondern eine groBe Periode aufweist, deren verschiedenen Werte nun 
von den gefundenen Zahlen subtrahiert werden mussen. Indessen, auch 
wenn man diese groBe Periode bei bestimmten Bedingungen sehr genau 
kennen wiirde und wenn man eine Einsicht bekommen hatte in ihre 
Variabilitat, so ware damit noch nicht sehr viel erreicht. Deml die 
groBe Periode selbst wird auch wieder durch die auBeren Umstande 
bedingt. Das ist z. B. der Fall mit der Temperatur, und das wurde 
ausfiihrlich auch fur das Licht untersucht von SIERP1. Wie aus der 
Kurve der Abb. 41 fur A venakeimlinge hervorgeht, dauert die groBe 
Periode am langsten bei Dunkelkeimlingen; sie verkurzt sich urn so 

Abb.41. GroBe Wachstumsperiode von Avena-Keimlingen; 
bei a im DunkeIn, b, c, d lmd e bei stets groBeren Lichtmengen 

(nach SIERP). 

mehr, je mehr Licht ge­
geben wurde. Die Zah­
len auf der Abszisse 
stellen namlich Halb­
tage vor; im Dunkeln 
dauert das Wachstum 
also etwa 4 1/ 2 Tage, im 
Licht dahingegen nur 
11/ 2 Tage. Wo soIl man 
in solchen Fallen ein­
greifen, wenn es sich 
darum handelt, denEin­
fluB des Lichtes nicht 

auf die groBe Periode, sondeI'll auf das Langenwachstum uberhaupt zu 
untersuchen? Man vvird sich leicht klarmachen, daB die Sache hier bald 
sehr kompliziert wird. 

Es fragt sich jetzt auch, wie das Wachstum uber das wachsende 
Organ verteilt ist und wir wollen uns dazu erst einmal orientieren uber 
das Wurzelwachstum. Wir konnen uns dabei beschriinken auf die von 
SACHS angegebenenZahlen, da diesen eigentlich nichts wesentlich Neues 
mehr hinzugefUgt wurde. SACHS2 konnte konstatieren, daB die Lange 
der wachsenden Zone bei Erdwurzeln gewohnlich gering ist, nicht mehr 
als etwa 10 mm. Die Basis der Wurzel wachst nicht mehr, die apikalen 
Teile zeigen ein Wachstum, das nahe der Spitze gering ist, dann allmah­
lich groBer wird, und nach der Basis hin wieder kleiner um endlich 
vollkommen zu erloschen. Zur Erlauterung gebe ich hier eine Beob­
achtung von SACHS, wobei das Wachstum von Wurzeln von Vicia Faba 
in 24 Stunden gemessen wurde, und zwar von Zonen, welche urspriing­
lich je 1 mm lang waren. Der Zuwachs betrug bei den Zonen: 

1 SIERP, H.: Z. Bot. 10 (1918). 
2 SACHS, J.: Arb. bot. lnst. Wiirzburg 1 (1874). 
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I II ill N V TI m ~ IT X n 
1,0 5,8 8,2 3,5 1,6 1,3 0,5 0,3 0,2 0,1 0,0 mm. 

Zone I war diejenige, welche der Spitze am nachsten lag. Hieraus geht 
also hervor, daB die ganze wachsende Region dieser Wurzel eine Lange 
hatte von mehr als 9 und weniger als 10 mm, weiter, daB die Zone des 
Maximalwachstums bei Beobachtung nach 24 Stunden 2-3 mm von der 
Spitze entfernt lag. Man muB diese Zeitbeschrankung bei der SchluB­
folgerung entschieden machen. Es ist ja klar, daB, wenn man weitere 
24 Stunden gewartet hatte bis die Messung stattfand, man die Zone 
des Maximalwachstums in II, vielleicht selbst in I gefunden hatte. Man 
wird also diesen Abstand von der Spitze um so groBer finden, je kiirzere 
Beobachtungszeiten man gewahlt hatte. 
Bei der SAcHsschen Methode laBt sich 
die Messung nicht in viel kiirzeren Inter­
vallen ausfiihren. Bei der kinematogra­
phischen Aufnahme, wie sie in der letzten 
Zeit in meinem Institut stattfindet, hat 
sich aber gezeigt, daB diese keine groBen 
Unterschiede aufweist mit der alteren, 
roheren Messung. 

Die Art und Weise, wie eine Wurzel 
wachst, laBt sich am leichtesten verstehen 
aus einer gra phischen Darstellung, welche 
wir N. J. C. MttLLERl verdanken, w~lche 
zwar einigermaBen schematisch ist, aber 
doch wohl nicht viel von dem wahren 
Verhaltnis abweichen wird (Abb. 42). 
Auf der Abszissenachse werden die Stun­
den eingetragen, auf der Ordinate die 
Lange der einzelnen Zonen, und zwar 
links beim Anfang des Versuchs, rechts 
nach 24 Stunden, wahrend die Werte 
dazwischen nicht auf Beobachtung be­
ruhen, sondern interpoliert wurden. 

Abb. 42. Wacbstum einer Wurzel in 
24 Stnnden. Links die urspriinglichen 
10 Zonen je 1 mm lang, recbts die 
Endlange; die gestrichelte Linie glbt 
die Grenze des erwachsenen Telles an. 
Die zwlschenliegenden Stnndenlinien 

sind interpoliert 
(nach N. J. C. MtlLLER). 

Je rascher eine Wurzel wachst, um desto weiter liegt die Zone des 
Maximalwachstums von der Spitze entfernt. Das laBt sich leicht demon­
strieren bei kletternden Ar a c een , welche zwei verschiedene Wurzelarten 
bilden, namlich Haft- und Nahrwurzeln2 • Erstere wachsen langsam, 
letztere rasch; z. B. wurde bei Philodendron melanochrysum ge­
funden, daB die Lange der wachsenden Region bei einer NahrwurzeI 
20 mm, bei einer Haftwurzel II mm betrug; fiir das Totalwachstum in 
24 Stunden wurde gefunden 22 bzw. 7,7 mm, wahrend der Abstand der 
Zone des Maximalwachstums von der Spitze 8,5 bzw. 6,5 mm betrug. 

Wenn man sich eine einzelne Zone der Wurzel denkt, so wird die-

1 MULLER, N. J. C.: Bot. Ztg 27 (1869). 
2 WENT, F. A. F. C.: Ann. Jard. bot. Buitenzorg 12 (1895). - GOEBEL, K. 

u. W. SANDT: Bot. Abh. 17 (1930). 
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selbe also anfangs kaum wachsen, dann wird ihr Langenwachstum 
allmahlich groBer und groBer, um sich daraufhin wieder zu verringern, 
bis das Wachstum vollkommen er16scht. Also hier tritt fUr die einzelne 
Zone die groBe Periode zutage, welche also auch wohl fUr jede Zelle 
an sich gilt. Wenn man sich VOl' Augen stellt, wie eine Zelle aus dem 
meristematischen Zustand heraustritt, bis sie ihre definitive Lange er­
reicht hat, so ist das oben Gesagte auch wohl verstandlich. Nur ist del' 
Begriff definitive Lange nicht ohne weiteres zu verstehen; es miissen 
dabei jedenfalls wieder erbliche Faktoren eine Rolle mit spielen, da 
diese Lange fUr jede Art ziemlich konstant ist. Inwieweit hier die spateI' 
zu behandelnden Wuchsstoffe eine Rolle spielen, laBt sich noch nicht 
sagen. 

Bei Sprossen kann man ahnliche Beobachtungen anstellen wie bei 
Wurzeln und schon langst hat sich dabei ergeben, daB deren Wachstum 
dem del' Wurzeln oft sehr ahnlich sieht, nur mit dem Unterschiede, daB 
hier die wachsende Region viel langeI' ist und daBauch die Zone des 
Maximalwachstums viel weiter von del' Spltze entfernt ist als wie bei 
del' Wurzel. Indessen hat schon ROTHERTl, dann abel' viel ausfiihrlicher 
VAN BURKOM2 gezeigt, daB es sich nicht immer so verhalt, und daB 
hier ein Zusammenhang besteht mit del' Art und Weise, wie die Blatter 
am Stengel befestigt sind. 1st die Blattinsertion klein im Verhaltnis 
zum Stengelumfang, so resultiert ein undeutlich gegliederter Stengel, 
wahrend dagegen bei stengelumfassenden Blattern die Gliederung des 
Stengels sehr scharf ausgesprochen ist. 1m erstgenannten Falle ist die 
Wachstumsverteilung derjenigen del' Wurzel ahnlich, was wieder mit 
einem SACHS entlehnten Beispiel gezeigt werden solI. Dasselbe bezieht 
sich auf das Wachstum gewohnlicher Bohnenstengel (Phaseolus vul­
garis). Die Beobachtungszeit betrug 40 Stunden, wahrend die anfang­
liche Lange del' Zonen 3,5 mm war. Die Spitzenzone ist wieder mit I 
angedeutet: 

Zone I II 
Zuwachs 2,0 2,5 

Zone VIII 
Zuwachs 1,0 

III 
4,5 

IX X 
1,0 0,5 

IV 
6,5 

XI 
0,5 

V VI 
5,5 3,0 

XII 
0,5 

VII 
1,8mm 

XIII 
O,Omm. 

Die Totallange del' wachsenden Region betrug hier also zwischen 
42 und 45,5 mm, del' Gesamtzuwachs 27,3 mm, wahrend die Zone des 
Maximalwachstums sich in einer Entfernung von etwa 14 mm von del' 
Spitze befand. Ein ahnliches Wachstum fand VAN BURKOM Z. B. beim 
.Flachs, beim Spargel und beim Ginkgo. Dagegeniiber kann als extre­
mes Beispiel von stark individualisierten Gliedern ein Stengel von 
Polygon um sacchalinense genommen werden. Riel' hat jedes Glied 
sein eigenes Wachstumsoptimum, das anfanglich im basalen Teile dieses 
Gliedes liegt und dann allmahlich mehr und mehr spitzenwarts riickt, 

1 ROTHERT, W.: Beitr. BioI. Pflanz. 7 (1893). 
2 VAN BURKOM, J. H.: Het verb and tusschen den bladstand en de verdeeling 

van de groeisnelhied over den stengel. Diss., Utrecht 1913. . 



Langenwachstum-Streckung. 271 

wahrend der Gesamtzuwachs des Gliedes kleiner wird; am Knoten ist 
das Wachstum 0 oder unscheinbar. Wenn man dieses Wachstum gra­
phisch darsteIlt, so erhalt man die Kurve der Abb. 43, wo indessen eine 
Umrechnung dazu gefiihrt hat, daB die Internodien aIle in gleicher End­
lange eingezeichnet wurden, wahrend jedes Glied in flinf gleiche Zonen 
geteilt ist. Auf der Abszissenachse sind diese Zonen aufgetragen, rechts 
diejenigen der Spitze am nachsten, als Ordinate die Wachstumsge­
schwindigkeit dieser Zonen. Man erhalt so, wie man sieht, eine Reihe 
von isolierten Kurven; wenn man deren Spitzen verbindet entsteht 
eine Kurve, wie man sie bei undeutlich gegliederten Stengeln antrifft. 

Man kann eine solche Kurve aber noch in anderer Weise bekommen. 
Bekanntlich gibt es Morphologen, welche sich den Stengel aufgebaut 

.If l/I y l'Jl Fl/I 

Abb.43. wachstum eines Stengels von Polygonum sacchalinense; die Intemodien, mit 
II-VIII angedeutet, sind aile auf gleiche Lange umgerechnet; VIII ist das jiingste Intemodium. 
Die Ordinaten geben das Wachstum der einzelnen Zonen in jedem Intemodium an. An dem Knoten 

findet kein Wachstum statt (nach VAN BURKOM). 

denken aus Blattbasen, Phyllopodien. Bei solchen deutlich geglie­
derten Stengeln wie bei Polygon um mit alternierenden Blattern wiirde 
jedes Glied ein Phyllopodium sein. Wenn aber irgendeine andere Spiral­
stellung vorkommt, so wiirde dieser Caulomtheorie gernaB der Stengel 
aus Phyllopodien bestehen, welche in verschiedener Weise mosaikartig 
ineinander passen. Denkt man sich jetzt jedes Phyllopodium als selb­
standig wachsend so wie die oben genannten Glieder und schiebt man 
diese ineinander und berechnet dann was daraus fUr ein Gesamtwachs­
tum resultieren muB, so kommt genau hervor, was bei diesen undeutlich 
gegliederten Stengeln beobachtet wird. Inzwischen mag diese Berner­
kung hier nur nebenbei gemacht sein, da sie eigentlich mehr fur den 
Moqihologen als fur den Physiologen Bedeutung hat. 

Andere Pflanzen, welche sich wie Polygon umverhalten, sind z. B. 
der Hopfen und Dahlia varia bilis; das Wachstum in diesen Fallen 
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fiihrt uns allmahlich zum in terkalaren Wachstum, wo wachsende 
Zonen geschieden sind durch erwachsenes Gewebe. Als Beispiel nenne 
ich mit VA...l\:f BURKOlVI die Stengel von Equisetum und von Trades­
cantia. Dort sieht es anfangs so aus wie bei Polygonum, aber bald 
zeigt sich, daB die Zone des Maximalwachstums im Glied stets an der­
selben Stelle, namlich in der Basis, bleibt, wahrend der iibrige Teil des 
Internodiums sein Wachstum einstellt. In der Weise fiudet man alsbald 
wachsendes Gewebe, welches sowohl an der Basis als nach der Spitze 
hin von ausgewachsenen Teilen begrenzt ist. 

Wir haben also zuerst apikales, daraufhin interkalares Wachs­
tum besprochen. Es eriibrigt sich noch ein paar Worte dem basalen 
Wachstum zu widmen. Man kann es z. B. leicht bei den Blattern vieler 
Zwiebelgewachse beobachten, welche den Eindruck machen als willden 
sie aus der Zwiebel hinausgeschoben; dieses bas ale Wachstum kann 
noch fortfahren, wahrend die Spitze des Blattes abstirbt und ver­
trocknet. Ahnliches sieht man bei der merkwiirdigen Gn e ta c e e Tum boa 
Bainesii (Welwitschia mirabilis) aus den Wiisten von Siidwest­
afrika, welche nur zwei Riesenblatter besitzt, die an ihrer Basis jahre­
lang weiter wachsen konnen, wahrend die Spitze zerfetzt wird, abstirbt 
und vertrocknet. Wie gesagt, hat man aber bis jetzt noch verhaltnis­
maBig wenig Messungen des Blattwachstums ausgefiihrt, wohl haupt­
sachlich wegen der damit verbundenen Schwierigkeiten. Vielleicht mag 
hier aber nur soviel gesagt werden, daB man beim Blatt zwischen dem 
Wachstum des Blattgrundes und des Oberblattes unterscheidet, wobei 
aus ersterem eventuell die Blattscheide, Blattpolster und Stipularbil­
dungen hervorgehen, aus letzterem die Blattspreite. Zwischen beiden 
schiebt sich dann durch interkalares Wachstum oft ein Blattstiel eiu. 
Die Blattspreite hat anfangs oft Spitzenwachstum, welches aber in den 
meisten Fallen (mit Ausnahme einiger Farne und Meliaceen) bald er-
16scht. Die Spitze kann auch friihzeitig in einen Dauerzustand iiber­
gehen, besonders bei einigen Lianen, wo RACIBORSKII sie als sogenannte 
"Vorlauferspitze" beschrieben hat. 

Uber die definitive Internodienlange muB noch einiges bemerkt 
werden. Bekanntlich kann man bei Langtrieben unserer Baume oft 
bemerken, daB in jedem Jahre anfanglich sehr kurze Internodien ge­
bildet werden, daraufhin fortwahrend langere, bis ein gewisses Maximum 
erreicht wird, woraufhin nach der Spitze des Jahrestriebes hin wieder 
einige kiirzere Glieder sich anschlieBen. Diese auffallende Periodizitat 
macht sich auch in anderer Hinsicht geltend, kann aber weiter hier 
dahingestellt bleiben, da sie mehr eine morphologische als eine physio­
logische Erscheinung ist. Nur kann die Frage gestellt werden: Wie 
laBt sich diese verschiedene Lange der Glieder erklaren? Beruht das 
auf einer verschiedenen Zellange? Aus Untersuchungen MOLLS2 geM 
hervor, daB dem nicht so ist; die mittlere Zellenlange ist in allen Inter-

1 RACIBORSKI, M.: Flora (Jena) 87 (1900). 
2 MOLL, J. W.: De invloed von celdeeling en celstrekking op den groei. 

Diss., Amsterdam 1876. 
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nodien dieselbe, abel' die Anzahl diesel' Zellen ist sehr verschieden und 
man kalm also sagen, daB diese Jahresperiode in del' Internodienlange 
auf die Zahl del' Zellteilungen beruht, also eigentlich gar nicht hier be­
handelt hatte werden miissen, wenn es nicht auf del' Hand lag die 
definitive Lange diesel' Glieder an das 'Vachstum anschlieBend zu be­
spre~hen. 

Uber Verzweigung ist physiologisch kaum etwas mitzuteilen; was 
dariiber lmtersucht wurde gehort zum Gebiete del' Morphologie. Nul' 
kann hier bemerkt werden, daB Seitenwurzeln ziemlich weit vom Vege­
tationspunkt angelegt werden, und zwar in denjenigen Teilen del' 
Wurzel, welche ihre endgiiltige Lange schon erreicht haben, wahrel1d 
Seitensprosse in nachster Nahe des Vegetationspunktes entstehen und 
auch oft sehr rasch auswachsen konnen. Die Form des SproBvegetatiol1s­
punktes steht damit im Zusammenhang; sie ist um so mehr kegelformig 
je spateI' die Seitensprosse angelegt werden. Was dabei als Ursache, 
was als Folge betrachtet werden muB, hat man bis jetzt nicht entscheiden 
konnen. 

TIbrigens hat man eine unendliche Menge von Beobachtungen iiber 
Verzweigung angestellt, wobei man abel' fast kaum je iiber die Beob­
achtung selbst und die daran sich kniipfenden Theorien herausgekommen 
ist, wahrend von eigentlich physiologischen Versuchen noch fast keine 
Spur vorhanden ist. Das ist schon del' Fall bei niederen Pflanzen, wo 
man die Verzweigung wohl noch einigermaBen in del' Hand haben kann, 
etwa bei gewissen Pilzen und Algen. Demgegeniiber entstehen bei den 
Kormophyten die Verzweigungen bekanntlich meistens in den Achseln 
del' Laubblatter; infolgedessen hangt die Verzweigung mit del' Blatt­
stellung zusammen, wenn auch lange nicht aIle Knospen sich zu Seiten­
zweigen entwickeln und zweitens, speziell bei Coniferen, viele Blatter del' 
Achselknospen entbehren. TIber die Ursachen del' Blattstellung weiB 
man bis jetzt noch nichts Genaues. Es gibt zwar eine Menge Blatt­
stellungstheorien, abel' diesel ben kOllllen hier auBer Betrachtung bleiben, 
da es noch kaum gelungen ist, del' Frage experimentell naher zu treten. 
Solches wird auch groBe Schwierigkeiten mit sich bringen, da man dann 
mit den Vegetationspunkten operieren miiBte, denen immer sehr schwer 
beizukommen ist, umgeben wie sie sind von den alteren Blattern und 
Knospenschuppen. 

Einflu13 liu13erer Faktoren auf das Stl'eckungswachstmll. Die friiher 
beschriebenen Methoden zur Messung des Langenwachstums ergeben 
die Moglichkeit zur Untersuchung des Einflusses auBerer Bedillgungen 
darau£. Indessen hat diese Ulltersuchung nul' erst in verhaltnismaBig 
wenig en Fallen systematisch stattgefunden, sehr oft hat man sich mit 
auBerst unbestimmten Daten begniigt. Man muB dabei auch bedenken, 
daB erst in den letzten Jahren die Forderung gestellt wurde, die Pflan­
zenphysiologie auf eine ebenso genau exakte Basis zu stellen wie Physik 
und Chemie. Vollkommen wird das wohl nicht gelingen, weil das Mate­
rial, mit dem experimentiert wird, die lebende Pflal1ze, nicht gel1ligend 
konstant zu erhalten ist. Inzwischen ist das dennoch viel mehr moglich 

Kostytschew-Went, Pflanzenphysiologie II. 18 
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als friiher gedacht wurde, wenn man nur mit reinem Material, also mit 
reinen Linien arbeitet, und wenn man die Bedingungen, unter denen 
die Pflanzen gezogen werden, wirklich vollkommen konstant halt. Dabei 
wird dann ganz besonders auf Konstanz der Temperatur, der Feuchtig­
keitsverhaltnisse und des Lichtes geachtet werden miissen. Wenn 
man mit einzelligen Organismen arbeitet, so kommt man hiermit schon 
einen entschiedenen Schritt weiter, aber wenn es sich um Streckungs­
wachstum handelt, muB man schon mehr komplizierte Pflanzen zu 
seinen Versuchen benutzen, und da wird es fUr den Experimentator eine 
schwierige Sache, immer vollkommen vergleichbare Entwicklungsstadien 
fiir die Versuche zu benutzen. Wir haben ja schon friiher von der groBen 
'Periode des Wachstums gesprochen, welche man auch unter absolut kon­
stanten auBeren Bedingungen hervortreten sieht. Wir haben auch schon 
darauf hingewiesen, daB diese Faktoren selbst die Dauer dieser groBen 
Periode beeinflussen, und daB es deshalb nicht tauglich ist, das Wachs­
tum von zwei Haferkeimlingen am 2. Tage miteinander zu ver­
gleichen, wenn dieselben verschiedene Lichtmengen erhalten. Das 
sind Schwierigkeiten, die man bis jetzt noch nicht vollkommen hat 
losen konnen; bevor wir zur Behandlung der vorhandenen Versuche 
schreiten, war es aber angebracht, dariiber etwas mitzuteilen. Noch 
eines muB hier erst bemerkt werden, daB namlich Beobachtnngen in der 
freien Natur, wie wichtig dieselben auch sein mogen, wenn es sich um 
okologische Beobachtungen handelt, dennoch oft zu ganz falschen 
Schliissen fiihren konnen. Ich erinnere dabei an die Beobachtungen von 
BLAAUW1 iiber das Wachstum der Wurzeln einer Ci ss us -Art im Urwalde 
beim Berggarten von Tjibodas auf Java. Derselbe fand, daB die Luft­
wurzeln von Cissus pubiflora var. papillosa bei Tage viel weniger 
wachsen als nachts; zwischen 4 Ubr nachmittags und 8 Ubr morgens ist 
das Wachstum 2-3mal starker als bei Tage. Die Ursache davon wurde 
dann aber in einem sehr indirekten EinfluB auf die Wurzeln gefunden, 
namlich in der am Tage starkgesteigerten Transpiration der beblatterten 
Pflanzen, also nicht in Licht- oder Temperat.ureinfliissen, welche sich 
auf die Wurzel geltend machen wiirden. 

In anderen Fallen aber kann man aus den Beobachtungen in der 
freien Natur wieder mehr augenblickliche Schliisse ziehen. Das ist z. B. 
der Fall mit Beobachtungen, welche auf Ceylon stattfanden, teils in Pera­
deniya, teils im viel trockeneren Anuradhapura, teils auch im hoch­
gelegenen Garten von Hakgalla bei Nuwara Eliya. Von den zuletzt ge­
nannten Beobachtungen sei hier ein Beispiel der Arbeit von SMITH2 ent­
lehnt. Dasselbe bezieht sich auf das Wachstum von BambusproBlingen. 
Wenn man die Wachstumskurven bei Tag und bei Nacht vergleicht mit 
denen der Temperaturen und der relativen Feuchtigkeit, so sieht man 
(Abb. 44), daB wahrend der Nacht die Wachstumskurve der Temperatur 
parallel verlauft; dann ist eben die Feuchtigkeit in Hakgalla so groB, 
etwa 100 vH, daB nur die Temperatur, welche dann verhaltnismaBig 

1 BLAAUW, A. H.: Ann. Jard. bot. Buitenzorg 2e ser. 11 (1912). 
2 SMITH, A. M.: Ann. bot. gard. Peradeniya 3 (1906). 
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niedrig ist, als begrenzender Faktor in Betracht kommt. Wahrend des 
Tages aber ist die Temperatur hoch, wahrend der Feuchtigkeitsgrad sich 
senkt, und im Zusammenhang damit verlauft jetzt die Wachstumskurve 
der Feuchtigkeitskurve parallel. Indessen, in derselben Arbeit findet 
man andere Beobachtungen, aus denen hervorgeht, da.B nicht immer der 
Zusammenhang mit den au.Beren Faktoren in der freien Natur so leicht 
aus den Kurven herausgelesen werden kann. Wir wenden uns darum 
jetzt an die Experimente, welche mit allen Kautelen im Laboratorium 
unternommen wurden. 

Am meisten hat man Versuche liber den Einflu.B des Lichtes aus­
gefiihrt. Indessen ist es wohl angebracht, hier erst liber den Einflu.B der 
Temperatur zu reden. Dabei treten dann die alten Zahlen von SACHS1 
in den Vordergrund, der hier von Minimum, Optimum und Maximum 
sprach. 1ndessen wird man diesen Zahlen jetzt nicht zu viel Wichtig­
keit anerkennen miissen, z. B. wenn das Keimungsminimum fiir Cucur­
bita Pepo auf 13,70 C f(}0% 
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Abb. 44. Wachstum eines Bambusstengels im Garten zu Hakrala 
auf Ceylon von 6 Uhr abends am 31. Marz bis 6 Uhr morgens 
am 2. April. G = Wachstum in mm, T = Temperatur in 
o Celsius, V = Feuchtigkeit in Prozent relativer Wasserdampf-

achtungen lassen sich am sattigung (nach A. M. SMITH). 

besten aus den Kurven der Abb. 45 herauslesen, wo der Zuwachs dieser 
Wurzeln angegeben wird, wenn die Beobachtungen nach je 3 1/ 2 , 7 und 
14 Stunden stattfanden. Die Abszisse gibt die Temperatur an, die Ordi­
nate das Langenwachstum. Die Kurven steigen von 00 an erst mit ihrer 
Konvexitat der X-Achse zugewandt, also einigerma.Ben nach der Regel 
von VAN'THoFF-ARRHENIUS, dann wird ein Optimum erreicht, das um 
so niedriger liegt, je langer die Beobachtungszeiten waren, also in Uber­
einstimmung mit der BLACKMANschen3 Auffassung, da.B das Optimum 
zustande kommt, indem sich ein schadigender Einflu.B hoherer Tempera­
turen dem gewohnlichen Temperatureinflu.B summiert, welcher EinfluB 
urn so schadlicher ist, je hoher die Temperatur und je langer diese Tem­
peratur auf die Pflanzen eingewirkt hat. 

Es leuchtet sofort ein, daB die zur Verfligung stehende Wassermenge 
einen sehr groBen Eil1fluB auf das Streckul1gswachstum habel1 muB; 

1 SACHS, J.: Jb. Bot. 2 (1860). Arb. bot. lnst. Wiirzburg 2 (187'2). 
2 TALMA, E. G. C.: Rec. Trav. bot. neerl. 15 (1918). 
3 BLACKMAN, F. F.: Ann. of Bot. 19 (1905). 
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haben wir doch gesehen, daB bei der Streckung in erster Instanz Wasser 
beteiligt ist. Jedermann weiB iibrigens, daB man Pflanzen zu Kriippeln 
erziehen kam1, wenn nicht fiir geniigend Wasser gesorgt wird, daB man 
also das Wachstum dadurch zuriickhalten kann. Man hat versucht, 
dieses besser zu bestimmen, indem man Pflanzen in Salpeterlosungen ver­
schiedener Konzentration wachsen lieB. Anfanglich ist dann auch das 
Wachstum einigermaBen dem osmotischen Wert der Losung umgekehrt 
proportional, aber sehr bald adaptiert die Pflanze sich an die starkere 
Losung, indem sie offenbar osmotisch wirksame Stoffe produziert, oder 
vielleicht ihre Permeabilitat andert. Das macht es verschiedenen Ge­
wachsen moglich, auch in hochkonzentrierten Losungen zu leben und 
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Abb.45. Wachstum von Lepidium wurzeln bei verschie· 
denen Temperaturen. Die gezogene Kurve bezieht sich auf 
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teren 31/ 2 Stunden. Die Kurve ... ist die Summe nieser bei· 
den, also Beobachtung nach 7 Stunden, die Kurve AX nach 
weiteren 7 Stunden. also 14 Stunden. Das Optimum wird 
immer niedriger gefunden j e Hinger die Beo bachtungszeit 

gedauert hat (nach Fraulein TALMA). 

sich zu entwickeln. Man 
findet ja bisweilen Schim­
melpilze in konzentrier­
ten Zuckerlosungen, und 
noch auffallender, es wer­
den in konzentrierten 
Salzlosungen, wie man sie 
in der Natur hin und wie­
der antrifft, verschiedene 
Organismen\ wie z. B. 
Purpurbakterien, gefun­
den, welche sieh in dieser 
Umwelt entwiekeln kon­
nen, darin waehsen und 
sieh also dem hohen os­
motisehen Werte voll­
kommen angepaBt haben; 
merkwiirdigerweise sind 
diese Organismen auch in 
hohem Grade thermo­
stabil. 

Am ausfiihrliehsten 
ist wohl der EinfluB des 

Lichtes untersueht worden. Bei dieser Besprechung schlieBe ieh dabei 
mit Vorsatz alles, was aussehlieBlieh mit der Keimung zu tun hat, aus, 
also die Frage der Licht- und Dunkelkeimung, da dieselbe meines Er­
achtens mit dem eigentlichen Wachstum zu wenig zu tun hat. Jahr­
zehntelang hat man im AnsehluB an die Erscheinungen beim Etiolement 
geglaubt, daB Licht das Langenwachstum iiberhaupt hemmt. Versuche 
von verschiedenen Forschern, z. B. von SACHS ausgefiihrt, scheinen in 
der Tat dafiir zu sprechen. Indessen in den letzten 20 Jahren haben 
sich andere Einsiehten Bahn gebrochen, hauptsaehlieh wohl, weil man 
jetzt viel mehr auf Lichtintensitat, Beliehtungsdauer usw. aehtgibt. 

1 BAAS BECKING, L. G. M.: ContI'. Marine BioI. Stanford Univ. Press (Sept. 
1930). 



EinfluB iiuBerer Faktoren auf das Streckungswachstum. 277 

Auf den formativen EinfluB des Lichtes kommen wir nachher noch zu 
sprechen. 

Die neue Zeit fangt mit den Untersuchungen BLAAUWS1 an. Der­
selbe hat mit feineren MeBmethoden das Wachstum bei konstanter Tem­
peratur und Feuchtigkeit studiert von Sporangientragern von Phyco­
myces nitens, von Hypokotylen von Helianthus, von Wurzeln von 
Sinapis, Avena und Raphanus. Dieselben wuchsen erst im Dunkeln. 
Wahrend der Zeit wurde mit rotem Licht beobachtet, dann wurde von 
vier entgegengesetzten Seiten belichtet; dazu wurde eine Lichtquelle 
benutzt, deren Intensitat in Meterkerzen (MK) ausgedriickt genau be­
kalmt war; das geschah wahrend einer besti=ten Zeit, in Sekunden (S) 
angegeben. Die Lichtmenge wird daIm erhalten durch das Produkt 
dieser beiden Zahlen und mit dem Worte Meterkerzensekunden 
(MKS) bezeichnet. 

Einige Wurzeln reagieren nicht, andere, z. B. Sinapis, wohl, ebenso 
Epikotyle von Helianthus und Sporangientrager von Phycomyces, 
diese aber nicht alle in der-
selben Art und Weise; es 
kommt eine Photowachs- 1 

11. .c. 

,.. 
r-

tumsreaktion zustande, 
welche sich z. B. bei Phyco­
myces so vollzieht, wie es N. 
in der Abb. 46 angegeben 

at. ~ ,..... 

ist; auf der Abszisse sind die 
'II}, 

Zeiten angegeben, auf del' N. 
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Ordinate die Zuwachswerte, 
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obachtung geschah zu einer 

Abb. 46. Photowachstumsreaktion von Sporangientragem 
von Phycomyces beiBeleuchtung von 4 Seiten mit 1, 
64 und 4000 MK. Beobachtungszeit bis zu 126 Minuten 

(nach A. H. BLAAUW). 

Zeit, wo die Kurve der groBen Periode der Abszissenachse parallel lief. 
Bei der kleinsten Lichtmenge, 1/4 MKS, tritt nach etwa 10 Minuten 

eine Beschleunigung des Wachstums ein, welche daraufhin in eine Ver­
zogerung iibergeht, wahrend etwa 20 Minuten nach der Beleuchtung 
diese ganze Wachstumsreaktion ausgeklungen ist, das frUhere Dmlkel­
wachstum wieder aufgenommen wird. Diese Kurve ist so wenig auf­
fallend, daB es die groBte Miihe kostet, sie bier aufzufinden. Nimmt man 
groBere Lichtmengen, so ttitt die Reaktion eher auf, sie ist starker, und 
es dauert langer, bis sie vollkommen ausgeklungen ist. Nimmt man etwa 
2lO MKS, so tritt die erste Reaktion nach 3 Minuten zum Vorschein, es 
dauert abel' 30 Minuten, bis alles ausgeklungen ist. Bei noch groBeren 
Lichtmengen wird die Reaktion wieder schwacher; z. B. bei der groBten 
benutzten Lichtmenge, 19200001VIKS, war der Anfang der Reaktion 
nach 6 Minuten bemerklich, die ganze Erscheinung dauerte aber jetzt 

1 BLAAUW,A.H.: LichtundWachstumI,II,III. Z.Bot.6(1914);7(1915). 
Meded. Landbouwhoogeschool Wageningen 15 (1918). 



278 Waohstum. 

1 Stunde. Bei fortdauernder Belichtung wird etwas AhnIiches beob­
achtet, dann kann aber bei nachheriger Verdunkelung eine Dunkel­
wachstumsreaktion eintreten, wie das von TOLLENAAR1 konstatiert und 
spater von anderen bestatigt wurde. 

Bei Keimlingen von Helianthus und bei Wurzeln von Sinapis 
tritt anstatt der Beschleunigung zuerst eine Hemmung des Wachstums 
auf; indessen ist der LichteinfluB bei hoheren Gewachsen besser unter­
sucht worden bei A venakeimlingen, und zwar von verschiedenen For­
schern. lch nenne hier nur SIERP u. SEYBOLD!!, F. W. WENT3, VAN DIL­
LEWYN40 und FILZERo. Hier kann man zwei verschiedene Reaktionen 
unterscheiden, je nachdem die Spitze (1/2-1 mm lang) oder der untere 
Teil der Koleoptile belichtet wird. Die Spitzenreaktion, welche schon 
bei geringen Lichtmengen zutage tritt, fangt nicht augenblicklich an, 
sondern erst etwa 30-40 Minuten nach der Belichtung; dann wird eine 
Verzogerung des Wachstums sichtbar, welcher eine Beschleunigung folgt. 
Erst nach etwa 2 oder 3 Stunden ist diese ganze Reaktion beendet. Die 
sogenannte Basisreaktion dagegen zeigt sich fast augenblicklich - nach 
etwa 8 Minuten -, es tritt eine schade Verzogerung des Wachstums auf, 
daraufhin eine Beschleunigung, aber in etwa 1/2 Stunde ist die ganze 
Reaktion vorbei. - Es sind hier groBere Lichtmengen benotigt, um eine 
Reaktion zu erhalten, ala bei der Spitzenreaktion. Wird endlich die 
ganze Pflanze belichtet, so erhalt man eine Kombination der beiden Re­
aktionen. Das geht klar hervor aus der Abb. 47, wo die zwei Reaktionen 
gesondert und diejenige bei Belichtung der ganzen Pflanze angegeben sind. 

Wahrend, wie wir bald sehen werden, die Spitzenreaktion wahrschein­
lich auf den EinfluB des Lichtes auf den Wuchsstoff zuruckzufiihren ist, 
halt VAN DILLEWYN es fur wahrscheinlich, daB die Basisreaktion auf 
einer Permeabilitatsveranderung des Protoplasmas, durch das Licht her­
vorgebracht, beruhe. 

Es mag angebracht sein, hier im allgemeinen einiges zu diesem angeb­
lichen EinfluB des Lichtes auf die Protoplasmapermeabilitat zu sagen, 
da diese eine gewisse Rolle gespielt hat, sowohl bei der Erklarung ver­
schiedener Wachstumserscheinungen, als auch von Bewegungserschei­
nungen, welche im nachsten Kapitel einer naheren Betrachtung unter­
woden werden. LEPESCHKIN6 hat zuerst die Behauptung aufgestellt, 
daB die Permeabilitat des Protoplasmas der Blattgelenkzellen von 
Phaseolus durch das Licht erhoht wiirde; dasselbe glaubte er be­
weisen zu konnen fur die Epidermiszellen von Rhoeo discolor und fiir 
Spirogyra. Ungefahr zu gleicher Zeit kam TRONDLE7 zu ahnlichen Er­
gebnissen bei Blattzellen von Buxus sempervirens. FITTINGs hat 

1 TOLLENAAR, D.: Proc. Kon. Akad. Wet. Amsterdam 26 (1923). 
2 SIERP, H. U. A. SEYBOLD: Jb. Bot. 65 (1918). 
3 WENT, F. W.: Proc. Kon. Akad. Wet. Amsterdam 29 (1925). 
4 VAN DILLEWYN, C.: Rec. Trav. bot. neer!. 24 (1927). 
5 FILZER, P.: Jb. Bot. 70 (1929). 
6 LEPESCHKIN, W.: Beitr. bot. Zbl. 24 (1909). 
7 TRONDLE, A.: Jb. Bot. 48 (1910). 
8 FITTING, H.: Ebenda 66 (1915); 57 (1917). 
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dann aber zeigen konnen, daB die angewandte Methodik ungeniigend 
war und deshalb nicht zu so weitgehenden Schliissen berechtigte. Ich 
will die daraufhin stattgefundene Polemik hier nicht weiter erortern, be­
sonders well vor wenigen Jahren ZYCHA1 gezeigt hat, daB die bei den 
besprochenen Versuchen erhaltenen Resultate aile innerhalb der Fehler­
grenze liegen. 

Ubrigens haben BLACKMANU. PAYNE2 bei Blattgelenken von Mimosa 
zeigen konnen, daB bei plOtzlicher Beleuchtung und Verdunkelung die 
Exosmose der Zeilen groBer wird. Dazu wurde das elektrische Leitungs­
vermogen bei der austretenden Fliissigkeit bestimmt. Dagegen erhielt 
VAN DILLEWYN3, der in ahnlicher Art gearbeitet hat, bei Hypokotylen 
von Helianthus annuus eine Permeabilitatsabnahme beiBeleuchtung 
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Abb.47. Photowachstumsreaktion von Avena-lieimlingen, wenn mit lOOMK wiihrend 5 Seknnden 
belichtet wurde (allseitig) znr yom Pfeil angegebenen Zeit. a die ganze Pflanze belichtet, b nur die 

Spitze erhielt Licht, c nur die Basis belichtet (nach F. W. WENT). 

wahrend 200 Sekunden mit einer Lichtqueile von 400 11K. Ich iibergehe 
weitere indirekte Methoden, wie diejenige von BRAUNER4. Dagegen muB 
noch einen Augenblick hingewiesen werden auf mehr direkte Methoden. 
Erstens diejenige von HOAGLAND u. DAVIS5 • Dieselben al'beiteten mit 
Internodialzellen von Ni tella, mit denen es moglich war, den Zellsaft 
einer einzigen Zelle zu analysieren; deral't konnte gezeigt werden, daB 
Ionen von Cl, Bl', J und N03 im Lichte viel starker aufgenommen werden 
als im Dunkeln. Dnd zuletzt hat LEPESCHKIN6 VOl' kurzem die Aufnahme 

1 ZYCHA, H.: Ebenda 68 (1928). 
2 BLACKMAN, V. H. u. K G. PAYNE: Ann. of Bot. 32 (1918). 
3 VAN DILLEWYN, C.: Reo. Trav. bot. neerl. 24 (1927). 
4 BRAUNER, L.: Z. Bot. 16 (1924). 
5 HOAGLAND, D. R. u. DAVIS, W.: J. gen. Physiol. 6 (1923). 
6 LEPESCHKIN, W.: Amer. J. Bot. 17 (1930). 
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von Farbstoffen in lebende Zellen untersucht und konstatiert, daB diese 
Aufnahme im Lichte viel schneller stattfindet als im DunkeIn. 

Man muB also jedenfalls der Moglichkeit Rechnung tragen, daB del' 
EinfluB des Lichtes auf das Streckungswachstum der Zelle in erster In­
stanz auf Permeabilitatsanderungen des Protoplasmas beruht. 

Aus einer soeben erscheinenden Mitteilung von CHOLODNYl geht her­
VOl', daB die Lichtwachstumsreaktion anders verlauft, wenn eine im 
DunkeIn aufgewachsene Pflanze p16tzlich dem Lichte ausgesetzt wird, 
als wenn sie allmahlich starkeres Licht erhalt. Das wurde speziell kon­
statiert fiir abgeschnittene und des Primarblattes beraubte Hafer­
koleoptilen, welche in Wasser von konstanter Temperatur beobachtet 
wurden. Es mag hier nur ganz kurz auf diese vorlaufige Mitteilung hin­
gewiesen werden, deren volle Konsequenzen erst spater gezogen werden 
konnen. CHOLODNY glaubt, daB der Unterschied sich erklaren laBt, in­
dem den Pflanzen in dem einen Falle ein plotzlicher energetischer StoB 
versetzt wurde, in dem anderen FaIle nicht. 

Nicht aIle Spektralbezirke haben den gleichen EinfluB auf das Wachs­
tum; schon SA.CHS hat gezeigt, daB es sich hier vorwiegend um eille 
Wirkung del' kurzwelligen Strahlell halldelt, und immer wieder hat sich 
herausgestellt, daB Rot keinen merklichen EinfluB hat, ja selbst noch 
orange Strahlen konnell ungehindert benutzt werden, wenn man die Be­
obachtungszeit nicht zu lange wahlt. Solche Versuche konnen mit einer 
Quecksilberlampe ausgefiihrt werden, wo man durch Farbfilter be­
stimmte Strahlen absorbiert. Dabei wird in letzter Zeit auch die friihere 
ziemlich ungenaue Art del' Lichtmessung in Meterkerzen verlassen und 
anstatt dessen mit Bolometer die Intensitat in Ergs pro Sekunde be­
stimmt. Das ist zuerst geschehen von KONINGSBERGER2 , spateI' mit 
genaueren Methoden von NUERNBERGK u. DU Buy3; fUr die Zukunft 
wird man wohl stets in diesel' Art vorgehen miissen. 

Verschiedentlich wurde auch del' EinfluB von X-Strahlen auf das 
Wachstum untersucht und dabei gewohnlich eine schadigende Wirkung 
gefunden4 .Br,A.A.uw u. VA.N HEYNINGEN5 haben bei Sporangientragern 
von Phycomyces eine Radiowachstumsreaktion gefunden, welche del' 
Lichtwachstumsreaktion ungefahr entgegengesetzt ist. 

Man hat sich natiirlich auch gefragt, ob die Schwerkraft EinfluB auf 
das Wachstum hat. Veranlassung zu diesel' Frage waren die Wachstums­
kriimmungen, welche unter dem EinfluB der Schwerkraft auftreten kon­
nen und woriiber spater berichtet werden wird. Es handelt sich also 
darum, ob es eine Geowachstumsreaktion gibt. Die dariiber angestellten 

1 CHOLODNY, N.: Bel'. dtsch. bot. Ges. 49 (1931). 
2 KONINGSBERGER, V. J.: Rec. Trav. bot. neerI. 19 (1922). 
3 Du Buy, H. G. u. E. NUERNBERGK: Proc. Kon. Akad. Wet. Amsterdam 32 

(1929); 33 (1930). Rec. Trav. bot. neerI. 27 (1930). 
4 Siehe z. B. REICH, L.: Stud. PI. P!-ys. Lab. Charles Univ. Prague 3 (1925). 

- BERSA, E.: Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. Kl.135 (1926). 
5 BLAAUW, A. H. u. W. VAN HEYNINGEN: Proc. Kon. Akad. Wet. Amster­

dam 28 (1925). 
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Untersuchungen ergaben widersprechende Resultate, z. B. diejenigen von 
CLARA ZOLLIKOFERl und KONINGSBERGER2; aber in letzter Zeit hat 
DOLEs wohl mit vollkommener Sicherheit dargetan, daB es bei Hafer­
keimlingen eine Schwerewachstumsreaktion nicht gibt ; er benutzte dabei 
das KONINGSBERGERSChe Auxanometer mit der oben genannten Ver­
besserung, daB die Koleoptilspitze von einem Ring umgeben ist, der Ab­
lenkungen aus der Langsrichtung unmoglich macht. Das Wachstum der 
Koleoptilen war vollkommen unverandert, wenn man sie vertikal 
stellte oder regelmaf3ig um eine horizontale Achse rotieren lieB; also un· 
abhangig von der Richtung, worin die Schwerkraft wirkt. 

Indessen gibt es immerhin mindestens einen Fall, wo die Schwerkraft 
ganz entschieden EinfluB hat auf das Langenwachstum, namlich bei den 
Knoten der Graser. Wenn ein Grasstengel sich lagert, dann kann man 
bekanntlich beobachten, daB er sich wieder erhebt, und zwar solange, bis 
die Spitze Wieder vertikal steht. Diese Erhebung, welche bei den Be­
wegungen naher besprochen werden solI, findet in den Knoten statt, da 
diese anfangen an der Unterseite starker zu wachsen als an der Ober­
seite. In vertikaler Stellung findet iiberhaupt kein Wachstum statt. 
Wenn man jetzt einen solchen Grashalm um eine horizontale Achse 
langsam regelmaf3ig drehen laBt, sieht man diese Knoten sich ver­
langern. Sie nehmen ihr Wachstum also auf, sob aid die Schwerkraft 
nicht mehr in der Langsrichtung wirkt. Schon SACHS4 hat solche Ver­
suche ausgefiihrt, spater aber verschiedene andere Untersucher, wovon 
ich nur den letzten, JOST5, nenne. 

Mechanische Einfliisse konnen sich auf das Wachstum geltend ma­
chen, z. B. ein Druck als wachstumsverhindernd, wahrend andererseits 
bekanntlich wachsende Zellen sehr starke Druckkrafte erzielen konnen. 
Man kann sich davon leicht iiberzeugen bei Sprengung von Felsen durch 
wachsende Wurzeln, iibrigens hat PFEFFER6 diesen Druck auch experi­
mentell bestimmt" Zug kann das Wachstum fordern, aber auch anfang­
lich hemmend darauf einwirken, wie HEGLER7 gefunden hat. 

DaB es auch eine Thermowachstumsreaktion gibt, ist verschiedent­
lich hervorgehoben, z. B. von SILBERSCHMIDT8 fiir Wurzeln von Lupi­
nus angustifolius. Bei Temperaturwechsel wiirde erst eine Wachs­
tumsbeschleunigung stattfinden, daraufhin eine Verzogerung und dann 
wieder eine Beschleunigung bis zur normalen Wachstumsgeschwindig­
keit. ERMANN9 fand eine Thermowachstumsreaktion bei A venakoleo­
ptilen. 

1 ZOLLIKOFER, C.: Rec. Trav. bot. neerI. 18 (1922). 
2 KONINGSBERGER, V. J.: Ebenda 19 (1922). 
3 DOLK, H. E.: Geotropie en groeistof. Diss., Utrecht 1930, dort weitere 

Literatur. 
4 SACHS, J.: Arb. bot. Inst. Wiirzburg 1 (1872). 
5 JOST, L.: Ber. dtsch. bot. Ges. 42 (1924). 
6 PFEFFER, W.: Abh. sachs. Ges. Wiss. Leipzig 20 (1893). 
7 HEGLER, R.: Beitr. BioI. Pflanz. 6 (1893). 
8 SILBERSCHMIDT, K.: Ber. dtsch. bot. Ges. 43 (1925). 
9 ERMANN, C.: Ebenda 44 (1926). 
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Wir wollen a,ndere auBere Faktoren, welche das Langenwachstum be­
einflussen konnen, hier nicht weiter besprechen, hauptsachlich weil sich 
zu wenig davon sagen laBt. Man kann schon verstehen, daB bestimmte 
Nahrsubstanzen das Wachstum £ordern konnen, in gewisser Hinsicht 
kann man hier das schon besprochene Wasser dazu rechnen. Man weiB 
auch, daB bestimmte Gi£te in sehr geringen Dosen verabreicht, das 
Wachstum £ordern konnen. Das alles gehort aber kanm hierher und 
mehr unter das Kapitel Ernahrung. Man weiB auch, daB die Wasserstoff­
ionenkonzentration eine Rolle bei der Aufnahme der Nahrsto£fe spielt 
und deshalb indirekt das Wachstum beeinflussen muB. Man hat weiter 
viele Experiment~ angestellt uber den EinfluB der atmospharischen 
Elektrizitat, welche aber sich ziemlich widersprechende Resultate er­
gaben. Am meisten wird man wohl den Versuchen V. H. BLACKMANS und 
seiner Schulel Zutrauen schenken, aus denen hervorgeht, daB ein Strom 
von hoher Spannung begunstigend auf das Wachstum wirkt, dabei aber 
keine Proportionalitat zwischen elektrischer Energie und Wachstum ge­
funden wird, daB geringe elektrische Ladungen die Wachstumsgeschwin­
digkeit fordern. Ob es sich auch hier um die Bildung bestimmter Sub­
stanzen handelt, weiB man nicht. 

Nur bringen solche chemische Substanzen, welche das Wachstum 
giinstig odeI' lmgiinstig beeinflussen, lms von selbst zur Besprechung der 
Wuchsstoffe oder Wuchshormone des nachsten Abschnittes. 

Es erubrigt hier wohl ebenfalls, etwas uber die sogenannten "Auxi­
mone" BOTTOMLEYS zu sagen, da es sich wohl herausgestellt hat, daB 
ihnen nicht die Bedeutung zukommt, welche ihr Entdecker daran 
knupfte2 • Es handelt sich um Substanzen, welche im Humus vorhanden 
sind, und welche schon in ganz geringen Mengen wachstumsfOrdernd wir­
ken wiirden. Es ist wahrscheinlich, daB es sich hier um die Wirkung 
kleiner Eisenmengen handelt. 

Wuchsstoffe - Wnchshormone. Es hat sich in den letzten Jahren 
gezeigt, daB sowohl die Zellteilung als wie auch die Zellstreckung unter 
dem EinfluB von bestimmten Substanzen stehen, welche vorhanden sein 
mussen, wenn auch nur in au Berst geringen Mengen, soIl uberhaupt Tei­
lung oder Streckung stattfinden. 

Sprechen wir zuerst von del' Zellteilung, so hat HABERLANDT3 hier 
den Weg gezeigt. Es handelt sich dabei um Zellteilungen, welche nach 
Verwundung auftreten, wie man solche bei angeschnittenen Kohlrabi­
odeI' Kartoffelknollen beobachten kann. 

Bekanntlich schlieBen Wunden bei Pflanzen sich sehr oft ziemlich 
leicht. Das geschieht z. B. bei Siphoneae derart, daB eine Proto­
plasmamasse austritt, und daB der ubrige Teil sich einfach mit einer 

1 BLACKMAN, V. H., A. T. LEGG u. F. G. GREGORY: Proc. roy. Soc. London 
B. 9ii (1923). 

2 Siehe z. B. CLARK, N. A. u. E. M. ROLLER: Soil Sci. 17 (1924). - OLSEN, C.: 
C. r. Carlsberg 18 (1930). 

3 HABERLANDT, G.: Sitzgsber. preul3. Akad. Wiss., Physik.-math. Kl. 1913 
bis 1914, 1919, 1920, 1921, 1922. Beitr. allg. Bot. 2 (1921). 
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neuenZellhaut umkleidet. Bei vielen niederen Pflanzen trocknen Wunden 
einfach aus, ·bei hoheren bildet sich ein Wundgewebe, es sei Wundkork 
oder ein sehr lockeres Geflecht weiBer Zellen, ein sogenannter Wund­
callus, worin sich dann spater auch wieder Kork bilden kann. Nun hat 
HABERLANDT bei Kohlrabi und Kartoffeln zeigen konnen, daB im Gegen­
satz zu unbehandelten, wenn die Wundflache mit Wasser geniigend ab­
gespiilt wird, keine oder nur sehr vereinzelte Zellteilungen stattfinden, 
wahrend diese dagegen in groBer Menge auftreten, wenn man die Wund­
flache mit einem Brei derselben Pflanzenart bedeckt. Dieser Brei kann 
auch auf 1000 erhitzt werden, ohne seine Wirksamkeit zu verlieren. 
HABERLANDT spricht hier im AnschluB an Befunde bei Tieren von 
"Wundhormonen". Ahnliches kann man auch bei Haaren, z. B. von 
Pelargonium, welcheman teilweiseabgeriebenhat, beobachten. Solche 
Substanzen sollen auch vom Phloem der GefaBbiindel ausgeschieden 
werden, wie sich das herleitet aus der Tatsache, daB Kartoffelstiicke ohne 
Phloem keinen Wundkork bilden, daB man diese dagegen zur Kork­
bildung veranlassen kann, wenn man ein Stiickchen einer Kartoffel.mit 
GefaBbiindeln der Wunde anlegt. Ubrigens halt HABERLANDT es fiir sehr 
wahrscheinlich, daB auch bei der normalen Korkbildung solche Hormone 
eine Rolle spielen1 , ebenso bei Zellteilungsvorgangen, welche sich im 
Embryosack abspielen, z. B. dort,wo Adventivembryonie gefunden 
wird. Ubrigens weiB man von diesen Stoffen noch sehr wenig, hat sie 
auch bis jetzt noch nicht aus den Pflanzen herausbekommen konnen. 

Rierzu muB iibrigens bemerkt werden, daB NEMEc vor kurzem2 

Beobachtungen iiber bakterielle Wuchsstoffe mitgeteilt hat. Bei einer 
Nachuntersuchung der HABERLANDTschen Befunde konnte derselbe 
keine positiven Resultate erhalten auBer in denjenigen Fallen, wo sich 
an der Wundflache Bakterien angesiedelt hatten. Das fiihrte zu einer 
Untersuchung des Einflusses von Bakterienkulturen, wie von Bacillus 
Coli, Bac. Megatherium usw. auf Wunden bei Kohlrabi und ganz be­
sonders bei Wurzeln von Cichorie. In letzterem FaIle wurde an der von 
der Bakterienkultur bedeckten Flache eine starke Callusbildung be­
merklich, wahrend an den nicht von Bakterien bedeckten Teilen kaum 
Callus entstand. Dagegen fand hier SproBbildung statt, welche an den 
von den Bakterien bedeckten Teilen vollkommen fehlte; dort aber ent­
wickelten sich Wurzeln. DaB es sich dabei nicht um die lebenden Bak­
terien, sondern um von. diesen gebildeten Substanzen handelt, geht daraus 
hervor, daB man dasselbe erreichen kann bei mittels Chloroform ab­
getoteten Kulturen. Dagegen werden diese bakteriellen Wuchsstoffe 
durch Ritze vernichtet, sie sind thermolabiL 

Vielleicht ist es angebracht hier ein paar W orte iiber die sogenannten 
"mitogenetischen Strahlen" anzuschlieBen. Bekanntlich behauptet 

1 HABERLANDT, G.: Sitzgsber. preu.B. Akad. Wiss., Physik.-math. Kl. 23 
(1921). 

2 NEMEC, B.: Z. Vestniku Kral Ces. Spol Nauk 2 (1929) Ber. dtsch. bot. 
Ges. 48 (1930). 
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GURWITSCH1, daB verschiedene tierische und pflanzliche Gewebe, auch 
Gewebebrei, kurzwellige Strahlen aussenden, welche die Veranlassung 
zu Zellteilungen sein wiirden. Bewiesen ist diese Behauptung bis jetzt 
nicht, und es wird auch nicht leicht sein den Beweis zu erbringen, weil 
es sich immer um ein Mehr oder Weniger von Zellteilungen handelt. 
Prinzipiell ist es ja nicht unmoglich, daB lebende Pflanzen bestimmte 
Strahlen aussenden, aber andererseits ist bemerkt worden, daB die 
Wirkung des Zwiebelbreis nicht auf solchen Strahlungen sondern auf 
dem Senfol beruht, welches bekanntlich sehr fliichtig ist. Indessen 
scheint es meines Erachtens noch zu friih, iiber diese viel diskutierte 
Frage jetzt schon ein Urteil zu Hillen; sie kann also hier nur mit diesen 
paar Worten beriihrt werden. 

Viel besser bekannt ist eine Substanz, welche eine Rolle beim Strek­
kungswachstum spielt, von der vielleicht wohl gesagt werden kann, daB 
ohne ihr iiberhaupt keine Zellstreckung moglich ist. Zwar ist die Sache 
erst in einigen Fallen genauer untersucht, jedoch ist dieser Wuchsstoff 
jedenfalls sehr allgemein verbreitet. Ein genaues Studium hat bis jetzt 
eigentlich fast nur bei Graskoleoptilen stattgefunden. Dort, speziell bei 
Avena, hat BOYSEN-JENSEN2 zuerst die Existenz solcher Substanzen 
poniert, wahrend bald darauf P AALs diese bewiesen hat. Die Geschichte 
der Entwicklung des Wuchsstoff:I>egriffes kann weiter iibergegangen 
werden; wer sich dafiir interessiert, findet sie in den Publikationen der 
letzten Jahre, z. B. von F. W. WENT4 und von DOLK5. Nur soviel kann 
gesagt werden, daB die Spitze der Gramineenkoleoptilen einen Stoff 
sezerniert, der von dort nach der Basis hin transportiert wird; entfernt 
man diese Spitze (etwa 1-2 mm), so hort das Wachstum des Stumpfes 
auf, fangt aber wieder an, wenn eine Spitze auf den Stumpf gestellt wird, 
selbst wenn man zwischen diese Spitze und den Stumpf ein wenig 
Gelatine gebracht hat. Wird dazwischen aber ein Micablattchen gelegt, 
so wird der Stoff nicht durchgelassen und das Wachstum setzt also 
nicht wieder ein. Inzwischen miissen diese Versuche innerhalb 2 Stunden 
ausgefiihrt werden, denn die Spitze des dekapitierten Stumpfes fangt 
allmiihlich an wieder neuen Wuchsstoff zu bilden (man driickt das wohl 
einmal so aus, daB man sagt eine neue physiologische Spitze werde 
regeneriert). Die Versuche werden am besten so ausgefiihrt, daB man 
die Spitze dem Stumpf einseitig aufsetzt; daraufhin erhalt dann nur die 
eine Flanke des Stumpfes mehr Wuchsstoff, infolgedessen w:i,rd ihr 
Wachstum gefordert, dasjenige der gegeniiberliegenden Flanke nicht, 
und eine Spitzenablenkung tritt ein. Aus verschiedenen Untersuchungen, 
besonders denen BEYERS6, CHOLODNYS7 und SODINGS8, hat sich er-

1 GURWITSOH, ALEX.: Das Problem der ZeUteilung physiologisoh betraohtet. 
Berlin 1926. 

2 BOYSEN.JENSEN, P.: Ber. dtsch. bot. Ges. 28 (1910). 
3 PAAL, A.: Ebenda 32 (1914). Jb. Bot. 58 (1919). 
4 WENT, F. W.: Reo. Trav. bot. neerl. 25 (1928). 
5 DOLK, H. E.: Geotropie en groeistof. Diss., Utrecht 1930. 
6 BEYER, A.: BioI. ZbI. 45 (1925). 
7 CHOLODNY, N.: Jb. Bot. 45 (1926). 8 SODING, H.: Jb. Bot. 45 (1926). 
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geben, daB diese Substanz nicht spezifisch ist, daB also z. B. A vena­
spitzen auch das Wachstum anderer Gramin eenkeimlinge beeinflussen 
konnen und umgekehrt. · 

Eine mehr messende Bestimmung des Wuchsstoffes wurde erst mog­
lich als es F. W. WENT gelang denselben aus Koleoptilspitzen von 
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Abb. 48. Methode zur Erhaltung und Dosierung des Wuchsstoffes. 1. Agarblattchen mit 12 Koleoptil­
spitzen. 2. Die Spitzen entfernt, der Agar in 12 Wiirfelchen geteilt. 3. Koleoptile mit Einschnitt, 
wodurch 4 und 5 die Spitze entfernt wird. 6. Das erste Blatt wird teilweise herausgezogen. 7. Ein 
AgarwiiIfelchen seitlich auf den Stumpf gesetzt, woraus eine Kriimmung resultiert, in 8 abgebildet 

(nach F. W. WENT). 

A vena in Agar-Agar oder Gelatine hineindiffundieren zu lassen. Die 
Art und Weise, wie vorgegangen wird, laBt sich aus der Abb. 48 ersehen. 
Wenn man Spitzen abschneidet und dieselben auf Plattchen von 3 vH 
Agar stellt (diese Agarscheibchen konnen in 90 vH Alkohol aufbewahrt 
werden, mussen dann aber vor 
dem Gebrauch gewassert wer­
den) , dann diffundiert der 
Wuchsstoff in den Agar hinein. 
Werden dieSpitzen dann nach 
etwa 1 Stunde entfernt, so 
konnen die Agarplattchen in 
kleine Wiirfel geteilt werden 
und diese Wurfelchen werden 
dann den dekapitierten Kole­
optilen einseitig aufgesetzt. 
Man schneidet dazu erst die 

Abb. 49. Wachstum einer Koleoptile von A vena. Auf 
den Absl issen die Zeit in Minuten, als Ordinate die 
Wachstumsgeschwindigkeit in 1O,It pro Stunde. Der 
arrirte Teil ist Spitze, der helle Teil Basis. Dort wo 
die Kurve unterbrochen ist, wurde dekapitiert (nach 

H. E. DOLK). 

Spitze ab, zieht da,nn das Primarblatt etwas heraus, damit es einerseits 
durch sein Wachstum das Wurfelchen nicht hinwegschiebt, andererseits 
als Halter, woran man die Wiirfelchen befestigt, benutzt werden kann. 
Ubrigens ist die Methodik in der letzten Zeit noch wieder verbessertl. 

DOLK hat zeigen konnen, daB der Wuchsstoff nicht nur das Wachs­
tum fordert, sondern daB ohne Wuchsstoff uberhaupt kein Wachstum 

1 VANDERWEY,H.G.: Proc.Kon.Akad. Wet. Amsterdam 34 (1931). 
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stattfindet. Wenn man namlich Haferkoleoptilen dekapitiert, so findet 
erst noch einiges Wachstum statt, welches aber bald sehr gering wird, 
wie aus der graphischen Darstellung der Abb. 49 hervorgeht. DaB hier 
uberhaupt noch Streckung sichtbar ist, riihrt daher, daB noch immer 
etwas Wuchsstoff vorhanden war. Wird jetzt zum zweiten Male deka-

Abb. 50. Wie Abb. 49, aber nach der zweiten Dekapitation wird Wuchsstoff aufgesetzt (nach H. E. 
DOLK). 

pitiert, so kommt das Wachstum vollkommen zum Stillstand. Es setzt 
erst wieder ein nach der oben schon genannten Regenera~ion des Wuchs­
stoffes, oder wenn mit Absicht Agar mit Wuchsstoff auf den Stumpf 
gebracht wird, wie in dem Fall, der in der Abb. 50 graphisch dargestellt 
wurde. 

Das geht aus den nachfolgenden Zahlen HEYNSI vielleicht noch 
bessel' hervor: 

normal I ~ 9 11 9 8 8 8 ] 8 9 6 7 

633 1322]2310 
------------------------------

dekapitiert 5 3 3 1 2 2 2 3 8 8 10 
'-".-' 

Wuehsstoff 

normal 1-- 10 11 11 11 11 11 12 12 12 13 13 11 12 14 11 11 

8 2 0 02132243534435 

dekapitiert 9 3 1 1 6 8 10 11 10 10 11 12 14 13 15 14 11 

Wuchsstoff 

normal 

dekapitiert 

III 13 13 13 12 I 10 10 11 
I 
I 

202 3]532 
1-----

1203]~9 

4 

4 

i Wuehsstoff 

1 HEY'N, A. N. J.: Proe. Kon. Akad. Wet. Amsterdam 34 (1931). Reo. Trav. 
bot. neer!. 28 (1931). 
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Dieselben geben in aufeinanderfolgenden halben Stunden das Wachs­
tum von Haferkoleoptilen in Einheiten von 40/1, und zwar normal und 
dekapitiert. Es sind drei Serien; in jeder Serie wurde nach dem Vertikal­
strich auf die dekapitierten Pflanzen Agar teilweise ohne und teilweise 
mit Wuchsstoff gegeben. Wahrend im erstgenannten Fall das Wachs­
tum auBerst gering bleibt und nur ganz allmahlich wieder einsetzt 
(infolge Regeneration des Wuchsstoffes), wird dasselbe dort, wo Wuchs­
stoff zugesetzt wurde, wieder ganz normal, iibertrifft bisweilen selbst 
dasjenige von normalen Pflanzen. 

Wenn man das Agarplattchen mit Wuchsstoff auf ein anderes Platt­
chen ohne denselben legt, so diffundiert der Stoff auch hier hinein und 
man kann ihn in dieser Weise verdiinnen. Es zeigt sich dann, daB bei 
den A venakoleoptilen die Ablenkung der Spitze der Wuchsstoffmenge 
proportional ist, wenn man nur mit groBen Verdiinnungen arbeitet. Man 
erhalt z. B. folgende Tafel: 

Anzahl der Spitzen Unverdiinnt Einmal verdiinnt Zweimal verdiinnt 
6 11,2 ± 0,5 5,5 ± 0,4 2,8 ± 0,8 

12 11,2 ± 0,4 5,8 ± 0,4 

Die Zahlen sind hier in Grad Ablenkung von der Vertikalen mit dem 
berechneten mittleren Fehler angegeben. iller ergibt sich eine voll­
kommene Proportionalitat zwischen Wuchsstoffmenge und Ablenkung. 
1m Botanischen Institut in Utrecht werden jetzt also Avenakoleoptilen 
zur genauen Dosierung des Wuchsstoffes benutzt. Dabei muB indessen 
darauf geachtet werden, daB bei hoheren Konzentrationen ein Hem­
mungsfaktor auftreten kann; infolgedessen muB immer geniigend v~r­
diinnt werden. 

DaB der Wuchsstoff nicht spezifisch ist, geht schon daraus hervor, 
daB jetzt fast immer Maiskeimlinge benutzt werden um den Stoff zu 
erhalten, weil man dann groBere Mengen bekommt, wahrend der Kon­
trollversuch zur Bestimmung der Quantitat stets mit Haferkeimlingen 
ausgefiihrt wird. AuBerdem ist es Fraulein UYLDERTl gelungen die 
Wirkung des Haferwuchsstoffes bei Bliitenstielen von Bellis perennis 
zu zeigen. Wenn man junge Inflorescenzen von Bellis oberhalb genau 
am Stiel abschneidet, so kommt das Wachstum dieses Stieles zum Still­
stand; wird dann von neuem ein Kopfchen darauf befestigt, so wird 
das Wachstum wieder aufgenommen. Dasselbe kann man nun aber 
auch erreichen mit aufgesetzten Agarwiirfelchen mit Avenawuchsstoff. 

Ja, es hat sich vor kurzem aus den Untersuchungen NIELSENS2 ge­
zeigt, daB auch Pilze Wuchsstoff bilden Mnnen - bei ihm Rhizopus 
suinus, im Utrechter Institut aber auch andere Rhizopusarten. 
Daneben hat sich hier ahnliches ergeben fiir Kulturen von Bacillus 
coli. Dann hat man schon langer gewuBt, daB im Malzextrakt, im 
Speichel und in Diastase Wuchsstoff enthalten ist. Fraglich bleibt dabei 

1 UYLDERT, J.: Proc. Kon. Akad. Wet. Amsterdam 31 (1927). 
2 NIELSEN, N.: Planta (Berl.) 6 (1928). 
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natiirlich vorlaufig, ob es sich dabei stets um dieselbe Substanz handelt 
oder ob eventuell verwandte Stoffe hier eine Rolle spielen. 

Das bringt uns zur Frage nach der chemischen Natur des Wuchs­
stoffes. Aus vorlaufigen Bestimmungen hat F. W. WENT ableiten 
konnen, daB derselbe gegen 100°0 Erwarmung bestand ist, ebenso gegen 
Austrocknung, daB Licht keinen EinfluB darauf hat, NIELSEN fand 
denjenigen von Rhizopus atherloslich, F. W. WENT bestimmte aus der 
Diffusionsgeschwindigkeit das Molekulargewicht auf etwa 376, also von 
der Ordnung desjenigen des Rohrzuckers. 

Aus den Untersuchungen DOLKSl und OHOLODNYS2 geht hervor, daB 
die Schwerkraft keinen EinfluB auf die Wuchsstoffmenge in der Hafer­
koleoptile hat, wenn sie zwar, wie wir nachher sehen werden, wohl die 
Stromungsrichtung des Wuchsstoffes bestimmt. Fur das Licht hat 
F. W. WENT dargetan, daB dasselbe ebenfalls, wie wir spater sehen 
werden, die Stromungsrichtung des Wuchsstoffes beeinfluBt, aber daB 
daneben auch eine gewisse Menge in der Spitze des Haferkeimlings ver­
nichtet wird, oder wenigstens unwirksam gemacht. Das wiirde speziell 
in der ersten halben Stunde der Lichteinwirkung stattfinden, spater 
wird" das Gleichgewicht mehr oder weniger wieder hergestellt; das 
Wuchsstoffdefizit schwankte zwischen 7 und 38 vH. OHOLODNY hat 
dem widersprochen; er meint, daB auch das in die Lange wirkende 
Licht nur die Stromungsrichtung, aber nicht die absolute Wuchsstoff­
menge wiirde beeinflussen. Hier ist ein Widerspruch, der sich augen­
blicklich nicht lOsen laBt, wenn zwar erwahnt werden muB, daB CHOLOD­
NY nirgends Wuchsstoffmengen gemessen hat und nur indirekte Schliisse 
aus seinen Versuchen gezogen hat. Die friiher behandelten Photo­
wachstumsreaktionen lassen sich nun mit Hilfe des hier genannten 
Lichteinflusses auf den Wuchsstoff erklaren. Wie gesagt, wird bei Be­
lichtung von Dunkelpflanzen erst etwa 20 vH des Wuchsstoffes ver­
nichtet; es flieBt also weniger Wuchsstoff wie friiher nach den wachsen­
den Zonen zu und infolgedessen wird das Wachstum gehemmt. Nachher 
aber wird das friihere Gleichgewicht wieder hergestellt und damit die 
WachstumsvergroBerung wieder ruckgangig gemacht. Es dauert natur­
lich einige Zeit bis sich die Wuchsstoffanderungen in der Spitze auch 
in den weiteren wachsenden Zonen bemerklich machen, und es laBt sich 
deshalb auch sehr gut verstehen, warum die Spitzenreaktion sich als 
lange Reaktion darstellt. 

Der Wuchsstoff wird in den Koleoptilen mit einer solchen Geschwin­
digkeit transportiert (nach unveroffentlichten Versuchen VANDER WEYS) , 
daB keine Rede davon sein kann, daB es sich hier um Diffusion handeln 
konnte; die weitere Forschung wird hier angreifen miissen, urn uns 
instand zu setzen von diesem Transport etwas mehr zu sagen. 

Fragt man sich jetzt, wie der Wuchsstoff auf die Zellstreckung ein­
wirkt, so haben uns hier Untersuchungen von HORREUS DE HAAS3, 

1 DOLK, H. E.: Geotropie en groeistof. Diss., Utrecht 1930. 
2 CHOLODNY, N.: Planta (Berl.) 7 (1929). Jb. Bot. 73 (1930). 
3 HORREUS DE HAAS, R.: Proc. Kon. Akad. Wet. Amsterdam 30 (1928). 
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SODINGl und besonders von HEYN2 viel Wichtiges ergeben. Daraus 
geht hervor, daB der Wuchsstoff speziell auf die Zellhaut wirkt, wenn 
auch zwar vielleicht erst auf das Protoplasma; aber nur die Verande­
rung der Zellhaut laBt sich messen. Die Plastizitat (oder Fluiditat) 
der Zellhaut wird erhoht und damit erfolgt eine erhOhte Streckung 
der Zelle. 

Das geht aus den hier folgenden Versuchen hervor. Am leichtesten 
HiBt sich der EinfluB des Wuchsstoffes demonstrieren, wenn man dekapi­
tierte A venakoleoptilen in horizontale Stellung bringt, darauf einige 
mit wuchsstoffhaltigem Agar versieht, andere nicht. Wenn man dann 
leichte Metallreiter, wie solche zum Wiegen benutzt werden, auf das 
freie Ende der Koleoptilen anbringt, so sieht man diejenigen mit Wuchs­
stoff durchbiegen. Das hat nichts mit irgendeiner Zunahme des Turgors 
zu tun, oder mit Steigerung der elastischen Dehnbarkeit der Zellhaut, 
sondern nur mit einer Vermehrung dieser Plastizitat oder Fluiditat, 
wenn man ein anderes Wort benutzen will2 • 

Man kann das auch noch in anderer Weise zeigen. Wenn man z. B. 
Koleoptilen durch daran gehangte Gewichte dehnt, so ergibt sich, daB 
die plastische Dehnbarkeit nach der Dekapitation abnimmt, und zwar 
bis etwa 3 Stunden nach der Dekapitation; daraufhin steigt sie wieder, 
offenbarweil jetzt Wuchsstoff regeneriert wird. Hat man auf dekapitierte 
Koleoptilen Agar mit Wuchsstoff gesetzt, so ist die Dehnbarkeit groBer 
als ohne solchen Wuchsstoff, wenn sie auch nicht den Wert der normalen 
Koleoptilen erreicht, offen bar weil die Wuchsstoffmenge immerhin 
kleiner ist als im Normalfall. 

Man kann aber zeigen, daB in solchen Fallen die Maximaldehnung 
noch gar nicht erreicht ist. Wenn man solche Zellen namlich in Wasser 
bringt, so wird die Dehnung weiter gehen, ganz spezieIl wenn Wuchs­
stoff vorhanden ist. Die Verlangerung war dabei z. B. 34 gegen 13,4 
ohne Zusatz von Wuchsstoff, oder auch normal gegen dekapitiert als 
40:28. Wenn man aber dann nachher plasmolysiert, findet man in der 
Verkiirzung keinen Unterschied, im letztgenannten FaIle betrug diese 
z. B. 106 gegen 101. D. h.: die Verlangerung der Zellhaut, welche eine 
Folge des Wuchsstoffes ist, hangt nicht mit einer Anderung der elasti­
schen Dehnbarkeit dieser ZeIlhaut zusammen. Der Wuchsstoff andert 
dahingegen die nicht elastische Deformierbarkeit, welche man Plastizitat 
oder eventueIl Fluiditat nennen kann. 

Wenn man Koleoptilen abschneidet und dieselben verhindert Wasser 
aufzunehmen, so findet kein Wachstum statt. Indessen hat der Wuchs­
stoff dennoch seine Wirkung getan und die Zellhaut plastisch geiindert, 
denn wenn man solche Koleoptilen nachtraglich in Wasser bringt, findet 
eine starke Verlangerung statt, welche nicht auftritt bei vorher der 
Spitze beraubten Koleoptilen, dagegen wohl bei denen, wo man diese 
Spitze durch ein Agarblockchen mit Wuchsstoff ersetzt hat. 

1 SODING, H.: Jb. Bot. 64 (1925). 
2 HEYN,.A. N. J.: Proe. Kon . .Akad. Wet . .Amsterdam 33 (1930); 34 (1931). 

Ree. Trav. bot. neer!. 28 (1931). 
Kostytschew-Went, Pflanzenphysiologie II. 19 
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Damit fallt die alte SAcHssche Theorie der Zellstreckung, wonach 
die Zellhaut durch die Turgordehnung elastisch gespannt wfude, worauf­
hin dann durch Intussuszeption oder Apposition die Dehnung wieder 
aufgehoben wiirde. LAURENTl hat vor vielen Jahren schon darauf hin­
gewiesen, daB es sich beim Sporangientrager von Phycomyces ganz 
entschieden anders verhalt. Er sagt, daB aus seinen Versuchen hervor­
geht, daB die Cellulose der Membran beim Wachstum irgendeine Ver­
anderung erleidet, wodurch sie weicher wird ("se ramollit"), was er der 
Wirkung eines Enzyms, das vom Protoplasma abgeschieden wiirde, zu­
schreibt. 

Bei der Zellstreckung ist also die primar sich andernde Phase die 
Erhohung der Plastizitat der Membran durch den Wuchsstoff. Die nor­
male Turgorkraft ist imstande, solche Membranen zu iiberdehnen, wobei 
eine irreversible OberflachenvergroBerung der Zellhaut zustande kommt. 
Die Erhohlmg der elastischen Dehnbarkeit tritt nur auf, wenn Wachs­
tum stattfindet; sie ist als die Folge davon zu betrachten, nicht als die 
Ursache. Eine Erniedrigung dieser elastischen Dehnbarkeit tritt auf bei 
Wachstumshemmung; diese Vorgange sind vielleicht kausal mit dem 
Vorgang der Substanzvermehrung der Zellhaut verbunden. 

Der Wuchsstoff, iiber den bisher gehandelt wurde, ist jedenfalls nicht 
die einzige chemische Substanz, welche das Wachstum beeinflussen 
kann. Sehr wahrscheinlich gibt es deren mehrere, wie wir das noch bei 
der Behandlung der Korrelationen sehen werden. Vor vielen Jahren 
hat SACHS schon darauf hingewiesen2, auch wo er iiber sogenannte 
bliitenbildende Substanzen handelt, welche unter dem EinfluB ultra­
violetten Lichtes in den Blattern gebildet und von dort dem Vegetations­
punkt zugefiihrt werden sollen. Indessen, das sind immer doch noch 
ziemlich hypothetische Substanzen. 

Viel reeller ist, was in den letzten Jahren iiber wurzelbildende Sub­
stanzen gefunden wurde. F. W. WENT3 hat Stecklinge von Acalypha 
hergestellt bei friihzeitig entblatterten Exemplaren. Diese Stecklinge 
bilden keine oder fast keine Adventivwurzeln; sind Blatter vorhanden, 
so entstehen die Wurzeln wohl. Es wurde an die Moglichkeit gedacht, 
daB aus den Blattern wurzelbildende Substanzen im Bast nach der Basis 
des Stecklings zustromen und daB sie dort die Wurzelbildung veran­
lassen. Tatsachlich gelang es aus Blattern Substanzen herausdiffun­
dieren zu lassen, diese aufzunehmen in Agar-Agar und diesen Agar an 
entblatterte Stecklinge zu applizieren derart, daB diese anfingen Ad­
ventivwurzeln zu bilden. Eine selbe oder wenigstens eine ahnlich wir­
kende Substanz konnte aus Blattern von Carica Papaya und aus Malz 
erhalten werden. 

In dieser Hinsicht kann auch noch ganz kurz auf Beobachtungen 
von BURGEFFi und von Fraulein VERKAIK2 hingewiesen werden, aus 

1 LAURENT, E.: Bull. Acad. roy. Belg. 3e Ser. 10 (1875). 
2 SACHS, J.: Arb. bot. lnst. Wurzburg 2 (1880/1882); 3 (1887). 
3 WENT, F. W.: Proc. Kon. Akad. Wet. Amsterdam 32 (1929). 
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denen hervorgeht, daB bei einigen Mucorineae, das -Mycel eine 
Substanz abscheidet, welche durch Agar und Celloidin diffundieren kann 
und welche beim + Mycel die Bildung von Zygophoren veranlaBt. Wenn 
zwar behauptet werden konnte, daB es sich hier um Substanzen handelt, 
welche den Sexualhormonen anzugliedern sind, so wird hier doch ganz 
entschieden Wachstum angeregt und deshalb werden diese Unter­
suchungen kurz erwahnt. 

Zweitens hat FITTING3 uns gezeigt, daB das Welken von befruchteten 
Orchideenbluten in verschiedenen Fallen von Substanzen verursacht 
wird, welche yom Pollen abgeschieden werden. Man konnte hier meinen, 
daB es sich nicht um eigentliches Wachstum handelt, weshalb diese Sub­
stanzen hier keine Erwahnung verdienen wurden. Indessen glaube ich 
sie dennoch ganz kurz nennen zu mussen, da sie meines Erachtens 
einmal in derselben groBen Gruppe von Stoffen zusammengefaBt werden 
mussen, wie diejenigen, die hier ausfuhrlicher besprochen vvurden. 

Formative Einfliisse del' an13eren Bedingungen. Schon am Anfang 
dieses Kapitels wurde darauf hingewiesen, daB Wachstum nicht allein 
eine irreversible VergroBerung der Pflanze oder ihrer Organe bedeutet, 
sondern daB diese VergroBerung stets in sehr genau angegebene Bahnen 
verHiuft, daB eine ganz bestimmte Form resultiert. 1st diese Form nun 
bei allen Arten ein und fUr allemal gegeben, oder macht sich auch hier 
del' EinfluB del' auBeren Bedingungen geltend? Letzteres ist ganz ent­
schieden del' Fall, d. h. die Form eines Pflanzenteils kann wechseln je 
nach der Natur del' auBeren Faktoren, worunter es sich entwickelt. In 
der Morphologie wird man also del' Tatsache Rechnung tragen mussen, 
daB es keine konstanten Formen gibt und man wird den formativen 
EinfluB del' auBeren Umstande studieren wollen. Es tritt hier die neue 
Wissenschaft del' experimentellen Morphologie zutage, welche sich in 
den letzten .Jahrzehnten entwickelt hat und wovon es fraglich sein mag, 
ob sie in einem Physiologiebuche behandelt werden solI. Inz~ischen 
verwischt sich hier die Grenze zwischen del' Formenlehre und der 
Lebenslehre und es scheint angebracht, wenigstens einige Hauptsachen 
hier kllrz zu erortern. 

Grundleger del' neuen Lehre gibt es verschiedene, in erster Instanz 
GASTON BONNIER4, in Deutschland mehr speziell GOEBEL5 und KLEBSB. 
BONNIER hat sich ganz besonders mit del' Hochgebirgsflora beschaftigt; 
er hat Form und Struktur derselben Art im Hochgebirge und in del' 
Ebene verglichen und ist dann experimentell verfahren, indem er eine 

1 BURGEFF, H.: Bot. Abh. von K. GOEBEL 4 (1924). 
2 VERKAIK, C.: Proc. Kon. Akad. Wet. Amsterdam 33 (1930). 
3 FITTING, H.: Jb. Bot. 49 (1911). 
4 BONNIER, G.: Recherches sur l'anatomie experimentale des vegetaux. 

Paris 1896. 
5 GOEBEL, K.: Einleitung in die experimentelle Morphologie der Pflanzen. 

Jena 1908. 
6 KLEBS, G.: Willkiirliche Entwicklungsanqerungen bei Pflanzen. Berlin 

1913. 
19* 
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Pflanze, welche sich vegetativ vermehren lieB, etwa mit einem Rhizom 
versehen war, in zwei Stucke teilte, das eine dann weiter kultivierte in 
del' Nahe von Fontainebleau, das andere im Hochgebirge bei Chamounix. 
Die neugebildeten Teile zeigten sehr bald groBe Unterschiede schon in 
del' auBeren Form, abel' auch in del' mikroskopischen Struktur. 1m 
Hochgebirge waren die unterirdischen Teile im Verhaltnis zu den ober­
irdischen viel starker entwickelt als in del' Ebene, die Stengelglieder 
blieben kurz, zusammengedrangt, dabei del' ganze SproB mehr behaart, 
die Blatter kleiner und dicker, die Bluten abel' groBer und intensiver 
gefiirbt. Weiter, was die innere Struktur anbetrifft: im Hochgebirge 
mehr sklerenchymatische Elemente, die Epidermis mit einer dicken 
Cuticula versehen, die Anzahl der Spalt6ffnungen vergroBert, in den 
Blattel'll das assimilierende Gewebe kriiftiger entwickelt und mit mehr 
Chromatophoren versehen usw. Hier konnte im allgemeinen vom EinfluB 
des alpinen Klimas gesprochen werden; indessen war das ein ziemlich 
komplizierter Begriff, der sich in verschiedene Faktoren spalten lieB: 
geringe Luftfeuchtigkeit, niedere Lufttemperatur, starke Bestrahlung. 
Man hat jetzt diese Faktoren getrennt untersucht, wobei sich heraus­
stellte, daB jeder fur sich in del' genannten Richtung seinen EinfluB 
geltend machte. Viele spatere Versuche sind besonders angestellt, urn 
den formativen EinfluB des Lichtes und del' Luftfeuchtigkeit zu studieren. 

Wenden wir uns in erster Instanz an die Wirkung des Lichtes. Jeder­
mann kennt die Erscheinung des Etiolements, welche sich bei Pflanzen, 
die man im Dunkeln aufzieht, bemerkbar macht. Die CO2-Assimilation 
kommt dann naturlich zum Stillstand, und deshalb wird man derartige 
Versuche mit solchen Gewachsen ausfuhren mussen, welche tiber ge­
nugende Mengen von Reservestoffen verfugen odeI' welche man mit 
organischen Substanzen ernahren kann, d. h. daB es sich dann nur urn 
gewisse Algen handeln kann (wenn man die chlorophylloRen Gewachse 
auBer Betrachtung laBt). 

Wenn man von gewissen Gymnospermen, 1<~arnen und anderen 
niederen Pflanzen absieht, so kann man sagen, daB etiolierte Pflanzen 
kein Chlorophyll enthalten. Jedermann kennt das bei Kartoffeln, welche 
im dunkeln Keller Sprosse gebildet haben, die in mehrfacher Hinsicht 
andel's organisiert sind wie die im Licht gewachsenen. Dabei handelt 
es sich also nicht in erster Instanz urn die Nichtbildung des Chlorophylls, 
welche uns in diesem Kapitel nicht beschaftigen soIl, sondel'll ausschlieB­
lich urn die auBere Form und den inneren Bau der etiolierten Pflanze. 
'Venn wir von alteren Beobachtungen von BONNETund von DE CANDOLLE 
absehen, so finden wir hier grundlegende Untersuchungen von SACHS!, 
daraufhin von G. KRAus2 , BATALIN3, PRANTL4, RAUWENHOFF5 und aus 

1 SACHS, J.: Bot. Ztg 21, Beih. (1863). 
2 KRAUS, G.: Jb. Bot. 'i (1869/1870). 
3 BATALIN, A.: Bot. Ztg 29 (1871). 
4 PRANTL, K.: Arb. bot. lnst. Wiirzburg 1 (1874). 
5 RAUWENHOFF, N. vV. P.: Verh. en Meded. Kon. Akad. Wetensch. Amster-

dam 2e R. 11 (1877). . 
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spaterer Zeit von BROTHERTON u. BARTLETT!, von TRUMPF2 und von 
PRIESTLEy3. 

Verschiedene Pflanzen reagieren dabei nicht aile in derselben Art, 
aber man kann wohl allgemein sagen, daB im Dunklen bei Dikotylen 
die Internodien sich strecken und die Blatter dagegen klein und ver­
kiimmert bleiben, wahrend bei den Monokotylen gerade die Blatter 
eine abnormale Lange erhalten. Die innere Struktur vereinfacht sich, 
indem besonders der Zentralzylinder im Vergleich zur Rinde wenig ent­
wickelt ist und iiberhaupt aIle mechanischen Elemente oft kaum ge­
bildet werden oder stark verkiimmern. 

Bei der Internodienstreckung handelt es sich in erster Instanz um 
Zeilstreckung, daneben k6nnen aber auch sekundare Zeilteilungen auf-

o Min. 1 Min. 2 Min. 10 Min. 60 Min. Tageslicht 
Abb. 51. Erbsenpflanzen, verschiedene Zeit dem Lichte ausgesetzt. Links vollkommen im Dunkeln, 
rechts im Tageslicht, dazwischen mit tiiglich je 1, 2, 10 und 60 Minuten Licht (Photographie VAN 

OOSTSTROOM). 

treten. Ein Verstandnis des Zusammenhanges zwischen Lichtwirkung 
und Form ist aber noch kaum angebahnt . 

Man weiB nur soviel, daB schon sehr kurze Belichtungen geniigen, um 
auf die Form ihren EinfluB auszuilben. Man vergleiche dafiir nur die 
Pflanzen der Abb. 51, wo eine Reihe von Erbsenpflanzen photographiert 
wurden, welche sich bei verschiedener Beleuchtung entwickelt hatten. 
AIle waren im Dunkeln gekeimt, nach 5 Tagen wurden fiinf T6pfe ver­
schiedener Belichtung ausgesetzt, und zwar ein Topf dem Tageslicht (der 
Versuch fand Anfang Februar statt), vier wahrend je 1 Minute, 2, 10 oder 
60 Minuten taglich dem EinfluB von vier 100-Kerzen-Halbwatt-Arga-

1 BROTHERTON, W. 11. BARTLETT, H. H.: Amer. J. Bot. 5 (1918). 
2 TRUMPF, C.: Bot. Archiv 5 (1924). 
3 PRIESTLEY, J. H.: New Phytologist 22 (1923); 24 (1925); 25 (1926). 
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lampen Philips. Del' Versuch dauerte dann 7 Tage, darauf wurden die 
Topfe mit den Pflanzen photographiert. Aus del' Abbildung geht klar 
hervor, daB schon eine so kurze Belichtung, wie 1 Minute pro Tag, ge­
nugte, um den Habitus del' etiolierten Pflanze nicht aufkommen zu 
lassen, wenn auch die Wirkung des Lichtes noch nicht vollkommen del' 
des Tageslichtes gleich zu setzen ist. Je Hinger die Belichtung gedauert 
hat, um so mehr nahert sich die Gestalt derjenigen del' gewohnlichen 
griinen Pflanze, wenn sie dieselbe auch nach einer Belichtung wahrend 
1 Stunde pro Tag noch nicht vollkommen erreicht hat. Etwas Ahnliches 
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Abb. 52. Blatter von V i cia Fa ba, von oben links nach unten rechts entwickelt in vollkommener 
Dnnkelheit, in je 1, 5, 10 und 60 Minuten Licht pro Tag und bei normalem Tageslicht (Photographie 

v AN OOSTSTROOll) . 

geht aus del' Abb. 52 hervor. Dort wurde jedesmal das dritte Blatt einer 
Pflanze von Vicia Fa ba photographiert, und zwar fur eine Pflanze, 
welche sich in konstanter Finsternis entwickelt hatte, und fUr andere, 
welche taglich wahrend je 1 Minute, odeI' 2, 10, 60 Minuten beleuchtet 
waren, mit del' schon angegebenen Lichtquelle, oder welche dem Tages­
licht waren ausgesetzt gewesen. 

Aus verschiedenen Versuchen laBt sich del' SchluB ziehen, daB es sich 
hier um eine photochemische Wirkung des Lichtes handelt; jedenfalls 
scheinen gleiche Lichtmengen denselben EinfluB auf die Entwicklung zu 
haben. Nicht vollkommen klar ist, was bis jetzt uber die Wirkung del' 
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einzelnen Strahlen mitgeteilt wurde. TRUMPF z. B. gibt an, daB bei 
Phaseolus multiflorus rotes Licht auf die Blatter denselben EinfluB 
hat als schwaches weiBes Licht, auf die Internodien dagegen als Dunkel­
heit wirkt, wahrend blaues Licht eine gerade entgegengesetzte Wirkung 
haben soli. 

Hieran anschlie~end kann auf die Versuche BONNIERSl iiber den'Ein­
fluB der kontinuierlichen Beleuchtung hingewiesen werden. Teilweise 
wurden dieseanunternatiirlichen Verhaltnissen wachsenden Pflanzen an­
gestellt, und zwar von Spitzbergen und der JAN-MAYEN-Insel, wobei die 
dort lebenden Gewachse verglichen wurden niit Individuen derselben Art 
aus dem Hochgebirge. Teils wurden eigene Versuche angestellt, wobei 
Pflanzen aufgezogen wurden bei kiinstlichem Lichte (elektrisches Bogen­
licht), und zwar teilweisekontinuierlich beleuchtet, teilweiseabwechselnd 
12 Stunden hell und 12 Stunden dunkeL Ein Vergleich der beiden Ver­
suchsserien ergab nicht allein fUr das bloBe Auge sichtbare Abweichungen, 
sondern auch sehr groBe Differenzen im anatomischen Bau. Besonder" 
heiten k6nnen hier auBer Betrachtung bleiben, da dieselben besser bei 
der Morphologie behandelt werden, nur kann erwahnt werden, daB die 
Struktur der Pflanzen sich bei kontinuierlicher Beleuchtung sehr verein­
facht, alles Sklerenchymatische hat eine Neigung zum Verschwinden, das 
Parenchymgewebe nimmt stark die Oberhand, und iiberhaupt nahert 
sich das Querschnittsbild merkwiirdigerweise sehr demjenigen der etio­
lierten Pflanze, natiirlich mit dem Unterschiede, daB hier Chloro­
phyll jetzt selbst bis ins Markgewebe sichtbar wird, weshalb BONNIER 
hier von einem "etiolement vert" spricht. Die Einwendung, daB es 
sich hier urn wirkliches Etiolement gehandelt hatte, weil die Licht­
mengen zu gering waren, stimmt nicht mit den friiher schon genannten 
Versuchen, wobei selbst nur 1 Stunde Licht pro 'rag fast normale 
Pflanzen gibt, und nicht damit, daB die Pflanzen, welche taglich nur 
12 Stunden dieses Licht erhielten, die Erscheinung nicht zeigten. 

In betreff des farbigen Lichtes verfiigen wir iiber eine groBe Menge 
von Beobachtungen. Indessen sind die meisten derselben nur fiir prak­
tische Zwecke ausgefiihrt, wo dann nur nebenbei an Wissenschaftliche 
Fragen gedacht wurde; es handelte sich darum, die Entwicklung irgend­
eines Kulturgewachses in bestimmte Bahnen zu lenken, und dazu 
wurden dann farbige Glaser benutzt, wobei nur selten eine Analyse der 
durchgelassenen Lichtstrahlen stattfand. Ein Beispiel von einer zu 
praktischen Zwecken ausgefiihrten Untersuchung, wobei Lampen von 
ganz bestimmter Lichtstarke, deren spektrales Verhalten genau bekannt 
war, benutzt wurden, hat vor kurzem die Arbeit ROODENBURGS ge­
liefert2 • 

Demgegeniiber hat z. B. KLEBS3 sich ganz bestimmte Fragen iiber 
den formativen EinfluB von Strahlen verschiedener Wellenlange gestellt 

1 BONNIER, G.: Rev. gen. Bot. 7 (1895). 
2 ROODENBURG, J. W. M.: Meded. Labor. Tuinb. plantent. Landb. hooge­

school. Wageningen 14 (1930). 
3 KLEBS, G.: Arch. Entw.mechan. 24 (1907). 
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und dabei auch sehr auffallende Resultate erhalten, z. B. in betreff del' 
Gestalt del' Bliiten von Sempervivum; abel' auch hierbei laBt sich aus 
seinen Untersuchungen nicht entnehmen, mit welchen Lichtmengen und 
mit welchen genau umgrenzten Spektralbezirken hier gearbeitet wurde. 
Deshalb sind solche Arbeiten bis jetzt auch wichtiger fUr die Beantwor­
tung morphologischer als kausal physiologischer Fragen. Es laBt sich 
wohl vermuten, daB hier in erster Instanz stoffliche Veranderungen 
unter dem EinfluB des Lichtes stattfinden, abel' vorlaufig hat in del' Hin­
sicht noch keine Untersuchung stattgefunden. 

Ubrigens tritt in del' Natur del' Fail sehr oft auf, daB del' eine Teil 
einer Pflanze sich mehr im Schatten, del' andere mehr im Lichte ent­
wickelt, und es war schon VOl' Jahren STAHL!, del' die Beobachtung 
machte, daB Schatten- und Sonnenblatter eines selben Baumes eine sehr 
verschiedene Struktur besitzen. Auch iibrigens hat sich die Zahl der 
Faile, in denen man gesehen hat, daB Organe in ihrer Entwicklung vom 
Lichte beeinfluBt werden, in ungeheurer Menge vermehrt: Nelmen wir 
die Jugendformen, welche auch an alteren Teilen einer Pflanze wieder 
auftreten, wenn dieselbe verdunkelt wird und die vielen anderen z. B. 
von GOEBEL beschriebenen Falle. 

lch unterlasse es, hier weitere Beispiele anzufiihren, auch nicht iiir 
die niederen Pflanzen, da, wie gesagt, das alles bis jetzt noch zu sehr 
ins Anekdotische geht. Es sind alles Einzelfalle, wo ein bindendes Glied, 
welches uns auch nur irgendeine Einsicht in den Zusammenhang mit dem 
Lichte ergeben wiirde, fehlt. Oft wird es sich hierbei ja auch um Ernah­
rungsfragen handehl, und es mag angebracht sein, also zweitens den Ein­
fluB del' Ernahrung auf die Form kurz zu besprechen. 

Auch hieriiber gibt es viele Publikationen, welche sich abel' beinahe 
stets mehr auf morphologischen als auf physiologischen Standpunkt 
stellen. Einiges mag hier speziell iiber sogenannte Anomalien gesagt 
werden. Es ist bekannt, daB solche monstrose Formen ganz besonders 
bei starker Ernahrung auftreten. Das laBt sich sehr leicht zeigen bei den 
sogenannten Zwischenrassen von HUGO DE VRIES2. Bei Dipsacus syl­
vestris z. B. besteht eine Rasse, welche hin und wieder tordierte Stengel 
besitzt; wird dieselbe dicht ausgesat, so daB die einzelnen Pflanzen wenig 
Raum haben und sich deshalb nul' diirftig ernahren konnen, so kann die 
Anomalie ganz odeI' fast ganz fehlen. Werden dieselben abel' in gut ge­
diingter Erde weit voneinander gezogen, so daB sie viel Licht erhalten, 
so treten sehr viele tordierte Stengel auf. Als zweites Beispiel erwahne 
ich Papaver somniferum polycephalum, eine Rasse, bei del' Staub­
blattanlagen zu kleinen rudimentaren Stempehl entwickelt sind. Die 
Zahl derselben ist wieder in hochgradigem MaBe von del' Ernahrung ab­
hangig. Man kann es so weit bringen, daB fast aIle StaubgefiWe normal 
ausgebildet sind, indem man die Pflanzen hung ern laBt, und zwar spezieIl 
in den ersten Entwicklungswochen, wenn diese Anlagen sich heranbilden; 
andererseits kann gute Ernahrung zu del' Zeit Bliiten ergeben, wo fast 

1 STAHL, E.: J ella. Z. N aturwiss. 16 (1883). 
2 DE VRIES, H.: Die Mutationstheorie I, II. Leipzig 1901, 1903. 
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keine normalen Staubblatter mehr vorhanden sind. Die Anlage zum ab­
normalen Wachstum ist in allen diesen Fallen also vorhanden, abel' es 
hangt ganz von der Ernahrung ab, ob sie zur Entwicklung kommt odeI' 
nicht. 

Es mag noch ganz kurz erwahnt werden, daB auch del' trockene oder 
feuchte Standort groBen EinfluB auf die Form del' gebildeten Teile hat. 
1m ersten FaIle oft gedornte, harte, stark behaarte Pflanzen, wahrend 
diese Merkmale bei sehr feuchter Kultur verschwinden, oder weniger auf 
den Vordergrund treten. Verschwinden heiBt hier wie uberall oben: So­
lange die neuen Umstande dauern, sobald man die Pflanzen wieder den 
alten Faktoren aussetzt, wird auch die Form wieder genau so wie fruher. 
Besonders die Versuche BONNIERS haben das ergeben: Alpenpflanzen in 
die Ebene ubergefiihrt, bekommen gleich die Eigenschaften der Pflanzen 
der Ebene und umgekehrt, auch wenn die Pflanze jahrhundertelang 
unter den neuen Umstanden gelebt hat. 

Chemische Substanzen konnen ebenfalls formbestimmend wirken, und 
hiernahern wir uns in der Besprechung wieder demjenigen, was im 
vorigen Abschnitt uber Wuchsstoff behandelt wurde. Vielleicht wirken 
die bisher genannten auBeren Faktoren zwar auch in letzter Instanz 
chemisch, abel' davon ist bis jetzt noch nichts bekannt. 

Wenn hier von chemischen Reizen, welche formativ wirken, gespro­
chen wird, so denke ich in erster Instanz an den EinfluB von Parasiten, 
es sei tierischer odeI' pflanzlicher Art. Es gibt solche, welche das be­
fallene Gewebe einfach tOten und die getoteten Zellen als Nahrung be­
nutzen; davon sprechen wir hier nicht. Dahingegen gibt es andere, 
welche MiBbildungen des Pflanzengewebes ergeben, welche man allge­
mein mit dem Namen Gallen andeutet. 

Ausfiihrlicheres daruber wird man in den Arbeiten uber pathologische 
Anatomie der Pflanzen odeI' in den Spezialwerken iiber Gallen antreffen; 
hier solI nur soviel gesagt werden, als iiberhaupt zum Verstandnis des 
Wachstums notwendig ist. 

Am besten untersucht sind wohl die von Tieren verursachten Gallen, 
wobei in erster Instanz auf die klassischen Arbeiten BEYERINCKS 1 uber 
die Cyni pidengallen hingewiesen werden mag. Dieselben beschaftigen 
sich speziell mit Eichengallen. Die gewohnliche Eiche wird von sehr ver­
schiedenen Gallentieren bewohnt, aIle zur Gruppe del' Cyni piden ge­
horig; besonders die ersten Entwicklungsstadien wurden von BEYERINCK 
untersucht. Derselbe beobachtete das erwachsene Weibchen wahrend es 
auf einer Knospe odeI' einem jungen Blatte sitzend seine Eier ablegt. 
Nehmen wir als Beispiel die gewohnlichsten Gallen der Dryophan ta 
folii, kugelige Gebilde von etwa 2-3 cm Durchmesser, an der Unter­
seite des Blattes an den Nerven be£estigt, meistens griin, spateI' braun 
werdend und mit den Blattern abfallend. Hieraus kriechen im November 
die erwachsenen Gallenwespen, lauter Weibchen, hervor, welche par­
thenogenetisch Eier bilden. Diese Tiere such en schlafende Knospen an 

1 BEYERINCK, M. vv.: Verh. Kon. Akad. vVetensch. Amsterdam 22 (1882). 
V erza melde Geschriften 1 (1921). 
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der Basis des Stammes auf, durchbohren diese und legen auf die Spitze 
des Vegetationspunktes ein Ei, welches dort mit etwas Schleim befestigt 
wird. Aus dieser Knospe entwickelt sich dann die sehr kleine Galle, 
welche einer etwas geschwollenen Knospe ahnlich sieht. Die erwachsenen 
Tiere kommen im Juni zum Vorschein; es sind Mannchen und Weibchen, 
und letztere legen nach der Befruchtung in einen Nerven eines noch nicht 
ganz ausgewachsenen Blattes, worin sie mit ihrem Legerohr eine Wunde 
angebracht haben, ein Ei. Hier entwickelt sich aus dem Blattinnern die 
Galle - etwa einer Adventivwurzel vergleichbar; sie sprengt die Rinde 
des Nerven und bildet sich zu der oben schon genannten Galle aus. Damit 
ist der Entwicklungszyklus des Gallentieres geschlossen. Frillier, als man 
denZusammenhang nicht kannte, wurden die kleinenKnospengallen an­
gesehen als von einer anderen Art verursacht, und man sprach von 
Spathegaster Taschenbergi. Die Gallen werden jetzt noch immer 
mit dem Namen Taschenbergi-Gallen angedeutet. Man - ganz spe­
ziell BEYERINCK - hat mehrere Arten von diesem Generationswechsel 
bei den Cyni pi d en galIen der Eiche untersucht. Wir brauchen darauf 
hier nicht einzugehen; das gehort mehr speziell zur Domane der Morpho-
logie. . . 

Mehr speziell interessieren uns hier aber einige Fragen: Erstens: 
Treten bei der Entstehung del' Gallen neue Eigenschaften zutage, welche 
del' Eiche nicht eigen sind? Man findet in der Tat Gebilde, welche sonst 
nicht entstehen und auch Gewebearten, welche man sonst nicht bei der 
Eiche vorfindet. Aber damit ist nicht gesagt, daB hiermit die erbliche 
Veranlagung der Pflanze sich geandert hat. Vorlaufig wird man so etwas 
wohl kaum annehmen konnen und nur vermuten miissen, daB die Kom­
bination der Erbanlagen derart geworden ist, daB daraus der Eiche 
scheinbar vollkommen fremde Gebilde hervorgegangen sind. 

Zweitens kommt natiirlich die Frage: Woher riihrt diese Verande­
rung? 1st das etwa nur eine Folge del' gemachten Wunde? An sich 
wiirde sich das denken lassen, besonders auch, weil, wie BEYERINCK er­
kannte, verschiedentlich bei der Entwicklung der jungen Insekten Zellen 
desorganisiert und aufgelOst werden. Man konnte im AnschluB an die 
HABERLANDTschen Wundhormone sich denken, daB hier ahnliches statt­
findet und durch die Verwundung ahnliche Substanzen gebildet wurden, 
welche dann Veranlassung zur Gallenbildung geben wiirden. Indessen ist 
es noch nie gelungen, etwas Derartiges experimentell hervorzurufen, was 
indessen als Einwendung widerlegt wird durch die Bemerkung, daB wir 
mit unseren Hilfsmitteln immer viel zu groBe und grobe Wunden an­
bringen. Wichtiger ist, daB verschiedene Gallentiere, ja selbst verschie­
dene Entwicklungsstadien desselben Tieres, an derselben Pflanze so sehr 
verschiedene Gallen entstehen lassen. Aber auch hier konnte man einwen­
den, daB diese Wunden ja nie in genau derselben Art und Weise und an 
denselben Stellen gebildet werden. Dahingegen ist meiner Meinung nach 
entscheidend, daB BEYERINCK oft den Fall gesehen hat, wo das Tier 
zwar den Einstich gemacht hat, aber kein Ei abgelegt hat. In solchen 
Fallen entsteht keine Galle. Es muB also von der sich entwickelnden 
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Larve ein EinfluB herruhren, und zwar ein EinfluB, del' sich wahrend 
langerer Zeit geltend macht; denn wenn die Larve abstirbt wahrend 
ihrer fruheren Entwicklung, so bleibt auch die Entwicklung der Galle 
weiter aus. Und es fragt sich jetzt, wie man sich diesen EinfluB den­
ken muB. 

Dabei ist schon verschiedentlich hervorgehoben, daB diesel' EinfluB 
stofflicher Natur sein muB, z. B. schon vor langer Zeit von MALPIGHI und 
spater von HOFlVIEISTER. Aber ausdrucklich ausgesproehen wurde diese 
Ansicht doch wohl mehr besonders von BEYERINOK1 , welcher hier von 
Wuchsenzymen spricht, speziell in dem Satze: "Wenn, wie oben er­
wiesen, Wuchsenzyme das ceeidiogene Protoplasma affizieren, so muB 
das Namliche der Fall sein, wenn eine Blattanlage aus einem Meristeme 
entsteht; allein in diesem letzteren Falle ist das Wuchsenzym naturlich 
ein Product des pflanzliehen Protoplasmas selbst, wahrend es im ersteren 
dureh ein Thier in das Protoplasm a der Pflanze gebracht wird." Hier 
haben wir also nicht nul' die HABERLANDT3chen Wuchshormone, sondern 
auch die Wuchsstoffe vorhergesehen. 

Sprachen wir bisher von solchen Substanzen, welche von der sich ent­
wickelnden Larve abgeschieden werden, so hat uns BEYERINOKl in einem 
anderen Falle mit Gallen bekannt gemacht, welche von Ten th I' edi nee n 
verursacht werden, wo das Wuchsenzym aber von dem erwachsenen 
Insekt in die Wunde gebracht wird. Es handelt sich dabei um Gallen, 
verursaeht von Nematus-Arten auf Weiden. Hier wird mit dem Ei 
eine gewisse Menge Substanz aus del' Giftblase in das junge Blatt hinein­
gefiihrt. Es entsteht namlieh auch dann eine Galle, wenn das Insekt kein 
Ei ablegt, nachdem die Verwundung gemacht ist, odeI' wenn es gelingt, 
mittels einer feinen Nadel das Ei zu durehbohren. Zwar ist die Galle 
dann kleiner als bei dem normalen Verlauf der Dinge, abel' das ist ver­
standlich, wenn man bedenkt, daB die Ernahrungsbedingungen jetzt 
naturlich ganz andel'S sind, als wenn eine Larve sieh entwickelt. 

SpateI' hat zwar W. MAGNUS2 sieh diesel' Auffassung BEYERINOKS 
widersetzt, abel' es will mir scheinen, daB seine Argumente nieht genugen, 
um die BEYERINOKsche Vorstellung zu entkraften. Jetzt ganz besonders, 
wo wir wirkliche Wuchshormone und Wuehsstoffe kennengelernt haben, 
wird es sich fur die Zukunft darum handeln, die \Vuchsstoffe, welche die 
Gallenbildung veranlassen, in die Hande zu bekommen. Es wird aus dem 
Obigen wohl klar geworden sein, daB jede Insektenart, ja jede Generation 
einer Insektenart, ihren spezifisehen Wuchsstoff wird bilden mussen. 
Weiter mussen ,vir es uns versagen, hier in Details zu treten, da alles 
Weitere auf morphologischem Gebiete liegt, und wir also verweisen 
muss en nach Zusammenstellungen uber Gallen, wie etwa diejenigen 
KUSTERS3 odeI' HouARDs4. 

Bei Parasiten aus dem Pflanzenreich handelt es sich wohl um ahn-

1 BEYERINOK, M. W.: Bot. Ztg 46 (1888). Verzame1de Geschriften 2 (1921). 
2 MAGNUS, W.: Die Entstehung der Pflanzengallen. Jena 1914. 
3 KUSTER, E.: Die Gallen del' Pflanzen. Jena 1911. 
4 HOUARD, C.: Les zoocecidies des plantes d'Europe. Paris 1908, ]909,1913. 
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liche VerhiUtnisse. Es gibt solche speziell unter den Pilzen. Besonders 
Uredineae und Ustilagineae, Exoasceae usw. verursachen oft ganz 
gewaltige Deformationen und Neubildungen. Sie wachsen dann meistens 
zusammen mit dem Wirt weiter, wobei bestimmte Gewebe in ihrem 
Wachstum gefordert, andere auch gehemmt werden konnen. Bisweilen 
entstehen hexenbesenartige Gebilde, bisweilen anders geforderte Ge­
schwiilste, wie man sie besonders beim Brandpilzangriff finden kann. 
Bisweilen auch entstehen Teile, welche sich sonst nicht entWickelt haben 
wiirden, me z. B. die Staubfaden in den weiblichen Bluten des Melan­
drium rubrum beim Befall von Ustilago violacea, wobei dann frei­
lich anstatt Pollen Brandsporen gebildet werden. Eine Beschreibung 
dieser Falle und ihrer Struktur wird man in Lehr- und Handbuchern der 
Phytopathologie oder in KUSTERS Pathologischer Pflanzenanatomie1 

finden konnen. Bis jetzt schlingt sich noch kein gemeinsames erkHirendes 
Band um alle diese Details, ebensowenig bei den Wurzelgallen durch 
Plasmidiophora Brassicae hervorgerufen, bei den Krebsbildungen, 
wie "Crowngall" durch Bacillus tumefaciens und andere Bakterien 
verursacht. Es liegt aber doch wohl auf der Hand, hier ebenso wohl wie bei 
den Gallentieren an stoffliche Beeinflussung zu denken, und es wird sich 
wahrscheinlich lohnen, in der Richtung Experimente anzustellen. Es 
handelt sich dabei natiirlich nicht um die Bildung eventueller Enzyme, 
welche tOtend auf die Pflanzenzelle einwirken, wie DE BARy2 solche 
schon vor Jahren bei Sclerotinia Sclerotiorum auffand. Ermnert 
mag hier auch werden an die schon auf S.283 erwahnten Versuche 
NEMECS uber bakterielle Wuchsstoffe. Zuletzt mag auch auf phanero­
game Parasiten hingewiesen werden, welche bisweilen, wenn auch viel­
leicht nicht so sehr oft, abnormes Wachstum bei ihren Wirtspflanzen 
hervorrufen. Solches findet sich z. B. bei gewissen tropischen Loran­
thaceen, ja schon bei unserer europaischen Mistel. 

Es laBt sich vorderhand nicht sagen, ob nicht vielleicht in sehr 
vielen anderen Fallen chemische Umstande formativ auf Pflanzen ein­
wirken. Wir werden noch darauf zuruckzukommen haben bei der Be­
handlung der Korrelationen, und alles, was wir bis jetzt von den Wuchs­
stoffen wissen, legt es nahe, auch dort, wo das in erster Instanz nicht so 
scheint, dennoch nach einer stofflichen Beeinflussung zu suchen. Weil es 
sich erwarten laBt, daB Versuche eigens dazu eingesetzt uns in der Rich­
tung viel Neues bringen werden, habe ich gemeint, hier mit dieser kurzen 
Bemerkung schlieBen zu mussen. 

Es muB nun aber weiter betont werden, daB naturlich jegliches 
pflanzliche Gebilde wahrend seiner Entwicklung allen moglichen inneren 
und auBeren Einflussen ausgesetzt ist, welche wir nur in sehr seltenen 
Fallen naher analysieren konnen, welche aber jedenfalls immer vor­
handen sind. Das Ergebnis dieser Einfliisse laBt sich indessen wohl vor­
hersagen: Es gibt keine zwei erwachsenen Teile einer selben Pflanze, 
welche einander vollkommen gleichen. Sind die Umstande, worunter sie 

1 KUSTER, E.: Pathologische Pflanzenanatomie, 3. Auf!. Jena 1925. 
2 DE BARY, A.: Bot. Ztg 44 (1886). 
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aufwachsen, sehr verschieden, so werden die Pflanzenteile auch groBe 
Unterschiede aufweisen konnen, aber meistens sind diese Unterschiede 
nicht sehr groB, bisweilen selbst erst bei einem genaueren Studium auf­
zufinden. 

Extreme FaIle finden wir natiirlich bei den eben besprochenen 
Alpenpflanzen BONNIERS, welche man mit den Pflanzen der Ebene ver­
gleichen darf, da sie ja ·aus Teilen desselben Individuums hervorgingen. 
Und ahnliches darf man natiirlich iiberall dort tun, wo man durch vege­
tative Fortpflanzung ein Individuum ins Unbegrenzte vermehrt hat, wo 
man also zu tun hat mit demjenigen, was man als "Klon" andeutet. Ein 
Studium solcher Klone laBt sich am bequemsten ausfiihren bei Kultur­
gewachsen, welche gewohnlich in dieser Art vermehrt werden, wie z. B. 
beim Zuckerrohr. Man arbeitet aber eigentlich meistens nicht mit Klonen, 
sondern mit sogenannten "reinenLinien", von denen zwarangenommen, 
aber nicht bewiesenist, daB sie von einem einzigen Individuum, das keine 
Bastardnatur besitzt, abstammen. So­
wie sexuelle Vererbung hinzutritt, wird 
die Sache gleich komplizierter, weil man 100 

dann die Erbfaktoren von zwei Indivi­
duen gemischt hat, und darum ist es 80 

besser, diese FaIle hier auBerhalb der 
Besprechung zu lassen. Eigentlich han­
delt es sich hier ja auch nur um die ver­
schiedenen Teile desselben Individuums. '10 

Wenn manirgendein Organ der Pflanze 
mit den gleichnamigen Teilen desselben EO 
Individuums vergleicht, so stellt sich 
heraus, daB jegliche Eigenschaft davon 
sehr variabel ist; nennen wir als Beispiel Abb.53. Originalkurve von GALTON. 

die Blattlange. Wenn man aIle Blatter 
eines Baumes in gleichen Distanzen auf einer Horizontalachse neben­
einander stellt, mit dem kleinsten Blatt anfangend und endigend bei 
dem groBten, so erhalt man, wenn man die Blattspitzen verbindet, eine 
sogenannte Ogivalkurve, wie GALTONl dieselbe zuerst angegeben. In 
der Abb. 53 findet man die urspriingliche Figur GALTONS wiederge­
geben (nicht fiir Blatter); die Kurve steigt erst schnell, dann all­
mahlich langsamer, so daB sie fast horizontal verlauft, dann wieder 
rascher und zuletzt sehr steil. Daraus laBt sich leicht herauslesen, daB 
der mittlere Wert am meisten aufgefunden wird, die extremen +- und 
--Varianten dagegen selten sind. Dabei ist die Kurve symmetrisch zu 
beiden Seiten der Mitte oder Mediane. 

Man kann die Sache aber auch noch anders darstellen, wenn man nam­
Hch die Blatter in Gruppen von gleicher Lange einteilt und die Zahl der 
Blatter jederGruppe zahlt. Werden die Langen dann auf der Abszissen­
achse eingezeichnet und die genannten Zahlen als Ordinate benutzt, so 

1 GALTON, F.: Natural Inheritance. London 1889. 
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resultiert eine Frequenzkurve, welche zu beiden Seiten erst steil und 
dann allmahlich weniger steil abfallt. Die Abb. 54 gibt diese Kurve, 
welche zur Ogivalkurve der vorigen Abbildung gehort. 

Die so erhaltene Kurve nahert sich der Zufallskurve, welche man er­
halt beim Entwickeln des NEWToNschen Binomiums (1 +1)n. Die Ordi-

. dId' hI it n(n-l) n(n-l) (n-2) E l"B . h nate sm a so Ie Za en 1, l' I.2 ' 1.2.3 ' . .. sat SIC 

wohl verstehen, warum dies der Fall sein muS, wenn sehr viele Faktoren 

1 :"'~ 20 If{} GO 80 100 

auf die GroBe irgendeiner Eigenschaft 
ihren EinfluB ausuben. Man kann sich 
das einigermaBen klar machen ohne 
mathematische Formeln, wenn man sich 
z. B. etwa fiinf verschiedene Umstande 
denkt, welche irgendeine Eigenschaft, 

Abb. 54. Fre~uenzkurve von GALTON B d' Bl ttl" d 1 h d 
(beziehtsichauidenselbenFallwieAbb.u3). Z. . Ie a ange 0 erwe c ean ere 

auch, entweder giinstig oder im FaIle 
sie abwesend sind, ungiinstig beeinflussen. Nennt man diese funf Um­
stande bei ihrer Anwesenheit A, B, C, D und E und bei ihrer Abwesen­
heit a, b, c, d und e, so sind folgende Kombinationen moglich: 

ABODE 

ABODe 
ABOdE 
ABoDE 
AbODE 
aBODE 
ABOde 
ABoDe 
AbODe 
aBODe 
ABodE 
AbOdE 
aBOdE 
AboDE 
aBoDE 
abODE 

also 1 Kombination, 
wo alles giinstig ist 

)
5 Kombinationen mit 

4 giinstigen und 1 un­
giinstigen EinfluB 

10 Kombinationen mit 
3 giinstigen und 2 un­
giinstigen Einfliissen 

ABode 
AbOde 
aB Ode 
AboDe 
aBoDe 
abODe 
AbodE 
aBodE 
abOdE 
aboDE 
Abode 
a Bo de 
a bO de 
aboDe 
abodE 
abode 

10 Kombinationen mit 
2 giinstigen und 3 un­
giinstigen Einfliissen 

) 
5 Kombinationen mit 
1 giinstigen und 4 un­
giinstigen Einfliissen 

1 Kombination wo aUes 
ungiinstig ist 

Wenn also die Wahrscheinlichkeit, daB jeder Umstand eintritt, gleich 
groB ist, so werden die Kombinationen vorkommen im Verhaltnis von 
1,5,10,10,5,1, d. h. als (1 +1)5, und offenbar wiirde man, wenn es sich 
um n verschiedene Umstande handelte (1 +1)n, erhalten. Haben diese 
Umstande einen entweder giinstigen oder ungunstigen gleich groBen 
EinfluB auf die genannte Eigenschaft, so wird sich diese also auch ver­
teilen nach der genannten Zufallskurve. 

Indessen wird das wohl nie genau der Fall sein, und deshalb wird die 
in der Natur gefundene Kurve sich der Zufallskurve nur nahern, indem 
sie an der einen oder der anderen Seite einen langen Schwanz zeigt. 
Uberhaupt wird die Abweichung meistens noch groBer sein, weil die ver­
schiedenen auBeren Umstande nie unabhangig voneinander sind. Sobald 
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Abhangigkeit auf tritt, muB, wie KAPTEYN1 zeigte, eine schiefe Kurve 
resultieren. Da dieses in der Natur wohl immer der Fall ist, miissen auch 
stets schiefe Kurven auftreten, wenn zwar diese Schiefheit in den meisten 
Fallen nicht sehr stark zutage tritt. 

Solche kleine Abweichungen von einer mittleren sogenannten nor­
malen Form werden gewohnlich als "Modifikation" angedeutet. Die­
selben spielen eine groBe Rolle in der Vererbungslehre, ganz speziell weil 
man dasjenige, was iiber die Entwicklung der Teile an einem Individuum 
gesagt wurde, ausdehnen kann auf die Teile bei den verschiedenen Indi­
viduen eines Klones; ja, man kann noch weiter gehen, und auch die­
jenigen Falle hierin beziehen, wo man die Nachkommen eines einzigen 
Individuums untersucht, wenn man die GewiBheit hat, daB dieses Indi­
viduum keine Bastardnatur besitzt, und wenn Selbstbefruchtung statt­
gefunden hat. Hat man zwei Pflanzen in Handen, deren Erbfaktoren 
vollkommen bekannt sind, und weiB man dann, daB diese in der Hin­
sicht vollkommen gleich sind, so kann die Untersuchung sich auch aus­
dehnen auf die Nachkommen, durch Kreuzung dieser beiden Pflanzen er­
halten. Aber natiirlich wird die Sache ganz anders, sowie diese beiden 
Pflanzen in ihrer erblichen Substanz nicht mehr vollkommen gleich sind, 
weil dann Kombinationen auftl'eten, welche ganz auBerhalb des Gegen­
stan des dieses Kapitels liegen. 

Wir sind auf dieses Thema gekommen, weil es nur in den seltensten 
Fallen moglich ist, den Zusammenhang zwischen bestimmten auBeren 
Faktoren und die Art und Weise des Wachstums zu untersuchen. Mei­
stens kommt man nicht weiter als hier angedeutet wird, d. h. man erhalt 
eine bestimmte Verteilungskurve £iir die Abweichungen von der Me­
diane, wovon sich nicht einmal immer sagen laBt, daB sie die Folgen der 
Wirkung vieler auBeren Faktoren auf das Wachstum sind. 

Denn soviel hat sich in den letzten Jahren wohl herausgestellt, daB 
ahnliche Frequenzkurven entstehen konnen, auch wenn ganz andere Um­
stande dabei eine Rolle spielen. Als Beispiel mag genannt werden, daB 
NILSSON-EHLE und Fraulein TAMMES gezeigt haben, daB diese Vertei­
lung einer Eigenschaft auch durch Kombination verschiedener Erbfak­
toren zustande kommen kann, besonders wenn es sich um sogenannte 
multiple Faktoren handelt. 

AuBerdem hat JOHANNSEN zeigen konnen, daB selbst wenn man mit 
unreinem Material arbeitet, also anstatt einer "reinen Linie" eine "Popu­
lation" in Handen hat, dabei fiir bestimmte Eigenschaften schone 
NEWToNsche Frequenzkurven hervortreten konnen. Er hat das spe­
ziell zeigen konnen, als er eine Anzahl reine Linien von Bohnen durch­
einander warf und daraufhin das Gewicht dieser Bohnen bestimmte2 • 

1 KAPTEYN, J. C.: Skew frequency curves in Biology and Statistics Gro­
ningen 1 (1903); 2 (1916). - Siehe weiter BAuR, E.: Einfiihrung in die Vererbungs­
lehre, 4. Auf I. Berlin 1930. - JOHANNSEN, W.: Elemente der exakten Erblich­
keitslehre, 3. Auf I. Jena 1926. 

2 JOHANNSEN, 'V.: Uber Erblichkeit in Population en und in reinen Linien. 
Jena 1903. 
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Dies alles konnte hier nur ganz oberfliichlich angedeutet werden, aber 
es muBte dennoch kurz in dem Kapitel uber Wachstum geschehen. Wer 
im Laboratorium arbeitet, wo man aIle iiuBeren Faktoren vollkommen in 
der Hand hat, und wer dort deren EinfluB auf das Wachstum genau 
studieren kann, braucht sich hierum kaum zu kummern, aber sowie man 
Beobachtungen in der freien Natur anstellt, wo man die iiuBeren Um­
stande nicht genau analysieren kann, tritt die Zufallskurve in die Er­
scheinung und darum muBte hier kurz vor ihrem unkritischen Gebrauch 
gewarnt werden. . 

Regeneration. Friiher wurde schon bemerkt, daB das Wachstum 
einer jeden Art, sich innerhalb gewisser Grenzen bewegt, daB em Seetang 
sich nicht zu einer Tanne entwickeln kann und umgekehrt. Wo es sich 
hier um so verschiedene Pflanzen handelt, wird niemand dies bezweifeln, 
abel' so wie die Arten sich sehr gleichen, odeI' wie man das ausdruckt, 
wenn sie nahe verwandt sind, findet man of tel'S andere Meinungen. Aus 
dem vol'igen Abschnitt hat man ersehen konnen, daB die Form einer 
Pflanze nicht unveranderlich ist; iiuBel'e Umstande konnen formativ 
wirken. Aber das geschieht immer nul' innel'halb del' Artgrenzen. Wenn 
man absieht von den verhiiltnismiiBig seltenen Mutationserscheinungen, 
welche hier nicht be3prochen werden sollen, so kann gesagt werden, daB 
die Abiinderungen, welche bei Pflanzen auftreten, sich nul' solange 
manifestieren als die auBeren Umstande, welche diese Abanderungen 
hervorrufen, konstant gehalten werden. Die Alpenpflanzen BONNIERS 
besitzen ihl'en alpinen Habitus nur solange sie dem alpinen Klima aus­
gesetzt sind; werden sie in die Ebene iibel'gefiihrt, so werden die neuen 
Teile sogleich den Habitus del' Ebenepflanzen aufweisen. Die bisweilen 
verfochtene Ansicht, daB solche von den auBeren Fakto1'en bestimmten 
Modifikationen vererbt wurden, hat sich als unrichtig herausgestellt; 
ein Beweis fur diesen sogenannten "Lamarckismus" ist wenigstens bis 
jetzt noch nicht erbracht worden. Denn man kann naturlich nicht von 
Verel'bung sprechen, wenn eine gut geniihrte Pflanze kriiftige Samen 
hervorbringt und diese Samen deshalb irgendeine Abnormalitiit mehr 
aufweisen als Samen von Hungerpflanzen. 

Wie dem abel' auch sein mag, soviel ist sicher, daB die verschiedenen 
Arten sich durch ihre erblichen Faktoren unterscheiden, daB diese es 
bestimmen, wenn bei genau gleichen iiuBeren Faktoren die eine Pflanze 
ein anderes Wachstum zeigt als die andere. Dabei kann nun aber gefragt 
werden, ob diese spezifische erbliche Organisation allen Zellen einer 
Pflanze eigen ist, oder nur den Keimzellen, allenfalls den Zellen der 
friihe1' schon genannten Keimbahn. 

'Vie steht es in del' Hinsicht also mit den somatischen Zellen? Die 
Antwort darauf muB lauten, daB dieselben sich von den Zellen der 
Keimbahn nicht unterscheiden lassen. Diese SchluBfolgerung wird 
hauptsiichlich aus den Regenerationsversuchen gezogen; daraus geht ja 
hervor, daB theoretisch eine jede Pflanzenzelle imstande ist, das ganze 
Individuum mit allen seinen erblichen Eigenschaften zu regenerieren, 
wenn man dazu die richtigen Bedingungen schafft. 
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Regeneration tritt in der Praxis am meisten auf bei Stecklingen. 
Wird irgendein Zweig abgeschnitten und in den Boden gepflanzt, so 
wachsen an der Basis neue Wurzeln hervor und es entsteht eine neue 
Pflanze. DaB es sich hierbei oft - vielleicht immer - um den EinfluB 
wurzelbildender Substanzen handelt, welche in den Blattorganen ge­
bildet und der Basis des Stecklings zugefiilirt werden, haben wir frillier 
schon gesehen. 

Nicht immer gelingt diese Bewurzelung ganz leicht und dann besteht 
natiirlich die Gefahr, daB ,der Steckling, bevor sich Wurzeln bildeten, 
durch Wassermangel zugrunde geht. Man kann, urn dem vorzubeugen, 
in verschiedener Weise vorgehen. Einmal indem man einen Zweig des 
Baumes oder Strauches, der den Steckling liefern solI, umbiegt bis ein 
Teil desselben im Boden festgehalten werden kann. An dieser Biege­
stelle bilden sich dann ofters Wurzeln; daraufhin wird die Verbindung 
mit der Mutterpflanze durchgeschnitten und man erhiilt einen "Ableger", 
der sofort imstande ist, dem Boden Wasser und anorganische Nahrstoffe 
zu entziehen. 

Eine andere Methode besteht darin, daB man einen Klumpen Erde 
um einen Teil eines Zweiges befestigt und diesen Klumpen z. B. mit 
Sphagnum fortwahrend feucht halt. Sehr oft bilden sich dann Adventiv­
wurzeln und man kann den Stengel basalwarts von diesen Wurzeln ab­
schneiden und den bewurzelten Teil in die Erde einpflanzen. In den 
Tropen wird ganz besonders oft in dieser Art vorgegangen. 

Es handelt sich hier iiberall entweder um ein Auswachsen von schon 
vorhandenen Wurzelanlagen oder um Neubildung von Wurzeln in einem 
gewohnlich daran vorangehenden sogenannten Callusgewebe: Sehr 
lockere Zellverbande, welche sich ganz speziell beim Cambium der 
Holzgewachse bilden, worin leicht zahlreiche Neubildungen entstehen 
konnen. 

Auch Blatter konnen als Stecklinge verwendet werden. Jedermann 
kennt das bei Begonia, Peperomia und anderen Pflanzen. Das Blatt 
selbst wird dann" nicht in der neuen Pflanze aufgenommen, sondern es 
bildet sich z. B. bei Begonia an der Blattbasis, oder wenn Einschnitte 
im Blatt gemacht werden, jedesmal an der apikalen Seite des Schnittes 
(also der basalen des Blattstiickes) ein Callusgewebe, worin Knospen 
und Wurzeln angelegt werden. Es sind also hier eine oder einige wenige 
Zellen, welche zur Regeneration der ganzen Pflanze filliren1 konnen. 

Bisweilen sind die Knospen an den Blattern schon vorher angelegt. 
Das bekannteste Beispiel davon bilden die Arten der Gattung Bryo­
phyllum, von denen B. calycinum fast iiberall in den Tropen be­
sonders an sonnigen, steinigen Orten gefunden wird, B. crenatum, was 
seine Verbreitung betrifft, auf Madagaskar beschrankt ist. Diese an 
ihrem Rande gekerbten Blatter enthalten in diesen Einkerbungen 
SproBanlagen, welche unter bestimmten Umstanden zu jungen Pflanzen 
auswachsen. Das Wachstum wird in erster Instanz angeregt, wenn die 

1 Vgl. z. B. GOEBEL, K.: Flora (Jena) Do (1905). - HARTSEMA, A. M.: Ree. 
Trav. bot. neer!. 23 (1926). Flora (Jena) 123 (1928). 

Kostytschew-Went, Pflanzenphysiologie II. 20 
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Blatter von der Mutterpflanze getrennt werden. Dazu kommen aber 
eine groBe Menge von Komplikationen, welche Veranlassung gegeben 
haben zu einer Anzahl von Publikationen, deren Zahl aber nicht im 
Verhaltnis steht zu den erhaltenen Resultaten. Teilweise sind dieselben 
vielleicht wohl deshalb einander widersprechend, weil die Untersucher 
mit verschiedenen Arten gearbeitet haben und diese sich jedenfalls nicht 
gleich verhalten, teilweise auch weil die Untersuchungen meistens auBer­
halb der Tropen stattfanden, mit einem verhaltnismaBig diirftigen 
Material in Gewachshausern aufgezogen, wahrend man urn allgemeine 
Schliisse zu erhalten iiber sehr viel 1ndividuen verfiigen muB, wie man 
dieselben nur in den Tropen bekommen kann. 1ch verweise hierfiir 
iibrigens auf die uuten angegebene Literaturl. 

Man kann auch Stecklinge von Wurzeln machen; dieselben regene­
rieren dann oft aus einem sich bildenden Kallusgewebe nyue Sprosse. 
Es mag daran erinnert werden, daB ich oben Versuche von NEMEC 
nannte, welcher bei abgeschnittenen Wurzeln von Cichorium starke 
Callusbildung und nachherige Wurzelbildung hervorrufen konnte durch 
Anwendung von Bakterienkulturen, wahrend dagegen dadurch die 
SproBbildung gehemmt wurde. Es kommt hier also wieder in den 
Vordergrund des 1nteresses die stoffliche Beeinflussung, welche man 
bei allen solchen Erscheinungen vermuten muB und woraM wir nach­
her noch zu sprechen kommen. 

Zuerst muB aber noch darauf hingewiesen werden, daB die Praxis, 
wenn es sich urn vegetative Vermehrung handelt, oft anders handelt, 
eben weil, wie gesagt, bei Stecklingen die Gefahr, daB vieles friihzeitig 
verloren geht, so groB ist. Es wird dann ein SproB oder eine Knospe 
auf den Stamm eines anderen Baumes iibergebracht. Man kann das in 
verschiedener Weise ausfiihren, entweder durch Kopulieren, wobei ein 
schrag abgeschnittener Zweig des Pfropfreises gegen einen mit der­
selben Schrage abgeschnittenen Zweig der Unterlage fest verbunden 
wird, wobei speziell darauf zu achten ist, daB die Cambia genau an­
einanderschlieBen. Zweitens durch Pfropfen in eine keilformige Offnung 
der Unterlage, wobei das Pfropfreis ebenfalls keilformig zugeschnitten 
wird derart, daB es genau in den Spalt hineinpaBt. Drittens durch 
Oculieren, wobei eine Knospe mit einem dreieckigen Gewebeschildchen 
bis auf das Holz abgeschnitten wird und in eine vorher angebrachte 
Wunde der Unterlage, welche durch einen T-Schnitt hergestellt wurde, 
geschoben wird. Wenn in allen diesen Fallen die Verwachsung gelungen 
ist, bedient sich also das Pfropfreis der Wurzeln der Unterlage, urn seine 
anorganische Nahrung zu beziehen. Aber diese ernahrnngsphysiologi­
schen Fragen beschaftigen nns in diesem Kapitel nicht, wohl daB jetzt 
das Edelreis keine Wurzel bildet, wenn es sich der anderen Wurzel be-

1 Siehe z. B. W AKKER, J. H.: Onderz. over adventieve knoppen. Diss., 
Amsterdam 1885. - LOEB, J.: Bot. Gaz. 63 (1917). Regeneration from physico­
chemical Standpoint. New York 1924. - OSSENBECK, C.: Flora (Jena) N. F. 
22 (1927). - WENT, F. A. F. C.: Z. Bot. 23 (1930). 
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dienen kann, auch wo die Verbindung mit einer anderen Wurzel kiinst­
lich hergestellt wurde. 

Eine ganz lmrze Diskussion mag der Frage gewidmet werden, ob es 
sich bei dieser vegetativen Vermehrung darum handelt neue Individuen 
zu erhalten, oder ob man einfach das alte Individuum weiter zieht. Wir 
wollen dabei von der Frage ganz absehen, was man unter einem Indi­
viduum zu verstehen hat; hauptsachlich liegt diese Frage ja auch auf 
dem Gebiete der Erblichkeitsforschung. Aber speziell die Praktiker 
haben hier sehr oft die Ansicht verfochten, daB vegetative Vermehrung 
zur Degeneration fwren wiirde. Dabei wird dann oft stillschweigend 
vorausgesetzt, daB jedem Individuum eine gewisse Altersgrenze gestellt 
ware, daB die verschiedenen Glieder eines Klons ein einziges Individuum 
bilden willden, und daB also diese Glieder ungefahr zu gleicher Zeit 
Zeichen von Altertumsschwache zeigen wiirden. Dieses hypothetische 
Gebaude steht auf sehr schwachen FiiBen. Keine von den hier genannten 
Behauptungen ist auch nur wahrscheinlich gemacht. Was man unter 
Degeneration zu verstehen hat, kann auch niemand sagen. Nur hort 
man das Wort immer und immer wieder benutzen, in dem Augenblick, 
wo bei einer durch vegetative Vermehrung fortgepflanzten Kulturpflanze 
irgendeine verheerende Krankheit auf tritt, besonders wenn die Ursache 
dieser Krankheit sich der Forschung vorlaufig entzieht. Ein bekannter 
Fall bildet die sogenannte Serehkrankheit des Zuckerrohrs, welche del' 
fortwahrenden Vermehrung durch Stecklinge zugeschrieben wurde, bis 
gezeigt werden konnte, daB auch aus Samen gezogene Pflanzen die 
Krankheit oft ebenso leicht zeigen und selbst in verstarktem MaBe als 
die durch Stecklinge vermehrten. Es mag genugen, diesem Problem 
hier diese paar Worte zu widmen, die Besprechung ist ja ubrigens beim 
Wachstum kaum angebracht. Abel' wo uber vegetative Vermehrung ge­
handelt wurde, konnte sie nicht ganz umgangen werden. Zusammen­
fassend laBt sich also sagen, daB noch niemand den Beweis geliefert hat, 
daB vegetative Vermehrung zur "Degeneration" fiihrt, wenn man auch 
ebensowenig imstande ist, die gegenteilige Ansicht zu beweisen. 

Chimaeren. Es mag angebracht sein, hier im AnschluB an die Be­
sprechung der Regeneration und del' damit zusammenhangenden vegeta­
tiven Vermehnmg, uns, wenn zwar nul' einen Augenblick, mit den so­
genannten Chimaeren zu beschaftigen. Chimaeren sind Doppelwesen aus 
Geweben von zwei verschiedenen Arten oder Rassen bestehend, welche in 
bestimmter regelmaBiger Art miteinander verwachsen sind. HANS WINK­
LERl gebiihrt entschieden der Verdienst, die ersten Chimaeren experi­
mentell erzeugt zu haben; mit BAUR2 ist er jedenfalls der Begrunder 
desjenigen, was man bis jetzt von diesen Doppelbildungen weiB. Es mag 
hier kurz daran erinnert werden, daB man Solanum nigrum pfropfen 
kann auf Solanum Lycopersicum. Wenn man dann an del' Ver­
wachsungsstelle den S. nigrum-Zweig abschneidet, konnen sich an der 

1 WINKLER, H.: Zusammenfassung in "Untersuchungen liber Pfropf­
bastarde". Jena 1912. 

2 BAuR, E.: Bel'. dtsch. bot. Ges. 22 (1904); 27 (1909). 
20* 
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Schnittflache AdventivsprQsse bilden; das sind dann entwooer S. ni -. 
grum- Qder S. LycQpersicum-SprQsse. Nur an der Grenze, WQ die 
beiden Gewebe verwachsen sind, kQmmt hin und wieder einmal ein 
SprQB zur Ausbildung, der Gewebe VQn beiden Arten enthalt. Das sind 
dann meist Mantel- Qder Periklinalchimaeren, d. h. daB eine Qder zwei 
oberflachliche Zellschichten der einen, die anderen der anderen Art 
angehoren. SQlches lieB sich hier mit grQBer Sicherheit feststellen, weil 
die ChrQmQsQmenzahl so. verschieden ist (bei S. nigrum 72, bei S. LycQ­
persicum 24), daB man im meristematischen Gewebe Qhne irgendeinen 
Zweifel die Angehorigkeit der betreffenden Zelle feststellen kann. In 
dieser Art wurde z. B. festgestellt, daB S. tubingense ein S. nigrum 
ist, dessen Epidermis ersetzt ist durch diejenige VQn S. LycQpersicum, 
S. prQteus ein S. nigrum, WQ nicht nur die Epidermis sQndern auch 
die unmittelbar daran grenzende Zellschicht aus Gewebe VQn S. LycQ­
persicum besteht. Erstere ist also. was BUDERl erne mQnQchlamydische 
Chimaere nennt, die zweite eine dichlamydische Chimaere. In gIeicher 
Weise ist S. KQelreuterianum ein S. LycQpersicum mit einer Epi­
dermis aus S. nigrum bestehend, wahrend S. Gaertnerianum einen 
Kern VQn S. LycQpersicum-Gewebe enthalt mit zwei Schichten VQn 
S. nigrum-Zellen. In letzter Zeit hat NOACK2 einige Zweifel ausge­
sprQchen an der Richtigkeit dieser Auffassung. Meines Erachtens sind 
diese Zweifel durch die Arbeiten LANGES3 genugend widerlegt; aber 
auch wenn dies nicht der Fall ware, so. wiirde das fur unsere Besprechung 
keine Bedeutung haben. 

Denn hier handelt es sich darum, daB bei allen Chimaeren bisweilen 
Ruckschlage gefunden werden, und zwar entstehen hier bei den SQla­
numchlmaeren SQWQhl vQllkQmmene S. nigrum-SprQsse als sQlche VQn 
S. LycQpersicum. Daraus geht hervQr, daB eine Epidermis die ganze 
PfIanze regenerieren kann, daB ihre Zellen also. nicht allein die Eigen­
schaften besitzen, welche sie zur Schau tragen, sQndern latent auch aIle 
ubrigen erblichen Eigenschaften der Art. 

Auch bei den anderen bis jetzt bekannten Chimaeren laBt sich das­
selbe kQnstatieren: bei CrataegQmespilus, WQ es sich um eine Cra­
taegus handelt mit einer Qder zwei Schichten VQn Mespilus-Gewebe 
und WQ besQnders Qft Ruckschlage nach Crataegus erhalten werden, 
bei Cytisus Adami, WQ em gewohnliches Cytisus Laburnum eine 
Epidermis VQn Cytisus purpureus erhalten hat und WQ ebenfalls 
beide Arten bekanntlich Qft hervQrtreten. Hier besQnders stellt sich 
also. wieder heraus, daB die Epidermis VQn Cytisus purpureus im­
stande ist, die ganze Pflanze zu regenerieren. 

Wenn eine Meristemzelle einer hoheren Pflanze sich also. zur Epi­
dermiszelle entwickelt bzw. zur Sclerenchymzelle Qder was SQnst nQch, 
so. liegt das nicht daran, daB diese Zelle sich nicht anders entwickeln 
kann. Sie enthalt aIle PQtenzen, welche der Art eigen sind und kann 

1 BUDER, J.: Z. Abstammgslehre Ii (1911). 
2 NOACK, K. L.: Jb. Bot. 61 (1922). 
3 LANGE, FR.: Planta (Berl.) 3 (1927). 
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eventueU nach jeder Richtung auswachsen; das haben uns aUe bis­
herigen Erfahrungen gelehrt, sowohl die hier genannten bei den Chi­
maeren ala aUes was iiber den EinfluB auBerer Bedingungen auf das 
Wachstum gesagt wurde. Wenn sie es dennoch im gewohnlichen Ent­
wicklungsgange nicht tut, sondern immer dem genau vorgeschriebenen 
Weg folgt, so liegt das jedenfalls an dem EinfluB der auBeren und 
inneren Bedingungen, ganz spezieU der letztgenannten. Es macht den 
Eindruck, ala wenn die Pflanze dahinstrebt, eine bestimmte Form zu 
erreichen und verschiedentlich haben Forscher gemeint, dieses ziel­
bewuBte Streben ala Erklarungsprinzip in den Vordergrund zu steUen; 
nennen wir als solche REINKEl ~it seinen "Dominanten" oder DRIESCR2 

mit seiner "Entelechie". Meiner Meinung nach wird mit diesen Er­
klarungsversuchen iiberhaupt nichts erklart. Dasjenige, was erklart 
werden soU, wird schon als Erklarungsprinzip benutzt und dabei hat 
man sich der kausalen Erklarung den Weg verschlossen und eine Schein­
erklarung angenommen, welche zur Resignation fiihrt und der wirk­
lichen Forschung den Weg versperrt. 

lch mochte nicht miBverstanden werden; ich weiB sehr gut, daB 
wir von einer Erklarung des Formproblems noch auBerordentlich weit 
entfernt sind, aber vorlaufig wird man meines Erachtens gut tun, diese 
Frage als unlOsbar auszuschalten und erst einmal die Analyse soweit 
zu fiihren ala moglich ist. An eine Synthese auf diesem Gebiete ist 
vorderhand nicht zu denken; man kann dariiber philosophieren, aber 
das bringt uns der Erkenntnis keinen Schritt naher. 

Man konnte vieUeicht meinen, daB diese ganze Diskussion mehr der 
Morphologie gilt und in gewisser Hinsicht ist dem auch so; aber anderer­
seits habe ich schon verschiedentlich bemerkt, daB beim Wachstum 
auch die Form eine groBe RoUe spielt; deshalb konnte eine kurze An­
deutung dieser Frage nicht ganz umgangen werden. 

Korrelation. Eine Gruppe von diesen formbedingenden inneren 
Umstanden hat man mit einem bestimmten Namen belegt. Man spricht 
namlich von "Korrelation", wenn es sich urn den EinfluB, den ein Teil 
einer Pflanze auf die Ausbildung eines anderen Teiles ausiiben kann, 
handelt. Wir haben solche korrelative Einfliisse schon verschiedentlich 
behandelt ohne das Wort zu benutzen. So z. B., wenn ein Steckling 
zur Wurzelbildung veranlaBt wird durch die Lostrennung von dem 
eigenen Wurzelsystem, oder wenn abgeschnittene Blatter von Begonien 
zur SproBbildung veranlaBt werden, auch wieder indem der Zusammen­
hang mit anderen Sprossen unterbrochen wird. 

Andere Beispiele konnten in Menge genannt werden; es mogen hier 
noch einige gegeben werden. Die Anwesenheit der Endknospen eines 
Triebes ist Veranlassung, daB die Seitensprosse sich nicht entwickeln. 
Jedermann kennt diese Erscheinung z. B. bei Tannen. Wenn dort durch 
irgendeine Ursache die Endknospe zugrunde geht, so fangt eine oder es 

1 REINKE, J.: Philosophie der Botanik. Leipzig 1905. 
2 DRIESCH, H.: Der Vitalismus als Geschichte und Lehre. Leipzig 1905. 
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fangen einige der oberen Seitenknospen sich zu entwickeln an, und zwar 
bilden sie dann Imine horizontalen, dorsiventralen Sprosse, wie sie das 
spaterhin im Normalfall getan hatten, sondern die neugebildeten Sprosse 
wachs en vertikal empor und werden zu radiar gebildeten sogenannten 
orthotropen Endtrieben. 

Oder nehmen wir als Beispiel eine Kartoffelpflanze, welche unter 
normalen Umstanden aus ihren unteren Achselknospen horizontal 
wachsende Stolonen bildet, deren Spitzen sich zu Knollen entwickeln 
konnen. Wird aber der oberirdische vertikale SproB zum groBten Teil 
abgeschnitten, so entwickeln sich jetzt einige dieser Knospen, welche 
sonst Stolonen gebildet hatten, zu gewohnlichen oberirdischen Sprossen. 

Oder denken wir an die Fruchtbildung, welche nur dann stattfindet, 
wenn die Samenknospen sich zu Samen entwickeln, wo also von diesen 
sich bildenden Samen ein korrelativer EinfluB sich geltend macht auf 
die Wand des Fruchtknotens, wodurch diese veranlaBt wird sich zur 
Frachthaut umzubilden, was bekanntlich oft mit betrachtlichem Wachs­
tum verkniipft ist. Bisweilen wird dieser EinfluB schon bei der Be­
fruchtung yom Pollen ausgeiibt, speziell dort, wo sich Fruchte ohne 
Samen bilden; besonders bei bestimmten Kulturgewachsen ist das der 
Fall. 

Es ist wohl klar, daB hier ein Wort "Korrelation" zur Erklarung 
benutzt wird, das eigentlich sehr wenig. aussagt, auch daB hier vieles 
zusammengewiirfelt wird unter diesem einen Begriff Korrelation, was 
vielleicht sehr wenig miteinander zu tun hat. Aber dennoch werden 
in letzter Zeit Anfiinge einer Erklarung bemerklich, wobei dann unter 
Korrelation stets an eine stoffliche Beeinflussung der verschiedenen 
Organe eines selhen Individuums gedacht werden muB. 

Am meisten ausgearbeitet ist diese Auffassung wohl fiir die Wurzel­
bildung. Besonders VAN DER LEKI hat in seiner ausfiihrlichen Arbeit 
iiber Wurzelbildung an Stecklingen darauf hingewiesen, daB diese in 
sehr starkem l\1aBe abhangig davon ist ob Blatter - und eventuell die 
dazugehorigen Achselknospen - vorhanden sind oder nicht. Es handelt 
sich dabei sowohl urn die Entwicklung schon vorhandener Wurzel­

.anlagen als auch urn die Bildung neuer Adventivwurzeln aus CaIlus­
gewebe, was sich erst nach der Abtrennung des Stecklings entwickelt hat. 

Es lag auf der Hand, hier an eine stoffliche Beeinflussung dieser 
Wurzelbildung durch die Blatter zu denken, und diese Hypothese VAN 
DER LEKS ist dann spater in einem speziellen Fall von F. W. WENT2 

bewiesen. Das wurde oben schon mitgeteilt: bei Acalypha scheiden 
die Blatter eine wurzelbildende Substanz ab, welche auch von Blattern 
anderer Pflanzen gebildet wird, ja auch aus Malz extrahiert werden 
kann und diese Substanz ist es, welche, wenn vorhanden, zur ,Vurzel­
bildung flihrt. Solange der Steckling sich im festen Verband mit der 
iibrigen Pflanze befindet, werden diese wurzelbildenden Substanzen nach 

1 VAN DER LEK, H. A. A.: Over de wortelvorming van houtige stekken. 
Diss., Utrecht, Wageningen 1925. 

2 WENT, F. W.: Proc. Kon. Akad. Wetensch. Amsterdam 32 (1929). 
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dem normalen Wurzelsystem gefiihrt, wo sie die Entwicklung dieser 
Wurzeln veranlassen. Sobald aber dieser Zusammenhang unterbrochen 
ist, werden die wurzelbildenden Substanzen ihren EinfluB auf die in den 
Stengeln anwesenden Wurzelanlagen geltend machen. DaB es sich bei 
Bryophyllum calycinum um etwas Ahnliches handelt, konnte wahr­
scheinlich gemacht werdenl , wenn es auch nicht gelang, sich dort der 
wurzelbildenden Substanzen zu bemachtigen. 

Die Schwierigkeit hier experimentell weiter vorwarts zu kommen 
liegt wohl meistens daran, daB die Menge der wurzelbildenden Substanzen 
in den meisten Stecklingen so groB ist, daB es nicht gelingt dieselben 
davon frei zu machen; infolgedessen wird Zufuhr von neuen Mengen 
dieser Stoffe keinen Erfolg haben kOnnen. 

lch bin mir sehr wohl bewuBt, daB diese ganze Vorstellung bis 
jetzt noch auf recht schwachen exp~rimentellen Daten gegriindet ist. 
Indessenhandelt es sich hier urn Vorstellungen, welche, wie gesagt, schon 
vor vielen Jahren von SAOHS2 und von BEIJERINCK3 als Resultat ihrer 
Untersuchungen wahrscheinlich gemacht wurden, und welche jedenfalls 
wert sind, bei allen weiteren Untersuchungen als heuristischer Er­
klarungsversuch in den Vordergrund geschoben zu werden. lch er­
innere auch an die schon genannten Ausfiihrungen FITTINGS iiber den 
stofflichen EinfluB, den der Pollen auf die Narbe und weiteren Teile der 
Bliite haben kann - abgesehen natiirlich von dem direkten EinfluB der 
Befruchtung. Nur in der genannten Weise, indem man hier stets an 
die Moglichkeit stofflicher Beeinflussung denkt, wird es moglich werden, 
sich des alten Ballastes, der in dem Worte Korrelation steckt, zu ent-
ledigen. . 

Unter Korrelation kann man auch alles rechnen, was mit dem Begriff 
Polaritat angedeutet wird und was, wie gleich bemerkt werden solI, bis 
jetzt sich einer Erklarung absolut entzieht. Der Begriff ist in die Botanik 
zuerst von V6CHTING4 eingefiihrt worden. Derselbe hat Versuche mit 
Stecklingen ausgefiihrt und darauf hingewiesen, daB besonders bei 
Weiden die Sprosse sich am apikalen Ende, die Wurzeln dagegen an der 
Basis entwickeln. Dabei ist es gleichgiiltig, welche Stellung man den 
Stecklingen gibt, auch wenn sie z. B. umgekehrt aufgehangt werden, 
bilden sich dennoch die Wurzeln am basa.len Ende, wahrend die apikalen 
Sprosse sich entwickeln. Etwas ahnlich ist es auch mit der Kallus­
bildung, welche am basalen Pol weit starker ist als wie an der apikalen 
Schnittflache. Schneidet man einen solchen Steckling in zwei, so erhalt 
jeder Teil wieder einen apikalen und einen basalen Pol, welche dieselben 
Gegensatze zeigen wie der friihere ganze Steckling. Und man kann in 
derselben Art weiter verfahren, was also zum SchluB fiihren wiirde, daB 
jede Zelle einen polaren Gegensatz zeigen wiirde. 

Dieser polare Gegensatz laBt sich ja auch aus zahlreichen anderen 

1 WENT, F. A. F. C.: Z. Bot. 23 (1930). 
2 SACHS, J.: Arb. bot. Inst. Wurzburg 2 (1880). 
3 BEIJERINCK, M. W.: Verh. Kon. Akad. Wetensch. Amsterdam 21) (1886) . 
.j, VOCHTING, H.: tJber Organbildung im Pflanzenreich. Bonn 1878. 
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Tatsachen herleiten. Es braucht nur daran erinnert zu werden, daB bei 
der Teilung der Meristemzellen die eine der beiden so entstandenen 
Zellen wieder Meristemzelle wird, die andere dahingegen, es sei gleich 
oder nach weiteren Teilungen, zur erwachsenen Zelle wird. Jedermann 
weiB, daB dies nicht regellos stattfindet, sondern immer in derselben 
Richtung und Reihenfolge. Oder denken wir uns die junge Endodermis­
zelle der Wurzel, welche immer an der AuBenseite Wasser aufnimmt, 
dasselbe abel: an del' Innenseite in den Zentralzylinder hineinpreBt. 
Auch hier ein polarer Gegensatz, aber jetzt in radiarer Richtung, wie 
er sich iibrigens auch bei den Zellen des Cambiums auBert. 

V6CHTING hat uns dann gezeigt, daB aueh bei Verwachsungen 
diesel' polare Gegensatz sehr scharf hervortrittI. Er hat bei fleisehigen 
Wurzeln Wiirfel mit glatten Schnittflaehen ausgeschnitten und diese 
darauf wieder in das entstandene Loch gestellt, entweder bei demselben 
Individuum oder bei einem anderen, wo genau derselbe Aussehnitt ge­
maeht war. Es gelang ihm dann eine v611ige Verwachsung zu bekommen, 
aber nur wenn das StUck innormaler Lage darin gebracht wurde. Wenn 
man es 1800 gedreht hatte, und zwar sei es in der Langsriehtung oder 
radial, so fand keine Verwachsung statt, im erstgenannten Fall an der 
oberen und unteren Flache, im zweiten an der inneren Flaehe. Es kOlmte 
also auch hier ein apikaler und ein basaler Pol unterschieden werden 
und V6CHTING auBert sich in dieser Art, daB er sagt, daB ungleichnamige 
Pole leieht verwachsen, gleiehnamige hingegen nicht; gleiches gilt dabei 
iibrigens auch fiir die in radiarer Richtung verlaufenden Pole. 

Fraglich isthierbei, inwieweit diese Polaritat in del' Organisation del' 
Pflanze fest begriindet ist, oder ob etwa auBere Umstande darauf ihren 
EinfluB giiltig machen. Es sind nun speziell die Untersuchungen 
MASSARTS2 gewesen, welehe in erster Instanz Licht darauf geworfen 
haben, daB bei versehiedenen Pflanzen die Polaritat sehr verschieden 
ausgebildet ist. Er hat speziell die zuerst von V6CHTING angegebene 
Methode benutzt, und zwar Steeklinge von zahlreiehen Gewachsen aus 
den verschiedensten Gruppen des Pflanzenreiches, es sei in normaler 
Riehtung, oder invers oder horizontal hingestellt und dabei Wurzel- und 
SproBbildung beobachtet. Leider sind die SchluBfolgerungen, wie es 
scheint, wohl einmal etwas zu raseh gezogen; denn bei der Nachunter­
suehung erhalt man lange nieht immer dieselben Resultate wie MASSART. 
Immerhin stellt sieh dabei aber dennoch wohl heraus, daB der schon 
genannte klassische Fall V6CHTINGS, wobei die Wurzeln nur am basalen 
Pol entstehen, die Sprosse nur am apikalen sich entwickeln, eigentlich 
als der Ausnahmefall zu betrachten ist. Die Wurzelbildung wird offen­
bar von sehr verschiedenen Faktoren beeinfluBt; dabei spielt der Wasser­
gehalt eine sehr groBe Rolle, auch andere auBere Umstande, und daneben 
die Polaritat. Es hangt von den vorherrschenden Bedinglmgen ab, 
welche von diesen Faktoren dabei die Oberhand bekommen. 

1 V6CHTING, H.: Uber Transplantation am Pflanzenkiirper. Tiibingen 1892. 
2 MASSART, J.: Bull. bioI. France et Belg. 51 (1918). 
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Diese und andere Versuche mahnen also zur Vorsicht, wenn es sich 
darum handelt zu beurteilen, ob die Polaritat von auBeren Einfliissen 
geandert werden kann. 

Versuche dariiber sind hauptsachlich bei niederen Pflanzen an­
gestellt, wobei man sich wohl von der Voraussetzung hat leiten lassen, 
daB dort der polare Gegensatz noch nicht so fest mit der Organisation 
der Pflanzen verwebt ware wie bei den hoheren Gewiichsen. In der Tat 
gelingt es z. B. bei einer Bryopsi s, welche umgekehrt eingepflanzt wird, 
die Spitze sich zu Rhizoiden entwickeln zu lassen und die farblose Basis 
zu den blattahnlichen chlorophyllhaltigen Gebilden1 . In' jiingster Zeit 
ist eine Arbeit tiber die Polaritat von Cladophora erschienen2, worin 
CZAJA zeigt, daB sich dieselbe erschtittern laBt durch haufiges Zentri­
fugieren in zwei verschiedenen Richtungen, also nicht, wie man erwarten 
wiirde, wenn man die Zentrifugalkraft nur in zentrifugaler Richtung 
wirken laBt. 

Worin die polare Organisation der Zelle, also wohl in erster Instanz 
diejenige des Protoplasmas, gesucht werden muB, ist vollkommen un­
bekannt. Nicht die geringste Andeutung einer Erklarung laBt sich bis 
jetzt geben. 

Dickenwachstum. Bekanntlich zeigen Gymnospermen undDiko­
tylen, nachdem ihr Langenwachstum zum Stillstand gekommen ist, 
ein nachtragliches Dickenwachstum. Es mag daran erinnert werden, 
daB hierbei spezielle Meristeme beteiligt sind, das Cambium fiir die 
Bildung des sekundaren Holzes und sekundaren Bastes, das Phellogen 
fiir die Korkbildung. Diese vertritt dann die Epidermis, da diese 
gewohnlich der Verdickung nicht nachfolgen kann, auBer in einigen 
seltenen Fallen wie bei Acer striatum. 

Die Art und Weise, wie das Cambium Holz und Bast bildet, die 
Entstehung dieses Cambiums selbst, die Zusammensetzung von Holz 
und Bast, das alles ist von Morphologen oft und sehr ausfiihrlich ge­
schildert worden. Mit der Physiologie des Dickenwachstums sieht es 
aber sehr schlimm aus. Verstandlich ist das ja, weil eine Messung des­
selben nicht sehr leicht ist. Zwar hat man verschiedentlich mit be­
stimmten Dickenmessern das Dickenwachstum bestimmt, aber es 
braucht wohl nicht hervorgehoben zu werden, daB es sich hierbei um 
Werte handelt, welche sich erst in langeren Zeitraumen erheblich andern 
und daB man aus der Dicke an sich noch nichts Sicheres tiber die Cam­
biumstatigkeit aussagen kann, da auch eine Wasseraufnahme oder 
-abgabe der Zellen und GefaBe den Umfang des Stammes beeinflussen 
kann. 

Bekanntlich besteht in unserem Klima und auch in anderen Gegenden 
mit periodischem Klimawechsel ein Unterschied zwischen dem weit­
lumigen, diinnwandigen Friihjahrsholz und dem sogenannten Herbst­
holz, das im Nachsommer gebildet wird. Bei den Dikotylen ist auch 

1 Siehe NOLL, F.: Ber. dtsch. bot. Ge8.·18 (1900). - WINKLER, H.: Jb. Bot. 
35 (1900). 

2 CZAJA, A. TH.: Protoplasma (Berl.) 11 (1930). 
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noch der Unterschied da, daB GefaBe, und besonders die weiteren Ge­
faBe, ganz speziell im Friihjahrsholz angetroffen werden. Seiner Zeit hat 
HUGO DE VRIESl die Meinlmg ausgesprochen, das Herbstholz entstande, 
weil der Druck der peripheren Schichten des Stammes durch die statt­
findende Holzbildung allmahlich stark zunehmen wiirde, wahrend dieser 
Druck sich wahrend des Winters wieder ausgleichen wiirde. Indessen 
ist mau jetzt wohl allgemein anderer Meinung und man hat die Friih­
jahrsholzbildung in Zusammenhang gebracht mit dem Austreiben der 
Knospen, worauf gleich noch zuriickzukommen ist. 

Eine Betrachtung des Querschnitts eines Stammes hat iibrigens auch 
zu bestimmten Schliissen iiber die Holzbildung gefiihrt. Erstens zeigt 
sich dabei gewtihnlich, daB die Jahresringe nicht in ihrem ganzen Um­
fang iiberall denselben Durchmesser aufweisen. Gewtihnlich ist der 
Jahresring an einer Stelle dicker als wie an anderen; eine Untersuchung 
der Baumkrone hiermit im Zusammenhang gebracht hat gezeigt, daB 
der Ring dort am dicksten wird, wo die Krone am starksten entwickelt 
ist, wo also die meiste Nahrung, welche dem Stamm zustrtimt, in den 
Blattern gebildet wird. 

Ein Vergleich der aufeinanderfolgenden Jahre5,ringe hat ergeben, 
daB dieselben sehr verschiedene Dicke besitzen ktinnen. Ein genaues 
Studium der Wetterverhaltnisse in den Jahren, worin diese Holzmengen 
gebildet wurden, hat ergeben, daB ein Sommer, der giinstig ist ffir die 
Vegetation mit einem dicken Jahresring zusammenfallt und umgekehrt. 
KAPTEYN2 hat diese Daten benutzt, um die Wetterverhaltnisse in 
friiheren Jahrhunderten bei sehr alten Baumen zu untersuchen, ganz 
speziell bei den Sequoias Kaliforniens. Es ist ihm gelungen den Nach­
weis zu liefern, daB bestimmte periodische Klimaanderungen, welche 
gewisse Meteorologen aus den Daten der letzten Jahrzehnte folgern, sich 
zuriickverfolgen lassen fast bis zum Anfang unserer Zeitrechnung. 

Indessen muB man dennoch mit solchen Schliissen sehr vorsichtig 
sein, ganz besonders weil die Bildung des Friihjahrsholzes mit dem 
Austreiben der Knospen zu tun hat. Wenn, wie das bisweilen vorkommt, 
der Fall sich ereignet, daB die Baume in einem Jahre zum zweiten Male 
ausschlagen - man kann das ganz besonders konstatieren, wenn durch 
starkenRaupenfraB die Blatter zum grtiBten Teile verschwunden sind­
so wird auch zum zweiten Male in demselben Jahre Friihjahrsholz ge­
bildet und es sieht aus, als wenn in einem Jahre zwei Jahresringe ent­
standen sind. Zwar bei genauer Betrachtung laBt sich wohl ein Unter­
schied mit der normalen J ahresring bild ung konsta tieren, a ber es laBt sich 
nicht leugnen, daB ein ziemlich inniger Zusammenhang besteht zwischen 
dem Anfang der Wirksamkeit des Cambiums und dem Auslaufen der 
Knospen. 

In Versuchen von JOST3 lieB sich zeigen, daB, wenn man bei unseren 
Baumen durch Entfernung der Blatter das Ausschlagen der Winter-

1 DE VRIES, H.: Flora (Jena) 1)9 (1876). 
2 KAPTEYN, J. C.: Reo. Trav. bot. neerl.ll (1914). 
3 JOST, L.: Bot. Ztg 1)1 (1893). 
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knospen (welche sonst erst im nachsten Friihjahr getrieben hatten) 
hervorruft, das Cambium zu erneuter, kraftiger Tatigkeit· veranlaBt 
wird. 

Man hat sich natiirlich die Frage vorgelegt, wie man diesen Zu­
sammenhang zu erklaren hat. Gewohnlich wird dabei an einen EinfluB 
der in den Blattern gebildeten organischen Substanzen gedacht. In­
dessen, wenn man sich klar macht, daB die Cambiumtatigkeit im Friih­
ling beginnt lange bevor die Blatter in irgendeinem bedeutenden MaBe 
zu assimilieren anfangen, so muB man diesen Erklarungsversuch wohl 
als verfehlt betrachten. Vor kurzem hat nun COSTERl darauf hin­
gewiesen, daB wahrscheinlich die jungen sich entwickelnden Blatter 
Wuchsstoffe (oder wenn man will Hormone) bilden, welche den Cam­
biumzellen zustromen und diese zu erneuter Aktivitat veranlassen. Bis 
jetzt ist es aber noch nicht gelungen, diese Substanzen in die Hande zu 
bekommen und es wird Aufgabe der Forsehung der naehsten Jahre sein, 
sieh iiber die Riehtigkeit dieser Hypothese ein Urteil zu bilden. 

Man wird wohl bemerkt haben, daB hier iiber das Waehstum des 
sekundaren Bastes ebenso wie iiber dasjenige des Korkes iiberhaupt 
niehts gesagt wurde. Man weiB von der Physiologie davon iiberhaupt 
noeh weniger als wie iiber das ~Tachstum des Holzes. Dasselbe kann 
gesagt werden von dem Diekenwaehstum, was einige l..iliaceen und 
Palm en aufweisen. Man sieht, daB hier ein sehr groBes Feld fiir die 
Untersuehung noch vollkommen brach liegt. 

Pel'iodische El'scheinungen beim Wachstum. Ein Wachstum, das 
ununterbrochen mit derselben Intensitat weitergeht, findet sich in der 
Natur wohl nirgends. Allenfalls konnte man es vielleicht beobachten 
beim Wachstum eines Pilzfadens, aber auch dieses ist in letzter Instanz 
beschrankt und wird schlieBlich gehemmt durch die Bildung von Fort­
pflanzungszellen. Aber auch wo dies nicht der Fall ist, kann man bei 
groBeren Kulturen von Pilzen ein periodisches Wachstum beobachten, 
welches selhst au ftritt , wenn man die auBeren Umstande so konstant 
wie nur moglich gehalten hat. Wenn man solcho Pilze z. B. in PETRI­
Schalen kultiviert auf irgendeinem durchsichtigen festen Nahrboden, 
und die Entwicklung von einer Spore in der Mitte des Nahrbodens aus 
stattfinden laBt, so bilden sich sehr oft konzentrische Wuchsringe, 
welche man friiher wohl dem EinfluB von Tag und Nacht zugeschrieben 
hat, welche abel' auch z. B. bei del' Kultur in konstanter Finsternis 
auftreten. 

In letzter Zeit ist darauf hinge wiesen, daB man hier eine Erscheinung 
VOl' sich hat, welche auch bei leblosen Objekten in den sogenannten 
"LIESEGANGSchen" Ringen zutage tritt. Besonders Kus'rER2 hat diesen 
Erscheinungen seine Aufmerksamkeit gewidmet. Hat man 5-10 vH 
Gelatine auf eine Glasplatte ausgebreitet und tragt man nach dem 
Erstarren eine etwa 10 vH Na3P04-Losung auf und laBt man das Ganze 

1 COSTER, CH.: Zur Anatomie und Physiologie der Zuwachszonen- und 
Jahresringbildung i~ den Tropen. Diss., Wageningen 1927. 

2 KUSTER, E.: Uber Zonenbildung in kolloidalen Medien, 2. Aufl. Jena 1931. 
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bei Zimmertemperatur langsam eintrocknen, so failt das Phosphat 
krystallinisch aus, und zwar liegen die Krystaile in scharf gezeichneten 
Zonen, die aquidi'3tant zurn Rande des aufgetragenen und erstarrten 
Gelatinetropfens verlaufen. Oder man kann der Gelatine etwas Kalium­
bichromat zusetzen und dann einen Tropfen einer AgNOa-Losung auf­
setzen; es entstehen dann von diesem Zentrum aus konzentrische 
Failungen von Silberchromat in Ringen, deren Abstand nach auBen 
immer groBer wird. 

Man kann nun die Ahnlichkeit der Ringe bei einer Pilzkultur mit 
diesen LrnsEGANGSchen Ringen feststelIen, wenn es sich dabei auch 
vielleicht nicht urn vollkommen denselben Vorgang handelt. Beim Pilz 
wird wohl die Gelatine beirn zentrifugalen Wachsturn vom Pilz derart 
verandert, daB sie eine Zeitlang kein giinstiges Substrat fur Wachstum 
oder Sporenbildung ist. Wenn die Bedingungen dann wieder giinstiger 
werden, kann das Wachstum wieder aufgenommen werden. Wenn Ahn­
liches in der Natur bei Pilzen beobachtet wird, spricht man von Hexen­
ringen. 

Indessen hat KUSTER darauf hingewiesen, daB etwas den LIESEGANG­
schen Ringen Vergleichbares oft bei Pflanzen beobachtet wird. Als 
solche braucht nur erinnert zu werden an die Schichtung der Starke­
korner, der verdickten Zeilhaute usw. Indessen muB man dennoch mit 
der Erklarung sehr vorsichtig sein, wie schon daraus hervorgeht, daB 
bei der Struktur des sekundaren Holzes sehr oft Jahresringbildung zu­
tage tritt, welche mit dieser Erscheinung nichts zu tun hat, sondern 
jedenfails der Periodizitat der auBeren Umstande zugeschrieben werden 
muB. Wenn also gefragt wird, ob wirklich aile periodischen Erschei­
nungen beim Wachstum in dieser Weise erklart werden konnen, so kann 
darauf ganz entschieden nein geantwortet werden. 

Es gibt verschiedene periodische AuBerungen desWachstums, welche 
man entweder einer inneren Periodizitat der Pflanze oder dem Wechsel 
der auBeren Umstande zuschreiben muB. Daruber bestehen bei den Bota­
nikern sehr geteilte Meinungen, die aber leider meistens nicht fest ge­
griindet sind. Man hat sich eben oft damit begnugt, die Erscheinungen 
in der Natur zu beobachten ohne zum Experiment zu schreiten. Ganz 
speziell hat man dabei den Gewachsen der Tropen seine Aufmerksamkeit 
geschenkt, besonders wohl weil dort die Warmeverhaltnisse sich gleich­
maBiger gestalten als wie bei uns. Aber wie verschieden dann noch 
geurteilt wird, geht wohl daraus hervor, daB SCHIM:PERI eine innere 
Periodizitat uberhaupt leugnet, wahrend ungefahr dieselben ']atsachen 
andere Forscher wie z. B. VOLKENS2 zum gerade entgegengesetzten 
SchluB gefiihrt haben. Da~selbe gilt fur andere Daten wie z. B. die 
Jahresringbildung des sekundaren Holzes, welche bei manchen tro­
pischen Baumen fehlt und dort auch teilweise dem gleichmaBigen 
Klima zugeschrieben wurde. Indessen haben wir hier schon gesehen, 

1 SCHIMPER, A. F. W.: Pflanzengeographie auf physiologischer Grundlage. 
Jena 1898. 

2 VOLKENS. G.: Laubfall und Lauberneuerung in den Tropen. Berlin 1912. 
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daB diese Tatsache jedenfalls in der periodischen Laubbildung ihre 
ErkHirung finden muB, daB wir also die Fragestellung anderswohin ver-
legen miissen. . 

Es will mir scheinen, daB man in dieser Weise der Frage nie naher 
kommen wird, schon weil es iiberhaupt kein vollkommen gleichmaBiges 
Klima auf del' Erde gibt. DaB in manchen Gegenden der Tropen eine 
trockene und regnerische Periode regelmaBig abwechseln, weiB jeder­
mann. Aber dennoch besteht bei vielen die Uberzeugung, daB es sich 
beim aquatorialen Klima anders verhalt und dann wird ganz besonders 
Buitenzorg als der Ort angesehen, der das ganze Jahr hindurch nicht 
nul' eine gleichmaBige Temperatur haben wiirde, sondel'll auch immer 
dieselbe hohe Feuchtigkeit, dieselbe groBe Regenmenge. Wer die 
meteorologischen Daten genau betrachtet, weiB, das dem nicht so ist, 
und daB verschiedene europaische Forscher sich wahrend del' kurzen 
Zeit ihres Besuches haben tauschen lassen, wahrend derjenige, del' 
verschiedene Jahre in Buitenzorg wohnt, sehr wohl weiB, daB auch 
hier keine vollkommene GleichmaBigkeit des Klimas vorherrscht, daB 
man also mit, Schliissen iiber periodische Wachstumserscheinungen bei 
diesen Gewachsen - besonders noch wenn sie da nicht zu Hause ge­
horen, sondern dort nul' kultiviert werden - sehr vorsichtig sein muB. 

Es ist hier nicht anders gestellt als auch sonstwo in del' Physiologie. 
Mag man auch die ersten Beobachtungen in del' freien Natur ausfiihren, 
man kommt mit del' Analyse iiberhaupt nicht weiter, solange man keine 
Experimente, wobei man die Bedingungen genau in del' Hand hat, 
anstellt. 

Solche Beobachtungen sind uns teilweise von del' Praxis geliefert, 
teilweise auch mit Absicht fiir dies en Zweck hergestellt. Bei ersteren 
denke ich ganz besonders an das Friihtreiben unserer Pflanzen in del' 
Gartnerei. DaB di.eselbe es darin weit gebracht hat, weiB jedermann, 
del' sich die Schaufenster unserer Blumenladen im Winter ansieht. 

Es kann hier Raummangels wegen nul' ganz kurz dariiber gehandelt 
werden; iibrigens moge hingewiesen werden auf die Arbeiten von 
JOHANNSEN!, MOLISCH2 usw. Bekanntlich werden bei unseren Holz­
gewachsen die Knospen, welche im nachsten Friihjahr austreiben sollen, 
schon im Anfang des Sommers angelegt; sie bleiben dann abel' scheinbar 
im Ruhestadium, bis sie im nachsten Friihling zum Treiben kommen, 
und es ist dabei fraglich, ob es nur die auBeren Umstande sind, welche 
diese periodische Entwicklung beeinflussen. Wie steht es damit, wenn 
man solche Knospen zu einem friiheren Zeitpunkt erhohter Temperatur 
und geniigender Feuchtigkeit aussetzt~ Man kann dieselben dann be­
kanntlich viel friiher zum Austreiben bringen, abel' nicht zu jeder Zeit. 
Gelingt das z. B. leicht im Februar odeI' Marz, so will das ohne weiteres 
nicht gehen, wenn man dieselbe Operation im Oktober odeI' November 

1 JOHA.NNSEN, '.;V.: Das Xtherverfahren beim Friihtreiben, 2. Aufl. Jena 
I"906. 

2 MOLISCH, H.: Das Warmbad als Mittel zum Treiben der Pflanzen. Jena 
1909. 
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ausfUhren will. Es wurde hier also an eine periodisehe Ruhezeit gedaeht, 
welehe die Knospen durehzumaehen hiitten. Indessen hier hat eben 
del' Mensch eingreifen konnen: JOHANNSEN durch Behandlung mit 
Atherdampf wiihrend 24 Stunden, andere durch Behandlung mit Athylen, 
mit heiBem Wasser usw.; es sind alles Verfahren, welche die Ruheperiode 
diesel' Knospen abkiirzen konnen und also eine Knospenentfaltung ver­
anlassen zu Zeiten, wo das sonst nicht moglich ist. 

Dabei muB dann wieder die Frage gestellt werden: Innere Periodizitiit 
welche nul' dureh iiuBere Umstiinde einigermaBen in gewisser Riehtung 
geiindert werden kann, odeI' eine Periodizitiit, welche ausschlieBlich 
diesen iiuBeren Umstiinden zugeschrieben werden muB 1 Besonders 
KLEBSl hat diese Frage ausfiihrlieh behandelt. Es ist ihm gelungen, 
durch Experimente bei allen Biiumen Mitteleuropas die Periodizitiit 
del' Knospenentfaltung zu storen, selbst bei del' Rotbuche, welche in 
del' Hinsicht den Versuchen wohl den groBten Widerstand entgegen­
setzte. Durch kontinuierliche Beleuchtung hat KLEBS schon im Januar 
ein Aussprossen del' Buchenzweige veranlassen konnen. 

Inzwischen ]iiBt sich daraus noch nicht die KLEBssche SchluB­
folgerung ziehen, daB diese Periodizitiit vollkommen von den iiuBeren 
Umstiinden bedingt wird, also aitiogenen Ursprunges ist. Man kann 
sich die Sache auch derart deuten, daB die iiuBeren Bedingungen die 
del' Pflanze eigene Periodizitiit in gewisser Hinsicht andern konnen. 
Wie mirseheint, wird man hier ohne sehr grundlegende Arbeiten iiber­
haupt nicht weiter kommen; man hat bis jetzt eigentlich nur ein biBehen 
herumprobiert, ohne del' Sache auf dem Boden zu kommen. 

Gliicklicherweise hat sieh hier in del' letzten Zeit eine groBe Anderung 
vollzogen, welche veranlaBt wurde durch die von del' Praxis gestellten 
Probleme. Ganz speziell das BLAAuwsche Institut in Wageningen hat 
sieh del' Sache angenommen und eine Reihe von Veroffentliehungen 
dariiber in die Welt geschickt, welche unsere Auffassungen in maneher 
Hinsicht eine Anderung haben ergehen lassen. Ieh verdanke del' freund­
lichen Mitteilung einer del' Forseherinnen dieses Instituts folgende TIber­
sicht iiber die dort erhaltenen Resultate2 • 

1 KLEBS, G.: Sitzgsber. Heidelberg. Akad. Wiss., Math.-naturwiss. Kl. 3 
(1914). BioI. ZbI. 33 (1917). Sitzgsber. Heidelberg. Akad. Wiss., Math.-natur­
wiss. Kl. 1926. 

2 BLAAUW, A. H. (teilweise mit anderen): Meded. Landb.hoogeschool Wage­
ningen18 (1920); 27 (1923). Verh.Kon.Akad. Wetensch.Amsterdam2eSect. 23 
(1924); 26 (1930). Proc. Kon. Akad. Wetensch. Amsterdam 27 (1924); 28 (1925); 
29 (1926); 30 (1927). - LUYTEN, J.C.: Meded. Landb.hoogeschool Wageningen 
18 (1921) (mit M. VERSLUYS); 22 (1921) (mit E. DE VRIES). Verh. Kon. Akad. 
Wetensch. Amsterdam 24 (1926) (mit G. JOUSTRA u. A. H. BLAAUW). Proc. Kon. 
Akad. Wetensch. Amsterdam 29 (1925); 30 (1926); 30 (1927). - BYHOUWER, .1.: 
Meded.Landb.hoogeschooIWageningen 27 (1924). - VERSLUYS, M.C.: Rec. Trav. 
bot.neerl. 22 (1925).-MuLDER, R. (mitJ.LuYTEN): Verh. Kon.Akad. Wetensch. 
Amsterdam 26 (1928). (Mit A. H. BLAAUW): Proc. Kon. Akad. Wetensch. Am­
sterdam 29 (1925). - WATERSOHOOT, H. F.: Proc. Kon. Akad. Wetensch. Am­
sterdam 31 (1927). - ZWEEDE, A. K.: Verh. Kon. Akad. Wetensch. Amsterdam 
2eSect. 27 (193U). - HARTSEMA, A. M., J. LUYTEN u. A. H. BLAAUW: Ebenda 27 
(1930). 
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Bei den fiir die Gartnerei wichtigsten Kulturpflanzen waren die im 
Laufe des Jahres im Innern der Knospen stattfindenden Vorgange un­
genugend bekannt. Man kannte nicht oder nicht genau den Zeitpunkt, 
wann die verschiedenen Organe gebildet werden, wuBte nichts von dem 
Tempo, worin diese Organbildung geschieht und noch viel weniger wie 
dieses Tempo z. B. von der Temperatur beeinfluBt wird. Ebensowenig 
war es bekannt, wann die Organanlagen fertig sind und wann das 
eigentliche Wachstum, die VolumenvergroBerung anfangt, und wie das 
Weiterwachsen der Organanlagen nun wieder von den auBeren Be­
dingungen, besonders von der Temperatur, beeinfluBt wird. 

Um den EinfluB mehrerer Wachstumsfaktoren auf die Organbildung 
oder auf die VergroBerung der gebildeten Organe feststelIen zu konnen, 
war es also zunachst notwendig, die jahrliche periodische Entwicklung 
dieser Organe yom Augenblick des Entstehens bis zur volIen Entwicklung 
genau kennenzulernen. Dabei wurde bei mehreren Kulturpflanzen dieser 
jahrliche Lebenszyklus unter den gewohnlichen Kulturbedingungen 
verfolgt (Hyacinthe, Tulpe, Syringa, Rhododendron, Azalea, 
Kirsche, Pflaume, Apfel, Birne, Convallaria). 

Es lieBen sich dabei drei Perioden unterscheiden: 
1. die der Blattbildung, 2. die der Blutenbildung und 3. die des 

Streckungswachstums. Die beiden ersten Perioden finden haufig im 
Innern der Knospen statt, wenn diese auBerlich eine Ruheperiode 
durchzumachen scheinen. Es sind diese beiden Perioden auch deshalb 
interessant, weil mittels intensiver ZelIteilungsprozesse alIe Organe ge­
gebi1det werden, welche meistens erst viele Monate spater infolge des 
Streckungswachstums zum Vorschein kommen sollen. Diese spater 
folgende Periode des Zellstreckungsprozesses ist auBerlich viel mehr 
auffallend und ist wohl auch wegen des schnellen Langenwachstums 
und der diesen begleitenden Bewegungserscheinungen viel mehr beob­
achtet und studiert worden, aber es wird dabei doch nur das zum Vor­
schein gebracht, was vorher in der organbildenden Periode entstanden 
ist. Die Organbildung und im besonderen die Anlage der Blutenteile 
gehort physiologisch mit zu den intensivsten und hochsten Leistungen 
der Pflanzen. In schnellem Tempo werden von einem einfachen, vorher 
wahrend langerer Zeit nur blatterabspaltenden Vegetationspunkte inner­
halb einiger Tage oder Wochen nacheinander die einzelnen Blutenteile 
gebildet. Dazu ist nicht nur eine intensive Zellteilung und demzufolge 
auch eine rasche Neubildung der Plasmasubstanzen notwendig, sondern 
auch eine tiefgehende Differenzierung zu mehreren Zellgruppen, woraus 
die sowohl was ihre Form als ihre Funktion betrifft so verschiedenen 
Organe entstehen sollen. Diese Gewebsdifferenzierung im Knospen­
vegetationskegel ist dem Wesen und dem Vorgehen nach noch ganzlich 
unbekannt und unverstandlich, bedeutet a.ber fur die betreffende Pflanze 
sicher einen Hohepunkt der jahrlichen periodischen Entwicklung. 
BLAAUW teilt die Periode der Blutenbildung in mehrere Stadien ein, 
um bei weiteren Untersuchungen den Entwicklungszustand genau an­
geben zu konnen. Bei Tulpen und Hyacinthen (jedesmal aber bei einer 
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bestimmten Varietat) ist nun der EinfluB von elf verschiedenen Tem­
peraturen ( + 11/2° bis + 35° C) wahrend der Blatt- und Bliitenbildung 
und wahrend des Streckungswachstums genau untersucht worden. Dabei 
zeigt es sich, daB man beirn Ubergang der Bliitenbildung zur Streckungs­
wachstumsperiode bei der Darwintulpe mit zwei sehr verschiedenen 
Prozessen zu tun hat, denn wahrend fiir den BliitenbildungsprozeB 
17-20° C die optimale Temperatur ist, liegt das Optimum des anderen 
Prozesses sehr viel tiefer, wahrscheinlich noch unterhalb 9° (bei der 
Hyacinthe bzw. ± 25° und 13° C). Dennoch findet man keinen schroffen 
Ubergang zwischen Zellteilung oder Zellvermehrung und ZellvergroBe­
rung oder Streckung, es nimmt allmahlich die Intensitat der Zellteilung 
ab, wahrend die ZellvergroBerungsintensitat langsam zunimmt. Wah­
rend der ganzen Zellstreckungsperiode bleibt dieses tiefe Optimum aber 
nicht erhalten, sondern es schiebt sich nach und nach hoher hinauf, 
bis es schlieBlich (zur Zeit, wo die Sprosse aus der Erde zum Vorschein 
kommen) iiber 20° C hinaus steigt und also den von anderen Lebens. 

J7/l 
.F! 
p­

lY 
.1fl 

17 tlJ° 23 z.rs 28 JT 

Abb. 55. Schnelligkeltder BlUtenbildungin verschiedenen 
Temperaturen, bel Darwintnipen und Hyaclnthen. 

erscheinungen bekannten 
Optimumtemperaturen nahe 
kommt. Wodurch dieses 
tiefe Anfangsoptirnum be­
dingt ist, ist noch nicht fest­
gestellt worden. BLAAUW 
vermutet, daB wir es hier 
mit einem durch andere 
Prozesse gehemmten Op­
timum zu tun haben, wobei 
allererst an eine Reserve­
stoffmobilisierung zu denken 

ware in ahnlicher Weise wie durch MtiLLER-THURGAU1 bei der Kartoffel 
festgestellt wurde. Die Feststellung dieser optimalen Temperaturen 
fand eine Verwendung in der Friihtreiberei dieser Blumenzwiebeln. 

Besonders auffallend ist der TemperatureinfluB wahrend der Bliiten­
bildung bei Tulpen und Hyacinthen, welche im Juli und August im 
Aufang der sogenannten Ruheperiode der 'Zwiebeln stattfindet. 

Abbildung 55 zeigt das Resultat dieser Untersuchungen. 
Die Ordinate stellen das mittlere Stadium der Bliitenbildung vor, 

welches die Tulpen (gebrochene Linie) nach einer 4wochigen Behand­
lung, die Hyacinthen (ausgezogene Lillie) nach einer 8wochigen Be­
handlung mit den auf der Abszisse angegebenen Temperaturen erreichen. 
Stadium I-d. h. der Vegetationspunkt befindet sich noch im blatt­
bildenden Stadium, die Bliitenbildung hat also noch nicht angefangen -
wird sowohl in der minimalen als in der maximalen Temperatur bei­
behalten. In den zwischenliegenden Temperaturen ist die Bliitenbildung 
mehr oder weniger weit fortgeschritten, fiir die Darwintulpe ist 17° 
optimal, fiir die Hyacinthe 25,5° C. Es zeigt somit die Kurve, daB die 

1 l\:1:ttLL'ER-THURGAU, H.: Landw. Jb. 14 (1885). 
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Kardinalpunkte fiir die Bliitenbildung der Darwintulpe 4-7° C tiefer 
liegen als fiir die Hyacinthe. Die Kurve gibt daher auch den Unter­
schied des "Temperaturcharakters" dieser beiden Zwiebelge­
wachse an. 

Sowohl bei den maximalen als bei den minimalen Temperaturen 
findet auch bei langerem Aufbewahren keine Bliitenbildung und auch 
sonst fast keine Entwicklung statt; daher konnten solche Tempera­
turen zu Hemmungsversuchen verwendet werden, wodurch die normale 
Periodizitat dieser Pflanzen verscho ben wurde, d. h. es konnte der 
Anfang der Bliitenbildung und demzufolge auch die Bliitezeit nach 
einem beliebigen Zeitpunkt verschoben werden. Zu den Hemmungs­
versuchen wurden vorzugsweise niedere Temperaturen verwendet; es 
trat dabei klar hervor, daB wahrend der Blattbildung, der Bliiten­
bildung oder der Streckungsperiode die Lebensresistenz der Kalte gegen­
iiber sehr verschieden ist. 1m blattbildenden Stadium ertrug der Vege­
tationspunkt die Kalte sehr gut, hatte aber die Bliitenbildung schon 
eingesetzt, so war der Vegetationspunkt viel weniger resistent geworden. 
Auch liegt die minimale Temperatur fiir das Zeliwachstum tiefer als fiir 
die Zeliteilung, die Gewebe sind daher im meristematischen Zustand 
noch besser zu hemmen als spater. Deshalb muBten die Hemmungs­
versuche beginnen ehe das Streckungswachstum eingesetzt hatte und 
sogar noch bevor die Bliitenbildung angefangen hatte. 

Als Resultat dieser Untersuchungen iiber den EinfluB der Temperatur 
auf Wachstum und Entwicklung bei Tulpen und Hyacinthen ergab sich, 
daB zwar vieles aber doch nicht alies beeinfluBbar, umanderbar ist. Zu 
andern ist der Entwicklungszyklus in Bezug auf unsere Zeiteinteilung, 
wir konnen diesen Zyklus auf jedem beliebigen Jahreszeitpunkt an­
fangenlassen. Aber auch insoweit ist der Entwicklungszyklus zu andern, 
daB es keine 12 Monate dazu braucht. Tulpen und Hyacinthen konnen 
sogar sehr gut mit einer kiirzeren Zeit, z. B. 8-9 Monate, auskommen. 
Infolge der Trockenheit und Warme in Siideuropa, infolge des kalten 
Winters in unseren Gegenden wird die Entwicklung gehemmt. Es wird 
die Periodizitat der Tulpen und Hyacinthen also nur deshalb auBerlich 
vom 12monatlichen Sonnenjahr beeinfluBt, weil die auBeren Bedin­
gungennur eine bestimmte Moglichkeit darbieten, woran sich die Pflanzen 
anpassen miissen. Aus inneren Griinden aber konnen sie, wenn aus­
schlieBlich optimale Bedingungen herrschen wiirden, ihre Periode in 
8 oder 9 Monaten durchlaufen. Hier liegt somit eine Grenze, woran 
weiter nichts mehr durch auBere Bedingungen umzuandern ist. Eben­
sowenig zu beeinflussen ist die Tatsache, daB die Tulpe einen kalteren 
Typus darstelit als die Hyacinthe. Demzufolge lag z. B. die Hemmungs­
temperatur fiir die Darwintulpe bei -1°C und fiir die Hyacinthe bei 
+ 5° C. BLAAUW konnte aber noch einen anderen Unterschied zwischen 

Tulpen und Hyacinthen feststelien; wahrend namlich der Vegetations­
punkt einer Hyacinthe sofort auf das Eintreten der fiir die Bliiten­
bildung giinstigen Temperatur reagiert und dadurch zu j eder Zeit 
durch Temperaturanderung zur Bliitenbildung zu veranlassen ist, wird 

Kostytschew-Went, Pflanzenphysiologle II. 21 
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der Vegetationspunkt einer Tulpe erst dazu kommen, nachdem aIle 
Laubblatter fertig geworden sind. Auch daran laBt sich auf experi­
mentellem Wege nichts andern. 

Natiirlich laBt sich nicht sagen, daB mit diesen Untersuchungen 
schon prinzipielle Fragen iiber die Periodizitat ge16st sind, aber jeden­
falls kann mit Sicherheit hervorgehoben werden, daB nur in dieser 
Weise dem Problem beizukommen sein wird. Das ergibt aber auch die 
Forderung, daB unsere modernen pflanzenphysiologischen Institute mit 
allen modernen Hilfsmitteln ausgestattet sein miissen, damit Tempera­
tur, Feuchtigkeitsverhaltnisse, Licht usw. absolut konstant reguliert 
werden k6nnen. 

Es gibt noch eine andere Gruppe von periodischen Erscheinungen 
in der Entwicklung der Pflanzen, welche es erm6glichen wird, den Ur­
sach,en der Periodizitat naher zu treten. Wenn bei uns im Friihling auf 
einmal aIle Obstbaume in Bliite stehen, dann glaubt man hierin den 
EinfluB auBerer Faktoren sehen zu miissen, aber es halt auBerordent­
lich schwer, das zu beweisen. Friiher hat man zwar versucht, del' Sache 
naher zu treten, indem man Berechnungen von Temperatursummen 
machtel, abel', man hat seit SAOHS wohl eingesehen, daB in diesel' Art 
del' Frage nicht naher zu kommen ist. Nul' die Phanologen geben 
alljahrlich ihre langen Listen von Daten, worin das Sprossen del' Blatt­
und Bliitenknospen usw. unserer Gewachse angegeben werden, womit 
abel' del' Pflanzenphysiologe nichts anzufangen weiB. 

Abel' in den Tropen ist das gleichzeitige Bliihen verschiedener Pflan­
zen viel auffallender. Sehr bekannt ist es z. B. beim Kaffee, wo eine 
ganze Plantage eines Tages in voller Bliite stehen kann, wahrend am 
nachsten Tage die Pracht vorbei ist; das wiederholt sich dann mit 
unregelmaBigen Intervallen. Gerade die kurze Dauer dieser Bliiten 
macht die Erscheinung so besonders auffallend. Deshalb ist es ebenfalls 
besonders bekannt bei einigen Orchideen, deren Bliiten nul' kurz dauern ; 
eine Liste davon wurde von SMITH2 gegeben. 

Darunter haben in erster Instanz die Bliiten von Dendrobium 
crumenatum Veranlassung gegeben zu einer Anzahl Untersuchungen. 
Diese im Monsungebiet Siidostasiens ziemlich verbreitete epiphytische 
Orchidee ist dort in den englischen Kolonien bekalmt als Pigeon-Orchid, 
auf Java und Sumatra als duifjes (Taubchen) wegen del' oberflachlichen 
Ahnlichkeit del' weiBen, stark duftenden Bliiten mit einer klein en Taube. 
Die Bliiten 6££nen sich morgens friih und sind am nachsten Tage ver­
bliiht. An bestimmten Tagen findet man nun viele Exemplare del' 
Pflanze mit Bliiten versehen, wahrend es dann wieder viele Tage dauert, 
bis aufs neue eine Bliiteperiode eintritt. Eine Erklarung wurde an­
gebahnt, als sich herausstellte, daB das Bliihen nul' an bestimmten Orten 
synchron stattfindet, nicht an Orten, welche ziemlich weit voneinander 

1 Siehe z. B. DE CANDOLH, A.: Geographie botanique raisonnee. Paris­
Geneve 1855. 

2 SMITH, J. J.: Ann. Jard. bot. Buitenzorg 30 (1925). 



Periodisohe Erscheinungen beim Waohstum. 323 

entfernt sind. RUTGERS u. WENTI konnten feststellen, da13 Pflanzen von 
Dendrobium crumenatum, welche von verschiedenen Orten - wo 
die Bliitezeiten nicht gleich waren - nach Buitenzorg hergebracht 
wurden, dort mit den Buitenzorger Pflanzen zusammen zur Bliite ge­
langten. Es lie13 sich zeigen, da13 die Knospen sich allmahlich ent­
wickeIn, aber da13 dieselben in einem bestimmten Stadium ihr Wachstum 
einstellen. Viele Knospen konnen es soweit bringen, aber dann mu13 
irgendein au13erer Reiz· vorhanden sein, der das weitere Wachstum aus­
lOst, was bei allen diesen Knospen dann gleichzeitig stattfindet. 

Es ist COSTER2 gelungen, diesen au13eren Reiz zu Hnden. Es hatte 
sich namlich herausgestellt, da13 eine Bliitenperiode immer 9 Tage nach 
einem starken RegenguB stattfindet. COSTER konnte nun zeigen, da13 
es sich dabei um eine Abkiihlung der Pflanzen von einigen Grad Celsius 
handelt. Ein langsamer wenn auch lange dauernder Regen hat deshalb 
auch keinen Erfolg, nur ein starker Regengu13 der eine plotzliche Tem­
peraturerniedrigung veranlaBt. 

Wenn zwar nicht alle Erscheinungen des synchronen Bliihens hiermit 
erklart sind - in europaisqhen Gewachshausern z. B. wurden Tatsachen 
konstatiert, welche noch ratselhaft bleiben -, so hat COSTER doch wohl 
die Hauptursache der plOtzlichen Weiterentwicklung der Knospen ent­
deckt. Damit ist ein Schritt getan, der zusammen mit den Beob­
achtungen im BLAAuwschen Institut, woriiber soeben gesprochen wurde, 
die Losung des Periodizitatsratsels ganz entschieden naher bringen muB. 

1 RUTGERS, A. A. L. U. WENT, F. A. F. C.: Ann. Jard. bot. Buitenzorg 29 
(1916). 

2 COSTER, CH.: Ebenda So (1926). 
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Fiinfzehntes Kapitel. 

Bewegnngen. 
Allgemeines. Die Zeit liegt noch nicht so weit hinter uns, als man 

den Pflanzen Bewegungsvermogen absprach. Noch im 18. Jahrhundert 
galt der alte Spruch: "Saxa crescunt, plantae crescunt et vivunt, ani­
malia crescunt, vivunt et sentiunt", wobei man in unserer jetzigen 
Anschauungsweise das "sentire" als das Reaktionsvermogen gegeniiber 
auBere Reize aufzufassen hat. 

Wohl hatte man bei bestimmten Pflanzen Bewegungen beobachtet, 
aber diese wurden gewissermaBen als groBe' Ausnahmen betrachtet. Das 
hat sich beim Laienpublikum bis auf den heutigen_ Tag erhalten, weshalb 
die Sinnpflanze, Mimosa pudica, noch immer mit solcher Ver­
wunderung angestaunt wird. 

Aber je mehr man anfing, sich mit Beobachtungen an lebenden 
Pflanzen zu beschaftigen, um so mehr bahnten neue Anschauungen sich 
an und man kann sagen, daB zu Anfang des 19. Jahrhunderts die Be­
wegungen der Pflanzen gegeniiber Licht und Schwerkraft, die Ranken­
bewegungen usw. bei den PIlanzenphysiologen bekannt waren, haupt­
sachlich wohl durch die Untersuchungen DUHAMELS, KNIGHTS, DUTRO­
CHETS undanderer. Dennoch war das Staunen allgemein, aJs in der ersten 
Halfte desselben Jahrhunderts mit Hilfe des Mikroskopes entdeckt 
wurde, daB die niederen Pflanzen Zellen bilden konnen, welche imstande 
sind, sich selbstandig zu bewegen. Ebenfalls das Mikroskop hatte AMICI 
zur Entdeckung der Bewegungserscheinungen des Protoplasmas inner­
halb der Zelle gefiihrt und so rang sich allmahlich die Auffassung durch, 
daB Pflanze und Tier in ihrem Bewegungsvermogen sich oft kaum unter­
scheiden lassen, in anderen Fallen nur durch die Geschwindigkeit, wo­
mit die Bewegungen ausgefiihrt werden. Es wurde damals schon ge­
sagt: hatte der Mensch ein Mittel, die Bewegungen der Pflanzen hundert­
fach zu beschleunigen, so wiirde von einer bewegungslosen Pflanze nie­
mals die Rede gewesen sein. 

Heutzutage besitzen wir dieses Mittel im Film. Wird der Zustand 
der Pflanze mit regelmaBigen Zwischenpausen von einigen l\finuten photo­
graphiert und werden diese Bilder hintereinander im Kinoapparat vor­
gefiihrt, so bekommt man die Bewegung in viel beschleunigtem Tempo 
zu sehen. Der erste, welcher derartige Aufnahmen gemacht hat, war 
wohl PFEFFER; indessen geschah das damals fast nur zur Demonstration 
bei Vorlesungen. Erst viel spater hat man dem Gedanken Ausdruck 
verliehen, daB man durch das Ausmessen dieser Filmbilder die Be-
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wegungen sehr genau studieren kann. Der Gedanke ist zwar schon seit 
verschiedenenJahrengeauBert, indessen hat aber wohl erst LUNDEG.ARDH 
denselben ausgefiihrt und jetzt wird die Methode in jedem groBeren 
botanischen Institute benutzt. Die Schwierigkeit ist dabei, daB man 
fiir die Aufnahmen natiirlich Licht braucht, daB dieses aber gewohnlich 
auf die Bewegungen selbst EinfluB ausiibt. Man fiihrt die Manipulation 
darum jetzt meistens derart aus, daB man Filme benutzt, welche fiir 
rote Strahlen sensibilisiert sind und daB man dann mit rotem Lichte 
die Aufnahmen macht. Wir werden bald noch sehen, daB rotes Licht 
in den meisten Fallen entweder gar keinen oder nur einen sehr geringen 
EinfluB auf die Bewegungen ausiibt. 

Yom Standpunkt der Forschung aus kann man die Langsamkeit der 
Bewegungen der Pflanzen nur als ein Gliick betrachten, es wiirde sonst 
wohl kaum an eine Analyse zu denken sein. Wenn man jetzt im Kino 
z. B. die Entfaltungsbewegungen einer Blatt- oder Bliitenknospe oder 
die Bewegungen der Ranken in kurzer Zeit stattfinden sieht, dann erhalt 
man denselben auBert komplizierten Eindruck wie bei den Bewegungen 
vieler Tiere, wo auch vorderhand von einer Analyse noch nicht die Rede 
sein kann. Eben diese Langsamkeit, welche der Forschung in vieler Hin­
sicht Schwierigkeiten bietet, hat ander~rseits dazu gefiihrt, daB man die 
auBeren Faktoreno, welche verschiedene Bewegungen bestimmen, viel 
besser hat kennen lemen, als bei manchen Tieren. 

1m Laufe des 19. Jahrhunderts hat man viele sehr exakte Beschrei­
bungen der verschiedenen Bewegungen der Pflanzen gegeben, aber da­
neben auch versucht, diese Erscheinungen zusammenfassend und ur­
siichlich zu begreifen. In der Hinsicht muB aus der ersten Halfte des 
Jahrhunderts wohl in erster Instanz DUTROCHETl genannt werden, der 
den Versuch machte, aIle Bewegungen zuriickzufiihren auf die von ihm 
entdeckten Turgescenzerscheinungen. DaB wir mit dieser einfachen 
Erklarung nicht viel weiterkommen, ist jetzt ja wohl klar, obwohl man­
cher diesen Erklarungsversuch wohl einmal zu viel vergessen hat; aber 
immerhin hat DUTRocHET mit seinen Arbeiten ein groBes Arbeitsfeld 
eroffnet und niemand wird mehr leugnen, daB man bei vielen Bewegungs­
erscheinungen dem osmotischen Druck des Zellinhaltes Rechnung tragen 
muB. Jedenfalls hat DUTROCHET auch insoweit das Richtige getroffen, 
als er die lebende Zelle eine Rolle spielen lieB. 

In der Hinsicht bedeuten die Arbeiten HOFMEISTERS2 einen entschie­
denen Riickschritt, indem er alles grob mechanisch zu erklaren versuchte. 
Bekannt ist sein Vergleich del' zur Erde sich neigenden Hauptwurzel 
mit einem etwas erwarmten Stab Siegellack, der sich jetzt infolge seiner 
Schwere zur Erde hinbiegt. Indessen hat HOFMEISTER daneben aber doch 
ein Erklarungsprinzip in den Vordergrund gebracht, daB seit der Zeit 
auch nicht mehr ganz zuriickgedrangt werden konnte, namlich die Im­
bibition del' Zellhaute. Gerade in jiingster Zeit ist, wie wir noch sehen 
werden, den Zellhauten viel mehr Aufmerksamkeit gewidmet worden, 

1 DUTROCHET, H.: Memoires. Bruxelles 1837. 
2 HOFMEISTER, W.: Die Lehre von der Pflanzenzelle. Leipzig 1867. 
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speziell dort, wo bei den Bewegungen der Verteilung des Wuchsstoffes 
Rechnung getragen wurde. HOFMEISTER hat dann auch speziell den Be­
wegungen des Protoplasmas innerhalb behiiuteter Zellen seine Aufmerk­
samkeit gewidmet und er hat dafiir eine Erkliirung versucht, welche 
iibrigens ebenso wenig Anklang gefunden hat wie irgendeine "Erklii­
rung", welche von spiiteren Forschern versucht wurde. 

Wiihrend HOFMEISTER aber in erster Instanz Morphologe war und 
deshalb die Physiologie eigentlich nur als Nebenbeschiiftigung betrieb, 
war SACHSl der eigentliche Begriinder der modernen Pflanzenphysio­
logie. Auch mit den Bewegungserscheinungen hat er sich eingehend be­
schiiftigt und zwar sowohl mit denjenigen freilebender mikroskopischer 
Pflanzen, oder Schwiirmsporen, oder Spermatozoiden, als mit den 
Kriimmungsbewegungen. Stand er anfiinglich noch auf dem Boden 
der HOFMEISTERschen Auffassungen, allmahlich hat er sich davon los­
gemacht und zuletzt in magistraler Form die Bewegungen in ihrer Ge­
samtheit behandelt. Als FRANK2 dann Anfang der 70er Jahre die geotro­
pischen Erscheinungen in einer solchen Weise besprach, daB SACHS 
daraus vitalistische Ketzereien zu spiiren vermeinte, hat er sich anfangs 
heftig dagegen widersetzt und auch Arbeiten seiner Schiller, welche, wie 
diejenigen von HUGO DEVRIES, ausseinem Instituthervorgingen, wurden 
in demselben Geiste verfaBt. Aber allmahlich ist auch bei SACHS der 
Reizbegriff mehr in den Vordergrund geriickt, wenn auch nicht in so 
ausgesprochener Form wie nachher bei der Leipziger Schule. In spiiteren 
Jahren hat SACHS dann in seinen Abhandlungen iiber Stoff und Forms 
Beobachtungen und Betrachtungen gegeben iiber stoffliche Beeinflussung 
der Pflanzenform, welche damals von der groBen Mehrheit der Botani­
ker sehr ablehnend empfangen wurden, welche aber in der letzten Zeit 
wieder sehr an Bedeutung gewonnen haben durch die weiterhin zu be­
sprechenden Erfahrungen iiber Wuchsstoffe und Wuchshormone. 

Inzwischen war 1880 von CHARLES DARWIN zusammen mit seinem 
Sohne FRANCIS ein Buch ver6ffentlicht, das unter dem Titel "The 
power of movement in plants"4 nicht allein eine zusammenfassende 
Bearbeitung der Kriimmungsbewegungen lieferte, sondern auch den 
Versuch, dieselben als abgeleitet von der allgemein vorkommenden 
Circumnutation zu betrachten. In dieser letzten Hinsicht hat das Buch 
vielleicht nicht viel Gliick gehabt, teilweise wohl, weil man mit dieser 
Erklarungsart jetzt nicht mehr zufrieden ist. In anderer Hinsicht war 
der EinfluB aber groB, niimlich insoweit DARWIN hier hinweist auf die 
Analogien, welche zwischen den Reizbewegungen der Pflanzen und denen 
der Tiere, besonders des Menschen, vorkommen. Anfangs verursachten 
diese Behauptungen ziemlich viel Entriistung, besonders weil z. B. der 
nicht sehr gliickliche Ausdruck "brainfunction" (Gehirnfunktion) der 

1 SACHS, J.: Z. B. in Vorlesungen iiber Pflanzenphysiologie. Leipzig 1882. 
2 FRANK, A. B.: Beitr. z. Pflanzenphys.1 (1868). Bot. Ztg 1868. Die natiir­

Hehe wagereehte Riehtung von Pflanzenteilen. Leipzig 1870. 
3 SACHS, J.: Arb. d. bot. lnst. Wiirzburg 2 (1882). 
4 DARWIN, CH. u. FR.: The power of movement in plants. London 1880. 
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Wurzelspitze benutzt wurde. Spater aber wurde diese Parallelisierung 
auch von anderen Forschern weiter gefiihrt und dabei oft in viel starke­
rem MaBe. Teilweise ist das von NOLL geschehen, weniger stark von 
PFEFll'ER, dagegen in starkem MaBe von CZAPEK. Man kann nicht sagen, 
daB damit Klarheit geschaffen worden ist; man hat Begriffe aus der 
menschlichen Physiologie auf die Pflanzen iibertragen, ohne daB hiermit 
viel gewonnen wurde. 1m Gegenteil, das hat oft verwirrend gewirkt und 
man hat sich mit Scheinerklarungen zufriedengestellt. 

Besonders die Einfiihrung des Reizbegriffes hat oft verwirrend ge­
wirkt. Dieser Begriff ist in der menschlichen Sinnesphysiologie ent­
standen und hat sich von dort in die ganze Biologie eingebiirgert. Es 
halt schwer, genau anzugeben, was man unter einem Reiz versteht; 
nicht immer wird der Begriff in derselben Art und Weise gefaBt. Am 
allgemeinsten halt man sich in der Botanik wohl an die PFEFFERSche 
Auffassung. PFEFFER hat sich iiber den Begriff Reizung folgendermaBen 
geauBertl: "Reizung liegt vor, wenn der von auBen oder von innen aus­
gehende AnstoB die Veranlassung gibt zu irgendwelchen Aktionen, 
welche mit den im Organismus disponibeln oder erreichbaren Mitteln 
ausgefiihrt oder betrieben werden. Durch die Reizung konnen ebenso­
wohl Tatigkeiten neu erweckt oder auch die schon vorhandenen Aktionen 
in neue Bahnen gelenkt werden." Es wird hier also die Auslosung 
in den Vordergrund gestellt und PFEFFER hat sich verschiedentlich 
dahin ausgesprochen, daB man dem Reizbegriff jedes mystische Gewand 
rauben muB. Leider hat dies nicht verhindert, daB Schmer PFEFFERS 
dennoch das Wort in einem Sinne gebraucht haben, der leicht Veran­
lassung geben konnte zu Konsequenzen, welche PFEFFER jedenfalls nicht 
gewollt hat. Deshalb hat man sich auch schon verschiedentlich gegen die 
Benutzung des Begriffes iiberhaupt gewehrt, besouders auch, weil so oft 
das Wort Reiz als Erklarungsprinzip benutzt wird in Fallen, wo unsere 
Unkenntnis offenbar ist. 

Verschiedentlich wird auch die Forderung gestellt, daB Reize dadurch 
gekennzeichnet sein sollen, daB bei ihnen das WEBER-FECHNERSChe 
Gesetz gelten miisse. Dasselbe hat Bezug auf die Unterschiedsempfind­
lichkeit der Organismen gegeniiber Reize und es besagt, daB ein be­
stimmtes Verhaltnis bestehen muB zwischen der GroBe zweier gleich­
namiger Reize, solI der Organismus auf den Unterschied reagieren. 
Wird ein Organismus von einem Reiz R gereizt, so findet eine neue 
Reaktion erst statt, wenn derselbe auf sagen wir nR erhoht wird, fiir 
eine erneute Reaktion ist ein Reiz von n2 R benotigt, so daB sich also ein 
logarithmisches Verhaltnis zwischen ReizgroBe und Reaktion ergibt. 
Bemerkt muB dazu werden, daB dieses Gesetz auch fiir tierische Reak­
tionen nur innerhalb bestimmter Grenzen Gmtigkeit hat, daB es iibrigens 
nur bei sehr wenigen pflanzlichen Bewegungserscheinungen, wenn 
iiberhaupt, anwendbar ist. Diese Spezialfalle sollen spater naher be-

1 PFEFFER, W.: Die Reizbarkeit der Pflanzen. Verh. Ges. dtsch. Natur­
forsch. u. Arzte. Leipzig 1893. 
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trachtet werden. Noch eins muB aber zum WEBERschen Gesetz bemerkt 
werden; wenn man einenMathematiker befragt iiber den Verlauf irgend­
einer willkiirlichen Kurve, so wird derselbe sagen, daB sich darin immer 
wohl eine Strecke befinden wird, deren Verlauf, es sei genau, oder jeden­
falls annahernd, einer logarithmischen Gleichung entspricht. Dann wiirde 
also von diesem Gesetz nur in dem FaIle viel iibrig bleiben, wo wirklich 
iiber einem langeren Verlauf der Kurve das logarithmische Verhaltnis 
sich auffinden laBt. 

Bei dem Reiz wird also die Energie zur Reaktion nicht vom Reiz 
geliefert, sondern von der Pflanze selbst, wobei dann auch oft gefolgert 
wird, daB es kein bestimmtes Verhaltnis geben konne zwischen der 
vom Reiz zugefiihrten Energiemenge und der GroBe der Reaktion. Das 
BLAAuw-FR6scHELSche Gesetz, daB bei dem Phototropismus behandelt 
wird, hat ergeben, daB es sich wenigstens beim Lichtreiz ganz anders 
verhalt, und spatere Befunde haben, wie gesagt, iiberhaupt ernsten 
Zweifel aufkommen lassen, ob man den Reizbegriff zu Recht bestehen 
laBt, ob man nicht viel besser tate, dies en ganzen Begriff, der oft ver­
wirrend wirkt, loszulassen. Indessen, so weit sind wir jetzt ganz ent­
schieden noch nicht, wenn auch der Rat notwendig ist, sich gegen das 
Wort Reiz sehr skeptisch zu verhalten. 

Einige Begriffe, welche bei der Auffassung der Bewegung als Reiz­
erscheinungen in den Vordergrund treten, mogen hier noch kurz erortert 
werden; diese konnen dann in den weiteren Ausfiihrungen benutzt werden 
ohne daB es fortwahrend notwendig ist, deren Bedeutung aufs neue 
zu erOrtern. Bei der ersten Einwirkung des Reizes auf das lebende 
Protoplasma spricht man von Perzeption, wahrend dasjenige, was 
sich beobachten laBt, mit dem Namen Reaktion angedeutet wird. Aus 
der auftretenden Reaktion wird geschlossen auf eine damn vorangehende 
Perzeption, welche als solche zwar nicht sichtbar ist, aber dennoch als 
verschieden von der Reaktion aufgefaBt werden kann, wenn ein zeit­
licher oder ein ortlicher Unterschied besteht. Zeitlich, wenn die Reak­
tion erst einsetzt, nachdem der Reiz einige Zeit eingewirkt hat, ortlich 
wenn die Reaktion an einem anderen Orte stattfindet, als dort, wo der 
Reiz den Pflanzenteil direkt trifft. Vorsicht in der Beurteilung dieser 
Verhaltnisse ist zwar sehr geboten, da es oft schwer halt, die genaue 
Zeit und den genauen Ort der anfangenden Reaktion anzugeben. Bis­
weilen muB man sich ·beschranken auf die mit bloBem Auge gerade noch 
sichtbare Reaktion, wobei dieselbe allerdings schon lange vorher ihren 
Anfang genommen haben kann. 

Dieselbe Schwierigkeit macht auch die weiter zu nennenden Begriffe 
oft schwer faBbar. Erstens wird angenommen, daB der Reiz eine gewisse 
GroBe erreichen muB, ehe derselbe perzipiert werden kann. Diese GroBe 
wird dann angedeutet mit dem Namen "Reizschwelle". Bei dieser 
Reizschwelle kann die Intensitat des Reizes eine Rolle spielen, aber 
auch die Zeit, wahrend welcher ein Reiz von einer bestimmten Intensitat 
einwirken muB, soll derselbe perzipiert werden. 'Man kann dann von 
einer Zeitschwelle oder von einer Perzeptionszeit sprechen, wobei immer 
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zu beachten ist, daB diese Zeit von del' Intensitat des Reizes nicht unab­
hangig sein kann. 

Das sind abel' alles ziemlich theoretische Begriffe, wahrend man sich 
auf festerem Boden befindet, wenn man von einer Prasentationszeit 
redet, d. h. von del' Zeit, wahrend welcher ein Reiz einwirken muB, da­
mit eine fiir das bloBe Auge eben sichtbare Reaktion ausgelost wird. 
Wenn diese Begriffsbestimmung zwar etwas an Genauigkeit zu wiinschen 
ubrig laBt, da besonders verschiedene Beobachter nicht vollkommen 
dasselbe verstehen werden unter "eben sichtbar", so hat sich dennoch 
herausgestellt, daB sich mit diesel' Prasentationszeit sehr gut arbe~ten 
laBt: BLAAuw 1 und FROSOHEL2 haben fiir Lichtkriimmungen zuerst 
dargetan, daB die Prasentationszeit del' Lichtintensitat umgekehrt 
proportionial ist, d. h. daB das Produkt del' Prasentationszeit und del' 
Lichtintensitat eine konstante ist. Als sich auch fiir andere Reize, be­
sonders fur die Schwerkraft etwas ahnliches ergab, hat man angefangen, 
speziell in del' deutschen LiteratUl' von einem Reizmengengesetz zu reden. 
Wir werden daruber hier im allgemeinen Teil nicht weiter sprechen, 
besonders auch weil diesel' Begriff "Reizmenge" nul' in dem Fall einige 
Bedeutung haben kann, wenn es sich um eine Energiemenge handelt. 
Ich komme darauf noch naher zu sprechen bei del' Behandlung del' ein­
zelnen verschi.edenen Reizvorgange. 

Die Zeit, welche yom Anfang del' Reizung an bis zum eben Sichtbar­
werden del' Reaktion veriauft, wird mit dem Namen Reaktionszeit, 
angedeutet. Auch hier wieder wird nicht jeder Beobachter fiir denselben 
ProzeB den gleichen Wert angeben; das hangt teilweise von del' Beobach­
tungsgabe des Forschers ab, abel' auch davon, ob er Instrumente benutzt, 
welche die Bewegung in vergroBerter Form vorfiihren. Wir werden spateI' 
noch sehen, daB man sich die Frage gestellt hat, ob die Reaktion nicht 
vielleicht doch schon augenblicklich bei Anfang del' Reizung beginnt, 
und nUl' nicht yom ersten Moment an sichtbar ist. 

Zwischen Perzeption und Reaktion schieben sich dann verschiedene 
Vorgange ein, welche man im allgemeinen als Reizkette bezeichnet. 
In den letzten Jahren ist man allmahlich zur Uberzeugung gekommen, 
daB dabei stoffliche Vorgange eine Rolle spielen, und daB also auch ein 
Stoff transport dabei beteiligt sein kann. Es handelt sich dann um 
Wuchsstoffe, welche im Kapitel uber Wachstum schon Erwahnung ge­
funden haben. Bisweilen wie bei del' Sinnpflanze kann diesel' Transport 
auch uber vollkommen abgetOtete Teile geleitet werden. 

Man spricht weiter von del' Erregung odeI' Excitation del' leben­
den Substanz unter dem EinfluB des Reizes, wobei man dann eigentlich 
keine klaren Ideen damit verbinden kann. Jedenfalls kalm, wenn del' 
Reiz mit seiner Wirksamkeit aufhort, diese Erregung wieder allmahlich 
verschwinden, odeI' wie man sagt, sie kann ausklingen. Die Zeit, 
welche ein Pflanzenteil braucht, bis jede Auswirkung des Reizes ver-

I BLAAUW, A. H.: Ree. Trav. bot. neerl. 0 (1909). 
2 FROSCHEL, P.: Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. Kl. 117, 1 

(1908); 118, 1 (1909). 
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sehwunden ist, nennt man die Relaxationszeit. Die Lange del' Re­
laxationszeit wurde in gewisser Hinsieht ein MaB sein fUr die GroBe 
del' Erregung. 

Derselbe Pflanzenteil braueht auf einen Reiz von bestimmter GroBe 
nieht immer in derselben Weise zu reagieren. Man sprieht dabei von 
"Stimmung" odeI' "Tonus", was dann den Zustand andeutet, worin 
del' Pflanzenteil sieh befindet. Diese Stimmung andert sieh z. B. mit 
dem Alter des Pflanzenteiles, abel' aueh unter dem EinfluB von anderen 
odeI' denselben Reizen. Das besagt ja aueh das oben schon genannte 
WEBERsehe Gesetz, insoweit es sieh um dieselben Reize handelt. Eine 
Pflanze, welehe langere Zeit im Dunkeln verblieben ist, wird auf viel 
geringere Liehtmengen reagieren als dieselbe Pflanze, wenn dieselbe schon 
eine Zeitlang in hellem Lichte gestanden hat. Abel' ein Reiz kann aueh 
EinfluB auf die Perzeption eines anderen Reizes ausuben, wie z. B. Licht 
die Stimmung fUr den Empfang des Sehwerkraftreizes beeinflussen kann. 
Wir werden derartige Beispiele versehiedentlieh kel1l1en lemen. NOLLl 
hat fUr diese Beeinflussung den Ausdruek "Heterogene Induktion" ein­
gefUhrt; viel benutzt wird derselbe nieht. Man wird sieh jedenfalls 
immer VOl' Augen halten mussen, daB dasjenige, was sieh in del' Natur 
abspielt, ein au Berst kompliziertes Gesehehen ist, wo aIle moglieher Be­
wegungen undReize sieh durehkreuzen, derart, daB es nul' in sehr seltenen 
Fallen moglich ist, eine vollkommene Analyse del' stattfindenden Be­
wegung auszufUhren. Es kann auch nicht die Aufgabe eines Lehrbuches 
del' Pflanzenphysiologie sein, die in del' Natur vorkommenden Faile zu 
behandeln; selbst wenn das moglieh ware, so will'de das dennoeh zu 
einer anekdotisehen Naturgesehiohte fiihren. Wohl ist Aufgabe der 
Physiologie, daB soviel wie nur moglich die versehiedenen Hauptbe­
wegungsarten analysiert werden und auch das Zusammenwirken del' 
verschiedenen Reize, soweit dabei Eigentumliehkeiten zutage treten, 
welehe nieht auf einer einfachen Summierung beruhen. Es wird sieh 
also deshalb auch empfehlen, die Umstande unter denen die Beobachtungen 
stattfinden, mogliehst einfaeh zu gestalten. Bei vielen Untersuchungen 
hat man das nieht immer genugend ins Auge gefaBt und viel zu kompli­
zierte Falle del' Untersuehung unterzogen, welche sieh jedenfalls noeh 
lange einer naheren Analyse widersetzen werden. 

Wenn man eine Einteilung del' Bewegungen macht, so kann man 
darunter allenfalls aueh diejenigen besprechen, welehe von abgestorbenen 
Pflanzenteilen ausgefUhrt werden. Dieselben beruhen dann fast stets 
auf einer ungleiehen Imbibition del' versehiedenen Teile dieses Organs 
und sollen darum hier nul' am SchluB kurz erwahnt werden. Wir sehei­
den diese Bewegungen ubrigens abel' vollkommen von unserer Betrach­
tung aus, ebenso wie diejenigen, welche nul' passiv ausgefUhrt werden, 
etwa vom Winde verursacht. Dann werden solche Bewegungen auch 
nicht behandelt, welehe sieh im normalen Waehstum manifestieren, 
da dieselben in dem daruber behandelnden Kapitel schon genugend 

1 NOLL, F.: Uber heterogene Induktion. Leipzig 1892. 
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gewiirdigt wurden und solche, welche sich innerhalb der Pflanze beim 
Stoff transport abspielen. Es laBt sich vielleicht behaupten, daB in 
dieser ganzen Behandlung etwas Gekiinsteltes liegt, aber diese ist un­
umganglich notwendig, wenn man irgendeine Ubersicht der verschiede­
nen Bewegungen erhalten will. 

Es bleiben also zur Behandlung iibrig: die Bewegungen des Proto­
plasmas innerhalb der Zelle, wobei wieder aIle Bewegung, welche mit 
Kern- und Zellteilung zu tun hat, unbesprochen bleibt, die Bewegungen 
freilebender Zellen oder Zellkomplexe, welche selbstandig ihren Standort 
wechsehl komlen, und die Kriimmungsbewegungen der hoheren Pflanzen. 

In allen diesen Fallen kalm man Unterschied machen zwischen auto­
nomen und aitiogenen oder Reizbewegungen. Bei den autonomen Be­
wegungen ist die Ursache der Bewegung oder der Anderung der Be­
wegung in dem bewegenden Teil selbst zu such en ; sie werden also auch 
ausgefiihrt, wellll die auBeren Umstande absolut konstant gehalten 
werden. Es ist sehr fraglich, ob es iiberhaupt solche vollkommen auto­
nome Bewegungen gibt; die Untersuchung ist deshalb so schwierig, 
weil, auch wenn es uns gelingen wiirde, die auBeren Umstande wahrend 
langerer Zeit vollkommen konstant zu halten, das doch nur fiir eine 
ganze P£lanze gilt und nicht fiir die einzelnen Teile der Pflanzen, welche 
einander in verschiedener Hinsicht beeinflussen konnen. Davon werden 
wir verschiedentlich Beispiele kennen lernen; dort wird diese Frage noch 
einmal unter die Augen gesehen. 

Wellll bei Zellen oder Gruppen von Zellen mit eigener Ortsbewegung 
die Richtung dieser Bewegung nicht mehr regellos ist, sondern von 
irgendeiner auBeren Ursache gerichtet wird, so spricht man von Taxis. 
Dieses Wort wird dallll in Zusammensetzungen benutzt, wobei die Ur­
sache der Richtung, welche also hier als Reiz wirkt, als Prafixum benutzt 
wird. Z. B. wenn es sich urn Licht handelt, spricht man von Photo­
taxis, bei irgendeiner chemischen Substanz von Chemotaxis usw. 

Die Bewegungen der Organe hoherer Pflanzen, welche sich als Kriim­
mungen demonstrieren, konnen entweder die Folge sein eines ungleichen 
Wachstums' del' zwei Seiten eines Organes; dann spricht man von Wachs­
tumskriimmungen oder mit HUGO DE VRIES von auxotonischen 
Bewegungen. Es kann sich aber auch urn Turgoranderungen handehl, 
welche nach einiger Zeit wieder riickgangig gemacht werden, dann 
spricht man von Variationskriimmungen odeI' allassotonischen 
Bewegungen. 

Damit soIl nicht gesagt werden, daB eine Wachstumskriimmung nie 
wieder riickgangig gemacht werden kann. Das geschieht dann aber 
immer derart, daB jetzt die gegeniiberliegende Seite zu wachsen anfangt 
und daB infolgedessen eine Geradestreckung eintritt. Man spricht dann 
vom Autotropismus oder auch wohl von Rektipetalitat. Bei den 
Variationsbewegungen kann zwar auch die Seite, welche sich erst nicht 
ge:lehnt hatte, spaterhin einer Dehnung unterworfen sein, aber zu 
gleicher Zeit wird dann die Dehnung der anderen Seite wieder aufge­
hoben, wahrend Wachstum natiirlich nicht reversibel ist. 
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Es ist dabei lange fraglich geblieben, was bei diesem Wachstum sich 
primal' andern wiirde, ob nicht auch hier in erster Instanz an eine Ande­
rung des Turgors gedacht werden muE. Besonders HUGO DE VRIES 1 

hat das ausgesprochen und sich dabei speziell gestiitzt auf Versuche mit 
Ranken von Sicyos angulata. Wenn man solche, welche eben ange­
fangen haben, sich infolge eines Kontaktreizes zu kriimmen, mit einem 
Plasmolytikum behandelt, so kann die Kriimmung wieder riickgangig 
gemacht werden und aridererseits wenn unter del' Luftpumpe Wasser 
injiziert wird, so wird die Kriimmung auBerordentlich verstarkt zur 
AuBerung kommen. Was dabei als Ursache del' Kriimmung zu be­
trachten ist, eine Anderung im osmotischen Verhalten des Zellsaftes 
odeI' in del' Dehnbarkeit del' Zellhaut, das lieB sich aus diesem Versuche 
nicht herauslesen. 

Dahingegen haben ERRERA und besonders LAURENT2 wohl zuerst 
darauf hingewiesen, daB bei einzelligen Organen, welche sich kriimmen, 
die Dehnbarkeit del' Membran offenbar eine groBe Rolle spielen muB, 
wobei damals nicht unterschieden ·wurde zwischen elastischer und 
plastischer Dehnbarkeit. Man denke sich nur einen Sporangientrager 
von Phycomyces, welcher sich infolge eines auBeren Reizes kriimmt, 
so kann man diese Kriimmung nach LAURENT nul' erklaren durch eine 
einseitige Anderung del' Beschaffenheit del' ZeUhaut. LAURENT denkt 
sich dabei eine einseitige Enzymausscheidung, welche dort del' Zellhaut 
eine groBere Dehnbarkeit verleihen wiirde. 

Wir haben bei del' Besprechung des Wachstums gesehen, daB man 
sich beim Wachstum eine Anderung del' Plastizitat del' Zellhaut durch 
den Wuchsstoff denken muB und bei del' naheren Behandlung von 
Phototropismus und Geotropismus wird sich herausstellen, daB auch 
dort an Dehnbarkeitsanderungen del' Zelhnembranen zu denken ware. 

Wenn eine Kriimmungsbewegung von einem auBeren Reiz ausgelost 
wird, kann das in zweierlei Art geschehen. Entweder die Art und Weise 
wie die Bewegung vollzogen wird, ist von del' Art des sich kriimmenden 
Organes vollkommen bestimmt; df)r auBere Reiz ist nun die Veran­
lassung, daB immer wieder dieselbe Bewegung ausgefiihrt wird; z. B. 
eineBlattflache, welchesich stets nur in derSymmetrieebene auf und ab 
bewegenkann. IndemFall benutzt man dasWort Nastie, welches ab­
geleitet ist von den spateI' zu besprechenden autonomen Bewegungen 
Epi- und Hyponastie. Man benutzt dann ein Prafixum, welches die Art 
des Reizes, del' die Bewegung auslost, andeutet, kann also von Photo­
nastie, Thermonastie usw. reden. 

Die zweite Art und Weise, in welcher die Bewegung stattfinden kann, 
wird zwar selbstverstandlich auch bestimmt durch den ilmeren Bau des 
sich kriimmenden Organes, abel' dal}.eben von del' Richtung, in welcher 
del' Reiz auf das Organ einwirkt, solcherart, daB diese Kriimmung nul' 
dann zustande kommt, wenn del' Reiz einseitig einwirkt, nicht dagegen 

1 DE VRIES, H.: Arch. Neerl. Sci. exactes et natur. 15 (1880). 
2 LA.URENT, E.: Bull. Acad. roy. Belg., 3. se1'., 10. B1'uxelles 1885. 
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bei allseitig gleicher Reizung. Wahrend in diesem Falle die Nastie wohl 
zustande kommt, findet dann keine "tropistische" Kriimmung statt. 
Man verbindet auch hier das Wort Tropismus mit dem Namen der 
Kraft, welcher die Bewegung ausWst, spricht also yom Phototropismus, 
Chemotropismus usw. Da aber hier die Richtung der Kriimmung auch 
eine Rolle spielt, kommt dann noch etwas hinzu. Man spricht dall11 von 
positivem, negativem oder Transversaltropismus, je nachdem die Kriim­
mung nach der Reizursache hin gerichtet ist, oder davon abgewendet 
oder einen bestimmten Winkel, oft 900 , mit dieser Richtung macht. 
DARWIN 1 hat dafiir eine andere Ausdruck'lweise vorgeschlagen, namlich 
Tropismus schlechthin fiir positiver, Apo-Tropismus fiir negativer und 
Dia-Tropismus fiir Transversalkriimmung. Dieser Vorschlag hat iibrigens 
nicht sehr viel Anklang gefunden. 

Man kall11 auch mit SACHS2 alle positiven und negativen Organe, 
welche sich also in der Richtung des Reizes stellen "orthotrop" nennen, 
einen Ausdruck, den PFEFFER spater durch parallelotrop ersetzt hat. 
Alle iibrigen Teile sind dann plagiotrop. Gewohnlich verhalt ein 
Pflanzenteil sich gegeniiber verschiedenen richtenden Reizen ahnlich, also 
orthotrop sowohl gegeniiber dem Licht als z. B. der Schwerkraft. AlI­
gemein kall11 man ausssagen, daB alle dorsiventralen Pflanzenteile plagio­
trop sind. In dieser Weise ist z. B. del' Hauptstamm der Fichte, welcher 
vertikal aufwarts wachst, orthotrop, wahrend die horizontalen Seiten­
sprosse plagiotrop sind. Umgekehrt besteht die Meinung, daB nicht aIle 
plagiotropen Teile dorsiventral gebaut sind; z. B. ist die Hauptwurzel 
eines Wurzelsystems, welche vertikal abwarts wachst, orthotrop, dagegen 
sind die Seitenwurzeln plagiotrop, wahrend sie dennoch keine dorsi­
ventrale Struktur besitzen; besser ware es wohl zu sagen, daB sich die 
Dorsiventra.litat anatomisch nicht nachweisen laBt. In del' letzten Zeit 
hat man versucht, den Plagiotropismus, speziell wo es sich um die Aus­
Wsung des Schwerkraftreizes handelt, durch ein Zusammenarbeiten von 
positivem und negativem Tropismus zu erklaren. Bei del' Behandlung 
des Geotropismus wird naher darauf zuriickgekommen werden. 

Bei den Versuchen iiber tropistische Kriimmung hat sich ein Apparat 
als unentbehrlich in den botanischen Instituten herausgestellt, dessen 
Benutzung von SACHS2 zuerst vorgeschlagen wurde, namlich der Klino­
stat. In letzter Instanz ist diesel' nichts andel's als eine langsam aber 
sehr regelmaBig rotierende Achse, welcher man jede willkiirliche Stellung 
zur Vertikalen geben kann. Wenn man namlich eine Pflanze auf solch 
einer Achse befestigt und diese Achse senkrecht zur als Reiz wirkenden 
Kraft stellt, so durchlauft die Pflanze allmahlich aIle Winkel von 00 bis 
3600 gegeniiber diesel' Kraft. Es wird also stets einander reziproke 
Lagen geben wie 00 und 1800 , 100 und 1900 usw., wo der Reiz gerade 
entgegengesetzt auf die Pflanze einwirken muB und wo die verschiedenen 
Kriimmungsneigungen sich also gegenseitig werden aufheben. D. h. also 

1 DARWIN, CH.: The power of movement in plants. London 1880. 
2 SAOHS, J.: Arb. bot. Inst. Wurzburg 2 (1879). 
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der Pflanzenteil wird, wenn er orthotrop ist, keine tropistische Kriim­
mung aufweisen. 

Fiir dorsiventrale Organe gilt das Gesagte meistens nicht, da die­
selben an der dorsalen und an der ventralen Seite verschiedene Sensi­
bilitat gegeniiber dem Reiz besitzen, so daB die gegenseitigen Reizwir­
kungen sich nicht im Gleichgewicht halten werden. Steht die Achse des 
Klinostaten nicht senkrecht auf die auslosende Kraft, so braucht bei 
orthotropen PIlanzenteilen dennoch keine tropistische Kriimmung zu 
resultieren, wenn nur der Pflanzenteil der Achse parallel gestellt ist; 
das ist aber nicht mehr der Fall, sobald dieser Teil dann auch nur den 
kleinsten Winkel mit der Achse bildet. Das wird jeder leicht einsehen 
konnen, der sich die Sache einen Augenblick naher iiberlegt; ich komme 
darauf noch zuriick bei der Besprechung des Geotropismus. Was hier 
iiber die Theorie der Klinostaten mitgeteilt wird, ist wohl die allgemein 
angenommene Ansicht. Inzwischen haben einige Forscher eine andere 
Meinung verteidigt, z. B. CZAPEKl und KONINGSBERGER2 • Dieselben be­
haupten, daB die Kriimmung deshalb nicht ausgefiihrt "\vird, weil der 
Reiz auf dem Klinostaten nicht perzipiert wiirde, da der Pflanzenteil 
zu kurze Zeit in jeder Reizlage verbleiben wiirde. Indessen scheint mir 
diese Theorie nicht haltbar zu sein, schon deshalb nicht, weil, wie VAN 
HARREVELD3 hat zeigen konnen, schon die gerings~e UnregehnaBigkeit 
im Laufe des Klinostaten Veranlassung zu Kriimmungen gibt. Dasselbe 
laBt sich sagen, wenn die Achse der Kraft, welche als Reiz wirkt, nicht 
genau senkrecht gestellt ist, ganz besonders wenn die Pflanzenteile der­
art gestellt sind, daB sie in einer zur Klinostatenachse senkrechten Ebene 
zu liegen kommen. 

Aus dem hier Gesagten laBt sich schlieBen, daB ein Klinostat pein­
lichst genau arbeiten muB; sonst kann man grobe Versuchsfehler er­
halten. Es hat sich herausgestellt, daB kein Klinostat, welcher von 
einem Uhrwerk mit Feder getrieben wird, dieser Forderung entspricht, 
ganz spezieIl, wenn nicht aIlzu leichte Gegenstande darauf befestigt 
werden, da die Ausbalancierung dann fast unmoglich wird. Die neueren 
Klinostaten werden daher aIle von einem fallenden Gewichte oder von 
einem Elektromotor getrieben. Ein solches Instrument, welches sich im 
Utrechter botanischen Institut vortrefflich bewahrt hat, ist der Klinostat 
DE BOUTER4. Derselbe wird von einem Elektromotor getrieben, der dem 
stadtischen Netz eingefiigt isL Urn die verschiedene Spannung dieses 
Netzes zu eliminieren, ist in dem Strom mit Relais eine Sekundenuhr 
angebracht, welche jede Sekunde einen Widerstand einschaltet, der die 
Bewegung etwas verlangsamt, wahrend daraufhin dieser Wider stand 
wieder mechanisch ausgeschaltet wird, womit die Bewegung wieder 
etwas beschleunigt wird. Durch einige Uberfiihrungen wird diese Be­
wegung vollkommen regehnaBig. Es solI indessen nicht gesagt sein, 

1 CZAPEK, FR.: Jb. Bot. 32 (1898). 
2 KONINGSBERGER, V. J.: Ree. Trav. bot. neer!. 19 (1922). 
3 VAN HARREVELD, PH.: Ree. Trav. bot. neer!. 3 (1907). 
4 WENT, F. A. F. C.: Proc. Kon. Akad. Wetenseh. Amsterd. 25 (1922). 
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daB nicht auch andere elektrische Klinostaten sich bewahrt haben; ganz 
speziell kann hier auch der Apparat NUERNBERGKS genannt werden1 • 

Von F. DARWIN2 , aber speziell von FITTING3 wurde ein Apparat in 
die Reizphysiologie eingefiihrt, der den Namen "intermittierender Klino­
stat" erhielt. Der Name kann irrefiihren; deshalb sei hier vorangestellt, 
daB dieser Apparat bezweckt, irgendeinen Pflanzenteil in zwei mit der 
Reizursache verschiedene selbstgewahlte Winkel und auBerdem wahrend 
ebenfalls verschiedener regulierbarer Zeiten zu untersuchen. Zwischen 
diesen beiden Winkeln wird die Pflanze dann schnell rotiert. FITTING 
hat den gewohnlichen PFEFFERSchen Klinostaten benutzt, um die ver­
schiedenen Stellungen einzuschalten. Indessen hat sich die Unzulang­
lichkeit des P:Jj'EFFERSchen Instrumentes hinlanglich ergeben und des­
halb wird man jetzt auch besser eiuen anderen intermittierenden Apparat 
benutzen .. Bei uns hat sich der intermittierende Klinostat von DE 
BOUTER ausgezeichnet bewahrt4 • Sein Prinzip besteht darin, daB eine 
Scheibe, welche von einer Sekundenuhr getrieben wird, mit Zahnen ver­
sehen ist, welche man derart stellen kann, daB dieselben zu verschiedenen 
Zeiten einen Quecksilberkontakt herstellen. Der dadurch geschlossene 
Strom wirkt auf einen Elektromagneten, der einen Hebelarm in Be­
wegung bringt; das andere Ende dieses Hebels, welches in einen Zahn 
endet, wird dadurch aus dem Rand einer Scheibe gezogen. Die Be­
wegung dieser Scheibe, welche von einem Elektromotor getrieben wird, 
wird jetzt moglich, und zwar so lange bis der Zahn wieder in einen neuen 
Einschnitt des Scheibenrandes einspringt. .Eine nahere Beschreibung 
des Apparates kann hier iibergangen werden, da derjenige, der den 
Apparat benutzen will, doch die ausfiihrliche Beschreibung nachlesen 
muB. 

Hier sei in dieser allgemeinen einleitenden Besprechung noch einen 
Augenblick auf den Autotropismus hingewieseno• Wie gesagt, besteht 
diese Erscheinung darin, daB Pflanzenteile, welche durch abweichendes 
Wachstum eine andere Form erhielten, sobald die Ursache dieser Ver­
anderung verschwunden ist, den Versuch machen, ihre friihere Gestalt 
wieder anzunehmen. Man sieht denselben natiirlich am besten, wenn 
durch Rotation auf einem Klinostaten andere Kriimmungen ausge­
schlossen sind. Es versteht sich, daB man den Autotropismus nur dann 
antrifft, wenn das Wachstum noch nicht ganz erloschen ist, da sonst 
die eingetretene Kriimmung erhalten bleibt. 

Bevor wir eine Erklarung versuchen, mag noch darauf hingewiesen 
werden, daB es sich hier um einen zwar einfachen, aber immerhin sehr 
deutlichen Fall handelt, wo wir uns mit dem Problem der Form be­
schaftigen. In letzter Instanz gehort die Frage des Autotropismus also 
zur Morphologie, aber dann zur experimentellen Morphologie. 

1 NUERNBERGK, E.: Ber. dtsch. bot. Ges. 47 (1929). 
2 DARWIN, F.: Ann. of Bot. 6 (1892). 
3 FITTING, H.: Jb. Bot. 41 (1905). 
4 WENT, F. A. F. C.: Proc. Kon. Akad. Wetensch. Amsterd. 32 (1929). 
5 Siehe PISEK, A.: Jb. Bot. 65 (1926). 
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Bevor wir zur Analyse des Autotropismus schreiten, miissen wir erst 
feststellen, daB bei den Wachstumskriimmungen wohl iiberall der Wuchs­
stoff eine Rolle spielt. Bei der Besprechung des Wachstums haben wir 
den SchluB gezogen: Ohne Wuchsstoff kein Wachstum, und es versteht 
sich also wohl, daB die weitere Folgerung gemacht werden muB: Ohne 
Wuchsstoff keine Wachstumskriimmung. Untersuchungen, welche beim 
Phototropismus und beim Geotropismus naher besprochen werden sollen, 
haben ergeben, daB die Ursache dieser Tropismen in einer ungleichen 
Verteilung des Wuchsstoffes zu suchen ist. Weil an der einen Seite 
eines Organs mehr Wuchsstoff vorhanden ist (bzw. transportiert wird) 
als an der gegeniiberliegenden, wachst diese Seite rascher. Warum findet 
nun aber daraufhin, nachdem der Reiz mit seiner Wirkung aufgehort 
hat, der umgekehrte ProzeB des Autotropismus statt, der zu e~ner Riick­
kriimmung fiihrt ~ 

Wir verdanken den Untersuchungen DOLKSl eineAufklarung in dieser 
Frage. Derselbe hat erstens untersucht, wie dekapitierte Haferkoleop­
tilen sich verhalten, wenn man ihnen einseitig Agarwiirfelchen mit 
Wuchsstoff aufsetzt. Wir haben in dem Kapitel iiber Wachstum schon 
gesehen, daB sich dann als Folge der ungleichen Wuchsstoffverteilung 
eine Kriimmung offenbart. Diese Kriimmung fangt an der Spitze 
an und lauft von dort allmahlich abwarts; infolgedessen kriimmen sich 
jetzt auch die basalen Zonen mehr und mehr. Inzwischen bemerkt man, 
daB nach einiger Zeit die apikalen Zonen anfangen, sich wieder gerade­
zustrecken und daB diese Geradestreckung auch wie<ier an der Spitze 
anfangt und von dort nach der Basis hinablauft. Wenn man nun genau 
die Zeit nach Anfang des Versuchs, worin diese Geradstreckung anfangt, 
bestimmt, so stefit sich heraus, daB dies der Fall ist ungefahr 150 Minuten 
nach der Dekapitation. Aus den Besprechungen im Kapitel iiber Wachs­
tum ging hervor, daB bei dekapltierten Keimlingen mit der Spitze auch 
der Wuchsstoff entfernt wird, daB aber spaterhin iu der Nahe der Schnitt­
flache Regeneration dieses Wuchsstoffes stattfindet und daB diese Rege­
neration eben etwa 150 Minuten nach der Dekapitation anfangt be­
merklich zu werden. 

Es stellt sich also heraus, daB bei diesen dekapitierten Keimlingen 
die autotropische Riickkriimmung mit der Regeneration des Wuchs­
stoffes am apikalen Ende im Zusammenhang steht. Bei der Besprechuug 
des Geotropismus werden wir iibrigens weitere Belege fUr diese Be­
hauptung erhalten. Jetzt fragt es sich nur, ob man denn hierin eine 
Erklarung des Autotropismus finden kann; das gelingt folgendermaBen. 

Wir haben friiher schon bei der Behandlung des Wuchsstoffes ge­
sehen, daB dieser die GroBe des Wachstums bestimmen kann, daB aber, 
wenn derselbe in geniigender Menge vorhariden ist, andere Umstande 
begrenzend auftreten konnen. Ganz speziell handelt es sich dabei urn 
dasjenige, was WENT jr. Zellstreckungsmaterial genannt hat, also urn 
die Substanzen, welche bei der Zellstreckung verbraucht werden, in 

1 DOLK, H. E.: Geotropie en groeistof. Diss. Utrecht 1930. 
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erster Linie Wasser, aber weiter die loslichen Bestandteile des Zellsaftes, 
diejenigen, welche zur Bildung der Zellhaut benutzt werden usw. Es 
handelt sich hierbei offenbar um einen sehr komplexen Begriff, den wir 
aber vorlaufig einmal als etwas Einheitliches betrachten wollen. 

Wenn nun eine Kriimmung in irgendeiner Zone stattfindet, weil an 
der einen Seite mehr Wuchsstoff vorhanden ist als an der anderen, so 
wird dort bei dem starkeren Wachstum auch mehr Zellstreckungsmaterial 
verbraucht werden als an der anderen Seite. Der Fall kann sich also 
ereignen, daB nach der Kriimmung die konvexe Seite ein Defizit an 
Zellstreckungsmaterial enthiilt, wahrend dasselbe dahingegen an der 
konkaven Seite in unveranderter Menge erhalten geblieben ist. Wenn 
jetzt zu beiden Seiten wieder gleichmaBig Wuchsstoff zustromt, so wird 
infolge dieser veranderten Umstande die frillier konkave Seite jetzt 
mehr wachsen miissen als die frillier konvexe, infolgedessen wird die 
Kriimmung ~eringer werden, bzw. eine Geradestreckung stattfinden, ja 
selbst eine Uberkriimmung nach der anderen Seite hin kann bisweilen 
zustande kommen. 

In dieser Weise laBt sich zurechtlegen, daB sobald nach einer Kriim­
mung, welche auf ungleicher Verteilung des Wuchsstoffes zuriickzu­
filliren ist, wieder aufs neue Wuchsstoff zugefillirt wird, die Gerade­
streckung der gebogenen Teile einen Anfang nehmen muB. ·Wann in 
intakten Pflanzen diese regelmaBige Wuchsstoffzunahme aufs neue an­
fangt, wissen wir bis jetzt nicht; wir konnen hieriiber nur etwas erfahren 
bei dekapitierten Keimlingen und dort stimmt die Zeit des Anfangs der 
Geradestreckung mit der Regenerierung des Wuchsstoffes. 

Bei den Variationsbewegungen, wo es sich um Anderungen des osmo­
tischen Wertes handelt, kann natiirlich von einer geanderten Wuchs­
stoffverteilung nicht die Rede sein; dort "ird in erster Instanz· an eine 
veranderte Permeabilitat des Protoplasmas zu denken sein. Wir werden 
das bei der Besprechung dieser Bewegungen noch naber erortern. Es 
ist indessen nicbt ausgeschlossen, daB dieselbe auch eine Rolle spielt bei 
den tropistischen Wachstumskriimmungen; das wurde zuerst von 
TRONDLEl behauptet. Indessen hat FITTING2 spaterhin zeigen konnen, 
daB seinen Zahlen nicht viel Beweiskraft zukommt, ebensowenig wie 
denen LEPESOHKINS3. Wir haben das frillier beim Wachstum schon be­
sprochen und auch gesehen, daB vielleicht durch Versuche der letzten 
Jahre dieser Erklarungsversuch etwas besser begriindet wurde als frillier 
der Fall war. 

Ubrigens laBt sich diese Permeabilitatsanderung als Erklarungsver­
such vielleicht noch am meisten in den Vordergrund bringen bei der 
Lichtreizung der basalen Zonen der Haferkoleoptilen. Bei der Be­
sprechung des Wachstums haben wir gesehen, daB man bei Haferkeim­
lingen zwei verschiedene Photowachstumsreaktionen unterscheiden kann, 
von denen die eine nur in der Spitze perzipiert wird, die andere wahr-

1 'I'RONDLE, A.: Jb. Bot. 48 (191O). 
2 FITTING, H.: Jb. Bot. 57 (1917). 
3 LEPESCHKIN, W.: Beih. Bot. Zbl. 24 (1909). 
Kostytschew-Went, Pflanzenphysiologie II. 22 
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scheinlich in der ganzen Koleoptile, jedenfalls in den mehr basalen Zonen 
unterhalb der Spitze. Wahrend erstere auf die Abnahme des Wuchs­
stoffes zu beruhen scheint, deshalb auch nur ganz allmahlich sichtbar 
wird in dem MaBe als der Wuchsstoff nach den basalen Zonen hin 
transportiert wird, verhalt es sich anders mit der ersteren. Speziell 
VAN DILLEWIJNl hat die Geschwindigkeit, womit diese Reaktion sicht­
bar wird in Zusammenhang gebracht mit einer Anderung der Permea­
bilitat des Protoplasmas und seine weiteren Versuche haben Resultate 
ergeben, welche in der Richtung gedeutet werden konnen. 

Diese etwas langen einleitenden Bemerkungen waren notwendig, be­
vor wir zur Besprechung der eigentlichen Bewegungserscheinungen 
schreiten kOlmten. Vieles wird bei der mehr detaillierten Behandlung 
besser verstanden werden als in dieser allgemeinen Einleitung moglich 
war; es wird also verschiedentlich auf das hier Besprochene zurlick­
zugreifen sein. 

Die Behandlung "wird sich derart gestalten, daB Wachstums- und 
Variationsbewegungen nicht gesondert behandelt werden, dagegen emp­
fiehlt es sich, den Tropismen und den Nastien einen speziellen Abschnitt 
zu widmen. Allgemeines kann dabei auBer Betracht bleiben, da es in 
diesen einleitenden Bemerkungen schon genligend behandelt wurde. Es 
werden also die Tropismen nach einander beprochen und zwar der Photo­
tropismus und der Geotropismus zuerst als diejenigen, welche am besten 
bekannt sind. Die anderen Tropismen (Thermotropismus, Chemotropis­
mus, Galvanotropismus, Traumatotropismus, Hydrotropismus und 
Rheotropismus) sollen dann viel kiirzer behandelt werden, weil die Zahl 
der Untersuchungen, welche sich mit dies en beschaftigen, verhaltnis­
maBig gering ist; bisweilen sind nur die ersten Anfange einer Analyse 
vorhanden. Daran werden sich dann anschlieBen die Bewegungen der 
Ranken und der Schlingpflanzen. Darauf werden autonome Bewegungen 
und Nastien besprochen, wobei Nyktinastie und Seismonastie ganz 
speziell in den Vordergrund gebracht werden sollen, dagegen die anderen 
weniger untersuchten induzierten Nastien nur eine ganz lmrze Behand­
hmg erfahren werden. 

Daran wird sich daIm anschlieBen die Behandlung der Protoplasma­
bewegungen in behauteten Zellen, also Rotation und Zirkulation, Ag­
gregation, Bewegungen der Chromatophoren usw. Ferner die Orts­
bewegungen freier Zellen oder Zellgruppen, wie die amoeboide, die 
Cilienbewegung und die Ortsverlagerung der Diatomeae, Cyano­
phyceae usw. Daraufhin werden dann Chemotaxis, Phototaxis usw. 
besprochen. Endlich solI dann noch ganz kurz gehandelt werden liber 
die hygroskopischen und Schleuderbewegungen, welche bei der Aus­
streuung von Sporen und Samen oft eine so groBe Rolle spielen. 

PhototropisllluS. Es ist eine allgemein bekannte Tatsache, daB 
die Pflanzen im einseitigen Lichte eine bestimmte SteHung gegenliber 
diesem Licht einnehmen; besonders bei Pflanzen, welche m emem 

1 VAN DILLEWIJN, C.: Rec. Trav. bot. neerl. 24 (1927). 
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Zimmer gezogen werden und nul' von del' Fensterseite her Licht emp· 
fangen, laBt sich das leicht beobachten. Frillier hat man diese Erschei. 
nung mit dem Namen Heliotropismus bezeichnet, in den letzten Jahren 
hat sich dagegen das Wort Phototropismus mehr und mehr eingebiirgert, 
weil es sich doch um eine bestimmte Stellung zum Licht im allgemeinen 
handelt, unabhangig von del' Frage, ob dieses von del' Sonne herkommt; 
man liest jetzt nul' selten mehr von Heliotropismus. 

Bekanntlich sind viele Stengel bei dem gewohnlichen Tageslicht 
positiv phototropisch, viele Blattscheiben transversal phototropisch, 
wahrend dagegen negativer Phototropismus nicht so leicht zu finden ist. 
Indessen kann man diesen bei einigen Wurzeln beobachten, z. B. von 
Sinapispflanzen; die meisten Erdwurzeln sind iiberhaupt nicht photo. 
tropisch. Bei verschiedenen Luftwurzeln hat WIESNERl negativen 
Phototropismus konstatiert; es fragt sich abel', ob das bei einer Nach­
untersuchung eine Bestatigung finden wird. Als negativ phototropische 
einzellige Organe waren die Rhizoide del' Lebermoose zu nennen. Wir 
werden abel' bald erfahren, daB es Organe gibt, welche verschieden 
reagieren k6nnen, es sei positiv odeI' negativ, je nach del' Lichtmenge, 
welche einseitig einwirkt. 

Wir wollen uns zuerst den beststudierten Objekten zuwenden und 
nachsehen, was dariiber bis jetzt bekannt wurde, daraufhin kann dann 
anschlieBend kurz berichtet werden iiber dasjenige, was mehr oberflach­
lich untersucht wurde. Diese beststudierten Objekte sind Keimlinge, 
in erster Installz solche von Gramineae; dort wurden wieder am 
meisten benutzt die Haferkoleoptilen. Daneben dann noch HeIian­
thus- und einige andere Keimlinge und die Sporangientriiger von 
Phycomyces ni tens (odeI', wie er jetzt wohl heiBell soli Ph. Blakes­
leeanus) und von einigell anderen Mucorineae. DasStudium del' Gras­
keimlinge wurde wohl zuerst ausgefillirt von DARWIN2, dann abel' ganz 
besonders von ROTHERT3. Hier ist es die Koleoptile, welche eine sehr 
hohe Empfindlichkeit gegen einseitige Beleuchtung zeigt, abel' nul' so 
lange, bis das erste Blatt hervorbricht. 

Es mag wohl noch einmal hervorgehoben werden, daB bei del' Keimung 
del' Graser sich zuerst ein zylindrisches, an del' Spitze verjiingtes und 
dort geschlossenes Gebilde zeigt, welches mit dem Namen Koleoptile 
angedeutet wird. 1m lnnern diesel' Koleoptile entwickelt sich das erste 
Blatt, welches spaterhin die Koleoptile durchbricht, womit deren Wachs­
tum dann auch zum Stillstand kommt. Unterhalb del' Koleoptile 
kann bisweilen ein sehr deutliches Hypokotyl zur Ausbildung kommen. 

Besonders im etiolierten Zustande sind die Koleoptilen, wenn sie 
aus dem Dunkelzimmer kommen, auBerordentlich empfindlich fiir ein­
seitige Belichtung. Dabei macht sich abel' bisweilen die unangenehme 
Eigenschaft des Hypokotyls bemerklich, lang auswachsen zu k6nnen 

1 WIESNER, J.: Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math -naturwiss. Kl. 81, Abt. I 
( 1880). 

2 DARWIN, CH.: The power of movement in plants. London 1880 •• 
3 ROTHERT, W.: Cohns Beitr. BioI. Pflanzen 7 (1896). 
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und starke Kriimmungen auszufiihren, wodurch das Material fiir die 
phototropischen Versuche natiirlich unbrauchbar wird. Verschiedene 
Forscher haben versucht, diesen Fehler zu beseitigen, aber erst seit 
kurzem ist man durch LANGEl und besonders durch DU Buy und 
NUERNBERGK2 zu dem SchluB gekommen, daB Zufuhr von langwelligen 
sogenannten Warmestrahlen oder Erhitzung wahrend vier Stunden, 
etwa 24 Stunden nach Anfang des Quellens der Samen geniigt, um dem 
Auswachsen des Hypokotyls mit allen seinen unangenehmen Folgen 
vorzubeugen. 

Bekanntlich ist die Koleoptile der meisten Graser auf dem Quer­
schnitt kein vollkommener Kreis, sondern mehr elliptisch, da die zwei 
Durchmesser nicht dieselbe Lange haben. 1m Zusammenhang damit 
steht, daB die von der Spitze ausgefiihrten Nutationen, welche man 
gewohnlich fiir autonom halt, in diesen zwei Richtungen nicht denselben 
Ausschlag geben. Damit die Nutationen so wenig wie nur moglich die 
phototropischen Versuche beeintrachtigen, miissen letztere immer derart 
ausgefiihrt werden, daB das Licht senkrecht zur langen Achse der Nuta­
tion einfallt. Ubrigens haben DU Buy und NUERNBERGK3 vor kurzem 
gefunden, daB die Reaktion auf dieselbe Lichtmenge verschieden ist, je 
nachdem das Licht auf die kurze oder die lange Achse des Querschnittes 
senkrecht einfallt, was sich vielleicht dadurch erklaren HiBt, daB die 
Flache, welche das Licht empfangt, dann selbstverstandlich ungleich 
ist. Dann mag noch darauf hingewiesen werden, daB die Koleoptile von 
A vena eine gewisse Dorsiventralitat besitzt, wie BREMEKAMP4. und 
LANGE5, spater PrsEK6 gefunden haben, und daB diese Veranlassung 
sein kann zu einer Dorsiventralitatskriimmung, wenn solche Koleoptilen 
wahrend langerer Zeit auf der horizontalen Klinostatenachse rotiert 
werden. Diese Dorsiventralitat beruht, wie DU Buy und NUERNBERGK7 
fanden, darauf, daB die vom Korn abgekehrte Seite nur wenige Zell­
reihen enthalt, die dem Korn zugewandte dahingegen viele. 

Aber lassen wir diese Details dahingestellt, da sie eigentlich nur bei 
der Ausfiihrung der Versuche in Betracht kommen und wenden wir uns 
erst zu dies en Versuchen selbst. Wenn man einen Graskeimling einseitig 
beleuchtet, kriimmt derselbe sich meistens nach der Lichtquelle hin. 
Dazu braucht das Licht aber nicht dauernd einzuwirken. Man kann 
die Pflanzen wahrend kurzer Zeit belichten und sie nachher im Dunkeln 
hinstellen. Auch dann kommt die Kriimmung nachher zustande; Per­
zeption und Reaktion sind dann also geschieden. Man benutzt den 

1 LANGE, S.: 3b. Bot. 71 (1929). 
2 DU Buy, H. G. u. E. NUERNBERGK: Proc. Kon. Akad. Wetensch. Amsterd. 

32 (1929). , . 
3 DU Buy, H. G. u. E. NUERNBERGK: Proc. Kon. Akad. Wetensch. Amsterd. 

33 (1930). 
4. BREMEKAMl', C. E. B.: Ber. dtsch. bot. Ges. 43 (1925). 
5 LANGE, ,S.: Ber. dtsch. bot. Ges. 43 (1925). 
6 PIsEK, H.: 31. Bot. 56 (1926). 
7 DU. Buy, H. G. u. E. NUERNBERGK: Proc. Kon. Akad. Wetensch. Amsterd. 

33 (1930). 
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Ausdruck. "Nachwirkung", urn die Beeinflussung durch das einseitige 
Licht anzudeuten. Es versteht sich, daB nicht jede Lichtmenge diese 
Nachwirkung hervorruft. Aus Untersuchungen von BLAAUW1 und 
FROSCHEL2 ist hervorgegangen, daB eine ganz bestimmte Lichtmenge 
erforderlich ist zum Hervorrufen einer eben noch sichtbaren positiven 
Kriimmung, und zwar fiir Haferkoleoptilen etwa 20 MKS, d. h. wenn 
man die Intensitat des Lichtes in Meterkerzen angibt und die Dauer der 
Beleuchtung in Sekunden, so handelt es sich urn das Produkt dieser 
beiden Zahlen, also urn eine Energiemenge. Es versteht sich, daB diese 
Bezeichnung: eben sichtbare Kriimmung, nicht scharf umschrieben ist, 
daB sie nicht nur fiir jeden Beobachter etwas anderes bedeuten kaml, 
sondern auch fiir den einzelnen Beobachter nicht immer scharf definiert 
werden kann. Wenn man mit einem Mikroskop die einseitig belichtete 
Koleoptilspitze beobachtet, so sieht man schon lange bevor diese mit 
dem bloB en Auge sichtbare Kriimmung auf tritt, eine Kriimmung, welche 
sich anfanglich als eine Spitzenasymmetrie bemerklich macht. In der 
Tat hat ARIsz3 schon bei 1,4 MKS den EinfluB des einseitigen Lichtes 
feststellen konnen. Und niemand kann sagen, daB man damit eine 
Grenze erreicht hat.; es halt auBerordentlich schwer, zufallige Asymme­
trien der Spitze, wie sie auch bei den Nutationen auftreten, von dem 
wirklichen Phototropismus zu unterscheiden. Es ist also unmoglich an­
zugeben, daB unterhalb einer bestimmten Lichtmenge eine Reaktion 
nicht mehr eintritt, daB hier also ein Schwellenwert bestehen wiirde. 
Theoretisch kann man zwar einen solchen Schwellenwert fiir den Reiz 
fordern, aber es laBt sich bis jetzt experimentell nicht beweisen, daB ein 
solcher wirklich zu Recht angenommen wird. 

Bevor wir die Frage beantworten, was geschieht, wenn wir mit 
anderen Lichtmengen einseitig beleuchten, miissen wir erst wissen, wie 
der Verlauf der phototropischen Reaktion stattfindet. Erstens muB 
dabei konstatiert werden, daB dieselbe eine Wachstumsreaktion ist; der 
von der Lichtquelle abgekehrte Teil wachst schneller als der dem Lichte 
zugekehrte. Man kann das durch Messung leicht feststellen. Wenn man 
mehr davon wissen will, so muB man die verschiedenen Zonen der 
Koleoptile in irgendeiner Weise bezeichnen und dannnachher das Wachs­
tum del' einzelnen Zonen an Vorder- und Hinterseite messen. Das ist 
von DU Buy und NUERNBERGK4, geschehen, indem sie mit Paraffinol 
Staniolmarken an die Koleoptile festklebten und dann nachher in be­
stimmten Zeitintervallen mit rotem Lichte auf fiir rot sensibilisierte 
Filme photographische Aufnahmen machten, welche dann spater aus­
gemessen "Turden. In dieser Art hat sich dasjenige bestatigen lassen, 
was von ARISZ5 auf Grund von viel weniger verfeinerten Methoden schon 

1 BLAAUW, A. H.: Reo. Tray. bot. neerl. 0 (1909). 
2 FROSCHEL, P.: Sitzgsber. Akad. Wiss., Wien, Math.-naturwiss. Kl. 117 

(1908); 118 (1909). 
3 ARISZ, W. H.: Ree. Tray. bot. neerl. 12 (1915). 
4, DU Buy, H. G. u. E. NUERNBERGK: Proe. Kon. Akad. Wetenseh.Amsterd. 

32 (1929); 33 (1930). Reo. Tra v. bot. neerl. 27 (1930). 
5 ARISZ, W. H.: Ree. Tray. bot. neerl. 12 (1915). 
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vor vielen Jahren beobachtet war, daB narnlich die Kriimmung in der 
Spitze anfangt und von dort allmahlich herablauft, wobei die Kriimmung 
der apikalen Zone dann wieder allmahlich zuriickgeht. Teilweise wird 
das verursacht durch den Geotropismus, der die Kriimmil1lg wieder 
ganz riickgangig machen kann (siehe auch .ARJ:sz a. a. 0.); man bekommt 
deshalb auch viel starkere Kriimmungen, wenn man nach der Reizung 

~~H(((~ = 
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Abb. 56. Aufeinanderfolgende Stadien eines Haferkeimlings, der von rechts wii.brend 4 Sekunden 
mit einer Lampe von 30 MK belichtet wnrde und dann auf der horlzontalen Klinostatenachse 
rotierte (Temperatur 17,50 0). Die Zahlen geben die Zeit nach der Reizung, die eraten drei in Mlnuten, 

die iibrigen in Stunden (nach ARIsz). 

die einseitige Wirkung der Schwerkraft ausschaltet, indem man die 
Keimlinge auf der horizontalen Klinostatenachse rotieren laBt. Abb. 56 
hat Bezug auf einen solchen Versuch. Teilweise i~t aber die Gerade­
streckung eine Folge des Autotropismus, den wir im allgemeinen Teil 
dieses Kapitels schon besprochen haben. 

Aus dem Gesagten geht hervor, daB der Verlauf einer Kriimmung 
sich nicht aHein aus der Ablenkung der Spitze von der Vertikalen be­
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urteilen laBt; es kann ja diese Ab­
lenkung kleiner werden durch die 
Geradestreckung der apikalen Zonen, 
wabrend zur gleichen Zeit die Kriim­
mung der basalen Zonen noch zu­
nimmt. Indessen hat man die vorhin 
genannte Methode der Zonenmessung 
erst seit zu kurzer Zeit benutzt, um 
daraus jetzt schon weitgehende 
Schliisse ziehen zu konnen. Deshalb 

120 150 IOU Z'IO 18O 3lO 350 'IIlfJmin miissen wir uns hier mit den Resul­
taten altere!' Beobachtungen begnii­
gen, wo der Grad der Kriimmung 
durch die Ablenkung der Spitze von 
der Vertikalen bestimmt wurde. 

Besonders ARISZl hat Beobach­

Abb.57. Verlauf der phototropischen 
Kriimmung eines A v e nakeimlings, der mit 
360 MKS gereizt war und daraufhin auf 
der horizontalen Klinostatenachse rotierte. 
Auf der Abs'issenachse die Zeiten nach 
Aufang der Reizung, die Ordinaten geben 
die Spitzenablenkung in mm (nach ARISZ). 

tungen iiber die Spitzenablenkung der 
Haferkoleoptile angestellt, wovon Abb.57 uns ein Bild gibt. Auf der 
Abszissenachse sind die Beobachtungszeiten seit dem Anfang der Reizung 
aufgetragen, die Ordinaten geben die Spitzenablenkung in Millimetern. 
Es wurde gereizt mit einer Lichtmenge von 360 MRS, wahrend die 
Temperatur 17,50 C betrug. Man sieht leicht, daB die Reaktion zuerst 

1 ARISZ, W. H.: Ree. Trav. bot.neer!. 12 (1915). 
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sichtbar wird nach etwa 10 Minuten, daB sie sich dalm allmahlich ver­
groBert, bis sie nach etwa 360 Minuten ihren groBten Wert erreicht hat; 
daraufhin bleibt sie einige Zeit konstant, urn daml riickgangig zu werden 
(was in del' Abbildung nicht mehr zum Ausdruck kommt). Zweitens 
sieht man, daB die Verlangerung del' 
Kurve riickwarts fast durch den Null­
punkt del' Abszisse und Ordinate ver­
lauft. Wenn das wirklich del' Fall ware, 
wiirde also die Reaktion gleich bei An­
fang del' Reizung einsetzen. Wenn es 
nun zwar wahrscheinlich ist, daB irgend­
eine Veranderung in del' Pflanze gleich 
nach del' Reizung anfangt, so wird das 
doch wahl nicht die eigentliche Kriim­
mung sein; wenn wir nachher die 
Mec.hanik del' Kl'iimmung analysieren, 
werden wir sehen, was sich dariiber 
weiter sagen laBt-o 

Wenn man nun ahnlich verfahrt 
mit anderen Lichtmengen, so erhalt 
man etwas andere Kurven; wie aus del' 
Abb. 58 ersichtlich ist, sind es ahnliche 
Kurven wie die del' Abb. 57, abel' jetzt 
sind sie fiir 5,20,112 und 700MKS an­
gegeben. Man sieht, daB die Reaktion 
urn so spateI' sichtbar wird, je geringer 
die Lichtmenge, daB sie auch rascher 
abklingt und lange nicht die Hohe er­
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Abb. 58. Verlauf der phototropischen 
Rriimmung von Haferkeimlingen (Tempe­
ratur 17,50 0). Gereizt wurde bei A mit 
700 MRS, bei B mit 112 MRS, bei a mit 
20 MRS, bei D mit 5 MRS. Auf der Ab­
szissenachse die Zeit nach Aufang der 
Reizung in Minuten, als Ordinaten die 
Spitzenablenkung in mm (nach ARISZ). 

reicht wie bei groBeren Lichtmengen. Man kann die Maximalablenkung 
also einigermaBen als MaB fiir die GroBe del' Reaktion benutzen. In 
del' Weise vorgehend, erhielt ARISZl folgende Werte: 

Lichtmenge Maximale Lichtmenge Maximale 
SpitzenabJenkung Spitzenablenkling 

7,6 MKS 0,7 mm 100 MKS 5 mm 
12,4 

" 
1 140 4,7 

" 18,1 
" 

1,6 
" 237 

" 
5,4 

" 26,4 
" 

2,3 
" 560 4 

45 3 1500 3 
65 3,3 

" 2800 
" 

1,2 
" 75 4 

" 
Also eine maximale Ablenkung bei 100-237 MKS. Bei groBeren 

Lichtmengen ist die Kriimmung wieder hleiner und endlich gelangt man 
zu Werten, die keine Kriimmung mehr veranlassen, odeI' die zu einer 
negativen Reaktion fiihren. Man kann sagen, daB diese negative Kriim­
mung stattfindet bei Lichtmengen von etwa 4000 MKS an. Bei noch 

1 ARISZ, W. H.: Rec. Trav. bot. neerl. 12 (1915). 
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hOheren Lichtmengen (mehr als 100000 MKS) tritt wieder eine soge­
nannte zweite positive Kriimmung ein und DU Buy und NUERNBERGK1 

haben es wahrscheinlich gemacht, daB man noch eine dritte positive 
Reaktion unterscheiden kann. 

Auch in anderen Fallen hat sich ergeben, daB ein und derselbe 
Pflanzenteil positiv odeI' negativ reagieren kann, je nach del' Licht­
menge, womit gereizt ",ird. Das war zuerst von N. J. C. M-uLLER2 be­
hauptet worden; dessen Mitteilungen fanden damals keinen Glauben, 
abel' spateI' wurden sie von OLTMANNS3 bestatigt. Diese beiden sprachen 
indessen nul' von del' Intensitat des Lichtes. Als dann BLAAuw4 die 
Bedeutung del' Liehtmenge in den Vordergrund braehte, hat diesel' 
gleich die verschiedene Reaktion bei den Sporangientragern von Phy­
comyces untersucht, wahrend es ihm bei A venakeimlingen nicht ge­
lang, die negative Reaktion zu beobachten (er erhielt nul' das Indifferenz­
stadium). Wie gesagt hat dann ARISZ spateI' die genaue Menge ge­
funden, in deren Bereich die negative Kriimmung stattfindet. Die An­
gabe von LINSBAUR und VOUK5, daB etwas Ahnliches bei photot.ro­
pischen Wurzeln stattfinden wiirde, hat sieh bis jetzt nieht bestatigt. 

Es mag vielleicht noeh einmal darauf hingewiesen werden, daB bei 
Graskeimlingen die erste positive Kriimmung auftritt bei Liehtmengen, 
welche weit unterhalb denjenigen liegen, welche man gewohnlich in der 
Natur antrifft. Erst die zweite positive Reaktion ist diejenige, welche 
auBerhalb des Laboratoriums realisiert ist. Das ist auch wohl die Haupt­
veranlassung, weshalb man friiher diese erste positive Reaktion nie be­
obachtet hat; man ist eben nicht geniigend mit der Intensitat odeI' mit 
del' Dauer der Beleuchtung heruntergegangen. 

DARWIN6 hat zuerst darauf hingewiesen, daB Reaktion und Perzep­
tion bei den Graskeimlingen ortlich getremlt sind. Er glaubte, daB nur 
die Spitze der Koleoptile fiir einseitiges Licht reizbar ist, nicht die 
jungen Teile, welche sich nachher am starksten kriimmen. Daraufhin 
haben die ausfiihrlichen Beobachtungen ROTHERTS7 uns genau dariiber 
belehrt, das bei den Gramineen die Perzeption des Lichtreizes so­
wohl in der Spitze als in den weiteren Teilen der Koleoptile stattfindet, 
daB abel' die Sensibilitat del' Spitze viel groBer ist als diejenige der mehr 
basalwarts gelegenen Zonen. Er benutzte dazu Kappen und Schiirzen 
aus schwarzem Papier hergestellt, welche ihn in den Stand setzten, ent­
wedel' nur dieSpitze odeI' nul' die Basis, odeI' beide von entgegengesetzten 
Seiten her zu beliehten. SpateI' sind von verschiedenen Seiten Unter­
suchungen ausgefiihrt, welche den Zweek hatten, das Verhaltnis der 

1 DU Buy, H. G. u. E. NUERNBERGR: Proc. Kon. Akad. Wetensch. Amsterd. 
32 (1929). 

2 MULLER, N. J. C.: Bot. Unters. Heidelberg 1 (1877). 
3 OLTMANNS, F.: Flora (Jena) 83 (1897). 
4 BLAAUW, A. H.: Rec. Trav. bot. neer!. 5 (1909). 
5 LINSBAUR, K. U. V. YOUR: Ber. dtsch. bot. Ges. 27 (1909). - YOUR, V.: 

Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. KI. 121,1 (1912). 
6 DARWIN, CH.: The power of movement in plants. London 1880. 
7 ROTHERT, W.: Cohns Beitr. BioI. Pflanzen 7 (1894). 
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Sensibilitat von Spitze und Basis zu bestimmen. Es lohnt sich kaum, 
diese aile hier zu besprechen; darum sei nul' die genaueste Untersuchung 
genannt, diejenige von SIERP und SEYBOLD!, woraus hervorging, daB 
schon in einer Zone, welche 2 mm unterhalb del' Spitze liegt, die Sensi­
bilitat nul' 1/36000 Teil derjenigen del' Spitze betragt. Del' eigentlich 
sehr sensible Teil diesel' Spitze hat eine Lange von kaum 0,25 mm. 

ROTHER'!' hat in seiner schon genannten Arbeit geglaubt, daB fiir die 
Unterfamilie del' Paniceae eine andere Verteilung del' Sensibilitat 
gelten wiirde als fiir die iibrigen Graser. Dort wiirde nul' del' obere Teil 
des Keimlings, del' hier deutlich als Kotyle gegeniiber del' hypokotylen 
Achse abgegrenzt ist, den Reiz perzipieren, wahrend diese letztere gegen 
einseitige Beleuchtung vollkommen unempfindlich ware. Spatere Unter­
suchungen von Fraulein BAKKER2 - jetzt Frau A. fuZELHOFF-BARRER 
.- haben ergeben, daB die Sache sich hier ebenso verhalt wie bei den 
anderen Grasern. Entgegen ROTHERTS Angaben laBt sich feststellen, 
daB auch hier die Reaktion von del' Spitze nach der Basis hin verlauft, 
abel' daB dieselbe in diesel' Spitze so bald erlischt, daB man sie leicht 
iibersieht. Andererseits ist auch die Basis reizbar, wenn man zwar hier 
sehr groBe Lichtmengen benutzen muB, um zu einer Reaktion zu 
gelangen. 

Verschiedentlich wurden Versuche mit schiefer Belichtung angestellt. 
Wir besprechen dieselben hier nicht, weil dasjenige, was man daraus 
schlieBen wollte, sich nicht bestimmen lieB, namlich in welchem Ver­
haltnis die Prasentationszeit mit del' schiefen Belichtung abnimmt. Man 
hat selbst gedacht, daB hier irgendein Sinusgesetz sich finden lieBe, 
dabei aber vergessen, daB die hauptsachlich perzipierende Spitze nicht 
zylindrisch ist, daB sie eine ziemlich komplizierte Form hat, und daB 
daher, selbst wenn es sich nur um die auf die Oberflache fallende Licht­
menge handeln wiirde, diese sich dennoch wohl nicht bestimmen 
lassen ·wird. 

Es ist eine lang umstrittene Frage, wie man den Phototropismus 
erklaren solI. Schon vor vielen Jahren hat DE CANDOLLE3 sich eine Er­
klarung zurechtgelegt. Er wies auf die Etiolierungserscheinungen hin, 
wobei Stengel ein stark vermehrtes Langenwachstum zeigen. Nun wird 
bei einer Pflanze, welche einseitiges Licht empfangt, die Hinterseite 
wenig Licht erhalten und deshalb etwas von diesen Etiolierungserschei­
nungen zeigen miissen; sie ",ird sich deshalb mehr verlangern als die 
Vorderseite und eine positive Kriimmung muB daraus hervorgehen. Die 
negativen Kriimmungen konnen in diesel' Art natiirlich nicht erklart 
werden, aber spateI' hat HOFMEISTER angefiihrt, daB bei Wurzeln, 
welche farblos sind und deshalb ziemlich viel Licht durchlassen, das 
von einer Seite eintretende Licht durch die Wurzelmasse gebrochen 
·wird und dadurch bei diesen zylindrischen Organen eine Brennlinie an 

1 SIERP, H. U. A. SEYBOLD: Jb. Bot. 65 (1926); siehe auch LANGE, S.: 
Ebenda 67 (1927). 

2 WENT, F. A. F. C.: Proc. Kon. Akad. Wetensch. Amsterd. 27 (1924). 
3 DE CANDOLLE, A. P.: Physiologie vegetale. 1832. 



346 Bewegungen. 

der Hinterseite entstehen muB. Diese Hinterseite wiirde deshalb 
weniger wachsen als die dem Licht zugekehrte Seite und so wiirde eine 
negative Reaktion erfolgen. 

Dann istspater dieser Erklarungsversuch vergessen worden, aber 
ein groBer Streit ist entbrannt bei der Beantwortung der Frage, ob die 
Pflanze die I...ichtrichtung als solche perzipieren kann oder nicht. 
Meines Erachtens ist diese Frage ziemlich irrelevant, da es sich 
auch bei der Lichtrichtung urn einen Intensitatsabfall handelt. Aber 
wie dem auch sein mag, jedenfalls weiB man nur sehr wenig von der 
Richtung, in welcher das Licht im Innern einer Pflanze sich bewegt, 
selbst bei einzelligen Organen; um so schlimmer ist es bestellt mit unserer 
Kenntnis bei mehrzelligen Teilen; ich komme darauf gleich naher zu 
sprechen. 

Als BLAAuw1 aus seinen Versuchen den SchluB zog, daB eine be· 
stimmte Reaktion von einer bestimmten Lichtmenge ausgelost wird, 
unabhangig von der Frage, ob diese Menge durch lange Beleuchtung mit 
einer kleinen Intensitat oder durch kurzwahrende Beleuchtung mit 
starkem Lichte zustande kommt, hat er dabei gleich auf die Ahnlichkeit 
mit dem BUNsEN-RoscoE3chen Gesetz bei den photochemischen Reak· 
tionen hingewiesen, und sich die Frage vorgelegt, ob nicht in erster In· 
stanz die Veranderung, welche das Licht in den Zellen zustande bringt, 
auf einem derartigen photochemischen ProzeB beruhen wurde. Die 
Ahnlichkeit war fiir ihn noch groBer als er die Umkehrung der Reaktion 
bei groBeren Lichtmengen, welche von einer nochmaligen Umkehrung 
gefolgt wird, verglich mit den Solarisationserscheinungen, welche man 
bei einer photographischen Platte, wenn sehr viel Licht benutzt wird, 
beobachtet; dabei wird dann das negative Bild in ein diapositives ver· 
andert, was bei noch hoheren Lichtmengen wieder umkehren kann. Es 
laBt sich zur Zeit nicht sagen, ob diese Ahnlichkeit nur auBerlich ist, 
oder ob es sich wirklich um photochemische Reaktionen handelt. Zwar 
hat seinerzeit CZAPEK2 behauptet, daB er chemische Veranderungen in 
gereizten Wurzelspitzen beobachtet habe, wobei speziell die oxydative 
Fahigkeit der Zelle geandert sein wiirde, aber seine Beobachtungen 
haben sich nicht bestatigt und konneu, vorlaufig wenigstens, als un· 
bewiesen betrachtet werden. 

Als BLAAUW spater die Photowachstumsreaktion, welche im Kapitel 
uber Wachstum besprochen wurde, entdeckt hatte, glaubte er hierin 
eine Erklarungsmoglichkeit fur die phototropischen Kriimmungen ge· 
funden zu haben3 • Er geht dabei aus von der Tatsache, daB wenn ein 
Lichtstrahl eine Pflanze seitlich trifft, die Vorderseite eine andere Licht­
Menge erhalt als die Hinterseite; deshalb werden diese beiden Seiten 
verschiedene Lichtwachstumsreaktionen ausfuhren und die Kombination 
dieser beiden wiirde nun zur Kriimmung fiihren. BLAAUW hat in keinem 

1 BLAAUW, A. H.: Ree. Trav. bot. neerI. 0 (1909). 
2 CZAPEK, FR.: Jb. Bot. 43 (1906). 
3 BLAAUW, A. H.: Z. Bot. 6 (1914); '1 (1915). Meded. Landb. hoogesehool 

Wageningen. 1918. 
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einzigen Fall diese Theorie beweisen konnen. Er hat nur die Photo­
wachstumsreaktion von Phycomyces bei verschiedenen Lichtmengen 
bestimmt, daraufhin feststellen konnen, daB Licht, welches einseitig 
auf diese Sporangientrager fallt, darin derart gebrochen wird, daB an 
der Hinterseite eine Brennlinie entsteht und gemeint, daB deshalb diese 
Hinterseite eine Photowachstumsreaktion zeigen muB mit der groBeren, 
die Vorderseite mit der kleineren Lichtmenge, wobei ich aber auf die 
Einwendungen von OEHLKERSI hinweisen mochte. Fiir Helianthuskeim­
linge hat er hervorgehoben, daB umgekehrt die Hinterseite die geringere 
Lichtmenge erhalten muB, d.ie Vorderseite die groBere Menge und er 
glaubt aus den beobachteten Photowachstumsreaktionen die wirklich 
stattfindende Kriimmung bei einseitiger Beleuchtung berechnen zu 
konnen. Endlich hat er bei Wurzeln konstatiert, daB diejenigen 
Wurzeln, welche keine Photowachstumsreaktion zeigen, ebenfalls keine 
phototropischeKriimmung aufweisen und umgekehrt, daB bei denjenigen 
Wurzeln, welche negativ phototropisch reagieren, sich auch eine Photo­
wachstumsreaktion auffindenlaBt, daB hier wieder in der Mittellinie der 
Hinterseite die am starks ten beleuchtete Stelle zu finden ist und daB diese 
also die starkste Wachstumsabnahme zeigen muB, daB infolgedessen eine 
negative Ablenkung das Resultat sein muB. Er hat hier Licht durch ver­
schieden dicke Langsschnitte der Wurzeln auf photographisches Papier 
fallen lassen und aus der eintretenden Schwarzung die Menge des absor­
bierten und reflektierten Lichtes berechnet. Man kann sagen, daB die 
aufgefundenen Tatsachen mit der Theorie stimmten, dafUr aber noch 
keinen Beweis lieferten. Besonders die Beobachtungen an Wurzeln 
haben in den Kreisen der Botaniker Aufsehen erregt und der Theorie 
wohl viele Anhanger gewor ben. 

Es wiirde die Grenzen dieses Lehrbuches weit iiberschreiten, wenn wir 
die gewaltige Literatur, welche sich in der Kontroverse fUr illld wider 
die BLAAuwsche Theorie angehauft hat, hier auch nur teilweise zitieren 
wollten. Es mag geniigen, auf ein Paar Abhandlungen hinzuweisen, 
wo man dann die notigen weiteren Literaturnachweise wird finden kon­
nen. Von den Anhangern BLAAUWS ware BRAUNER2 zu nelmen, von den 
Gegnern mochte ich auf PrsEK3 und BEYER4 hinweisen. 

1ch will aber kurz die ausfUhrlichen Untersuchungen von VAN DILLE­
WIJN° erwahnen, welche wohl die kraftigste Stiitze, welche bis jetzt er­
schienen ist, fUr BLAAUW gegeben haben. VAN DILLEWIJN hat wieder 
zu dem klassischen Objekt gegriffen, zu der Haferkoleoptile und er hat 
dort die Photowachstumsreaktionen sowohl der Spitze als der Basis be­
stimmt. Das wurde ja schon in dem Kapitel iiber Wachstum kurz mit­
geteilt. Des weiteren hat er die BLAAuwsche Methode des Abdruckens 
auf photographischem Papier benutzt, um sich ein Urteil zu bilden iiber 

1 OEHLKERS, FR.: Z. Bot. 19 (1926). 
2 BRAUNER, L.: Erg. BioI. 2. Ser. (1927). 
3 PISEK, H.: Jb. Bot. 67 (1928). 
4 BEYER, H.: Planta (BerI.) 2 (1926). 
5 VAN DILLEWIJN, C.: Reo. Trav. bot. neerI. 24 (1927). 
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die Lichtmenge, welche die Hinterseite einer einseitig beleuchteten 
Pflanze erreicht, dasjenige Licht also welches nicht reflektiert oder ab­
sorbiert wird. Er glaubt daraus berechnen zu konnen, daB nur der 
30steTeil des Lichtes, das auf die Vorderseite einer Koleoptile von Avena 
fallt, die Hinterseite erreicht. Wenn die BLAAuwsche Wachstumstheorie 
richtig ist, so muB also, wenn die Vorderseite eine Lichtmenge 30 erhalt, 
die Hinterseite davon nur 1 bekommen und die Photowachstumsreak­
tionen, welche auftreten bei allseitiger Belichtung mit Lichtmengen 30 
und 1, miissen jetzt einseitig einsetzen und Veranlassung sein zu ein­
tretender Kriimmung. VAN DILLEWIJN hat nun aIle moglichen Kombi­
nationen von Lichtmengen untersucht und daraus Schliisse gezogen auf 
die Reaktionen, welche zu erwarten waren. In allen von ihm unter­
suchten Fallen stimmten diese vollkommen, d. h. dort, wo eine positive 
Reaktion berechnet werden konnte, trat diese wirklich auf, ebenfalls 
wo die Berechnung angab, daB die Reaktion negativ sein muBte, selbst 
wenn sich aus der Betrachtung der Kurven ergab, daB dieser negativen 
Reaktion eine positive vorangehen muBte. Immerhin machen sich 
dennoch einige Bedenken geltend. Erstens hat VAN DILLEWIJN die Be­
obachtungen der phototropischen Kriimmung nicht selbst ausgefUhrt, 
sondern er benutzt das Material, seiner Zeit von ARISZ zusammenge­
bracht; dieser hat aber selbst davor gewarnt, zu groBen Wert auf die 
absoluten Zahlen zu legen. 

Wichtiger ist aber folgende Einwendung: VAN DILLEWIJN beschaftigt 
sich hier fast nur mit der Spitzenreaktion. D. h. er hat auch die Basis­
reaktion sehr genau studiert und glaubt daraus die Kriimmung bei ba­
saler einseitiger Belichtung berechnen zu kOllllen, aber die hauptsachliche 
phototropische Kriimmung hat bei ihm doch mehr speziell mit der 
Spitzenreaktion zu tun. Es braucht wohl kaum einer ausfUhrlichen Be­
sprechung, um klarzumachen, daB dieser Lichtabfall, wenn er auch in 
dem zylindrischen Teil des Koleoptils gefunden sein moge, jedenfalls 
nicht gilt fUr die auBerste Spitze mit ihrer kegelformig zulaufenden Ge­
stalt. 

NUERNBERGKl hat in einer ausfiihrlichen Arbeit auseinandergesetzt, 
wie wenig wir von der Lichtverteilung in del' Haferkoleoptile eigentlich 
wissen; ausfiihrliche Berechnungen und Beobachtungen auf Querschnitten 
haben ihm in der Hinsicht einigen Anhalt gegeben zu Betrachtungen, 
die wir indessen fiir die endgUltige Entscheidung iiber die Richtigkeit 
del' BLAAuwschen Theorie entbehren konnen. 

Wir sagten ja schon, daB VAN DILLEWIJN bei der Basisreaktion an 
eine Permeabilitatsanderung des Protoplasten denkt und wir konnen 
darauf hinweisen, daB auch BRAUNER2 speziell den EinfluB des Lichtes 
auf die Plasmapermeabilitat in den Vordergrund gebracht hat, aber 
dennoch mehr in betreff der photonastischen Kriimmungen, weshalb 
hier dieser Hinweis auf seine Abhandlungen geniigen moge. 

1 NUERNBERGK, E.: Bot. Abh., herausgeg. von K. GOEBEL 12 (1927). 
2 BRAUNER, L.: Ber. dtsch. bot. Ges. 42 (1924). Z. Bot. 16 (1924). Jb. Bot. 

64 (1925). . . 
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Nach di~ser Abschweifung wenden wir uns noch einmal nach der 
BLAAuwschen Theorie. F. W. WENT1 hat hier dargetan, daB die Sache 
in dieser Form nicht haltbar ist. Er hat sich die Frage vorgelegt, wie 
groB die auftretende Kriimmung sein wird, wenn man dieselbe aus den 
Photowachstumsreaktionen der Vorder- und der Hinterseite zu be­
rechnen sucht, und urn der BLAAuwschen Theorie vollkommen gerecht 
zu werden, hat er die Annahme gemacht, daB die Hinterseite absolut 
kein Licht erhiilt. ' 

Man braucht dann also nur zu rechnen mit der Photowachstums­
reaktion der Vorderseite. Wenn man die dafiir erhaltenen Zahlen be­
nutzt, urn das absolute Wachstum der Vorder- und Hinterseite einseitig 
belichteter Haferkeimlinge zu berechnen, so erhalt man Zahlen, die 
zwar eine Kriimmung in der erwiinschten Richtung ergeben, abel' bei 
weitem nicht so viel, daB daraus auch nul' einigermaBen die Reaktion 
zu erklaren ware. BEYER2 hat dasselbe Resultat experimentell erhalten, 
als er das Wachstum von allseitig belichteten Keimlingen mit demjenigen 
der beiden Kanten eines einseitig belichteten Keimlings verglich. 

Gegen die BLAAuwsche Hypothese spricht auch die jiingst erschienene 
vorlaufige Mitteilung von CHOLODNy3, welcher konstatierte, daB bei 
Haferkeimlingen die Lichtwachstumsreaktion anders verlauft, wenn 
den Dunkelpflanzen plotzlich Licht zugefiihrt wird, als wenn dasselbe 
allmahlich geschieht, wahrend dagegen die phototropische Kriimmung 
bei einseitigem Lichte auftretend in beiden Fallen die gleiche war. "Da 
die Lichtwachstumsreaktion bei verschiedenen Koleoptilen ungleichartig 
verlief, fiel die phototropische Kriimmung in einigen Fallen mit der 
Zeit zusammen, wo die Wachstumskurve ansteigt, in anderen, wo sie 
sinkt, manchmal waren auch die Zuwachse wahrend der Kriimmung 
konstant." 

lch will nicht behaupten, daB man jetzt del' BLAAuwschen Erklarung 
keine Rechnung mehr tragen muB, denn es bleibtimmerhin merkwiirdig, 
daB das Zeichen del' Reaktion so vollkommen stimmt mit den Beobach­
tungen, aber jedenfalls ist eine andere Erklarung jetzt mehr und mehr 
in den Vordergrund getreten. 

Diese andere Erklarung stiitzt sich auf die Beobachtungen von Pili4 , 

BOYSEN-JENSEN5 und STARK6 iiber Wuchsstoffe, ganz speziell darauf, 
daB ein Transport diesel' Stoffe aus del' Spitze der Haferkoleoptile nach 
der Basis hin geleitet wird. BOYSEN-JENSEN7 hat z. B. zuerst zeigen 
konnen, daB bei phototropischer Reizung del' Haferkoleoptile sich 
irgendeine Substanz von der Spitze nach der Basis hinbewegt, da die 
Reaktion auch stattfindet, wenn abgeschnittene Spitzen wieder auf den 

1 WENT, F. W.: Rec. Trav. bot. neerl. 15 (1927). 
2 BEYER, H.: Planta (Berl.) 4 (1927); 5 (1928). 
3 CHOLODNY, N.: Ber. dtsch. bot. Ges. 49 (1931). 
4 PAAL, A.: .Tb. Bot. 58 (1919). 
5 BOYSEN-JENSEN, P.: Ofvers. kongl. danske Vidensk. Selskaps Forhandl. 

1911. 
6 STARK, P. U. O. DRECHSEL: Jb. Bot. 61 (1922). 
7 BOYSEN-JENSEN, P.: Ber. dtsch. bot. Ges. 28 (1910). 



350 Bewegungen. 

Stumpf gesetzt werden, nicht dagegen, wenn zwischen Spitze .und Stumpf 
ein Glimmerblattchen gelegt wird. Aber vollkommen ausgearbeitet ist 
diese Theorie erst durch F. W. WENTl; er sucht die Erklarung der photo­
tropischen Kriimmung in einer durch das Licht hervorgerufenen Polari­
sation des Wuchsstoffes in der Spitze der Haferkoleoptile und daraufhin 
in einer ungleichen Verteilung dieses Stoffes in den beiden Seiten des 
Keimlings. 

Einige Versuche BOYSEN-JENSENS2 sprechen schon in der Richtung. 
Er hat bei Koleoptilen in der Mitte der Spitze einen Langsschnitt ange­
bracht; die phototropische Kriimmung findet dann wohl statt, wenn 
das Licht parallel der Schnittflache eintritt, nicht aber wenn e.s quer 
darauf einwirkt, es sei denn, daB die beiden Schnittflachen sich be­
rwen. 

F. W. WENT hat erstens Keimlinge, welche im Dunkeln aufgezogen 
waren, in allseitigem Lichte gebracht oder in Licht, daB in die Langs­
richtung der Koleoptile geleitet wurde. In dem FaIle wird, wie wir 
gesehen haben, eine gewisse Menge Wuchsstoff vernichtet, aber nur 
etwa 20 vH, gerade soviel, daB damit der Verlauf der Photowachstums­
reaktion sich erklaren laBt. Anders aber wird die Sache, wenn man das 
Licht einseitig senkrecht auf die Langsachse der Keimpflanzen ein­
wirken laBt. Dann werden auch jetzt wieder diese 20 vH der gesamten 
Wuchsstoffmenge verloren, aber daneben findet eine Verschiebung des­
jenigen Teiles des Wuchsstoffes statt, welcher nicht vernichtet wurde 
und zwar derart, daB die Vorderseite viel weniger erhalt als die Rucken­
seite. 

Die Versuche wurden in solcher Weise ausgefuhrt, daB man Spitzen 
von Haferkoleoptilen einseitig helichtete; diese wurden darauf abge­
schnitten und auf zwei Agaqjlattchen gestellt, derart, daB die Wuchs­
stoffmengen von Vorder- und Hinterseite getrennt aufgefangen werden 
konnten, indem zwischen den heiden Plattchen die Schneide eines Sicher­
heitsrasiermessers gestellt wurde. Die heiden Agarpiattchen wurden 
darauf in der friiher angegehenen Weise auf ihre Wuchsstoffmengen 
untersucht, indem sie einseitig dekapitierten Haferkoleoptilen aufgesetzt 
wurden und deren Ahlenkungswinkel untersucht. Das Resultat fur 
lOOO MKS findet sich in der untenstehenden Tafel; dabei wurde die 
Wuchsstoffmenge der unhelichteten Pflanze gleich 100 gesetzt. 

Zeit auf Agar Lichtseite Schattenseite 

70 Min. 38 57 
60 

" 
26 51 

90 6 62 
80 

" 
32 60 

122 33 57 
Mittelwert84 Min. 27 57 

1 WENT, F. W.: Rec. Trav. bot. neerl. 21) (1927). 
2 BOYSEN-JENSEN, P.: Planta (Berl.) I) (1928). 

Summe 

95 
77 
68 
92 
90 
84 
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In einem anderen Versuche wurde mit 100 MKS belichtet und die 
A venaspitzen auf Agarplattchen gestellt und nach 75 Minuten auf 
neue Agarplattchen. Das Resultat gibt die folgende Tafel. 

Erste 75 Min. 
Zweite 75 " 

Lichtseite 
6,8 
1,8 

Schattenseite 
9,6 

15,0 

Summe 
16,4 } hier sind absolute 
16,8 Zahlen gegeben 

Also noch lange Zeit nach der Belichtung bleibt die ungleiche Ver­
teilung der Wuchsstoffmenge an Vorder- und Hinterseite erhalten. 
Daraus erklart sich, daB die Reaktion noch so lange Zeit fortschreitet, 
nachdem die Pflanzen schon wieder im Dunkelzimmer stehen. Auch aua 
der Notwendigkeit des Wuchsstofftransportes nach den basalen Zonen 
kann hier gefolgert werden, daB die Reaktion langsam von der Spitze 
basalwarts fortschreiten muB. Eine einzige Bestimmung wurde mit 
10000 MKS gemacht; sie ergab an der Licht£lanke 13,8, an der Schatten­
£lanke 14,4 Wuchsstoff, also keinen Unterschied. Damit stimmt, daB 
bei dieser Lichtmenge keine oder kaum bemerkliche phototrop1.sche 
Kriimmungen auftreten. 

Wenn zwar diese Theorie des Phototropismus noch einer weiteren 
Ausarbeitung wartet, so hat sie dennoch jetzt schon so viel geleistet und 
sie ist auch in so vollkommenener Ubereinstimmung mit den nachher 
zu besprechenden von DOLK und CHOLODNY beim Geotropismus erhal­
tenen Resultaten, daB es wohl angebracht scheint, dieselbe als die einzig 
standhaltende Theorie gelten zu lassen und auch in anderen Fallen mit 
ihrer Hilfe eine Erklarung zu versuchen, auch dort, wo sie bis jetzt noch 
nicht bestatigt wurde. 

Es ware z. B. angebracht, wenn jetzt auch Versuche GUTTENBERGSl 
und BUDERS2 in dieser Hinsicht naher gepriift wiirden. GUTTENBERG 
fand, daB wenn man A venakoleoptile derart belichtet, daB die eine 
Langshalfte sich im Dunkeln befindet, und zwar so, daB die Ebene 
zwischen Licht und Dunkel parallel der Lichtrichtung verlauft, die 
Pflanzen sich senkrecht auf die Richtung der Lichtstrahlen stellen. Von 
BUDERS Versuchen sei derjenige genannt, wo es ihm gelang, mit Hilfe 
einer Lichtsonde und eines Spiegels das Licht in das Innere einer Hafer­
koleoptile an einer bestimmten Stelle zu bringen und wo die Kriimmung 
vollkommen in Ubereinstimmung war mit der Annahme, daB die P£lanze 
auf Intensitatsunterschiede reagiert, nicht aber auf Lichtrichtung. 

Auch CHOLODNy3 hat sich hin und wieder mit der phototropischen 
Kriimmung und deren Zusammenhang mit dem Wuchsstoff (oder 
Wuchshormon, wie er sagt) befaBt; er befindet sich dabei, wie gesagt, 
in Ubereinstimmung mit F. W. WENT, hat aber einige Bedenken, die 
wir schon beim Wachstum behandelten. 

FILzER4glaubt beiLichtkriimmungen zwei verschiedene verursachende 

1 VON GUTTENBERG. H.: Beitr. aUg. Bot. 2 (1922). 
2 BUDER, J.: Ber. dtsch. bot. Ges. 38 (1920). 
3 CHOLODNY, N.: BioI. ZbI. 47 (1927). Plant a (Bed.) 7 (1929). 
4 FILZER, P.: Jb. Bot. 70 (1929). 
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Faktoren unterscheiden zu miissen, namlich einerseits die Photowachs­
tumsreaktion, wobei er von einem photoblastischen ProzeB spricht, 
andererseits die eigentliche phototropische Kriimmung, welche durch 
ungleiche Wuchstoffverteilung ausgelost wird. Er versucht also eine 
Synthese zwischen den beiden Theorien, welche sich in den letzten 
Jahren gegenseitig bekampft haben, herzustellen. 

Eine Tatsache, welche sich mit den bis jetzt gegebenen Anschau­
ungen nicht gut vertragt, muB hier noch erwahnt werden. Bisweilen 
kaun man namlich feststellen, daB einzelne Gewebezellen sich wie ein­
zellige Organe verhalten, das heiBt, sich z. B. in die Richtung des ein­
fallenden Lichtes stellen. Das hat LIESEl fiir die Zellen, welche am 
Boden der Assimilationskammern von Fegatella und Marchantia 
hervorsprossen, auch wohl bei Blattzellen, beobachten kounen. Diese 
Mitteilungen sind bis jetzt nicht gut in Vbereinstimmung mit unseren 
weiteren Keuntnissen iiber den Phototropismus der mehrzelligen Teile. 
Sie werden darum hier kurz erwahnt, weil eine nahere Untersuchung 
dieser Angaben sich wahrscheinlich sehr lohnen wird. 

Soweit haben wir uns mit Licht beschaftigt, ohne zu fragen, ob 
deun Licht von jeder Wellenlange dieselbe phototropische Wirkung hat. 
Es hat sich herausgestellt, daB dem nicht so ist. Schon aus der Mitte 
des vorigen Jahrhunderts findet man eine Anzahl Abhandlungen iiber 
diesen Gegenstand, aber merkwiirdigerweise widersprechen diese sich 
im starksten MaBe. Wahrend der eine die Maximalwirkung im Elau 
annimmt (PAYER, GARDNER), glaubt der andere dieselbe auch im Gelb 
{GUILLEMIN) oder Ultraviolet (WIESNER) usw. zu finden. Teilweise sind 
diese einander widersprechenden Resultate darauf zuriickzufiihren, daB 
man nicht mit monochromatischem Lichte arbeitete, sondern mit Licht, 
das durch irgendeineLosung filtriert war, z. B. mit Hille einerSENEBIER­
schen Glocke. Aber diese Erklarung lieB doch der Hauptsache nach 
im Stich und es war erst BLAAUW, der das Ratsel aufdeckte, da die 
verschiedenen Resultate mit Licht von sehr verschiedener Intensitat und 
sehr verschiedener Einwirkungsdauer erhalten wurden. 

BLAAUW hat namlich ein Spektrum auf eine Reihe von Haferkeim­
lingen geworfen und dabei gefunden, daB bei kurzer Belichtung nur 
im Blau und dem hier angrenzenden Bereiche des Spektrums positive 
Kriimmung auftrat. Bei lange wahrender Belichtung kann es aber 
derart gehen, daB die Pflanzen im Blau geradebleiben oder kaum rea­
gieren, wahrend dagegen sowohl im Ultraviolett als im Rot positive 
Kriimmungen zu verzeichnen sind. Es ist dann eben die Lichtmenge 
im Blau gerade so groB, daB man ungefahr im Bereich der negativen 
Kriimmung ist, im Rot und Violett dagegen im··Bereich der ersten posi­
tiven Kriimmung. Durch Bestimmung der Prasentationszeit fiir die 
verschiedenen Wellenlangen ist es BLAAUW gelungen, die Empfindlich-

1 LIESE, J.: Ber. dtsch. bot. Ges. 37 (1919) und Beitr. aUg. Bot. 2 (1923). 
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keit fUr diese Strahlen, welche offenbar der reziproke Wert dieser Zeit 
ist, zu bestimmen. So erhalt man eine Kurve, welche aber fUr die Spo­
rangientrager von Phycomyces und die Haferkeimlinge nicht voll­
kommen gleich ist, indem der Gipfel der Kurve sich etwas verschiebt, 
weml zwar der allgemeine Verlauf nicht verschieden ist. 

Indessen sind das alles doch nul' ganz vorlaufige Daten, womit wir 
uns jetzt nicht mehr begnugen konnen. Es ist offenbar notwendig, den 
Energieinhalt des Lichtes von verschiedener Wellenlange genau zu be­
stimmen. Den ersten Anlauf dazu hat KONINGSBERGER genommen, der 
auf Grund seiner Versuche zu ahnlichen Resultaten wie BLAAUW ge­
langte. Mit viel verfeinerten Methoden haben in letzter Zeit DU Buy 
und NUERNBERGK gearbeitet, sie benutzten eine Quecksilberlampe und 
verschiedene Filter, welche wirklich nur eine einzige Lichtart passieren 
lassen. Del' Energieinhalt des Lichtes wurde mit einer MOLLschen Ther­
mosaule genau bestimmt. Sie erhielten dabei folgende bisher noch nicht 
veroffentlichten Resultate. 1m Blau (A = 436 fIP·) lag die Reizschwelle 
bei 0,22 Erg (qcm/Sek.), im Grim (A = 546 fl,U) bei 30000 Erg (qcm/Sek.), 
im Gelb (A = 578f.l,U) konnte keine Kriimmung erhalten werden, im Vio­
lett (A = 405 ,ll,U) war eine Krummung sichtbar, deren Reizschwelle 
0,67 Erg (qcm/Sek.) betrug. 

Die Versuche von BACHMANN Ulld BERGAUN 1, wobei von zwei Seiten 
Licht verschiedener Wellenlange auf die Pflanzen geworfen wurde, leiden 
unter dem Umstand, daB durchbelichtet wurde und daher nicht voll­
kommen vergleichbare Werte verglichen wurden; wir werden gleich sehen, 
welche Komplikation sich hervortut, wenn man einer Pflanze von zwei 
Seiten Licht gibt und dann aus del' Reaktion beurteilen will, was ge­
schehen ist. 

Aus diesen Versuchen geht jedenfalls so viel hervor, daB die Pflanzen 
auch auf rotes Licht reagieren, wenn auch nul' in sellr geringem MaBe. 
In vielen Fallen kann man also ruhig allerlei Manipulationen mit den 
Pflanzen vornehmen in einem Dunkelzimmer, das von einer roten 
photographischen Lampe Licht erhalt, ja man kann, wie aus den Ver­
suchen NUERNBERGKS und DU Buys hervorgeht, auch orangefarbiges 
bis gelbes Licht benutzen. Abel' dabei beachte man, daB solche Lampen 
bei langem nicht immer fur andere Wellenlangen undurchlassig sind, daB 
man also jedesmal prufen muB, wie es sich bei den benutzten Lampen 
damit verhalt. Es empfiehlt sich auBerdem, jedes neue Objekt, mit 
dem gearbeitet wird, auf seine Reaktion gegenuber Licht von verschie­
dener Wellenlange zu prufen. 

In dem allgemeinen Teil wurde kurz del' Begriff Stimmung erwahnt; 
wir werden hier etwas ausfiihrlicher auf diese Sache eingehen. Als wir 
bis jetzt von Lichtmengen sprachen, welche eine bestimmte Kriimmung 
auslosten, wurde dabei immer stillschweigend vorausgesetzt, daB man 
Pflanzen prufte, welche vorher im Dunkeln gestanden hatten. Hat man 

i! 1 BERGAUN, F.: Z. Bot. 10 (1930). BACHMANN F. und F. BERGAUN: Z. Bot. 
10 (1930). 

Kostytschew-Went, Pflanzenphysiologie n. 23 
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dieselben aber im Lichte gezogen, dann stellt es sich heraus, daB man 
viel groBere Lichtmengen braucht, urn dieselbe Reaktion hervorzurufen. 
Man sagt dann, daB die Stimmung fiir Licht oder auch der Tonus 
durch die Belichtung .gewechselt hat. Ausfiihrliche Untersuchungen iiber 
diese Stimmungserscheinungen sind von E. PRrNGSHEIMl ausgefiihrt 
worden, haben aber ein auBerst verwickeltes Bild geliefert. Dann ist 
mehr Klarheit gekommen durch die Arbeit von AIUSZ2 , der durch eine 
bestimmte Versuchsanstellung die Moglichkeit zu einer Analyse ge­
schaffen hat. 

Er hat sich gesagt, daB eine Pflanze, welche vorher allseitig Licht 
empfangen hat, ersetzt werden kann durch eine solche, welche fort­
wahrend rotiert wird bei einer einseitigen Beleuchtung. Wenn man 
also eine feste Lichtquelle hat und die Pflanze in deren Nahe auf die 
vertikale Achse eines Klinostaten rotieren laBt, so erreicht man das­
selbe, wie bei allseitiger diffuser Beleuchtung. Hort man jetzt mit dem 
Rotieren auf, dann erhalt die Pflanze nur einseitiges Licht und man 
kann untersuchen, welche Lichtmenge man braucht, um jetzt eine be­
stimmte Reaktion hervorzurufen. Es stellt sich heraus, daB diese Licht­
menge eine andere ist als bei solchen Pflanzen, welche aus dem Dunkeln 
der einseitigen Beleucht'ung unterworfen werden. ARISZ erklart sich das 
folgendermaBen: die Pflanze hat rotiert und dabei kommt jedesmal eine 
andere Kante vor die Lichtquelle; sobald die Drehung 1800 weiter ist, 
kommt die gegeniiberliegende Kante in derselben Stellung und die beiden 
Reaktionen, welche infolgedessen entstehen wiirden, werden sich gegen­
seitig aufheben. Diese Kompensation wird an allen Flanken stattfinden, 
mit einer einzigen Ausnahme, namlich derjenigen, welche zuletzt beim 
Stillstand der Pflanze dem Licht zugekehrt ist. Es hat ja die gegeniiber­
liegende Seite Licht erhalten, sagen wir wahrend einer Zeit t, aber diese 
Seite wahrend einer Zeit t + t', wenn t' die Zeit ist, wahrenddessen die 
einseitige Beleuchtung gewahrt hat. Wenn dieser' SchluB richtig ist, 
muB man also den Versuch auch anders anstellen konnen, namlich die 
Pflanzen nicht drehen lassen, sondern denselben von den genannten 
zwei Seiten Licht geben und zwar von der einen Seite wahrend der 
Zeit t, von der anderen wahrend der Zeit t + t'. Die Versuche haben 
ergeben, daB man in der Tat dazu berechtigt ist und das Problem der 
Stimmung wird also zuriickgefiihrt zu einer Untersuchung des Verhaltens 
von Pflanzen, welche von zwei entgegengesetzten Seiten Licht bekom­
men, und zwar wahrend verschieden langer Zeit. Es mag sich eriibrigen, 
hier ausfiihrlich iiber die erhaltenen Resultate zu sprechen. Nur eins 
kann hervorgehoben werden, daB sich im voraus berechnen lieB, welche 
Reaktion zum Vorschein kommen wiirde, durch Summation der beiden 
Reaktionen, welche jede Lichtmenge fiir sich wiirde ausgelOst haben. 
Anstatt eines immer einigermaBen mystischen Stimmungswechsels des 
perzipierenden Apparats der Pflanze, hat ARISZ die ganze Erscheinung 
also zuriickgebracht auf einem Zusammenwirken verschiedener Reak-

1 PRINGSHEIM, E.: Cohns Beitr. BioI. Pflanzen 9 (1909). 
2 ARISZ, W. H.: Ree. Trav. bot. need. 12 (1915) .. 
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tionen. Es versteht sich, daB wir' jetzt bei den neueren Auffassungen 
iiber die Rolle des Wuchsstoffes bei der phototropischen Kriimmung 
durch diese SchluBfolgerung nicht mehr vollkommen befriedigt sind. 
Man will jetzt auch das Warum wissen und es wird die zwar schwie­
rige aber jedenfalls sehr lohnende Aufgabe sein, die Verteilung des 
Wuchsstoffes in der Spitze der Haferkoleoptile bei zweiseitiger und all­
seitiger mit darauffolgender einseitiger BeJ.euchtung zu untersuchen. 

Bis jetit sind wir aber noch nicht so weit und darum muB noch 
einiges iiber Stimmung hinzugefiigt werden. Nicht allein andert sich 
die Stimmung, wenn eine Pflanze vor der einseitigen Reizung allseitigem 
Licht ausgesetzt ist, aber auch wahrend der einseitigen Belichtung, 
wenn diese nicht zu kurz dauert; z. B. kann ein Sporangientrager von 
Phycomyces, der aus demDunkelzimmer gebracht, einer einseitigen 
Belichtung unterworfen wird, erst negativ reagieren und spater positiv. 
Darum schon ist es klar, daB man, wenn man mit Dauerbelichtung 
Versuche anstellt, die Verhaltnisse unnotig kompliziert. 

Neue Fragen, die hierbei dann noch in den Vordergrund treten, sind 
die folgenden zwei: Erstens, wie lange dauert es bis der EinfluB einer 
bestimmten Lichtmenge vorbei ist, mit anderen Worten, wie lange dauert 
es bis dieser Reiz ausgeklungen ist und zweitens inwieweit lassen auf­
einanderfolgende Reize sich summieren 1 

Die Untersuchungen von ARISZ 1 haben uns iiber dieses Ausklingen 
belehrt; er fand z. B., daB wenn Haferkeimlinge mit einer Lichtstarke 
von 25 MK wahrend 100 Sekunden allseitig beleuchtet werden, der Ein­
fluB dieser Beleuchtung nach etwa 1 Stunde ausgeklungen ist, daB aber 
schon 1 Minute nach der Belichtung die Pflanzen sich anders verhielten 
als wenn sie augenblicklich danach untersucht wurden. Es wird sich 
auch hier lohnen, die ungleiche Verteilung des Wuchsstoffes in der Spitze 
der Koleoptile zu untersuchen, nachdem verschieden lange Zeit seit der 
einseitigen Reizung verflossen ist. 

Mit der Summierung einzelner kurzer Reize haben sich NATHAN­

SORN und PRINGSHEIM2 beschiiftigt. Sie haben dabei das TALBOTSche 
Gesetz bestatigt gefunden, d. h. daB, wenn die Ruhepausen nicht zu 
lang genommen werden, bei einer'intermittierenden Reizung der' ge­
samte Reiz ausgedriickt werden kann durch die Summation der einzelnen 
Reizzeiten. Wenn man also stets wieder wahrend 1 Sekunde Licht gibt 
und darauf 2 Sekunden dunkel, und wenn man das fortsetzt wahrend 
einer Zeit t, so wird man dasselbe Resultat erhalten als mit einer dauern­
den Belichtung mit derselben Lichtquelle wahrend einer Zeit l/s t. 
Auch als das Verhaltnis Licht: Dunkel auf 1: 16 gebracht wurde, blieb 
die Giiltigkeit des Gesetzes noch bestehen. 

Soweit haben wir uns fast nur mit Keimlingen, meistens selbst Gras­
keimlingen beschaftigt, daneben hin und wieder mit den Sporangien­
tragern von Phycomyces oder mit einigen Wurzeln. Wie gesagt, 

1 ARISZ, W. H.: Ree. Trav. bot. neerl. 12 (1915). 
2 NATHANSOHN, A. U. E. l'RINGSHEIM: Jb. wiss. Bot. 40 (1908). 
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ist das geschehen, weil nur dort exakte Untersuchungen vorliegen und 
weil alles andere mehr oder weniger zufiillige Beobachtungen betrifft, 
welche noch nicht in den Rahmen der besser bekannten Tatsachen ein­
gefUgt werden konnten, jedenfalls noch nicht eingefiigt sind. Das wird 
hier weiter keine Besprechung erhalten. 

Einiges muB aber noch mitgeteilt werden iiber den Transversal­
phototropismus. Man kann denselben sehr schon beobachten beim 
Thallus mancher Lebermoose, welcher sich oft senkrecht auf das ein­
fallende Licht stellt und welcher von SACHS als ein spezielles sehr klares 
Beispiel des Plagiotropismus angefiihrt wird. Dessen Bewegungen sind 
aber noch lange nicht geniigend gekliirt und wir wissen jedenfalls mehr 
von den Blattbewegungen. Viele Blattspreiten stellen sich im Licht der­
art, daB sie senkrecht auf das einfallende Licht zu stehen kommen; 
diese Bewegung wird dann vom Blattstiel ausgefiihrt und ist als Wachs­
tumsbewegung allein bei noch nicht erwachsenen Bliittern anzutreffen. 

Sobald der Blattstiel einmal seine definitive GroBe erreicht hat, ist 
das Blatt in seine fixe Lichtlage gekommen und WIESNERI hat darauf 
aufmerksam gemacht, daB diese fixe Lichtlage im allgemeinen derart 
ist, daB die Blattscheibe senkrecht steht zu dem an der Stelle vor­
herrschenden starksten diffusen Licht. So lange es noch wachst, fiihrt 
das Blatt eine Art Pendelbewegung urn diesen spateren Ruhestand aus, 
welche Bewegungen durch die wechselnden auBeren Umstande hervor­
gerufen werden. 

Man kann sich bei Blattern von Tropaeolum leicht davon iiber­
zeugen, daB dieselben sich senkrecht auf das einfallende Licht stellen. 
Die Erscheinung wurde naher studiert von V6CHTING2 , speziell fUr 
Blatter von Malva neglecta. Er konnte dabei aus seinen Versuchen 
den SchluB ziehen, daB die Reaktion durch den Blattstiel ausgefiihrt 
wird, wahrend die Perzeption in der Blattspreite stattfindet. Das lieB 
sich feststellen durch vergieichende Versuche, wobei einerseits der Blatt­
stiel mit einer Schiirze aus schwarzem Papier umgeben wurde, anderer­
seits nur die Blattspreite verdunkeit wurde und wo daraufhin das Licht 
einseitig auf das Blatt geworfen wurde. 

Unter diesem Gesichtspunkt miissen auch die sogenannten KompaB­
pflanzen betrachtet werden3 • Diese, z.B. Silphium Iaciniatum und 
Lactuca Scariola zeichnen sich dadurch aus, daB die Blatter sich mit 
ihren Spreiten ungefahr vertikal stellen, und zwar genau in del' Ebene 
Nord-Siid, so daB also die Flache senkrecht nach Westen und Osten ge­
richtet ist. Besonders schon laBt sich das an sonnigen Standorten, z. B. 
in del' Nordamerikanischen Prairie bei Silphium laciniatum be­
obachten. Wir konnen das hier abel' nicht in Einzelheiten besprechen, 
da sonst die allgemeinen Gesichtspunkte zu viel aus dem Auge verloren 

1 WIESNER, J.: Denkschr. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. Kl. 39 (1878); 
43 (1880). 

2 VaCHTING, H.: Bot. Ztg 46 (1888). 
3 STAHL, K: Jena. Z. Naturwiss. 16, N. F. 8 (1881). 
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wiirden. Darum mag hier nul' noch erwahnt werden, daB es DOLKl ge­
lung en ist, die Bewegungen del' Blatter von Lactuca Scariola voll­
kommen in ihre Elemente zu zerlegen, wobei die Epinastie, del' Trans­
vel'salphototropismus und ein autonomes asymmetrisches Wachstum 
eine Rolle spielen. 

Hieran anschlieBend muB dann abel' noch eine andere Frage be­
handelt werden. Wir haben gesehen, daB man in speziellen Fallen die 
Perzeption des Lichtes in bestimmten Teilen del' Pflanze lokalisiert 
findet, z. B. in del' Spitze del' Koleoptile del' Graser odeI' in del' Blatt­
spreite bei manchen Blattel'll. Es fragt sich jetzt, ob man in diesel' 
Analyse noch weiter vorwarts dringen kann und ob man eventuell be­
stimmte Zellen odeI' selbst Teile von Zellen angeben kann, wo diese 
Perzeption stattfindet. HABERLANDT2 hat den Vel'such dazu gemacht, 
ganz speziell wo es die Perzeption des Lichtreizes durch die Blatt­
spreite betrifft. Er weist darauf hin, daB es die Epidel'miszellen sind, 
welche in erstel' Instanz die Lichtstrahlen auffangen, und daB die 
darunterliegenden Zellen schon deshalb viel weniger zur Lichtperzeption 
geeignet el'scheinen, weil sie nicht farblos sind, sondel'll Chlorophyll­
kol'ller enthalten. Eine genaue Untersuchung des Baues del' Epidermis­
zellen fiihrte ihn zu del' Ansicht, daB diese immer Einrichtungen haben, 
welche es veranlassen, daB Licht, welches diese Zellen senkrecht trifft, 
auf del' Innenwand nicht mehr gleichmaBig verteilt ist, sondel'll gewohn­
lich derart, daB die Mitte diesel' Wand starker beleuchtet wird wie die 
Peripherie. Oft ist das in solcher Weise geschehen, daB in del' auBeren 
Wand linsenal'tige Vorrichtungen vorhanden sind, es sei dul'ch eine ver­
schiedene Brechbarkeit del' Zellhaut, es sei durch papillose Hervorwol­
bung diesel' Wand, odeI' in welcher Art denn auch hervorgerufen, wodurch 
ein scharf umgrenzter Lichtfleck auf die Innenwand entsteht, wobei 
man selbst Bilder von Gegenstanden, die sich auBerhalb des Blattes 
befinden, darin auffinden kann. Das ist alles bekannt genug, auch daB 
diese Bilder ihren Ort wechseln, wenn das Licht in einer anderen Rich­
tung auf das Blatt auffallt. Besonders dort, wo diese Eigentiimlichkeiten 
in bestimmte Zellen speziell lokalisiert sind, spricht HABERLANDT von 
Lichtsinnesorganen. . 

Soweit fiihrten also die Beobachtungen del' physiologischen Pflanzen­
anatomie zu einer moglichen Funktion diesel' Epidermiszellen als Per­
zeptionsorgane des Lichtes. Indessen zwischen diesel' Moglichkeit und 
del' Wirklichkeit liegt noch ein weiter Weg. Zwar hat HABERLANDT 
einige Versuche in del' Richtung ausgefiihrt, welche abel' jedenfalls nicht 
geniigend beweisend sind, und die Einwiirfe, welche von anderer Seite 
gegen seine Theorie gemacht wurden, sind nicht entkriiftet. KNIEP3 
hat z. B. die Blatter mit einer Schicht Paraffinol bedeckt, in solcher 
Art, daB jetzt die Mitte del' Zelle verdunkelt war und del' Rand die 

1 DOLK, H.: Amer. J. Bot. 18 (1931). 
2 HABERLANDT, G.: Jb. Bot. 46 (1909). Sitzgsber. preuB. Akad. wiss., Physik.­

math. Kl. Berlin 1916. 
3 KNIEP, H.: BioI. Zbl. 27 (1907). 
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hellste Stelle bildete; diese Blatter reagieren genau wie normale. Dann 
hat NORDRAUSENl durch vorsichtiges Reiben mit Amaryllpulver die 
Epidermiszellen getotet, wobei diePerzeptionsfahigkeit des Blattes nicht 
verlorengegangen war. 

Indessen, augenblicklich laBt sich in dieser Frage noch kein end­
gilltiger SchluB ziehen; die Bilder, welche die mikroskopische Betrach­
tung uns zeigt, sind zwar auBerordentlich bestechend. Aber es besteht 
doch noch ein weiter Weg, bis der Beweis fiir eine derartige Wirkung 
dieser Linsenap~aratur geliefert ist. Man bedenke auch, daB sich das 
alles bis jetzt wenig in Ubereinstimmung bringen laBt mit den Unter­
suchungen, welche iiber Graskeimlinge gemacht sind, und wo ganz 
speziell die auBerste Spitze sich als auBerordentlich empfindlich heraus­
gestellt hat, ohne daB es gelungen ware, hier etwas von Sinnesorganen 
im Sinne HABERLANDTS zu finden. Wenn das zwar kein zwingender Be­
weis gegen die Auffassung der Linsen als Sinnesorgane ist, so ist diese 
Tatsache damit doch nicht in vollkommener Ubereinstimmung, ebenso­
wenig, daB man prachtvolle Linsen findet bei Pflanzen, welche iiber­
haupt nicht phototropisch sind, wie z. B. bei den Wurzeln von 
Podostemonaceae. 

Beim Geotropismus werden wir sehen, daB Organe, welche schon er­
wachsen sind, bisweilen unter dem EinfluB der Schwerkraft ihr Wachs­
tum wieder aufnehmen und geotropische Kriimmungen ausfiihren. Etwas 
Ahnliches hat man fiir das Licht bei den Knoten der Commelinaceen, 
wenn diese einseitig beleuchtet werden, beobachten konnen2 • 

Bemerkt mag noch werden, daB beim Transversalphototropismus die 
Reaktion bisweilen nicht, oder nicht allein besteht in einer Kriimmung 
des Blattstiels, sondern daB daneben auch Torsionen vorkommen konnen, 
welche aber noch sehr unvollkommen studiert wurden3 • 

Die transversalphototropischen Blattbewegungen, welche nicht auf 
Wachstum, sondern auf Turgoranderungen der Gelenke beruhen, wie 
man solche bei gefiederten Blattern, etwa der Ro bini a Pseudacacia 
antrifft, werden besser bei der Photonastie behandelt. 

Man hat sich bemiiht, beim Phototropismus die Gilltigkeit des WEBER­
schen Gesetzes zu beweisen, Die alteren Angaben von MASSART u. a. 
konnen wir iibergehen, da die Versuche nicht mit geniigender Exaktheit 
ausgefiihrt wurden. Aber in letzter Zeit sind genaue Beobachtungen 
dariiber angestellt von E. PRINGSHEIM4, der daraus den SchluB zieht, 
daB das Gesetz hier tatsachlich Gilltigkeit hat. Er fand namlich, daB, 
wenn man Keimpflanzen von zwei antagonistischen Seiten beleuchtet, 
erst dann eine eben merkliche Kriimmung eintritt, wenn die Licht­
mengen in einem gewissen Verhaltnis zueinander stehen, unabhangig 

1 NORDHAUSEN, M.: Z. Bot. 9 (1907). 
2 SCHREITER, R.: Uber Heliotropismus der Stengelknoten. Diss. Leipzig 1909. 
3 Siehe auch SCHWENDENER, S. u. G. KRABBE: Abh. preuJ3. Akad. Wiss., 

Physik.-math. Kl. Berlin 1892 und SIERP, H.: Jb. Bot. 55 (1915). 
4 PRINGSHEIM, E.: Z. Bot. 18 (1926). 
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von der "absoluten GroBe der Liohtmenge. Diese Untersohiedssohwelle 
ist sehr versohieden groB bei versohiedenen Keimlingen, am kleinsten 
bei Avena, groBer in steigender Reihe bei Tritioum, Seoale und 
Hordeum. Wir miissen immerhin bemerken, daB diese Resultate bei 
Dauerbeleuohtung erhalten wurden, nioht bei kurzwahrender Reizung, 
und daB man deshalb vorlaufig auoh diesen Versuohen gegeniiber sich 
mit einer gewissen Skepsis verhalten muB. 

Gewisse Gifte, wie Athylen, Aoetylen, Ather usw. wirken stark auf 
die Empfiudliohkeit fiir Liohtreize der Pflanzen ein. O. RICHTERl hat 
uns dariiber unterrichtet und seit seinen Untersuohungen ist man vor­
siohtig mit Versuohen in "Laboratoriumsluft", wo Leuohtgas eine Rolle 
spielen kann. Ahnliohes gilt auoh fiir den Geotropismus, jedenfalls auch 
fiir die Absorption von bestimmten anderen Giften, wie z. B. Farbstoffe: 
Eosin usw., wobei man bisweilen an eine photodynamische Wirkung 
gedaoht hat. Davon soheint indessen wohl keine Rede zu sein, wohl 
spielt offenbar der Bromgehalt des Eosins eine gewisse Rolle. Ausfiihr­
lioher kann dariiber hier nioht gehandelt werden; man vergleiohe die 
Untersuohungen von BOAS2 , SCHANZ3 und SIERp4. 

Ebenfalls kann hier ganz kurz erwahnt werden, daB der EinfluB der 
Temperatur auf den Phototropismus sioh den anderen Temperatur­
wirkungen anreihen laBt. Auoh hier Besohleunigung der Reaktion duroh 
die hohen Temperaturen, bis sioh ein sohadlioher EinfluB geltend maoht; 
infolgedessen entsteht auoh hier eine Optimumkurve, me das aus den 
Beobaohtungen von Fraulein M. DE VRIEs5 hervorgeht. 

Geotropismns. Es ist eine allbekannte Erscheinung, daB Haupt­
wurzeln senkreoht in die Erde hineinwachsen, Stengel dagegen senk­
reoht hinauf von der Erde hinweg und daB auoh andere Teile eine be­
stimmte Stellung gegeniiber der Vertikalen bekommen. Man hat lange 
dariiber philosophiert, woran diese Ersoheinungen zugesohrieben werden 
miissen, aber erst A. T. KNIGHT6 hat uns vor mehr als hundert Jahren 
die Erklarung gegeben; es handelt sioh hier um eine Wirkung der Sohwer­
kraft. Den Beweis dafiir hat KNIGHT duroh seine beriihmten Zentri­
fugalversuohe geliefert; d. h. er hat gezeigt, daB man die Sohwerkraft 
ersetzen kann duroh oder verbinden kann mit der Zentrifugalkraft, also 
einer in physikalisoher Hinsioht vergleiohbaren Kraft, welohe sioh in 
einer Massenbesohleunigung auBert. Spater ist zwar darauf aufmerksam 
gemaoht worden, daB der exakte Beweis von KNIGHT nioht erbraoht 
wurde; dasselbe gesohah dann aber Anfang dieses Jahrhunderts von 
GILTAy7. 

1 RICHTER, 0.: Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. Kl. 121 
(1913). 

2 BOAS, FR.: Ber. dtsch. bot. Ges. 43 (1925). 
3 SCHANZ, F.: Ber. dtsch. bot. Ges. 41 (1923). 
4 SmRP, H.: Z. Bot. 13 (1921). 
5 DE VRIES, M.: Rec. Trav. bot. neer!. 11 (1914). 
6 KNIGHT, A. T.: Philosophic. Trans. roy. Soc. Lond. 1806; auch OSTWALDS 

Klassiker 62. 7 GILTAY, E.: Z. Bot. 2 (1910). 
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Wir werden bald naher iiber diese Zentrifugalversuche zu sprechen 
kommen, miissen aber vorher erst einiges andere behandeln. Zuerst wollen 
wir feststellen, daB es sich hier um Wachstumserscheinungen handelt, 
welche in bestimmter Weise von der Schwerkraft beeinfluBt werden. 
Lege ich eine Hauptwurzel horizontal, so wachst die Oberseite starker 
als die Unterseite und die Wurzel kriimmt sich so lange, bis die Wurzel­
spitze wieder vertikal nach dem Mittelpunkt der Erde hin gerichtet ist: 
die Hauptwurzel ist positiv geotropisch. Nehmen wir irgendeinen Stengel 
oder einen Graskeimling, der ebenfalls in horizontale Stellung gebracht 
wird, so wachst umgekehrt die Unterseite starker als die Oberseite und 
einenegativ-geotropische Reaktion setzt ein. Ebenfalls kann man etwas 
Ahnliches beobachten bei plagiotropen Organen, z. B. Rhizomen von 
Convallaria, Seitenwurzeln ersterOrdnung, usw., welche eineWachs­
tumskriimmung zeigen, wenn sie aus ihrer normalen Lage herausgebracht 
werden und zuletzt wieder denselben Winkel wie friiher mit der Lot­
linie bilden, es sei denn, daB dieser Winkel 900 ist, oder kleiner. In 
solchen Fallen spricht man mit FRANKl von transversal-geotropischen 
Teilen. Rotation auf dem Klinostaten wird im allgemeinen die trans­
versal-geotropische Kriimmung nicht verschwinden lassen, wahrend 
solches wohl der Fall ist bei den positiv und negativ geotropischen 
Organen, falls die Klinostatenachse horizontal steht, oder falls bei 
schrager Achse die Teile parallel der Achse gestellt sind. Wir sahen das 
schon bei der allgemeinen Besprechung der Bewegungen. 

Die Tatsache, daB bei einer und derselben Pflanze die verschiedenen 
Teile sehr verschieden auf die Schwerkraft reagieren, so daB die Art 
ihrer Reaktion in erster Instanz von der inneren Struktur des Teiles 
bestimmt wird, war Veranlassung dazu, daB die Schwerkraft hier als 
Reiz aufgefaBt wurde. Sehen wir uns z. B. eine gewohnliche Bohnen­
pflanze an, welche horizontal hingelegt wurde, so fiihrt dieselbe eine 
Anzahl von Kriimmungen aus, infolgedessen der Stengel zuletzt wieder 
vertikal aufwarts wachst, die Hauptwurzel vertikal abwarts und die 
Seitenwurzeln schrag abwarts, wobei sie einen bestimmten Winkel, 
mit der Lotlinie bilden; dieselbe Kraft hat also bei derselben Pflanze 
mindestens drei ganz verschiedene Reaktionen ausge16st. Spater hat 
man dann diese Auffassung des Geotropismus als Reizreaktion naher 
begriindet, als man anfing zwischen Perzeption und Reaktion zu unter­
scheiden. 

Vorlaufig lassen wir jetzt bei der Besprechung des Geotropismus die 
plagiotropen Teile auBer Betracht und beschaftigen uns ersteinmal 
etwas naher mit den soviel besser untersuchten orthotropen Organen. 

Wenn man eine Pflanze auf einem Zentrifugalapparat derart be­
festigt, daB die Achse dieses Apparates vertikal steht und wenn Stengel 
und Wurzel ebenfalls in diesen Stand gebracht werden, so wachsen diese 
natiirlich senkrecht weiter, so lange der Apparat nicht im Gang gebracht 
ist. Dreht man jetzt die Achse, dann wachst die Wurzel schrag nach 

1 FRANK, A.: Die natiirliche wagerechte Richtung der Pflanzenteile. Leipzig 
1870. 
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auBen, del' Stengel schrag zur Achse hin, und je schneller die Drehung 
stattfindet, desto mehr nahert sich del' Stand diesel' Teile del' Horizon­
talen, ohne diese je zu erreichen. Jetzt wird ja die Zentrifugalkraft in 
horizontaler Richtung ihre \Virkung ausuben; diese kombiniert sich 
abel' mit del' Wirkung del' Schwerkraft. Letztere ist selbstverstandlich 
konstant, die Zentrifugalkraft wechselt abel' mit del' Geschwindigkeit 
del' Drehung del' Achse und Stengel und Wurzel werden sich jetzt in die 
Resultante diesel' beiden Krafte einstellen. Wird die Drehung in solcher 
Weise reguliert, daB die Zentrifugalkraft del' Schwerkraft gleich ist, 
so werden die Teile sich derart stellen, daB sie einen Winkel von 45° 
mit del' Lotlinie bilden. Wird abel' del' Zentrifugallapparat mit seiner 
Achse horizontal gestellt, so heben sich die gegenseitigen Reaktionen 
del' Schwerkraft auf, und die Zentrifugalkraft kann. ihre volle Wirkung 
entfalten, derart, daB jetzt Stengel und Wurzel senkrecht auf die Achse 
zu bzw. davon hinwegwachsen. 

Man kann hier nicht, wie beim Phototropismus, die Intensitat del' 
Kraft, welche als Reiz wirkt, wechsehl lassen, da die Schwerkraft natur­
lich immer denselben Wert hat (von fur unseren Zweck unmerklichen 
ortlichen Untel'schieden abgesehen); zwar kann man an ihrer Stelle 
wie gesagt die Zentrifugalkraft bt;Jllutzen und diese wechseln lassen. 
Abel' durch einen Kunstgriff gelingt es dennoch, del' wirksamen Kom­
ponente del' Schwerkraft verschiedene Werte zu geben. 

Um das zu verstehen, mussen wir erst etwas uber das SACHS-FITTING­
sche Sinusgesetz sagen. SACHS 1 hat zuerst ausgesprochen und FITTING2 

hat das dann spateI' bewiesen, daB, wenn ein orthotroper Pflanzenteil 
irgendeinen Winkel mit del' Lotlinie bildet, die Wirkung del' Schwer­
kraft dem Sinus dieses Winkels proportional ist, daB also, wenn man 
die Schwerkraft in zwei Komponenten entbindet, nur diejenige Kom­
ponente, welche senkrecht auf das betreffende Organ gerichtet ist, eine 
geotropische Wirkung hat. FITTING hat den Beweis in folgender Art 
geliefert: 'Venn man einen Stengel odeI' eine Wurzel auf einem Klino­
staten mit horizontaler Achse derart rotieren laBt, daB del' Teil einen 
Winkel mit diesel' Achse bildet, so werden die antagonistischen Rei­
zungen sich kompensieren, del' Stengel odeI' die Wurzel wachsen gerad­
linig weiter; das heiBt also, daB die Reizung in einem Winkel XO unter­
halb del' Horizontalen derjenigen in einem Winkel XO oberhalb diesel' 
Achse genau gleich sein muB. Die Sache wird abel' ganz anders, wenn 
die Achse schief steht; dann konnen die Winkel zu beiden Seiten del' 
Horizontallinie nicht mehr gleich sein. Denken wir uns, daB die Achse 
einen Winkel von 30° mit del' Horizontalen macht und die Pflanze auch 
wieder einen Winkel von 30° mit del' Achse, so werden die beiden ent­
ferntesten Winkel, welche die Pflanze bei del' Rotation mit del' Horizon­
talen macht 0° und 60° sein. Jetzt treten wohl Kriimmungen auf und 
zwar derart, daB diejenigeReizung offenbar am starksten ist, deren Win-

1 SACHS, J.: Arb. bot. lnst. Wiirzburg 2 (1879). 
2 FITTING, H.: Jb. Bot. 41 (1905). 
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kel sich am meisten del' Horizontalen nahert, aJso am meisten del' 900 
Ablenkung von del' Lotlinie. 

Diese Versuche lieferten abel' noch keine quantitativen Ergebnisse; 
um dazu zu gelangen, hat FITTING den intermittierenden Klinostaten 
benutzt; dabei konnen immer zwei verschiedene Stellungen verglichen 
werden, wobei man nicht nul' den Ablenkungswinkel, sondern auch die 
Dauer del' Reizung willkiirlich andern kann. FITTING hat nun durch 
Probieren die Zeiten derart gewahlt, daB die Reizungen in verschiedenen 
Winkeln sich gerade das Gleichgewicht halten, d. h. daB die Pflanze ohne 
Kriimmung weiter wachst. Er hat z. B. miteinander verglichen, Winkel 
von 90° und 45° mit del' Lotlinie. J etzt fand er, daB wenn die Zeiten ge­
wahlt wurden im Verhaltnis 15 : 9, eine Kriimmung im Sinne del' 90° 
eintrat, dagegen eine im Sinne des 45° Winkels, wenn das Verhaltnis 
13 : 11 war. Keine Kriimmung trat ein bei dem Verhaltnis 14 : 10, 
d. h. I : 0,714. Nun stimmt das mit dem umgekehrten Sinusverhaltnis, 
denn sin 90° : sin 45° = 1 : 0,707. 

Also die Wirkung del' Schwerkraft ist dem Sinus des Ablenkungs­
winkels von del' Vertikalen proportional. Diese GroBe hat den Maximal­
wert beim Winkel von 90°, also in del' horizontalen Stellung, dagegen 
ist sie 0 in del' Vertikalen, also auch,in inverser Stellung. DaB letzteres 
del' Fall ist, laBt sich nicht 8ehr leicht beweisen, weil, 'wie wir noch sehen 
werden, Stengel und Wurzel fortwahrend geringe autonome Bewegungen, 
sogenannte Nutationen, ausfiihren und infolgedessen irgendein Teil, 
del'invers senkrecht gestellt wird, stets wieder aus del' Vertikalen hemus­
gebracht t\rird. Da nun abel' schon del' kleinste Winkel geniigt zur Aus-
16sung einer geotropischen Reaktion, so wird diese stattfinden. Deshalb 
hat CZAPEK1 den Versuch deral't ausgefiihrt, daB die Wurzeln eingegipst 
in inverse Stellung gebracht wul'den. \Venn dann nachher del' Gips 
entfernt und die Wurzel auf den Klinostaten mit horizontaler rotierender 
Achse gebracht wurde, blieb sie gel'ade weiter wachsen. 

FITTING hat in derselbenArbeit auch feststellen konnen, daB in del' Nahe 
del' Vertikalen die Pflanzen imstande sind, viel klein ere Winkelunter­
schiede wahrzunehmen als in del' Nahe del' Horizontalen. Es wul'de 
namlich gefunden, daB wenn diejenige del' beiden Stellungen, die den 
kleinsten Winkel mit dem Horizont bildet, von del' Horizontalen ab­
weicht um etwa 00, 80, 15°, 350, 500, 850, die Grenze del' geotl'opischen 
Unterschiedsempfindlichkeit bei Vicia Faba betl'agt bzw.lOo,60 ,40, 20, 
10,1/2°. Das ist selbstverstandlich, wenn man bedenkt, daB es sich hier 
nicht um die Winkel selbsthandelt, sondeI'll um deren Sinuswel'te. Jeden­
falls geht hieraus eine praktische SchluBfolgerung hervor, namlich die, 
daB man Teile auf dem Klinostaten mit horizontaler Achse bessel' nicht 
rotieren lassen muB in einer Ebene senkrecht auf diese Achse, denn die 
geringste Ungenauigkeit in del' Einstellung del' Acbse wird sich dann 
rachen. Wir werden abel' bald sehen, daB bei diesel' Aufstellung bis­
weilen dennoch Kriimmungen vorkommen konnen, auch wenn die Achse 

1 CZAPEK, FR.: Jb. Bot. 27 (1895); 32 (1898). 
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sehr genau horizontal steht und die Drehung des Klinostaten vollkommen 
regelmaBig ist. 

Letztere Forderung muB unbedingt gestelit werden. V.AN HARREVELDl 
hat.gezeigt, daB die meisten der alteren Klinostaten irgendeine Unregel­
maBigkeit in ihrem Lauf zeigen und daB demnach bei langerer Rotation 
alie moglichen orthotropen Pflanzenteile geotropische Kriimmungen 
ausweisen. Bei den neueren Klinostaten hat man das nicht zu befiirchten, 
aber aus den mitgeteilten Tatsachen geht hervor, daB sehr kleine Reize 
sich auf dem Klinostaten summieren konnen. Wir kommen darauf gleich 
naher zu sprechen. Jetzt mochte ich nur noch bemerken, daB diese 
Beobachtungen zugunsten derjenigen Klinostatentheorie sprechen, 
welche annimmt, daB ein Reiz auf dem Klinostaten zwar perzipiert wird, 
daB die Reaktion aber nicht zur XuBerung kommt, weil nach einiger Zeit 
ein antagonistischer Reiz die gegenteilige WiTkung ausiibt. 

Aus dem Vorhergehenden laBt sich also folgern, daB man die Inten­
sitat der Reizung bei der Schwerkraft wechseln lassen kann zwischen 
den Werten von M xg und 0, wenn M die Masse des Korpers ist, und g 
die Beschleunigung der Schwerkraft. Die Intensitat der reizenden Kraft 
betragt ja Mg x sin cx. Frau RUTTEN-PEKELHARING2 hat nun die 
Prasentationszeit fiir verschiedene GroBen des Reizes und zwar bei 
Haferkeimlingen und bei Wurzeln von Lepidium sativum bestimmt. 
Es hat sich dabei herausgestellt, daB die Prasentationszeit der Intensitat 
des Reizes umgekehrt proportional ist. Das geht z. B. aus den folgenden 
Zahlen hervor. Erstens wo bei A venakoleoptilen mit verschiedenen 
Zentrifugalkraften experimentiert wurde. 

Zentrifugalkraft Priisentatlonszelt Produkt Mg X t 

58,43 Mg 5 Sekunden .292 
23,86 

" 
13 

" 
310 

10,08 
" 

31 304 
3,00 

" 
100 

" 
300 

1,04 
" 

310 322 
0,76 

" 
415 315 

0,25 1300 
" 

325 
0,08 

" 
3900 312 

Zweitens mit verschiedener ReizgroBe der Schwerkraft auch fiir 
A venakoleoptilen: 

Ablenkungswinkel Produkt Mg·t·sin·a Ablenkungswinkel Produkt Mg· t·sin· a 

900 269 400 284 
600 282 3O" 270 

1200 288 200 251 
450 259 1590 262 

Man sieht, daB diese Produkte ungefahr gleich sind. DaB keine 
vollkommene Gleichheit gefunden wurde, wird wohl veranlaBt, erstens 

1 VAN HARREVELD, PH.: Ree. Trav. bot. neerl. 3 (1907). 
2 RUTTEN-PEKELHARING, C. J.: Ree. Trav. bot. neerl. 7 (1()1O). 
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durch die Schwierigkeiten del' Versuchsanstellung. Als Frau RUTTEN 
ihre Versuche ausfiihrte, war man noch nicht so wie jetzt iiberzeugt 
von del' Notwendigkeit del' absoluten Konstanz del' auBeren Umstande; 
erst nachher hat z. B. RUTGERS l zeigen konnen, welch en EinfluB die 
Temperatur auf die Prasentationszeit ausiibt. In del' Tat haben nachher 
sowohl TRONDLE2 als SCHNEIDER3 bewiesen, daB diese UnregelmaBig­
keiten del' Hauptsache nach bei peinlich genauem Arbeiten verschwinden. 
Zweitens abel' ware es moglich, daB sich hier auch ein EinfluB del' Langs­
komponente fiihlbar macht, worauf gleich zuriickzukommen sein wird. 

Schon friiher hatte BACH4 ahnliche Resultate erhalten, wahrend 
MAILLEFER5 mit einer anderen Methodik ungefahr zu gleicher Zeit eben­
falls zum SchluB kam, daB fiir den Geotropismus fiir eine bestimmte 
Reaktion das Produkt aus Kraft und Zeit einen konstanten Wert haben 
muB. Das alles sieht also demjenigen ahnlich, was BLAAUW und FRoscHEL 
zuerst fUr den Phototropismus konstatiert hatten und von vielen 
Seiten hat man daraus ein "Reizmengengesetz" gefolgert. Es wiirde 
sich also bei jeder Reizwirkung um zwei Faktoren handeln, namlich 
um die Zeit wahrend welcher del' Reiz seine Wirkung ausiibt und um 
die GroBe del' als Reiz wirkenden Kraft. Das Produkt diesel' beiden 
GroBen ware dann eine Konstante, wenn eine bestimmte Reaktion resul­
tieren solI. 

Indessen will mil' scheinen, daB man hierin erstens viel zu friih ver­
allgemeinert hat und zweitens, daB del' Begriff "Reizmenge" eigentlich 
inhaltlich nicht gut zu verstehen ist. Beim Lichte laBt sich das sehr 
gut begreifen, weil dort die Lichtmenge (Intensitat x Zeit) einen energe­
tischen Begriff ausdriickt. Abel' schon hier bei del' Schwerkraft kann 
man nur unter Annahme von Hilfshypothesen sich einen Begriff bilden 
von demjenigen, was hier unter "Reizmenge" zu verstehen ist. Ob die 
Schwerkraft wahrend einer Sekunde odeI' wahrend 2000 Jahren auf 
einen stillstehenden Korper ihren EinfluB ausiibt, muB ohne irgend­
welche Bedeutung sein; del' Endzustand ist in beiden Fallen genau del' 
gleiche. Nul' daIm, wenn die Schwerkraft auf Teilchen, welche sich in 
Bewegung befinden, einwirkt, laBt sich unter dem Produkt Mg x t 
etwas Energetisches denken. Wir kommen also zur SchluBfolgerung, 
daB die Versuche del' Frau RUTTEN6 und die daran anschlieBenden 
uns die Idee aufzwingen, daB beim Geotropismus die Perzeption del' 
Schwerkraft auf sich bewegende Teilchen beruhen muB. 

Wir kommen hiermit zur Frage nach del' Perzeption des Schwerereizes 
und man kann dann erstens feststellen, wie schon aus dem Gesagten 
hervorgeht, daB es eine Prasentationszeit gibt, d. h. daB man eine be­
stimmte Zeit rei zen muB, um nachher eine Reaktion zu erhalten. Es 

1 RUTGERS, A. A. L.: Rec. Trav. bot. neerl. 9 (1912). 
2 TRONDLE, A.: Jb. Bot. 60 (1921). 
3 SCHNEIDER, E.: Proc. Kon. Akad. Wetensch. Amsterd. 28 (1925). 
4 BACH, H.: Jb. Bot. 44 (1902). 
5 MAILLEFER, A.: Bull. Soc. Vaud. Sci. natur. 46 (1910). 
6 RUTTEN-PEKELHARING, C. J.: Rec. Trav. bot. neerl. 7 (1910). 
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gibt also einen Unterschied in Zeit zwischen Perzeption und Reaktion; 
indessen kalm man sich auch hier, ebenso wie beim Phototropismus die 
Frage stellen, ob die Reaktion nicht eigentlich schon viel frillier an­
fangt als man das bei Betrachtung mit dem bloEen Auge sehen kann. 
Das ist in der Tat so, aber andererseits setzt sich die Reaktion viell1inger 
fort als der Reiz einwirkt. Am besten geht das alles hervor aus Beobach­
tungen iiber den Verlauf der Kriimmung, welche also vergleichbar sind 
mit demjenigen, was auf S. 342 fiir den Phototropismus behandelt wurde. 
Man hat den Verlauf der Kriim-
mung auch hier, ebenso wie bei 
der phototropischen Reaktion 
genau verfolgt. Das ist selbst 
schon vor langerer Zeit mit den 
einigermaEen primitiven Hilfs­
mitteln der damaligen Zeit ge­
schehen, so besonders von SACHS 

und NOLL. In letzter Zeit hat 
man aber auch hier mit photo­
graphischen Aufnahmen in kur­
zen Intervallen auf Fihnen, 
welche fUr rotes Licht sensibili­
siert waren, viel mehr erreichen 
konnen; speziell konnte festge­
stellt werden, wo die Kriim­
mung ihren Anfang nimmt und 
wie sie fortschreitet. 

Ich muE dann besonders die 
Untersuchungen DOLKSI nen­
nen, welcher mit Haferkeim­
lingen gearbeitethat. Dieselben 
wurden erst einige Zeit in Hori­
zontalstellung gebracht und 
dann auf einem intermittieren­
den Klinostaten mit horizon­
taler Achse rotiert. Jede vierte 
Minute wurde eine photogra­
phische Aufnahme gemacht, 

ZOfle10 

ZOfle9 

80 100 IZ0 190 180 

Abb.59. Verlauf der geotropischen Krii=ung 
eines Haferkeimlings, der wahrend 15 Minutcn 
horizoutal gestanden. hatte, fiir die verschiedenen 
Zonen gesondert angegeben. Auf der Abszissen­
achse die Zeit seit Anfang der Reizung in Minuten, 
als Ordinaten der reziproke Wert des Kril=ungs­
radius, also die Starke der Kriimmung (nach DOLK). 

wahrend 2 Minuten; in dieser Zeit standen die Keimlinge horizontal, 
daraufhin wurde rotiert, dann verblieben die Koleoptilen wahrend 
2 Minuten in der antagonistischen Reizlage, worauf nach Rotation von 
neuem eine Aufnahme gemacht werden konnte. Von jeder Zone von 
2 mm Lange wurde dann nachher der Kriimmungsradius bestimmt und 
dessen reziproker Wert als Ordinate in eine Kurve eingezeichnet, wobei 
auf der Abszissenachse die Zeiten eingezeichnet wurden. Abb. 59 gibt 
den Verlauf einer Kriimmung, nachdem 15 Minuten in horizontaler Lage 

1 DOLK, H. E.: Geotropie en groeistof. Diss. Utrecht 1930. 
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gereizt worden war. Die erste Zone ist diejenige, welche 2 mm unterhalb 
der Spitze lag; an der Spitze selbst konnte die Kriimmung wegen deren 
konischen Gestalt nicht gemessen werden. Man sieht, daB die Kriim­
mung in der Spitze anfangt und sich alImiihlich auf tiefere Zonen er­
streckt, wahrend die Kriimmung der apikalen Zonen alImahlich durch 
den Autotropismus zuriickgeht; auch dieser Riickgang verlauft darauf­

160 

min 

80r-~~+-~----------~.--

50r-~f-----~~~---------

wr---------~--------~~ 

ZOr----------------=~----

o 

Abb. 60. Verteilung der geotrQpischen Kriim­
mung iiber eine Haferkoleoptile nach ver­
schiedenen Reaktionszeiten. Es ist dieselbe 
Pflanze woranf Abb. 59 Bezug hat. Anf der 
Abszissenachse sind die Zonen angedeutet, 
Ordinaten sind die reziproken Werte der 
Kriimmungsradien. Die Zeit 1st angegeben 
vom Ende der Reizung (welche 15 Minuten 

wahrte) an (nach DOLK). 

hin basalwarts, hat abernach 160 Mi­
nuten Zone 8, 9 und 10 noch nicht 
erreicht. Man kann die Kurve auch 
anders angeben, wie in der Abb. 60, 
wo als Abszissen die einzelnen Zonen 
der Wurzel, mit der Spitze an­
fangend, benutzt wurden, und wo 
die Ordinaten wieder die Kriim­
mung angeben; die aufeinanderfol­
genden Kurven geben den Zustand 
nach je 20 Minuten. 

Wenn man diesen Verlauf mit 
demjenigen der phototropischen Re­
aktion vergleicht, so ergibt sich eine 
gewisse .Ahnlichkeit, indessen mit 
dem Unterschied, daB die geotro­
pische Kriimmung viel friiher auf­
tritt und daB sie viel rascher basal­
warts schreitet, wahrend iibrigens 
auch die autotropische Riickkriim­
mung viel eher einsetzt. Wir wer­
den bald bei der Besprechung der 
Rolle des Wuchsstoffes beirn geo­
tropischen Reizvorgang eine Er­
klarung dieser Unterschiede geben. 

Gibt es auch ortlich eine Ver­
schiedenheit zwischen Perzeption 
und Reaktion? Das ist eine viel 
umstrittene Frage gewesen, woriiber 
eine sehr groBe Literatur besteht, 
von der wir nur einiges in den Vor­
dergrund bringen konnen. Nachdem 
OIESIELSKIl zuerst auf die Bedeutung 

der Wurzelspitze fiir die Perzeption des Schwerereizes aufmerksam ge­
macht hatte, ohne indessen viel Anklang gefunden zu haben, hat dann 
D.ARWIN~ diese Frage im Mittelpunkt des Interesses gebracht. Er dekapi­
tierte Wurzeln und konnte zeigen, daB diese nicht mehr auf den Schwer­
kraftreiz reagieren, daB die Reaktion aberwohl zustande kommt, wenn die 
Spitze einige Zeit nach der Reizung abgeschnitten wird. Daraus wurde der 

1 CIESIELSKI, TH.: Cohns Beitr. BioI. Pflanzen 1 (1875). 
2 DARWIN, CH. a. FR.: The power of movement in plants. London 1880. 
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SchluB gezogen, daB die Wurzelspitze das eigentlich perzipierende Organ 
ist, wahrend die Reaktion im mehr basalem Teile der Wurzel ausgefUhrt 
wird. Diese SchluBfolgerung wurde erst heftig angefochten, aber spater 
allgemein akzeptiert, merkwtirdigerweise auf Grund von Versuchen, 
deren Unrichtigkeit sich spater herausgestellt hat. Bei den Versuchen 
DARWINS blieb die Schwierigkeit bestehen, daB man den EinfluB der 
Wunde nie ausschlieBen kann und man begriiBte deshalb mit Freuden 
eine neue Methode, welche von PWCARDl eingefUhrt und dann von 
v. GUTTEN:BERG2 ausfUhrlich benutzt wurde. Diese Methode besteht 
darin, daB Wurzeln oder Koleoptilen derart schrag an der Spitze der 
Achse des Zentrifugalapparates befestigt werden, daB die Spitze gerade 
in gegengesetzter Richtung von der Zentrifugalkraft gereizt wird als der 
basale Teil des Organs. lndem man die 
Lange dieser Spitze wechseln laBt, kann 
man aus der spater auftretenden Kriim­
mung Schliisse iiber die Verteilung der 
geotropischen Empfindlichkeit iiber die 
Wurzel oder die Koleoptile ziehen. 

Dabei hat sich dann herausgestellt, 
daB die Spitze am empfindlichsten ist, 
daB aber auch die iibrigen Teile ei:iJ.e 
wenn zwar geringe, nach der Basis hin 
mehr und mehr verschwindende Empfind­
lichkeit besitzen. lch komme darauf 
gleich naher zu sprechen, m6chte aber 
erst noch eine andere Methode der Ver­
suchsanstellung, welche in gewissen Fallen 
benutzt wurde, nennen. FR. DARWIN3 
konnte namlich zeigen, daB Keimlinge 
von Phalaris, Setaria und Sorghum, 
wenn sie mit der Spitze fixiert in hori­
zontale Lage gebracht werden, wahrend 
die Basis sich frei bewegen kann, keine 

Abb.61. KeimIing von Sorgh um 
mit der Spitze in horizontaler Lage 
festgehalten; die Kliimmung geht 
ununterbrochen weiter (nach FR. 

DARWIN). 

fixe Gleichgewichtsstellung erreichen (Abb. 61), sondern fortfahren 
sich zu kriimmen. Die Erklarung ware dann die, daB die Spitze spe­
ziell reizbar ist, daB dieselbe in der Reizstellung verbleibt und des­
halb die Reaktion fortdauert. Spater hat sich herausgestellt, daB 
man doch auch der Basis Empfindlichkeit zuschreiben muB und man 
hat auch nach einer anderen Erklarung gesucht. Aber wir wollen 
das alles nicht weiter besprechen, weil . bei allen diesen Versuchen 
der Verteilung des Wuchsstoffes nicht geniigend Rechnung getragen 
ist; das konnte auch nicht der Fall sein, weil man nichts vom Wuchsstoff 
wuBte; aber jetzt wird die Erklarung teilweise anders lauten miissen. 

1 PICCARD, A.: Jb. Bot. 40 (1904). 
2 v. GUTTENBERG, H.: Jb. Bot. 00 (1907). 
3 DARWIN, FR.: Ann. of Bot. 0 (1899). 
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Verschiedimtlich war darauf hingewiesen, daB Graskeimlinge, denen 
man die Spitze genommen hat, nicht mehr geotropisch reagieren und 
daB man diese Erscheinung der Abwesenheit des Wuchsstoffes zu­
schreiben kann. Anderseits hat man geglaubt, daB durch den Reiz 
spezielle Tropohormone gebildet wiirden, welche dann durch ihren 
EinfluB auf das Wachstum die Krfunmung veranlassen wiirden. DOLKl 
hat zeigen konnen, daB dekapitierte Haferkoleoptilen ihre geotropische 
(und phototropische) Empfindlichkeit durch die Dekapitation verlieren, 
daB diese aber nach 150 Minuten zuriickkehrt, genau zu derselben Zeit, 
wo die Regeneration des gewohnlichen Wuchsstoffes stattfindet. Das 
Bestehen der Tropohormone wurde daraufhin sehr unwahrscheinlich, als 
es F. W. WENT gelang, einem dekapitierten Haferkeimling die Empfind­
lichkeit gegen die Schwerkraft wieder zuriickzugeben, indem er die 
Spitze ersetzte durch ein AgarblOckchen mit gewohnlichem Wuchsstoff. 
Inzwischen hatte CHOLODNy2 die Theorie aufgestellt, daB der Wuchsstoff 
durch die Schwerkraft polar beein£luBt wiirde. Es stiitzte sich auf Ver­
suche, wobei die Wurzelspitze bei dekapitierten Wurzeln durch eine 
Koleoptilspitze ersetzt wurde, woraufhin dann die geotropische Reak­
tion einsetzte. Ebenfalls konnte er Versuche mit Hypokotylen von 
Lu pin us, aus denen man den Zentralzylinder herausgebohrt hatte, 
anstellen; diese hatten durch diese Manipulation ihre Krfunmungs­
fahigkeit verloren. Dieselbe kehrte aber wieder zuriick, als Koleoptil­
spitzen von Mais, oder AgarblOckchen mit Wuchsstoff in den hohlen 
Stengel gebracht wurden. 

Bei diesen Versuchen kann man allenfalls noch behaupten, daB der 
Wuchsstoff die unentbehrliche Bedingung fiir das Wachstum ist und 
daB deshalb beim Fehlen dieses Stoffes auch die geotropische Reaktion 
nicht zustande kommen kann, daB aber der Wuchsstoff mit dieser 
Reaktion selbst iibrigens nichts weiter zu tun hat. 

DaB es sich aber anders verhalt, haben die Versuche DOLKs3 be­
wiesen. Er hat erstens zeigen konnen, daB die Totalmenge des Wuchs­
stoffes in den Spitzen von Maiskoleoptilen (beirn Hafer verhalt es sich 
nicht anders) dieselbe ist beim vertikalen und beim horizontalen Stand 
der Koleoptile. Wenn man aber Maiskoleoptilen in einer horizontalen 
Stellung halt, dann nach einiger Zeit die Spitze abschneidet und den 
Wuchsstoff von der unteren und der oberen Seite gesondert auffangt, 
zeigt sich, daB die erstere davon mehr enthalt. In der folgenden Zu­
sammenstellung auf S. 369 findet man einige Belege. 

Der Wuchsstoff wird also ungleich verteilt und infolgedessen muB 
das Wachstum an der Unterseite groBer, an der Oberseite aber geringer 
sein, als bei vertikalen Koleoptilen. 

Hieran anschlieBend wurde untersucht, wie lange es dann nachher 
dauert, bis nach der Reizung die urspriingliche Verteilung des Wuchs-

1 DOLK, H. E.: Proc. Kon. Akad. Wetensch. Amsterd. 29 (1926). 
2 CHOLODNY, N.: Jb. Bot. 65 (1926). BioI. ZbI. 47 (1927). Planta (Berl.) 

6 (1928). 
3 DOLK, H. E.: Geotropie en groeistof. Diss. Utrecht 1930. 
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Zeit, wlthrend welcher die .Anzahl Spitzen Wuchsstoffmenge 
Spitzen horizontal standen oben ~ unten 

2700 Sekunden 5 12,4 19,5 
1800 4 9,6 14,0 
1800 4 10,5 16,2 
1800 4 13,4 16,7 
1800 4 8,3 22,5 
1800 4 6,3 11,2 
1800 4 2,5 8,5 

900 4 4,6 8,7 
1800 4 2,6 6,6 
900 4 2,5 5,3 

1800 4 3,2 7,0 
1800 6 12,7 14,6 
1800 6 12,3 16,7 

stoffes wieder hergestellt ist. Dazu wurden die Pflanzen nach der Rei­
zung auf der horizontalen Achse eines Klinostaten rotiert und erst 
daraufhin die Verteilung des Wuchsstoffes untersucht .. Die nachste 
Tafel gibt das Resultat. 

Zeit in horizontaler I Anzahl 

I 
Rotationszeit auf 

Zeit auf Agar I Wuchsstoffmenge 
Stellung 

i 
Spitzen dem Klinostaten oben unten 

1800 Sekunden I 6 64 Minuten 105 Minuten 5,0 4,7 
1800 : 7 60 90 5,8 5,6 

" I " " 1800 
" 

: 7 60 
" 

90 
" 

6,7 7,0 
1800 

" 
7 60 

" 
90 

" 
6,8 6,6 

1800 
" 

7 60 " 
90 

" 
5,3 5,7 

1800 
" 

7 60 
" 

90 
" 

11,0 10,6 
1800 

" 
7 60 

" 
90 

" 
12,0 12,3 

Es stellt sich also heraus, daB schon eine Stunde nach Ablauf der 
Reizung - auch wenn dieselbe 1/2 Stunde gedauert hat - jeglicher Ein­
fluB auf die Wuchsstoffverteilung ausgeklungen ist. 

Man konnte sich nun vielleicht noch denken, daB die Schwerkraft 
in diesen Spitzen ihren EinfluB nicht auf den Transport des Wuchsstoffes, 
sondern mehr speziell auf dessen Produktion ausiibt. Indessen haben 
weitere Versuche gezeigt, daB dieseAnnahme auBerst unwahrscheinlich ist. 

Diese weiteren Versuche hat DOLK ausgefiihrt mit Koleoptilzylindern 
von A vena. Er schnitt erst die Spitze in einer Lange von 1 mm hinweg, 
und nahm dann die darauffolgenden 2 mm, welche einen kleinen Zylinder 
bilden. Nun wurde auf diesen Zylinder ein Agarplattchen mit Wuchs­
stoff aufgesetzt und darunter ein ahnliches Agarplattchen, aber ohne 
Wuchsstoff. Dieser wurde dann durch das Zylinderchen transportiert 
und zwar iiberall in der gleichen Menge, wenn der Zylinder vertikal 
stand. Das war aber nicht mehr der Fall, wenn man die ganze Einrich­
tung urn 90odrehte, wodurch also die Achse des Zylinders eine horizontale 
Lage bekam. Wurde jetzt die Wuchsstoffmenge der Ober- und Unter­
seite wieder getrennt aufgefangen, so ergab sich, daB durch die Unter­
seite mehr Wuchsstoff transportiert war, als durch die Oberseite. 

Kostytschew-Went, Pflanzenphysiologie II. 24 
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Anders als beim Phototropismus wird bei der geotropischen Reizung 
der Wuchsstoff also nicht nur in der Spitze polarisiert, sondern auch 
mehr basalwarts findet stets wieder ein Transport von oben nach unten 
statt, der sich dem longitudinalen Transport addiert. Damit erklart 
sich der viel schneliere VerIauf der Krfunmung basalwiirts. Es kommt 
aber dann noch etwas hinzu, daB namlich die Empfindlichkeit fiir den 
Schwerereiz in den basalen Zonen verhaltnismaBig viel groBer ist als 
beim Phototropismus. 

In derselben Arbeit hat DOLl( den exakten Beweis hiervon geliefert. 
Wenn man namlich die Spitze einer Koleoptile durch ein Agarwiirfelchen 
ersetzt und diese Spitze verschieden lang nimmt, laBt sich die Prasen­
tationszeit des iibriggebliebenen Stumpfes 1:iestimmen und damit die 

Lange der 
abgeschnittenen Spltze 

o (Kontrolle) 
1mm 
2 
3 " 
4 " 
5 
6 " 
7 " 
8 " 
9 " 

10 " 

Prasentationszelt in 
Minuten 

4 
5-10 

15-20 
20 

20-25 
35 

35-40 
60 
70 
80 

100-110 

Empfindlichkeit. Das Resultat 
laBt sich in der nebenstehenden 
Tafel zusammenfassen. . 

Das sind alies Werte, die bei 
lange nicht vernachlassigt wer­
den diirfen, und die von einer 
ganz anderen GroBenordnung 
sind wie diejenigen beim Photo-
tropismus. . 

Noch eins muB hier iiber diese 
Versuche gesagt werden, namlich, 
daB die Krfunmung beim Geotro­
pismus auch viel rascher zuriick­

lauft als beim Phototropismus. Das erklart sich aus dem schongenannten 
raschen Abklingen des Einflusses der Schwerkraft auf den Wuchsstoff, 
worauf also die normale Wuchsstoffverteilung und -wie -wir S.336 sahen, 
der Autotropismus wieder einsetzt. Das konnte noch naher bewiesen 
werden durch ein Studium der geotropischen Reaktion bei Keimlingen, 
welche gleich nach der Reizung dekapitiert wurden und wovon die 
Kriimmung jetzt photographisch festgelegt wurde in der vorhin schon 
genannten Art. Man sieht dann namlich, daB im Gegensatz zu den nicht 
dekapitierten Keimlingen, die Kriimmung in den apikalen Zonen vor­
laufig nicht zuriickgeht und daB die Geradestreckung durch Autotropis­
mus (alie Versuche wurden ausgefiihrt auf einer rotierenden horizontalen 
Achse des Klinostaten) erst nach 140 lVIinuten anfangt, d. h. gerade so 
lange als es dauert, bis der Wuchsstof£ in den dekapitierten Keim­
lingen wieder regew3riert wird. 

Die inneren Vorgange bei der Perzeption des Schwerereizes sind uns 
noch vollkommen unbekannt. Der erste Angriff zur Untersuchung dieser 
inneren Vorgange ist jetzt gegeben mit der Untersuchung des Wuchs­
stoffes. Es £ragt sich,ob man augenblicklichmehr sagen kann. Wenn es 
gelingen wiirde, chemische Unterschiede zwischen den zwei Seiten eines 
gereizten Sprosses zu finden, so handelt es sich dann doch wohl um ein 
weiteres Glied der Reizkette. Was CZAPEKl dariiber berichtet hat, lieS 

1 CZAl'EK, FR. u. v. BERTEL, R.: Jb. Bot. 48 (1906). 
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sich nicht bestatigen; viel mehr Wahrscheinlichkeit haben die Unter­
suchungen WARNERSl, woraus hervorzugehen scheint, daB del' Zucker­
gehalt zu beiden Seiten eines horizontal gelegten Stengels ungleich wird. 
Dann kann hier auch vielleicht erwahnt werden, daB OVERBECK2 einen 
Unterschied gefunden hat in del' Turgordelmung bei geotropisch ge­
kriimmten Wurzeln und zwar nul' beim Anfang del' Kriiminung, welche 
man alsdann auch durch Plasmolyse riickgangig machen kann. Das 
kann sich vollkommen mit del' Meinung decken, daB del' Wuchsstoff als 
primare Wirkung del' Zellmembran eine groBere Dehnbarkeit verleiht, 
wie das speziell fUr den Geotropismus von DE HAAS3 dargetan wurde, 
wobei dann daran zu erinnern ware, daB HEYN4 gezeigt hat, daB es sich 
hier urn eine Anderung del' plastischen Dehnbarkeit handelt. 

Wohl lohnt es sich, noch einen Augenblick uns mit del' Frage zu 
beschaftigen, was wohl die primare Wirknng del' Schwerkraft in del' 
Zelle sein wiirde. Nun wurde von NOLL5 die Vermutung ausgesprochen, 
daB in den Pflanzenzellen sich etwas Ahnliches wie die Statolithen del' 
tierischen Gleichgewichtsorgane wiirde finden lassen, wenn er zwar 
glaubte, daB diese Statolithen mit unseren jetzigen Hilfsmitteln nicht 
gesehen werden konnen. 

Dann sind ungefahr zu gleicher Zeit zwei Forscher auf den Gedanken 
gekommen, daB es sich in del' Pflanzenzelle urn bewegliche Starkekorner 
handeln konne, welche jedesmal die tiefste Stelle in del' Zelle einnehmen 
wiirden und derart die Rolle von Statolith en spielen wiirden. Es waren 
NEMEc6 und HABERLANDT7, ersterer hauptsachlich im Betreff del' 
Wurzeln, letzterer speziell fiir Stengel. In den Wurzeln wiirden es ganz 
speziell die zentralen Zellen del' Calyptra (in del' sogenannten Columella) 
sein, welche den Schwerkraftreiz perzipieren und dementsprechend 
Statolithenstarke enthalten. Wir hatten ja schon gesehen, daB es spe­
ziell die Wurzelspitze ist, welche die Schwerkraft perzipiert, wenn es 
zwar angebracht ist, jetzt mit unseren neuen Auffassungen iiber den 
Wuchsstoff die ganze Sache noch einmal von Grund aus zu untersuchen. 

Was den Stengel anbetrifft, weiB man schon sehr lange, daB dem­
selben eine solche Lokalisation del' Perzeption in del' Spitze und auch 
iiberbaupt abgeht, daB die perzipierende Zone vielmehr diffus verteilt ist. 
HABERLANDT hat dann Versuche angestellt mit Stengeln, welche er del' 
peripheren Schichten beraubte, odeI' denen er - stets im noch unaus­
gewachsenen Teile - das Mark ausbohrte. Er schloB aus diesen Ver­
suchen, daB die Perzeption del' Schwerkraft hier auf bestimmte Gewebe 
lokalisiert ist, ganz speziell in del' Nahe del' Stii..rkescheide. Immerhin 
muB bemerkt werden, daB die schon erwahnten Versuche C!rOLODNYS 

1 WARNER, TH.: Jb. Bot. 68 (1928). 
2 OVERBECK, FR.: Z. Bot. 18 (1926). 
3 DE HAAS, R. H.: Proe. Kon . .Akad. Wetenseh. Amsterd. 32 (1928). 
4 HEYN, A. N. J.: Ree. Trav. bot. neer!. 28 (1931). 
5 NOLL, FR.: Heterogene Induktion. Leipzig 1892. 
6 NEMEC, B.: Jb. Bot. 36 (1901). 
7 HABERLANDT, G.: Jb.Bot. 38 (1903); 42 (1905); 45 (1908). 
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auch eine andere Deutung zulassen, namlich, daB es sich urn ein Defizit 
an Wuchsstoff handeln wiirde. Wie dem auch sein mag, lIABERLANDT 
hat darauf hingmviesen, daB in den jungen Stengeln ganz speziell die 
Starkescheide bewegliche Starke enthalt und demgemaB zur Perzeption 
der Schwerkraft geeignet sein wiirde. 

Diese Theorie hat eine ungeheure Menge von Untersuchungen hervor­
gerufen und hat deshalb jedenfalls ihren heuristischen Wert bewiesen. 
Es ist eine Unmoglichkeit, in einem kurzen Lehrbuch auch nur einiger­
maBen den Inhalt dieser gewaltigen Literatur zu referieren. Es mag 
geniigen, darauf hinzuweisen, daB die kraftigsten Argumente pro 
HABERLANDT und NEMEc wohl enthalten sind in der Arbeit von Fraulein 
ZOLLIKOFERl; sie konnte zeigen, daB bei verdunkelten Keimlingen von 
Compositen die Statolithenstarke verschwunden war und damit auch 
die Empfindlichkeit fUr den Schwerereiz, wahrend die Pflanzen noch 
phototropisch reagierten. Als die Starke im Lichte regeneriert war, stellte 
sich auch die geotropische Reizbarkeit wieder ein. Es liegt also eine 
zeitliche Ubereinstimmung zwischen den beiden Erscheinungen vor; das 
beweist zwar nicht, daB die eine von der anderen bedingt wird, aber es 
gibt doch eine Wahrscheinlichkeit da£iir abo 

Indessen sind doch auch manche Griinde gegen diese Theorie an­
zufiihren. Das Ausschlaggebende ist meines Erachtens wohl dasjenige, 
was oben schon genannt wurde, daB namlich die Konstanz des Pro­
duktes rngt sin (X nur erklart werden kann, wenn man annimmt, daB die 
Schwerkraft auf bewegliche Korperchen ihren EinfluB ausiibt. Als 
solche konnen die Starkekorner nicht betrachtet werden, da, wenigstens 
nach dem zuletzt formulierten Wortlaut del' Theorie, auch del' Druck 
del' Statolith en an sich schon den Schwerereiz reprasentieren wiirde. 
Andere Argumente sind die, daB in del' Wurzel nicht ausschlieBlich die 
Calyptra geotropisch reizbar ist, daB man, wie gesagt bis jetzt auch noch 
gar nicht bewiesen hat, daB wirklich nur die Starkescheide den Reiz bei 
Stengeln perzipiert, daB es jedenfalls Teile ohne Statolitheustarke gibt, 
welche geotropisch reizbar sind. Letzteres ist auch del' Fall bei geo­
tropisch reizbaren Pilzen, welche es in Menge gibt, sowohl bei den 
Phycomyceten, wo z. B. die Sporangientrager von Mucor und Phy­
comyces negativ geotropisch sind, als bei den hoheren Pilzen, wo 
jedermanu wohl einmal den starken negativen Geotropismus der Stiele 
der Hutpilze beobachtet hat. Es laBt sich bis jetzt iibrigens auch kaum 
einsehen, wie die Statolithentheorie sich im Einklang bringen laBt mit 
den Entdeckungen der letzten Jahre iiber die Rolle des Wuchsstoffes 
beim Geotropismus. Man wird augenblicklich also hochstens sagen 
konnen, daB die Statolithenstarke bei der geotropischen Reizung mit­
wirkt, daB diese aber auch ohne diese Korperchen zustande kommen 
k'1nn. 

Vielleicht ist es angebracht, hier ein paar Worte zu sagen iiber die 
Theorie, daB bei der Geoperzeption eine Verschiebung elektrischer La-

1 ZOLLTKOFER, C.: Beitr. aUg. Bot. 1 (1918). 
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dung en eine Rolle spielen soIl, wie das zuerst ausgesprochen wurde 
von SMALL!, spater auch von anderen, worunter ich nur CHOLODNY2 
und JOST3 nem16.· Es ist auch wohl hier die Stelle, eine Untersuchung 
von BRAUNER<1 zu erwahnen; derselbe konnte zeigen, daB bei allen 
Pflanzenorganen und Geweben, wenn man ihre Lage im Raum andert, 
elektrische Potentialdifferenzen auftreten und zwar derart, daB die 
Unterseite, sowohl bei Sprossen als bei Wurzeln, positiv elektrisch vdTd 
gegen die Oberseite, wobei die GroBe des Potentialgefalles schwankt 
zvdschen 4 und 9 Millivolt. Allerdings muB hieran zugefiigt werden, 
daB es sich hier nicht um vitale Phanomene, sondern um membran­
elektrische Phanomene handelt. Es ware aber immerhin moglich, daB 
sich hier ein Zusammenhang zwischen diesen elektrischen Erscheinungen 
und der anderen Verteilung des Wuchsstoffes finden lieB. 

Ganz kurz muB hier auch hingewiesen werden auf das Resultat der 
intermittierenden Reizung. Dariiber hat zuerst FITTING5 Untersuchun­
gen angestellt: im AnschluB daran hat GUNTHER-MEsSIAS6 dann kiirz­
lich weitere Resultate erhalten, welche wohl hauptsachlich dazu gefiihrt 
haben, daB man annehmen muB, daB wahrend der Reizung sich eine 
Hemmung fiihlbar macht, welche schon wahrend der Prasentationszeit 
sehr stark ist, dagegen bei sehr kurzer Reizdauer, etwa 1/3 der Prasen­
tationszeit, nicht auftritt. Die Versuche wurden ausgefiihrt mit Hypo­
trotylen von Helianthus annuus und es war moglich, bei intermit­
tierender Reizung die Summe dieser Reizungen kleiner zu machen als bei 
Dauerreizung. Man kann auf diese Weise die Prasentationszeit auf 
etwa tj4-1/2 der normalen Zeit verkiirzen, wenn man in der Zvdschen­
zeit rotiert. Die Reize werden aber geschwacht, wenn man in der 
Zvdschenzeit zvdschen den Reizungen nicht rotiert, sondern die Pflanzen 
in normaler Stellung halt, noch mehr in inverser Stellung. Wenn man 
die Ruhezeiten verlangert, wird die Reaktion allmahlich geringer, aber 
auch bier zeigt sich derselbe EinfluB von Rotation, normaler und Invers­
stellung. Man bekommt namlich noch eine Reaktion bei 50vH der 
Pflanzen, wenn das Verhaltnis von Reiz: Ruhe 1: 22 betragt bei Rotation, 
1: II bei normaler Stellung und 1: 6 bei Inversstellung, wahrend der Zeit 
zvdschen den Reizungen. 

Bis jetzt haben wir nur von einer einzigen Art Geotropismus bei 
einem bestimmten Organ gesprochen. Es fragt sich aber, ob hier nicht 
etwas Ahnliches gefunden wird ~-ie beim Phototropismus, wo das Zei­
chen der Reaktion sich mit der Intensitat der Reizung andern kann. 
Hieriiber ist positiv wenig bekannt, eigentlich gibt es hier nur die Ver­
suche von JOST und STOPPEL7, welche durch hohe Schleuderkrafte bei 

1 SMALL, J.: New Phytologist 5 (1920). 
2 CHOLODNY, N.: Beih. Bot. Zbl. 39 (1923). 
3 JOST, L.: Ber. dtsch. bot. Ges. 42 (1924). 
4 BRAUNER, L.: Jb. wiss. Bot. 66 (1927); 68 (1928). 
5 FITTING, H.: Jb. Bot. 41 (1905). 
6 GUNTHER-MESSIAS, M.: Z. Bot. 21 (1928). 
7 JOST, L. u. STOPPEL, R.: Z. Bot. 4 (1912). 
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Wurzeln negativen Geotropismus hervorgerufen haben, wobei nul' frag­
lich ist, ob man es hier mit vergleichbaren Reaktionen, mit wirklichem 
negativem Geotropismus, zu tun hat, da die Reaktion auch bei dekapi­
tierten Wurzeln zustande kam. Theoretisch ist, wie wir bei den plagio­
tropen Teilen sehen werden, die Annahme gemacht worden, daD posi­
tiveI' nnd negativer Geotropismus in jedem Organ gleichzeitig vorhanden 
sein sollen. 

Das bringt uns auch zur Besprechung del' Wirkung del' Langskom­
ponente. Aus den friilier besprochenen Versuchen FITTINGS schien zwar 
hervorzugehen, daD dieselbe ohne Wirkung ist, indessen stimmten die 
eben genannten Versuche uber intermittierende Reizung damit nicht 
ganz und uberhaupt hat sich gezeigt, daD man sich die Sache viel zu 
einfach gedacht hat, als man die Langskomponente fUr wirknngslos an­
sah. Zuerst hat BREMEKAMPI theoretisch die Bedeutung del' Langs­
komponente hervorgehoben, dann ist dieselbe experimentell bewiesen 
durch MARTHA RISS2. Sie hat Schleuderkraft kombiniert mit del' ge­
wahnlichen Schwerkraftreizung und hat dieselbe in del' Langsachse del' 
Organe wirken lassen, teils in normaler Richtung, teils invers. Man 
stellt also z. B. die Achse del' Zentrifuge vertikal, befestigt die Pflanze 
horizontal und zwal' deral't, daD ihre Langsachse im Radius des Schleu­
derns liegt, entweder mit del' Spitze odeI' mit der Basis nach der Achse 
gekehrt. Die Schwerkraft wirkt dannnormal mit einem Winkel von 90°, 
die Zentrifugalkraft, wie gesagt, longitudinal, es sei normal odeI' invers. 
Dabei hat sich nun gezeigt, daD die Langskraft zwar nicht tropistisch 
,,'irld, abel' wohl tonisch, derart, daD sie einen hemmenden EinfluD auf 
die Reaktion hat, wenn sie in del' normalen Richtung einwirkt, dagegen 
in inverser Richtung beschleunigend wirkt. SpateI' haben dann mit teil­
weise anderer Versuchsaufstellung BREMEKAMP3, VON UBISCH4, COE­
LINGH5 und ZIMMERMANN6 ahnliche Resultate bekommen. Aus den 
Versuchen DOLKS7 geht hervor, daD die Wirkung del' Langskraft sich 
auDert in einer Hemmung oder Farderung eines vorhergehenden Im­
pulses und daD diesel' EinfluD urn so graDer ist, je langer die Schwerkraft 
ihre Reizwirkung hat ausgeubt. Er benutzte fUr seine Versuche Hafer­
koleoptilen, welche wahrend vel'schieden langeI' Zeit horizontal gestellt 
wurden; daraufhin standen sie lO Minuten entweder innol'maler odeI' in 
inverser Stellung und weiter wurden sie auf del' Horizontalachse klino­
statiert. Das Verhaltnis del' Krummungen zwischen den normal und invers 
gestellten betrug als die Reizung 5 Minuten dauerte 57,8: 66,4,10 1\Iinu­
ten 86,7 :136,4 und 15l\Iinuten 60,6: 94,0. Daraus erklart es sich, warum 
man bei den kurzen Prasentationszeitbestimmungen von del' Uingskraft 
nichts odeI' fast nichts bemerkt, wahrend man bei langerer Reizung einen 

1 BREMEKAMP, C. E. B.: Rec. Trav. bot. neer!. 9 (1912). 
2 RISS, JVL M.: Jb. Bot. 53 (1913). 
3 BREMEKAMP, C. E.B.: Proc. Kon. Akad. v. Wetensch. Amsterdam 23 (1915). 
4 v. UBISCH, G.: Jb. Bot. 64 (1925). 
5 COELINGH, W.: Proc. Kon. Akad. v. Wetensch. 30 (1927). 
6 ZIMMERMANN, W.: Jb. Bot. 63 (1924), 66 (1927). 
7 DOLK, H. E.: Geotropie en groeistof. Diss. Utrecht (1930). 
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Optimalbetrag findet bei einem Winkel von 135° anstatt 90°. METZNERI 
hat eine Formel gegeben, worin die Wirkung der Quer- und Langskraft 
beide zur Geltlmg kommt. Der geotropische Effekt G soIl gleich sein 

G = gt sin a - gt sin a . k . cos (f. = gt sin a (1- k cos el) . 
lnduktion Hemmung 

worin k eine Konstante darstellt fUr die geotonische Wirkung. 
Aus dieser Langskraft erklart sich auch, warum Kriimmungen auf­

treten, wenn man Wurzeln senkrecht zur Klinostatenachse rotieren laBt; 
wie Abb. 62 erlautert, erfolgt stets eine Kriimmung im Sinne derjenigen 
Horizontallage, aus del' die Wurzel in die Inverslage hineingedreht wird. 
Wenn die Wurzeln in die Inverslage kommen, wird die vorhergehende 
geotropische Induktion verstarkt, die entgegengesetzte Induktion wird 
bei del' darauffolgenden Normalstellung dagegen gebemmt. 

/t" '-~-" ~ ~ 
~.--+ 4-.~ [ . '~ K · ~~ \ ~ , ' ~' , ' , , \ I 

'- ' '- ,,' ~ ~ 
f01I1} Foil z) FellS) fOil If) 

Abb. 62. Kressewurzeln bei Rotation senkrecht zur horizontalen Klinostatenachse. Der schwarze 
Pnnkt in der lI-Iitte ist die Klinostatenachse, der gestricheltc Pfeil gibt die Bewegnngsrichtung. 
Schematisch sind die vier miiglichen Falle der Anordnnng angegeben und die dabei auftretenden 
Kriimmungen. Schwarz angegeben ist diejenige Reizlage, die zur Krii=lmg fiihrt (nach ZIMMER-

~[ANN). 

Wir haben so wenig wie nur moglich spezielle Falle del' Reaktion 
besprochen, weil es darauf ankam, allgemeingiiltige Gesetze und Regehl 
zu finden. Darauf muB abel' doch jetzt eine Ausnahme gemacht werden, 
wo es die Knoten der Graser betrifft. Bekanntlich sind diese Gebilde 
hauptsachlich als Blattknoten - in del' Scheide - entwickelt, wenn auch 
nicht bei allen Grasern in gleichem MaBe. Wird ein Grasstengel hori­
zontal gelegt, wie das z. B. in del' Natur beim liegenden Getreide del' 
]i'all ist, so erhebt er sich negativ geotropisch, abel' nicht wie bei anderen 
Stengeln gleichmaBig im noch wachstumsfahigen Teil, sondern aus­
schlieBlich in den Knoten, welche speziell an del' Unterseite wieder zu 
wachsen anfangen. Das geht oft so weit, daB die Oberseite einigermaBen 
zusammengepreBt wird, wie man das an den dabei auftretenden Quer­
runzeln sehen kann. Besonders SACHS2 hat dariiber Messungen an­
gestellt. Dazu kommt daIm, daB ein Grasstengel, del' auf del' horizontalen 
Klinostatenachse rotiert wird, in den Knoten wieder zu wachsen anfangt, 
wenn er auch iibrigens das Wachstum schon aufgegeben hat. Hier 
wirkt also die Querkomponente del' Schwerkraft wachstumsfordernd, 
wahrend wir friiher bei orthotropen Organen keine Geowachstums­
reaktion haben konstantieren konnen. So wie die Graser verhalten sich 
auch andere Pflanzen mit Knoten, auch wo es sich urn wirkliche Stengel­
knoten handelt, wie z. B. Tradescantia. Wenn man diese auch viel-

1 METZNER, P.: Jb. Bot. 71 (1929). 
2 SACHS, J.: Arb. bot. lnst. Wiirzburg 1 (1872). 
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leicht bessel' unter den plagiotropen Organen behandelt, so mag hier 
doch erwahnt werden, daB MIEHEI hat zeigen k6nnen, daB die geotro­
pische Aufrichtung diesel' Gelenke nul' stattfindet, wenn das obere 
Internodium nicht abgeschnitten wird. Aus noch unveroffentlichten 
Untersuchungen von Fraulein UYLDERT in meinem Institute geht hervor, 
daB dabei Wuchsstoffe eine Rolle spielen, ebenso bei Stengeln von Di an­
thus und Galeopsis Tetrahit. 

Plagiotrope Teile. Die bekanntesten Beispiele plagiotroper, also 
derSchwerkraft gegeniiber transversal geotropischerOrgane, welche abel' 
physiologisch radial' sind, findet man unter den Rhizomen, besonders 
denjenigen, welche vollkommen horizontal im Boden wachsen, wie den­
jenigen von Polygonatum und welche sich, sobald sie aus ihrer nor­
malen Lage herausgebracht werden, kriimmen. Rhizome von Circaea, 
Adoxa usw. wachsen unverandert weiter, auch wenn man sie 1800 um 
ihre Achse gedreht hat; Torsionen treten nicht auf. 

Unter diesen radiar-transversal-geotropischen Organen bilden die 
Seitenwurzeln erster Ordnung die bestuntersuchten Objekte, diejenigen 
zweiter und hoherer Ordnung sind gewohnlich gar nicht geotropisch, 
sondern wachsen in jeder beliebigen Richtung weiter. 

Wenn man das Wurzelsystem einer dikotylen Pflanze betrachtet, 
sieht man, daB die ~auptwurzel senkrecht hinunterwachst, wahrend die 
Seitenwurzeln erster Ordnung mit diesel' Hauptwurzel einen gewissen 
Winkel bilden. Die Richtung, worin sie aus del' Hauptwurzel hervor­
gegangen sind, behalten sie bei. Es handelt sich hier um geotropische 
Bewegungen, was man leicht zeigen kann, da bei veranderter Stellung 
diese Wurzeln eine Kriimmung ausfiihren, gerade so lange, bis sie wieder 
in ihre urspriingliche Richtung weiterwachsen, also denselben Winkel mit 
del' Lotlinie bilden wie vorher. Dasselbe was hier von den Seitenwurzeln 
erster Ordnung gesagt wird, gilt iibrigens auch fUr einige Adventiv­
wurzeln, besonders fiir die Nahrwurzeln der kletterndenAraceae. D'bri­
gens befinden die Seitenwurzeln sich nicht nul' in Ruhelage, wernl sie 
diesen Winkel mit derVertikalen machen, sondern auch, wenn sie verti­
kal aufwarts odeI' abwarts wachsen, in der Hinsicht also erinnernd an 
Hauptwurzeln, wenn zwar diese Lage bei den Seitenwurzeln keine stabile 
Ruhelage ist; das wurde von CZAPEKll dargetan. 

In den letzten Jahren hat man wieder zUrUckgegriffen auf die altere 
Erklarung des Transversalgeotropismus, wie dieselbe versucht war von 
HUGO DE VRIES und anderen. Dieselbe hat damals keinen Anklang ge­
funden, sondern wurde verdrangt von del' FRANKSchen Vorstellung3 • 

Bei del' Besprechung del' Nastie kommen wir auf diese andere Erklarung 
zuriick, miissen abel' jetzt doch etwas davon sagen. SACHS4 nahm an, 

1 MIEHE, H.: Jb. Bot. 37 (1902). 
2 CZAPEK, FR.: Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. Kl. 104 (1895). 
3 FRANK, A. B.: Die natiirliche wagerechte Richtung von Pflanzenteilen. 

Leipzig 1870 und Bot. Ztg 31 (1871). 
4 SAOHS, J.: Arb. bot. Inst. Wiirzburg 1 (1873/74). 
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daB den Seitenwurzeln ein schwacher positiveI' Geotropismus zukom.mt; 
gegeniiber FRANK konnte er zeigen, daB die Seitenwurzeln nach ihrer 
Umkehrung nicht allein ihren geotropischen Eigenwinkel zuriicker­
halten, indem sie sich kriimmen, sondern daB man auBerdem durch 
starke ZentrifugalkriHte diesen Eigenwinkel verkleinern kal1l1. 

NOLLI hat dann spateI' die Richtung del' Seitenwurzeln als die ResuI­
tante von zwei Wirkungen aufgefaBt. Die eine ware del' gewohnlicbe 
positive Geotropismus, die andere eine Eigenschaft, welche er mit dem 
Namen Exotropismus andeutete. Diesel' ware eine autonome richtende 
Kraft, welche die Seitenwurzeln dazu bringen wiirde, radial von del' 
Hauptwurzel ab zu wachsen. Diesel' etwas mystische Begriff ist von 
NOLL iibrigens auch zur Erklarung del' Stellung gewisser Bliiten benutzt 
worden. Es will mil' scbeinen, daB mit diesem Worte nicht viel gewonnen 
ist; es ist nichts anderes als del' Ausdruck desjenigen, was beobachtet 
"ird, ohne daB hierin eine Erklarung zu finden ware. Ebensowellig ist 
das del' Fall mit seinem Begriffe lVIorphaesthesie, welcher andeutet, daB 
die Pflanze eine spezielle Sensibilitat fUr die eigene Form besitzt und daB 
sie deshalb durch Exotropismus, Autotropismus usw. probiert, diese 
:Form sovielwie nur moglich beizubehalten. DaB die Pflanze, sowie aIle 
Lebewesen eine solche Eigenschaft besitzt, wi I'd niemand leugnen, del' 
iiber das Grundproblem del' lVIorphologie auch nur einen Augenblick 
nachgedacht hat, abel' wel1l1 man hier ein Wort dafiir einsetzt, so erklart 
man damit nichts. Es ist doch eben del' Zweck unserer Wissenschaft, 
an Stelle diesel' etwas nebligen Begriffe eineAnalyse auszufiihren, welche 
uns weiter bringt, wobei dann natiirlich als vielleicht nie erreichter End­
zweck die Synthese in weiter Ferne liegt. Wie wir schon gesehen haben, 
hat man das ja schon beim Autotropismus probiert. 

CZAPEK2 hat dann in einer friiheren Publikation die lVIeinung ver­
teidigt, daB Seitenwurzeln sowohl positiv als transversalgeotropisch sein. 
wiirden. Er konstat,ierte, daB Seitenwurzeln auch in vertikaler Stellung 
sich, wel1l1 zwar langsam, allmahlich in den Grenzwinkel hinaufkriimmen. 
Das wiirde dann eine Folge des Transversalgeotropismus sein und diesel' 
wiirde sich nul' dann auBern komlen, wel1l1 die Wurzel durch Nutation 
aus ihrer vertikalen Stellung herausgebracht wiirde. Wel1l1 man nam­
lich solche Wurzeln in Glasrohren in Zwangslage vertikal halt und sie 
nachber befreit auf del' horizontalen Klinostatenachse rotieren laBt, so 
kriimmen sie sich nicht. 

Die CZAPEKSche Auffassung, woran er selbst iibrigens spateI' nicht 
mehr festgehalten hat, nahert sich del' jetzt am meisten verbreiteten, 
welche wir hallptsachlich del' Arbeit LUNDEGARDHS3 verdanken. Der­
selbe glaubt aus seinen Beobachtungen den SchlnB ziehen zu miissen, daB 
in jeder Wurzel sowohl positiveI' wie negativer Geotropismus vorhanden 
ist, welche zuss.mmen mit dem hemmenden EinfluB del' Langskompo-

1 NOLL, FR.: Bot. Zbl. 60 (1894). 
2 CZAPEK, FR.: Jb. Bot. 27 (1895). 
3 LUNDEGARDH, H. G.: Die Ursachen der Plagiotropie und die Reizbewe­

gungen der Nebenwurzeln 1/2 (1917). 
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nente der Schwerkraft genugen wiirden, urn die Stellung im Grenz­
wiukel zu erklaren. DaB diese Langskomponente einen hemmenden 
EinfluB auf die geotropische Reaktion haben kann, sahen wir schon 
friiher. 

Der negative Geotropismus wiirde die Veranlassung dazu sein, daB 
SeitenWurzeln aus der vertikalen Stellung sich allmahlich wieder dem 
Grenzwinkel zu kriimmen. Fiir diesen negativen Geotropismus wiirde 
die Prasentationszeit 2--5 Stunden sein, und die Reaktionszeit ebenso 
wie das Ausklingen wiirde viel Hinger dauem als fur den positiven 
Geotropismus. Deshalb wiirde sich dieser negative Geotropismus nur 
dann auBem k6nnen, wenn der positive durch die Langskomponente 
gehemmt wird, d. h. in Stellungen von -900 bis zum Grenzwinkel. Auf 
dem Klinostaten wird der vorher induzierte positive Geotropismus na­
tiirlich nicht gehemmt, weshalb der negative Geotropismus sich dort 
nicht auBem kann. Der Unterschied mit dem positiven Geotropismus 
geht wohl besonders daraus hervor, daB dort die Prasentationszeit etwa 
12 Minnten betragt (alles bei Pisum sativum), die Reaktionszeit 30 his 
40 Minuten. Das Sinusgesetz gilt hier auch bei intermittierender Rei­
zung, weil bei diesen kurzen Reizungen die Wirkung der LaIigskraft sich 
nicht auBern kann. Also ist die horizontale Lage optimale Reizlage; 
weml. man z. B. intermittierend gleich lang bei 00 nnd bei 1350 reizt, 
so geschieht die Ablenkung im Sinne der OO-Lage. Wenn man nach der 
geotropischen Reizung die Wurzel in die Lage -900 bringt, so wird die 
geotropische Kriimmung gehemmt, nach 40 Minuten wird sie selbst voll­
kommen aufgehoben. 

LUNDEG.ARDH hat auch versucht, seine Theorie auf dorsiventrale Sei­
tenzweige iiberzubringen, wobei er besonders mit solchen von Coleus 
experimentiert hat. ZIMMERMANNl hat sich dabei angeschlossen und 
speziell fiir Auslaufer von Fragaria vesca und Rhizome von Ranun­
c ulus repens zu beweisen gesucht, daB man ibre Stellung erklaren 
kann durch Zusammenwirken von positivem und negativem Geotropis­
mus mit der tonischen Wirkung der Langskraft. RAWITSCHER2 bat das 
bestritten; er hat auBer mit den zuletzt genannten Objekten auch ex­
perimentiert mit den dorsiventralen Sprossen von Tradescantia 
zebrina und fluminensis. Er glaubt neben dem negativen Geotro­
pismus keinen positiven Geotropismus annehmen zu miissen, sondern 
was LUNDEG.ARDH und ZIMMERMANN dafur halten, erklaren zu k6nnen 
durch Epinastie. 

Wir kommen spater noch auf die Epinastie zu sprechen, mussen 
jetzt aber feststellen, daB man unter Epinastie eine autonome Bewegung 
dorsiventraler Organe versteht, deren Ruckenseite starker wachst als 
die ventrale Seite. LUNDEGARDH und ZIMM:ERMANN halten diese Bewe­
gung hier fur eine ausklingende positive Geotropie, wabrend RA WITSCHER 
nur so weit geht, daB seiner Meinung nach die Schwerkraft eine physio-

1 ZIMMERMANN, W.: Jb. Bot. 63 (1924); 66 (1927). 
2 RAWITSCHER, F.: Z. Bot. 15 (1923); 17 (1925). 
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logische Dorsiventralitat induziert, worauf dann weiter die Epinastie 
eintritt, die man fiiglich Geoepinastie nennen kann. 

Bei der Besprechung der Nastien wird noch ein Augenblick hierauf 
zuriickzukommen sein; jetzt kann nur konstatiert werden, daB augen­
blicklich in dieser verwickelten Frage noch keine Einstimmigkeit er­
halten wurde und daB es besser scheint, sich vorlaufig des Urteils zu 
enthalten. 

RAWITSCHERl will auch bei Wurzeln den Begriff des negativen Geo­
tropismus ersetzen durch den der Epinastie und da diese von der Schwer­
kraft induziert wird, spricht er von Geoepinastie. Dazu muB noch 
bemerkt werden, daB andere Forscher sich dieser Ansicht· nicht an­
schlieB~n; z. B. ZIMMERMANN2 , der iibrigens das Ganze fiir einen Wort­
streit halt. Wie wir friiher schon sahen, haben die Versuche von J OST 
u. WISZMANN3 ergeben, daB dieselbe Wurzel positiv oder negativ geo­
tropisch sein kann je nach der GroBe der reizenden Kraft; bei hohen 
Zentrifugalkraften zeigten normal positiv geotropische Wurzeln sich als 
negativ geotropisch, wenn zwar zugegeben werden muB, daB die Reak­
tion nicht von derselben Zone ausgefiihrt wird. Wenn wir die Unter­
suchungen der letzten Jahre zusammenfassen, so waren speziell RAWIT­
SCHER4, Fraulein v. UBISOH5 (mit JOST), ZIMMERMANN2, METzNER6 
und DOLE:? zu nennen. Dabei ist, wie gesagt, von verschiedenen Autoren 
immer wieder das Zusammenwirken von positivem und negativem Geo­
tropismus in denselben Organen betont worden; ich kann diese Auf­
fassung augenblicklich nicht widerlegen; sie hat aber fiir mich etwas sehr 
unbefriedigendes. Die Schwierigkeit wird einigermaBen gehoben, wenn 
man anstatt dessen von Geonastie (Geohyponastie und Geoepinastie) 
spricht. Dahingegen ist der EinfluB der Langskraft durch zahllose Ver­
suche gut begriindet, auch daB diese Langskraft hemmend einwirkt, 
wenn sie in der normalen Richtung wirkt, beschleunigend hingegen, wenn 
sie invers auf das Organ ihren EiufluB ausiibt. 

ZIMMERMANN hat namlich zeigen konnen, daB orthotrope Organe, 
wie z. B. Hauptwurzeln, wenn sie in einer Ebene senkrecht anf der 
horizontalen Klinostatenachse rotieren, eine Rotationskriimmung aus­
fiihren konnen. Das hangt von der Reihenfolge der geotropischen Im­
pulseab; wir sahen das schon auf S.375. Wenn namlich dieLage senk­
recht zur Schwerkraft gefolgt wird durch die inverse Lage, so wird die 
erstgenannte Reizung verstarkt. Man muB die Objekte also in einer 
Ebene rotieren lassen, welche der Klinostatenachse senkrecht gestellt 
ist. v. UBISCH hat vorausgesetzt, daB die Langskraft proportional dem 
Cosinus des Ablenkungswinkels ihre hemmende Wirkung ausiiben wiirde, 

1 RAWITSCHER, F.: Z. Bot. 11) (1923); 17 (1925). 
2 ZIMMERMANN, W.: Jb. Bot. 63 (1924); 66 (1927). 
3 JOST, L. u. H. WISZMANN: Z. Bot. 16 (1924). 
4 RAWITSCHER, F.: Z. Bot. 23 (1930). 
5 v. UBISCH, G.: Jb. Bot. 64 (1925); 66 (1927). 
6 METZNER, P.: Jb. Bot. 71 (1929). 
7 DOLK, H. E.: Geotropie en groeistof. Diss. Utrecht 1930. 
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was dann spater von lHETZNER in der schon mitgeteilten Weise formuliert 
wurde: 

G=gtsin fe-gt sin a· k· cos a=gt sin a (l-k cos a). 

DOLK hat aber darauf hingewiesen, daB, je kiirzer die geotro.pische 
Induktion gedauert hat, um so geringer auch die geotonische Wirkung 
ist, weshalb auch bei sehr kurzen Reizungen, also z. B. wahrend der 
Prasentationszeit das Sinusgesetz volle Giiltigkeit hat. 

Nehmen wir indessen dieses "erweiterte Sinusgesetz" einmal vor­
laufig als den Ausdruck der Tatsachen bei orthotropen Organen an, so 
kann man es noch mehr erweitem, urn es auch den plagiotropen Teilen 
anzupassen. Es muB'dann sowohlder positive als auch der negative Geo­
tropismus in die Formel aufgenommen werden, oder sagen wir. besser 
der Haupt- und der Nebengeotropismus. Es wiirde dann die folgende 
Formel Giiltigkeit haben: 

Hauptgeotropismus N ebengeotropismus 
PI =gt sin a (l-kl cos a) -gtp sin a (1 +ks cos a). 

Pl wiirde die plagiotrope Reaktion sein, kl und k2 sind Konstanten, p 
das VerhaItnis der Starke des Nebengeotropismus zum Hauptgeotropis­
mus. Die stabile Gleichgewichtslage wiirde dann bestimmt durch das-

jenige, was METZNER den Plagiotropismusfaktor nennt P= l;P. 
Das wiirde dann auch die Formel fiir aIle geotropischen Reaktionen 

sein, auch bei orthotropen Organen. Man muB dann voraussetzen, daB 
dort ebellfalls zwei geotropische Sensibilitaten zu gleicher Zeit vor­
kommen konnen. Allein wiirde die eine, der Nebengeotropismus sich 
kaum auBem, nur z. B. bei der Hauptwurzel bei sehr starken Zentri­
fugalkraften, oder auch vielleicht, wenn dieselbe im feuchten Raum 
nicht senkrecht sondem schrag abwarts wachst. 

Man kann diese Beziehungen nach METZNER aIle mit graphischen 
Darstellungen verdeutlichen, wie dieselben in der Abb. 63 gegeben wur­
den. Die obere Abbildung bezieht sich nur auf den Hauptgeotropismus. 
Es wird die Reaktion angegeben fiir verscruedene Werte des Koeffi­
zienten k. Wenn k = 0, erhaIt man die vollkommene Sinuskurve, die 
Langskraft kommt iiberhaupt nicht zum Ausdruck. In der unteren Ab­
bildung sind Haupt- und Nebengeotropismus beide eingetragen als ge­
strichelte und pUnktierte Kurve, wahrend die gezogene Kurve das Re­
sultat beiden Zusammenwirkens ist. Es wiirde aber diese Abbildung zu 
viel verwickelthaben, wenn man dort ebenfalls verschiedene Koeffi­
zienten eingezeichnet hatte; darum wurde hier nur der eine Fall wieder­
gegeben, wo kl = k2 = I und p = 0,5 ist. 

Fast noch schlimmer sieht es aus mit der Erklarung der Bewegungen 
von Bliiten und Friichten, wobei nicht allein Kriimmungen, sondem 
auch Torsionen, die bei Stengeln und Blattgebilden nur verhaltnismaBig 
selten angetroffen werden, eine Rolle spielen. Dazu kommt, daB hier 
sehr viele Umstimmungen stattfinden; man denke nur an die Aqui- . 
legia bliiten, welche nickend sind, wahrend nachher die Frucht auf ge-
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radegestrecktem Stiel steht, odeI' an die nickenden Papa vel' knospen, 
wahrend die geoffnete Eliite auf geradem Stiel sitzt und solcher Faile 
waren noch eine Menge zu 
nennen. 

Ein paar Beispiele mo­
gen erlautern, um welche 
Probleme es sich hier han­
delt; Allgemeines laBt sich 
bis jetzt fast gar nicht 
angeben. Bei unseren ein­
heimischen 0 I' chi s -Arten 
findet man bei den geoff­
neten Eliiten ein tordiertes 
Ovarium; diese Drehung 
um 1800 , welche die Eliite 
wahrend des Knospenzu­
standes ausfiihrt, wird 
durch die Schwerkraft in­
duziert. Mankann dasleicht 
einsehen, wel111 man einen 
jungen Bliitenstand auf del' 
horizontalen Klinostaten­
achse rotieren laBt, wobei 
die Torsion nicht zur Aus­
fiihrung kommt. Nehmen 
wir ein anderes, uns von 
NOLLl geliefertes Beispiel, 
so konnen wir feststellen, 
daB die Eliitenstiele von 
Aconitum Napellus auf 
die Schwerkraft reagieren. 
Kehrt man einen Bliiten­
stand um, so fiihrt jeder 
einzelne Stiel eine Kriim­
mung aus, wobei die Bliiten 
wieder in gerader SteHung 
gegeniiber del' Lotlinie ge­
bracht werden. Dann wird 
a bel' noch eine kom plizierte 
Drehung ausgefiihrt, wo­
durch die Offnung del' 
Bliite nach auBen, von del' 
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Abb. 63 a und b. Graphische Darstellung des erweiterten 
Sinusgesetzes. Obere Abbildung nnr fUr den Hauptgeotro­
pismus fUr verschfedene GroBe des Langskraftkoeffizienten. 
Auf der Absdssenachse die Reizlagen in Graden, die Or­
dinaten geben die Reaktionsgrol3e, und zwar flir ver­
schiedene ,Yerte vOn 7c = 0 (also die Sinusknrve) = 1 
(optimale Reizlage bei 120°) = 2 (optimale Reizlage bei 
126°) =5 (optimale Reizlage bei 1310) und = 10 (opti­
male Reizlage bei 1330). Untere Abbildung das Zusam .. 
menwirken von positivem und negativem Geotropismus 
bei plagiotropen Organen in dem Fall wo leI = 7C2 = 1 
und p = 0,5. Abszisse = Reizlagen, Ordinaten = Reak­
tionsgroBen. Oberhalb der NuiJinie bei der gezogenen 
Knne = tfberwiegen des Hauptgeotropismus. Gestrichelte 
Kurve = Hauptgeotropismus, punktierte Kurve = Neben-

geotropismus (nach METZNER). 

Achse hinweg gekehrt wird, so daB sie vollkommen den normalen 
Stand al111immt. Bei diesel' letzteren sogenannten Exotropie denkt sich 

1 NOLL, FR.: Arb. bot. lust. Wiirzburg 3 (1887). 
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NOLL, wie gesagt, daB man es mit 'einer autonomen Bewegung zu tun 
hat; was z. B. von CORNEHLSI geleugnet wird. 

Das sind alles verhaltnismaBig einfache FaIle, abel' meistens ist 
die Sache viel verwickelter, indem verschiedene Reize zu gleicher Zeit 
auf die Eliite einwirken und die Lage beeinflussen. Manche von diesen 
Bewegungen wurden schon VOl' vielen Jahren von VOECRTING2 studiert, 
in letzter Zeit sind mit modernen Hilfsmitteln speziell Untersuchungen 
ausgefiihrt am Papaver durch SCRULZ3, FITTING4 und RAWITSCRER5, 
an Tropaeolum von OEHLKERS6 , an Geraniaceae von SCRWIEKER7, 
an Tussilago Farfara von C. ZOLLIKOFER8 und an Cyclamen von 
KOSCRANIN9. 

Es halt schwer, in allen diesen Fallen eine Entscheidung zu treffen, 
ob man es mit geotropischen Beweglmgen zu tun hat odeI' auch mit Epi­
nastie und letztere dal1l1 vielleicht wieder bestimmt durch eine Dorsi­
v8ntralitat, welche von del' Schwerkraft (oder bei Tussilago vom 
Lichte) induziert ist. Resultate, welche generalisiert werden konnen, 
lassen sich bis jetzt auch kaum anfiihren. Vielleicht lohnt es sich aber, 
darauf hinzuweisen, daB Stimmungsanderungen bisweilen im Zusam­
menhang stehen mit der An- oder Abwesenheit von Bliitenknospe oder 
Frucht, wie bei Papaver. Ganz speziell iibt die Befruchtung oft einen 
EinfluB auf die Stimmung, wie bei Tussilago aus. Bei Digitalis und 
Althaea hat SCRMITTIO zeigen konnen, daB die geotropische Stim­
mungsanderung im Stiel verursacht wird durch die wirkliche Befruch­
tung; geschlechtsfremder Pollen, auch weIll Pollenschlauche in das 
Narbengewebe treiben, hat keinen EinfluB. Es liegt auf der Hand, in 
diesen und ahnlichen Fallen an eine stoffli.che Beeinflussung zu denken, 
und daIll an etwas dem Wuchsstoffe Vergleichbares; indessen sind bis 
jetzt noch keine Untersuchungen in del' Richtung ·eingesetzt, wenn sie 
zwar fiir die Zukunft wohl vieles versprechen. 

Wir haben schon verschiedentlich iiber den EinfluB verschiedener 
Reize aufeinander und auf die Stimmung gesprochen, wollen abel' noch 
einmal uns mehr speziell mit del' Frage nach dem Zusammenwirken von 
Licht und Schwerkraft beschaftigen. 

Frau RUTTEN-PEKELRARINGll hat bei ihren friiher schon genaIllten 
Versuchen probiert, Licht- und Schwerereiz zu sum:rnieren, indem sie 
von beiden die Reizzeit unterhalb del' Prasentatiol1szeit verkiirzte und 

1 OORNEHLS, G.: Jb. Bot. 67 (1927). 
2 VOECHTING, H.: Die Bewegungen del' Bliiten und Friichte. Bonn 1882. 
3 SCHULZ, H.: Jb. Bot. 60 (1921). 
4 FITTING, H.: Jb. Bot. 61 (1922). 
5 RAWITSCHER, F.: Jb. Bot. 67 (1927). 
6 OEHLKERS, F.: Jb. Bot. 61 (1922). 
7 SCHWIEKER, F.: Bot. Arch. 6 (1924). 
8 ZOLLIKOFER, 0.: Planta (Berl.) 4 (1927). Vjschr. schweiz. naturforsch. 

Ges. Ziirich 73 (1928). Z. Bot. 21 (1929). 
9 KOSCHANIN, N.: Glas d. kg!. serb. Akad. 95 (1921). 

10 SCHMITT, E.: Z. Bot. 14 (1922). 
11 RUTTEN-PEKELHARING, O. J.: Rec. Trav. bot. neerl. 7 (1910). 
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nun die Summe derart nahm, daB dieselbe zu einer Reaktion fiihren 
miiBte, wenn iiberhaupt Summation stattfindet. Dieselbe trat aber 
nicht auf und sie hat daraus den richtigen SchluB gezogen, daB die 
Perzeption der Schwerkraft etwas prinzipiell Verschiedenes sein muB, von 
derjenigen beim Lichtreiz; daran wird nichts geandert durch die spater 
zutage getretene Ubereinstimmung in der ungleichen Verteilung des 
Wuchsstoffes. Denn offenbar lassen die beiden Vorgange, welche daran 
vorangehen, sich nicht summieren. 

Man kann aber auch anders vorgehen, in der Weise, wie BREME­
RAMPl das getan hat, wobei man eine Summation der Reaktionen zu­
stande bringt. Weil die Reaktionszeit beim Geotropismus viel kiirzer 
als beim Phototropismus ist, wird dabei erst mit einseitigem Licht ge­
reizt wahrend einer Zeit unterhalb der Prasentationszeit und etwa 
50 Minuten nachher in derselben Weise mit Schwerkraft. Die beiden 
Reaktionen, die jede fiir sich nicht sichtbar waren, summieren sich dann 
zu einer :wahrnehmbaren Kriimmung. Man kann die Reizung auch von 
zwei opponierten Seiten stattfinden lassen; wenn man dann langer als 
die Prasentationszeit reizt, erhalt man dabei die Differenz der beiden 
Reaktionen. Das gilt aber nur, wenn man mit geringen Lichtmengen 
arbeitet; benutzt man mehr Licht, so hat dieses einen EinfluB auf die 
geotropische Stimmung und zwar unabhangig davon, ob dieses Licht 
einseitig oder allseitig zugefiihrt wird. AIle Versuche BREMERAMPS sind 
mit Avena-Koleoptilen ausgefiihrt und es laBt sich also die Hoffnung 
aussprechen, daB sich dieselben in Zukunft durch eine Analyse des Ver­
haltens des Wuchsstoffes werden erklaren lassen. 

Soweit man etwas Derartiges voraussagen kann, sieht es nicht aus, 
als wenn wir die Stimmungsanderungen bei plagiotropen Organen bald 
naher werden analysieren k6nnen. Zum erstenmal wurden dieselben 
durch die Untersuchungen STAHLS2 iiber das Rhizom von Adoxa be­
kannt. Derselbe konnte feststellen, daB dieses Rhizom infolge seines 
Transversalgeotropismus im Dunkeln horizontal wachst, daB aber Zu­
tritt von Licht Veranlassung ist, daB diese Reaktion in einen positiven 
Geotropismus umgeandert wird und das Rhizom dann also senkrecht 
in die Erde hineinwiichst. Diese Untersuchung schlieBt sich dem an, 
was wir iiber Kriimmungsbewegungen der BHiten bemerkt haben. 

Viel komplizierter gestalten sich die von MAssART3 studierten Ver­
haltnisse, wo die Belichtung del' oberirdischen Teile der Pflanze sich auf 
den Geotonus des Rhizoms bemerklich macht, derart, daB dessen Trans­
versalgeotropismus in eine positive Reaktion umgeandert wird, wenn 
diese Teile zu rasch dem Licht ausgesetzt werden und umgekehrt in 
eine negative Reaktion, WeIm die Sprosse sich im Dunkeln entwickeln. 
In rlieser Art wiirden solche Pflanzen in stand gesetzt werden, ihre Rhi­
zome immer in einem bestimmten Niveau zu haUen, also stets den-

1 BREMEKAMP, C. E. B.: Proc. KorL Akad. Wetensch. Amsterd. 17 (1915). 
Rec. Trav. bot. neerl. 18 (1921). 

2 STAHL, E.: Ber. dtsch. bot. Ges. 2 (1884). 
3 MASSART, J. Bull. Jard. bot. de l'Etat Bruxelles 2 (1903). 
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selben Abstand zur OberfUiche des Bodens innezuhalten. Es wird sich 
entschieden lohnen, diese Untersuchungen einmal weiterzufiiliren mit 
den modernen Mitteln del' Reizphysiologie und dabei ganz besondel's 
seineAufmel'ksamkeit den stofflichen Wandenmgen und den Anderungen, 
welche damit vel'knupft sind, znzuwenden. 

Zuletzt mag noch ganz knrz darauf hingewiesen werden, daB NAVEZI 
VOl' kurzem bei Vicia Faba einen Zusammenhang zwischen Atmung 
und Geotropismus gefunden hat, del' indessen sich noch nicht leicht in 
die bis jetzt bekannten Tatsachen einfugen HiBt. 

Thermotropismns. Die ubrigen Tropismen sind viel weniger unter­
sucht als Photo- und Geotropismus; del' allgemein herrschenden Auf­
fassung gemaB, wiirden sie auch in del' Natur eine viel geringere Rolle 
spielen. Wir werden die einzehlen Tropismen del' Reihe nach kurz vor­
fuhren und mitteilen, was sich allgemein uber sie sagen laBt. 

Del' Thermotropismus kann in letzter Instanz nicht verschieden sein 
vom Phototropismus, wo es sich im Grunde in beiden Fallen UIP. Zufuhr 
strahlender Energie handelt und nur die Wellenlange diesel' Strahlen 
verschieden ist. Wir haben schon gesehen, daB Strahlen mit groBer 
Wellenlange nur einen sehr geringen EinfluB auf das Pflanzenwachstum 
ausii.ben, daB man im Rot fast keinen Phototropismus beobachten kann. 
Es versteht sich also wohl von selbst, daB dies fUr Warmestrahlen in 
noch viel hoherem MaBe gilt, und daB die Versuche in diesel' Hinsicht 
ausgefiilirt, sehr zweifelhafte Ergebnisse geliefert haben. Es ist bemerkt 
worden, daB sich diesel' Thermotropismus vom Phototropismus unter­
scheiden wiirde, weil hierbei die Temperatur del' Pflanze erhoht werden 
wiirde. lch glaube kaum, daB man darin einen Unterschied wird sehen 
konnen. Es handelt sich in allen Fallen um die Aufnahme einer gewissen 
Energiemenge durch die Pflanze. Ob dabei die Temperatur erhoht wirc1 
oder nicht, ist nebensachlich, und spielt erst eine Rolle bei den weiteren 
Vorgangen der Reizkette.' 

Man kmm zwar die Frage andel'S stellen und untersuchen, was ge­
schieht, wenn von einem Pflanzenteil die eine Seite starker erhitzt wird 
als die andere. Dann wird das Wachstum pei diesel' verschiedenen 
Temperatur eine andere GroBe erreichen und infolgedessen kann eine 
Krummung auftreten; es will mir abel' scheinen, daB man diese schwer­
lich zu den Tropismen rechnen kann. 

Leider kalm man diese beiden Vorgange auBerst schwierig ausein­
ander halten, es ware denn durch Prasentationszeitbestimmungen. Aber 
das gerade geht hier kaum, weil diese Zeiten jedenfalls sehr lang sein 
werden und die Reaktion schon wahrend dieser Zeit einsetzen wird. 

Wenn wir die Literatur uber den Thermotropismus durchsuchen, 
finden wir wohl zuerst die Versuche WORTiVfANNS2 , wenn wir von einigen 
alteren Angaben von SACHS und VAN TIEGHEM absehen. Derselbe sah 
bei Sporangientragern von Phycomyces, welche er del' strahlenden 
Hitze einer schwarzen metallenen Platte aussetzte, Krummungen auf-

1 NAVEZ, A. E.: J. gen. Physiol. 12 (1929). 
2 WORTMANN, J.: Bot. Ztg 41 (1883); 43 (1885). 
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treten, wobei er die Temperatur in ihrer Niihe mit einem Thermometer 
bestimmte. Bei einer Temperatur oberhalb 200 C fand er einen negativen 
Thermotropismus (hier waren auch ahnliche Versuche von GRASERl zu 
erwahnen); dasselbe wurde auch bei Keimpflanzen von Lin um und 
Lepidium gefunden. Dann hat WORTMANN weiter experimentiert mit 
Wurzeln, womit auch die sorgfaltigsten Untersuchungen der letzten 
Jahre, diejenigen von COLLANDER2 und SIERp3 ausgefiihrt wurden. 
Ersterer brachte Wurzeln von Pisum in feuchte Sagespane, die sich 
zwischen zwei Wassermassen verschiedener aber konstanter Temperatur 
befanden. Erst trat dabei stets eine negative Kriimmung auf, welche 
aber nachher von einer positiven gefolgt wurde. Die Wurzelspitze hat 
keinen EinfluB; dekapitierte Wurzeln reagieren gerade so wie intakte. 
Eine Erklarung der beobachteten Tatsachen ist aber sehr schwierig, 
besonders weil diese Versuche in feuchter Luft und in Wasser nicht 
gelingen; es laBt sich nicht sagen, inwieweit Konvektionsstrome dabei 
eine Rolle spielen. Es ist von verschiedener Seite gefragt worden, ob 
es sich hier in erster Linie nicht vielleicht um Feuchtigkeitsunterschiede 
handelt. 

Dann kommt noch hinzu, daB in verschiedenen Versuchen auch die 
Frage in den Vordergrund tritt, ob man sich unter- oder oberhalb des 
Temperaturoptimums fiir das Wachstnm des bestimmten Organes be­
findet; dabei ist aber bis jetzt keine Rucksicht genommen auf die 
neueren Auffassungen F. F. BLACKMANS uber die Einwirkung der Tem­
peratur auf Lebenssprozesse. Das macht es auch fraglich, ob man bier 
weiter kommen wird, so lange nicht bessere Untersuchungsmethoden 
gefunden werden. 

Mitteilungen ECKERSONs4, wonach bei den thermotropischen Krfun­
mungen der Wurzeln Permeabilitatsanderungen'eine Rolle spielen will­
den, griinden sich auf die altere Methode LEPESCHKINS, welche von 
FITTING wohl endgiiltig widerlegt wurde; sie konnen deshalb ubergangen 
werden. 

Noch eins muB hier bemerkt werden. Unter dem Namen Thermo­
tropismus wurden auch Bewegungen von Blutenstielen erwahnt, wie 
diejenigen von Anemone, Tulipa usw. Dieselben wurden von VOECH­
TING5 untersucht. Es ist indessen fragiich, ob es sich hier nicht viel­
mehr um Thermonastie handelt, ob diese Blutenstiele, wenigstens in 
ihrem physiologischen Verhalten, nicht als dorsiventral betrachtet wer­
den miissen. 

Galvanotropismns. Auch hier ist noch sehr wenig mit Sicherheit 
bekannt. ELFVING6 hat wohl zuerst beschrieben, daB Wurzeln, welche 
sich in einem konstanten, ziemlich starken Strom befinden, sich nach 

1 GRASER, M.: Beih. Bot. Zbl. 36 (1919). . 
2 COLLANDER, R. O£vers. Finska Vetensk.-Soc. Forhandl. 61, .A (1918). 
3 SIERP, H.: Ber. dtsch. bot. Ges. 37 (1919). . 
4 ECKERSON, S.: Bot. Gaz. 1)8 (1914). 
5 VOECHTING, H.: Jb. Bot. 21 (1890). 
6 ELFVING, FR.: Bot. Ztg. 40 (1882). 

Kostytschew-Went, Pflanzenphysiologie II. 25 
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dem + Pol hinwenden, also positiven Galvanotropismus aufweisen. 
GASSNER1 hat sich dann spateI' dahin ausgesprochen, und andere haben 
sich ihm angeschlossen, daB man es hier iiberall mit Schadigungen del' 
Wurzeln zu tun hat, also, wenn man will, mit Traumatotropismus. 

Anderseits wurde abel' das Vorkommen negativ galvanotropischer 
Kriimmungen konstatiert, welche dann im Gegensatz zu den vorigen 
nicht als traumatotropisch angesehen werden konnen. Zwar ist es frag­
licn, ob hier del' Strom an sich wirkt und nicht viel eher eine Ansamm­
lung von durch Elektrolyse entstandener Produkte2 • GASSNER hat dabei 
zeigen konnen, daB bei diesel' Reaktion die Wurzelspitze eine Rolle 
spielt. SpateI' hat daIll BERSA3 durch Umrechnung del' von GASSNER 
gegebenen Zahlen das ResuItat erhalten, daB das Produkt aus Prasen­
tationszeit und Stromdichte konstant ist; Stromdichte ist dann gleich 
dem Verhaltnis Stromstarke: Stromquerschnitt. 

In del' VOl' einigenJahren erschienenenArbeit vonNAvEz4 wird wiedel' 
ganz entschieden dafiir eingetreten, daB die Kriimmung die Folge del' 
Produkte del' Elektrolyse sein soIL Wird diese verhindert, so beobachtet 
man keine Reaktion, werden frische Wurzeln in eine Fliissigkeit ge­
bracht, wohindurch man vorher den Strom geleitet hat, so erfolgt eine 
Kriimmung, wenn diese zwar nicht gerichtet ist. 

Chemotropismns. Beim Chemotropismus sind, wie del' Name schon 
andeutet, chemische Substanzen Veranlassung dazu, daB ein Pflanzen­
organ aus seiner normal en Wachstumsrichtung abgelenkt wird. Bei vier 
verschiedenen Gruppen von Teilen ist diese Reaktioll ziemlich genau 
untersucht, namlich bei Pollenschlauchen, Pilzhyphen, Wurzeln und 
den oberirdischen Teilen von Keimlingen. 

Die Erscheinung laBt sich am bequemsten bei Pollenschlauchen be­
obachten. WeIll man auf einer 10 vH Gelatinplatte Pollenkorner aus­
sat und dann ein Stiickchen del' Narbe derselben Pflanzen auf diese 
Gelatine bringt, sieht man leicht, daB die sich entwickelnden Pollen­
schlauche alle nach diesel' Narbe hinwachsen odeI' aus ihrer schon an­
genommenen -Wachstumsrichtung abgelenkt werden. Diese Erscheinung 
ist auch schon oft im Film aufgenommen und so einem groBeren Audi­
torium VOl' Augen gefiihrt. Es braucht dabei nicht immer die eigene 
Narbe zu sein, welche diesen EinfluB hat und deshalb wurde es als 
wahrscheinlich betrachtet, daB irgendwelche allgemein vorhandenen 
Stoffe diese Reaktion auslosen. MIYOSm5 konnte zeigen, daB es sich 
hier in vielen Fallen urn Zuckerarten, in erster Linie Rohrzucker handeIt; 
er stellte a,uch fest, daB verschiedene Samenanlagen Rohrzucker ab­
scheiden, so daB es angebracht ist, diesen Zucker als Anlockungsmittel 
zu betrachten, welcher das HineinwachRen des Pollenschlauches in den 

1 GASSNER, G.: Bot. Ztg 64 (1906) . 
.2 Siehe auch BAYLISS, J.! Ann. of Bot. 21 (1907). 
:3 BERSA, E.: Osterr. bot. Z. 70 (1921). 
4 NAVEZ, A. E.: J. gen. Physiol. 10 (1927). 
5 MIYOSm, M.: Flora (Jena) 78 (1894); siehe auch MOLIseR, H.: Sitzgsber. 

Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. Kl. 1889. 
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Griffelkanal und dessen weiteres Wachstum veranlaBt. Ubrigens gibt es 
auch Pollen, welchel' nicht auf Zucker reagiert, wie z. B. LIDFORSSl £iiI' 
Narcissus Tazetta hat beweisen konnen; dort handelt es sich urn 
Proteinstoffe. 

Untersuchungen libel' den Chemotropismus del' PilzHiden, ganz be­
sonders in den friihen Keimungsstadien del' Sporen, verdanken wir in 
erster Instanz J\<lrYosm2 • Er sate Pilzsporen aus auf die Epidermis 
speziell von Tradescan tia blattern, welche er vorher mit del' Substanz, 
deren Wirkung er uhtersuchen wollte, injiziert hatte und beobachtete, 
ob die Pilzfiiden in die Spaltoffnungen hineinwuchsen. Ahnliche Resul­
tate erhielt er bei Benutzung von durchlOcherten Glimmerblattchen, 
welche auf eine mit del' zu untersuchenden Substanz versehenen Gelatine­
schicht gelegt waren. 

Es stellte sich nun heraus, daB in erster Instanz Zuckerarten positiv 
chemotropisch wirksam sind, daneben auch Pepton, Asparagin, Ammo­
nilUnphosphat nsw. Indifferent erwiesen sich z. B. Dextrin und Glycerin, 
wahrend sich als negativ chemotropisch herausstellten Sauren und Basen, 
abel' auch Kaliumnitrat. 

Indessen hangt das Zeichen del' Reaktion auch von del' Konzentra­
tion ab: 50 vH Rohrzucker wirkt z. B. bei Mucorineae abstoBend, 
20 vH schon bei Saprolegnia. Es fragt sich indessen, ob man es in 
solchen Fallen nicht vielfach mit einseitiger Entziehung von Wasser zu 
tun hat, also mit del' Erscheinung, welche von MASSARTa den Namen 
Osmotropismus erhalten hat. Aus den Zahlen MlYOSmS geht hervor, 
welche geringe Konzentrationen schon eine positive Reaktion hervo1'­
zurufen vermogen, z. B. bei Mucor Mucedo 0,01 vH d-Glucose, 0,05 vH 
NH4NOa. 

Was wir yom Chemotropismus del' Wurzeln wissen, verdanken wir 
hauptsachlich PORODK04. Derselbe hat Wurzeln von LUlJinus, Heli. 
anthus usw. zuerst in Agar, spater speziell im feuchten Raum wachsen 
lassen und dalm besonders die Wurzelspitze mit vel'schiedenen chemi­
schen Substanzen einseitig gereizt. Dabei entstehen bei niedel'en Kon­
zentl'ationen positive, bei hohel'en negative chemotropische Reaktionen, 
denen bei noch hohe1'er Konzent1'ation schadigungspositive Krfunmungen 
folgen konnen. Die Empfindlichkeit ist dabei speziell in del' auBersten 
Wurzelspitze lokalisiert. Die Intensitat del' Reizung ·wird durch die 
Konzentl'ation del' Losung und die Dauer del' Einwirkung bestimmt. 
PORODKO glaubt aus dies en Beobachtungen ableiten zu konnen, daB 
cnt = konst., wobei c die Konzentration, t die Zeit darstellt, und n 
ungefahr· gleich 2,5-3,0 ist. 

Diese chemotropischen Reizungen findet man nur hei Elektrolyten, 
wobei die Kationen die negative, die Anionen die positiven Reaktionen 
auslOsen sollen; die Wil'ksamkeit del' Kationen wiirde sich umgekehrt 

1 LIDFORSS, B.: Z. Bot. 1 (1909). 
2 MIYOSHI, M.: Bot. Ztg 02 (1894). 
a MASSART, J.: Archives de BioI. 9 (1889). 
4 PORODKO, TH. M.: Jb. Bot. 49 (1911); 64 (1925). 
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proportional ihrem elektrolytischen Losungsdruck andel'll, diejenige del' 
Anionen proportional ihrer lyotropen Wirkung. 

Eine besondere Form des Chemotropismus, wobei die Reizung durch 
ein Gas stattfindet, ist mit dem Namen Aerotropismus angedeutet. 
SAMMETl hat konstatieren konnen, daB hier die Wachstumszone der­
jenige Teil del' Wurzel ist, welcher den Reiz perzipiert, daB die Kriim­
mungen hanptsachlich positiveI' Natur sind, und daB dabei Stickstoff 
keinen EinfluB hat, wohl Sauerstoff, Wasserstoff, Kohlensaure und 
Dampfe von Alkohol, Ather usw, 

Mehr den Aerotropismus del' oberirdischen Teile von Keimpflanzchen 
hat besonders POLOWZOW2 studiert, wobei speziell gegen Diffusions­
strome von Kohlensaure Kriimmungen auftreten und zwar zuerst positiv, 
dann negativ. Sie hat dabei Beobachtungen mit dem Mikroskop an­
gestellt, woraus sie den SchluB zieht, daB es bei diesel' Reizung keine 
Latenzzeit gibt, daB dahingegen augenblicklich bei dem Anfang del' 
Reizung die Reaktion auch anfangt sichtbar zu werden. 

Unter dem allgemeinen Gesichtspunkt des Chemotropismus kann 
man auch die Erscheinungen bringen, welche zuerst von BURGEFF3 be­
schrieben "\\-llrden, iiber die Fel'llwirkUllg, welche + - und --Myzelien 
von Mucorineae aufeinander ausiiben. Aus del' Vel'offentlichung von 
Fraulein VERK.A.IK4 geht hervor, daB es sich hierbei um stoffliche Ein­
fliisse handelt. Wenn man zwischen einem + - und einem --Myzel von 
Mucor Mucedo einen Streifen Kollodium bringt, so kalm man die 
"Sexualstoffe" hier hineindiffundieren lassen und spiiter damit das 
Mycel mit dem anderen Zeichen dazu bringen, Zygophoren zu bilden. 
Das wurde schon kurz el'wahnt beim Kapitel Wachstum. 

Natiil'lich konnte mall. a'lch bei den Kriimmungen, welche nach ein­
seitiger Wuchsstoffverteilung auftreten, von Chemotropismus sprechen. 
Dann wird abel' diese chemische Substanz nicht von auBen zugefiihrt, 
sondeI'll innerhalb del' Pflanze findet die ungleiche Verteilung statt. 
Wenn in letzter Instanz aIle Tropismen auf ungleicher Wuchsstoffver­
teilung beruhen, wiirde man iiberhaupt aIle Tl'opismen auf Chemotro­
pismus zuriickzufiihl'en haben, was jedenfalls nicht praktisch ist. Es ist 
also wohl besser, sich hier bei diesem Begriff zu beschranken auf den 
EinfluB chemischer Substanzen, welche von auGen einseitig einwirken, 
wobei vorlaufig ganz dahingestellt sein mag, ob dabei auch die Wuchs­
stoffverteilung innerhalb del' Pflanzen eine Rolle spielt.. 

Tranmatotropismns. Beim Traumatotropismus haben wir es mit 
Kriimmungen zu tun, welche als Folge von irgendwelcher Verwundung 
auftreten. Es ware vielleicht moglich, dieselben unter die Chemotropismen 
zu behandeln, weil in erstel' Instanz die Substanzen del' getoteten Zellen 
dabei eine bestimmte Rolle spielen, abel' es scheint dennoch angebracht, 

1 SAMMET, R.: Jb. Bot. 41 (1905). 
2 POLOWZOW, W.: Untersuchungen iiber Reizerscheinungen bei Pflanzen. 

Jena 1909. 
3 BURGEFF, H.: Bot. Abh., herausgeg. von K. GOEBEL 4 (1924). 
4 VERKAIK, C.: Proc. Kon. Akad. Wetensch. Amsterd. 33 (1930). 
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dieselben hier fiir sich zu besprechen, auch weil das oft nul' Vermutungen 
sind. 

Del' Begriff wurde von DARWIN1 aufgestellt, ganz speziell fUr Er­
scheinungen, welche er bei Wurzeln beobachtete. Wenn man die Spitze 
einer Wurzel einseitig beschadigt, es sei indem man mechanische odeI' 
chemi'lche Mittel odeI' Hitze benutzt, so kriimmt sich die Wurzel von 
del' beschadigten Stelle hinweg, sie ist also negativ traumatotropisch. 

Bei Keimpflanzen hingegen sind positiv traumatotropische Kriim­
mungen beobachtet, welche besonders von STARK2 studiert '·wurden. 
Wel1l1 man einseitig Querschnitte, Stiche, usw. anbringt, so kriimmt sich 
die Pflanze nach del' verwundeten Stelle hin, wobei die Kriimmung sich 
oft weit von del' verwundeten Stelle ausbreitet, meistens basalwarts, abel' 
auch wohl apikalwarts, auch wenn ein einseitiger Einschnitt gemacht 
wurde, worin ein Glimmerblattchen angebracht wurde. STARK konnte 
weiter ze~gen, daB man den EinfluB del' Verwundung bei einer Koleop­
tilspitze erweckt, nach Abschneiden diesel' Spitze und nachdem diese 
Spitze auf einen anderen Koleoptilstumpf aufgesetzt ist, dorthin iiber­
bringenkann, so daB alsdann dortdie Kriimmung auftritt. SpateI' kOlmte 
dann, teilweise durch BEYER3, abel' besonders durch die Untersuchungen 
GORTERS4 und TENDELOOS5, gezeigt werden, daB in verschiedenen Fallen 
diese sogenanrlten traumatotropischen Kriimmungen sich bei Graskeim­
ling en erklaren lassen durch eine ungleiche Verteihmg des Wuchsstoffes. 
Denn wenn einseitig ein Einschnitt in die Koleoptile gemacht wird, so 
wird an dieser Seite del' Wuchsstofftransport gehemmt sein, wahrend er 
dahingegen an der antagonistischen Seite ungehindert weitergeht. Die 
letztgenannte Seite wird also starker wachs en und infolgedessen entsteht 
eine Kriimmung, welche nach del' Wlmde hingerichtet ist, also scheinbar 
positiveI' Traumatotropismus. 

Diese Erklarung gilt abel' nul' fiir die 'ersten 21/2-3 Stunden nach 
del' Verwundung, weil nachher Wuchsstoff regeneriert wird; dadurch 
kann die Reaktion dann riickgangig gemacht werden und selbst zu einer 
negativen Kriimmung fiihren. Es fragt sich, ob man in diesel' Weise 
alle sogenannten traumatotropischen Kriimmungen erklaren kann. Vor­
laufig kann diese Frage natiirlich nur fUr die untersuchten A vena­
Koleoptilen beantwortet werden. Da hat nun VOl' Imrzem eine Unter­
suchung von WEIMANN6 eingesetzt, wo diese Frage aufgeworfen wurde. 
Derselbe kam fUr die positiv traumatotropischen Kriimmungen zu dem­
selben Resultat, wodurch dieselben also als solche ausgeschieden wurden. 
Dahingegen glaubte er, dail die spateI' auftretenden negativen Kriim­
mungen rein traumatotroper Natur sind; welche Rolle Wuchsstoffe 

1 DARWIN, CR. a. FR.: The power of movement in plants. London 1880. 
2 STARK, P.: Jb. Bot. 57 (1917); 60 (1,921). 
3 BEYER, A.: BioI. Zbl. 45 (1925). 
4 GORTER, CRR. J.: Proe. Kon. Akad. Wetenseh. Amsterd. 30 (1927). 
5 TENDELOO, N.: Proe. Kon. Akad. Wetenseh. Amsterd. 30 (1927). 
6 WEIlI1ANN, R.: Jb. Bot. 71 (1929). 
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dabei spielen, lii.Bt sich seiner Meinung nach vorlaufig noch nicht uber­
sehen. Diese Versuche sind bis jetzt noch nicht bestatigt worden. 

Hydrotropismus. In einem klassischen Versuch hat SACHS1, sich da­
bei stutzend auffriihere Versuche J OHNSONS2 , schon vor vielen J ahren den 
Hydrotropismus der Wurzeln bewiesen und dieserVersuch ist seitdem von 
hunderten Botanikern wiederholt, immer mit demselben Resultat. Wenn 
man namlich Bohnen in feuchten Sagespahnen wachs en laBt innerhalb 
cines Zylinders, dessen Boden aus grobem Tull besteht, so wachsen die 
Wurzeln in dieser Masse infolge ihres positiven Geotropismus senkrecht 
abwarts. Sobald sie dann aber auBerhalb dieses Tims kommen, wird 
ihre Wachstumsrichtung geandert, wenn der Zylinder schrag aufgehangt 
ist und deshalb auch der Tull einen Winkel mit der Vertikalen macht 
von sagen wir 450 • Sie werden dann nach der feuchten Flache des Tulls 
abgelenkt und wahrend sie weiter wachsen schmiegen sie sich demselben 
an. Oft ist auch del' Geotropismus Veranlassung, daB sie immer von 
neuem vertikal abwarts wachsen, um dann sich abermals der feuchten 
Flache hinzuwenden und so einen schlangenartigen Verlauf aufzuweisen. 

Um dieses Resultat zu erhalten, muB der Zylinder aber schief auf­
gehangt sein und zweitens darf die Luft, worin die Wurzeln aus dem 
Tilll kommen, nicht mit Wasserdampf gesattigt sein; sonst wachs en die 
Wurzeln senkrecht abwarts. Es handelt sich also, wie SACHS angab, um 
positiv hydrotropische Kriimmungen, welche hervorgerufen werden, wenn 
del' Feuchtigkeitsgehalt zu beiden Seiten del' Wurzel ungleich ist. SACHS 
hat auch schon angegeben, daB man es hier mit einer ganz anderen Er­
scheinung zu tun hat als wenn etwas welke Wurzeln einseitig befeuehtet 
werden. Dieselben nehmen dann sehr raseh Wasser auf, die Turgeseenz, 
welche verloren gegangen war, stellt sich an der einen Seite wieder her, 
und infolgerlessen krummen sieh die Wurzeln von del' nassen Stelle hin­
weg; es ist abel' klar, daB man hier nicht von negativem Hydrotropismus 
rerlen dar£. 

Naehdem DARWIN3 zuel'st darauf hingewiesen hatte, daB die Per­
zeption des Reizes beim Hydrotropismus hochst wahrseheinlieh dureh 
die auBerste Wurzelspitze stattfindet, wurde dieses Verhalten von andern 
wie z. B. MOLISCH4 naher untersueht, die wirklieh das vorhergesehene 
Resultat el'hielten. Eine detaillierte Untersuchung verdanken wir dann 
HOOKER5, der feststellen konnte, daB die Wurzelspitze zwar nicht die 
einzige empfangliehe Stelle ist, daB aber dennoeh die Sensibilitat dort 
am graBten ist, und daB dieselbe naeh del' Basis hin allmahlich geringer 
wird. Die Reaktion verlauft indessen sehr langsam; sie braueht 6 Stun­
den, ehe eine Kriimmung sichtbar wird .. Das Feuehtigkeitsgefalle, wo­
rauf die Wurzeln am besten reagieren, ist 0,4vH proZentimeter bei 200 C. 
Das Maximum ist 0,5 vH, clie Minimumdifferenz, worauf noeh Reaktion 

1 SA.CHS, J.: Arb. bot. lust. Wiirzburg 1 (1872). 
2 JOHNSON, H.: Edinburgh New Philosophic. Mag. 6 (1829). 
3 DA.RWIN, CH. a. FR.: The power of movement iu plants. Loudon 1880 . 
... MOLISOH, H.: Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. Kl. 88 (1883). 
5 HOOKER, jun., H. D.: Ann. of Bot. 29 (1915). 
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erfolgt, 0,2 vH. Kriimmungen treten indessen nul' auf, weml die relative 
Feuchtigkeit del' Atmosphare zwischen 70 und 100vH liegt. HOOKER ist 
iibrigens del' Meinung, daB alles, was Hydrotropismus genannt wird, 
ebensogut unter den Osmotropismus gebracht werden konnte. 

Auch in anderen Fallen hat man Hydrotropismus feststellen konnen, 
so ganz besonders bei den Sporangientragern von Phycomyces. Es 
war ERRERA1, del' in einer posthumen Arbeit zeigen konnte, daB die 
friihere Vorstellung einer Fernwirkung von Metallen auf diese Organe 
unrichtig ist. Die beobachteten Erscheinungen beruhen auf dem Hydro­
tropismus, del' iibrigens schon friiher beschrieben war. Meist reagieren 
diese Sporangientrager negativ Ul1d man hat auch in diesel' Weise 
zu erklaren versucht, daB in Kulturen von Phycomyces, welche auf 
dem Klinostaten mit horizontaler Achse rotieren, die Sporangientrager 
sich senkrecht zur Oberflache des rotierenden Substrates stellen. "\Venn 
man die Rotation im absolut feuchten Raum stattfinden laBt, 'wirddiese 
Erscheinllng denn auch nicht beobachtet. Ebenfalls schreibt man diesem 
Hydrotropismus die Erscheinung zu, daB die Sporangientrager im dunklen 
Raum nicht genau vertikal aufwarts wachsen, sondern einigermaBen 
divergieren. Das solI dadurch verursacht sein, daB jeder Sporangien­
trager infolge seiner Transpiration durch einen feuchten Raum um­
geben ist, del' nun abstoBend wirken solI auf die nachsten umgebenden 
Sporangien trager . 

WALTER2 hat zeigen konnen, daB die Sporangientrager von Phy­
comyces auf Schwankungen del' Luftfeuchtigkeit mit einer Wachs­
tumsreaktion reagieren. Bei zunehmender Feuchtigkeit steigt das Wachs­
tum zuerst langsam, dann rascher an. Er halt nun die hydrotropischen 
Krummungen fUr Erscheinungen, welche dadurch zustande kOInmen, 
daB bei eillseitiger Reizwirkung Intensitatsunterschiede an den ent­
gegengesetzten Flanken vorhanden sind, woraus ein ullgleiches Wachs­
tum resultiert. Die Erklarung ist also analog derjenigen BLAAUWS fiir 
den Phototropismus. Wenn diese Erklarung auch richtig sein mag bei 
Sporangientragern von Phycomyces, so kommt man damit noch nicht 
weiter bei den hydrotropi8chen Kriimmungen del' Wurzeln. 

Man kennt auch positiv hydrotropische einzellige Teile, wie die 
Rhizoide von Marchantia polymorpha und anderer Lebermoose und 
ebenfalls diejenigen del' Farne. Del' Hydrotropismus del' Keimstengel 
hohere1' Pflanzen ist bis jetzt noch kaum be'wiesen. 

Es muB iibrigens bemerkt werden, daB es Forscher gibt, wie z. B. 
BREMEKAMp3, welche dem Hydrotropismus iiberhaupt die Existenz­
berechtigung absprechen und den Satz zu beweisen suchen, daB wenig­
stens in vielen Fallen, dasjenige was man Hydrotropismus genannt hat, 
eine Folge eines Beriihrungsreizes ist, also auf Haptotropismus beruht. 

1 ERRERA, L.: Rec. l'Inst. bot. LEo ERRERA 6 (1906). 
2 WALTER, H.: Z. Bot. 13 (1921). 
3 BREM;EKAMP, C. E. B.: Handel. 1ge Nederl. Natuur- en Geneesk. Congres 

1923 und South-African J. Sci. 21 (1924). 
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Rheotropismns. JONSSONl entdeckte, daB Wurzeln im Wasserstrom 
sich entgegen der Richtung des Stromes entwickeln. Man nennt das 
positiven Rheotropismus. Die ausfiihrlichste Untersuchung iiber diesen 
Gegenstand verdanken wir NEWCOMBE2, der allerlei Wurzeln priifte und 
dabei fand, daB besonders unter den Grasern und den Crucifer en viele 
sehr sensible Pflanzen angetroffen werden, daB aber selbst bei Varietaten 
derselben Art das Reaktionsvermogen sehr stark wechseln kann. Eine 
Anzahl Pflanzen besitzen Wurzeln, welche absolut nicht reagieren. Er 
fand bei Wurzeln von Raphanus sativus, daB das Optimum der 
Kriimmung auftrat bei einerGeschwindigkeit von 100-500 em pro Minute; 
kommt man unter diesem Wert, z. B. bei 50 em pro Minute, so ist die 
Reaktion viel geringer und die Winkel sind viel kleiner. Wird die Ge­
schwindigkeit groBer, etwa 1000 em pro Minute, so wird die Reaktion 
negativ, d. h. die Wurzeln wachsen in der Richtung des Stromes. 
NEWCOMBE betrachtet das als eine mechanische Folge des Reizes. Nicht 
allein die Wurzelspitze ist empfanglich, auch weitere Teile der Wurzel, 
bei Raphanus iiber eine Lange von etwa 15.mm, wahrend die wachs­
tumsfahigeZone eine Lange von 6 mm hat. 

Auch bei KeimJingen hat man bei Benutzung eines Wasserstrahles3 

positiven Rheotropismus konstatieren konnen. Hier, wie iibrigens auch 
bei Wurzeln ist die Vermutung ausgesprochen, daB es sich urn die Per­
zeption eines Druckes handeln wfude, so daB wir Verwandtschaft ver­
muten konnten mit dem jetzt zu behandelnden Haptotropismns. In­
dessen hat sich aus den Versuchen SEN-GUPTAS4 gezeigt, daB entgegen 
den Angaben HRYNIEWIECIITS5 reines Wasser niemals Rheotropismus 
veranlaBt, daB man dahingegen durch Zusatz sehr geringer Mengen ge­
wisser Salze diesem Wasser wieder die Fahigkeit geben kann, Rheotro­
pismus zu erregen. Es ist aus diesen Versuchen wohl klar, daB es sich 
hier iiberall urn chemotropische Reize handelt, daB es rein en Rheotro­
pismus vielleicht iiberhaupt nicht gibt. 

Haptotropismus (Thigmonastie). Der Haptotropismus oder Thig­
motropismus ist die Eigenschaft der Pflanzenorgane, nach einseitiger 
Beriihrung eine Kriimmung auszufiihren. Wahrend man friiher glaubte, 
daB dieser Ha ptotropismus nur bei ganz besonders organisierten Pflanzen­
teilen, wie Ranken und Tentakeln der Insectivoren gefunden wird, weiB 
man seit den Untersuchungen VAN DER W OLKS6, daB dem nicht so ist. 
Er zeigte, daB auch Haferkeimlinge auf Beriihrung reagieren, was nach­
her von WILSCHKE7 und FIGDOR8 bestatigt werden konnte. Eine all-

1 JONSSON, BENGT: Ber. dtsch. bot. Ges. 1 (1883). 
2 NEWCOMBE, FRED. C.: Bot. Gaz. 33 (1902). 
3 STARK, P.: Jb. Bot. 1)7 (1916). 
4 SEN-GUl'TA, J.: Z. Bot. 21 (1929). 
5 HRYNIEWIECKI, B.: Schriften der Naturhist. Gesellsch. Dorpat 1908. 
6 VAN DER WOLK, P. C.: Proc. Kon. Akad. Wetensch. Amsterd. 14 (1911). 
7 WILSCHKE, A.: Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math.-natu.rwiss. Kl. 122 1 

(1913). 
8 FIGDOR, W.: Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, l\fath.-naturwiss .. Kl. 124, 1 

(1915). 
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gemeine Behandlung dieser Fragen gab dann speziell STARK!, auf dessen 
Arbeiten gleich naher eingegangen werden solI. Inzwischen kann be­
merkt werden, daB auch bei verschiedenen Pilzen und Algen hapto­
tropische Kriinnnungen konstatiert wurden, z. B. von ERREJRA2 fiir 
Phycomyces, von STARK fiir Coprinus usw. Bei Wurzeln war 
schon von SACHS3 Reizbarkeit fiir Kontakt beobachtet worden, diese 
wurde dann spater von NEWCOMBE'" ausfiihrlicher untersucht. 

Man kann vielleicht sagen, daB iiberhaupt wohl aIle lebenden Zellen 
empfindlich sind fiir Beriihrungsreiz, daB a ber nur in gewissen Fallen etwas 
hiervon durch ausgefiihrte Kriimmungen bemerklich wird, wobei dann 
meistens die Reizung sehr stark sein muB, damit iiberhaupt etwas von 
einer Reaktion zutage tritt. Wie wir noch sehen werden, fiihrt nur in 
den sehr spezialisierten Fallen, etwa der Ranken, auch die leiseste Be­
riihrung zu einer Kriimmung. Dort, z. B. bei den Tentakehl von Drosera 
ist oft auch eine ausgesprochene Dorsiventralita.t beobachtet; infolge­
dessen wird die Art und die Richtung der Kriimmung dann bestimmt 
durch die Art des reagierenden Organes und das hat KNIEp5 dazu ge­
fiihrt, hier von Haptonastie zu reden; in anderer Zusammensetzung 
wiirde das also Thigmonastie werden. Mir scheint es wohl festzustehen, 
daB man es hier iiberall mit Erscheinungen derselben Art zu tun hat, 
mogen diese nun mehr oder weniger ausgebildet sein; es ist also nicht 
angangig, einige unter Haptotropismus, andere unter Haptonastie zu 
besprechen. Es ist einigermaBen Geschmackssache, welch en Namen 
man wahlen will. Es scheint aber wohl angebracht, diese Kriimmungen 
an einer Stelle zu behandem, wo sie gewissermaBen den Ubergang der 
Tropismen zu den Nastieen bilden, besonders auch, weil es sich hier zeigt, 
daB der Unterschied zwischen den beiden Bewegungsartennicht so groB 
ist, als das oft angenommen wird. 

Beschaftigen wir nus erst etwas eingehender mit den weniger spe­
zialisierten haptotropischen Kriimmungen, speziell mit den Unter­
suchungen STARKS iiber diese Erscheinungen. Da sind es denn haupt­
sachlich Keimpflanzen, welche fiir die Beobachtungen benutzt "\\'Urden. 

Die Reizung fand durch Reibung mit einem Stabchen statt; es stellte 
sich heraus, daB im Gegensatz zu demjenigen, was wir fiir Ranken 
sehen werden, dafiir auch Gelatinestabchen oder ein Wasserstrahl be­
nutzt werden konnten. Letzteres hat also vielleicht Ahnlichkeit mit 
dem schon besprochenen Rheotropismus. Es wurde weiter beobachtet, 
daB bei lokaler Reibung nicht nur die geriebene Stelle, sondern auch 
andere wachstumsfiihige Strecken dariiber hinaus, Kriimmungen aus­
fiihren konnen; die Reizleitung kann bei alteren Pflanzen selbst die 
Internodiengrenzen iiberschreiten. Dikotylenkejmlinge sind dabei 
meistens iiber die ganze Lange sensibel, wahrend die Sensibilitat bei 

1 STARK, P.: Jb. Bot:51 (1916); 58 (1919); 60 (1921). 
2 ERRERA, L.: Bot. Ztg 42 (1884). 
3 SACHS, J.: Arb. bot. lnst. Wiirzburg 1 (1873). 
4 NEWCOMBE, FRED. C.: Beih. Bot. Zbl. 11 (1904). 
5 KNIEP, H.: Handworterbuch der Naturwissenschaften 8 (1913). 
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Monokotylenkeimlingen mehr lokalisiert sein kann, wenn zwar nicht 
so ausgesprochen als wie fiir den Photo- und den Geotropismus. Da­
gegenuber geht die Sensibilitat bei Graskeimlingen nicht verloren, wenn 
die Spitzen weggeschnitten sind, wahrend dagegen bei Dikotylen­
keimlingen die Reaktionen stark gedampft sind, wenn sie dekapitiert 
werden. Es halt also schwer, hier an einen Zusammenhang mit Wuchs­
stoffen zu denken; es ware jedenfalls sehr der Miihe wert, wenn die Er­
scheinung in der Hinsicht einmal naher untersucht wurde. 

ST4RK hat die Starke der Reizung durch Zahlung der Streichzahl 
bestimmt; ob man wirklich hierin ein MaB fur die Reizstarke hat, scheint 
mir noch fraglich. Inzwischen hat sich wohl so viel ergeben, daB gesagt 
werden kann, daB je starker die Reizung, desto groBer auch die Zahl der 
reagierenden Individuen, desto groBer der Ablenkungswinkel und desto 
kiirzer die Reaktionszeit ist, aber alles nur bis zu einer oberen Grenze. 

Besonders dort, wp STARK die Giiltigkeit des WEBERschen Gesetzes 
meint beweisen zu konnen, wird man vorlaufig sich noch etwas skeptisch 
verhalten mussen. STARK konnte zeigen, daB ein Keimling gerade bleibt, 
wenn auf beiden Seiten gleich oft gestrichen wird. Andert man das Ver­
haltnis der Streichzahlen, dann tritt von einem gewissen Punkt an eine 
Reaktion im Sinne der starkeren Streichzahl auf. Als MaB fUr die 
Unterschiedsempfindlichkeit wurde die Menge der Individuen gewahlt, 
die eine Reaktion ergaben, wobei sich dann herausstellte, daB diese 
Menge gleich ist (in vH), wenn der relative Unterschied der Streichzahlen 
konstant gehalten wird. Bei dieser SchluBfolgerung muB man aber 
immer bedenken, daB die beiden Reize auf ganz verschiedene Teile ein­
wirken, namlich die beiden antagonistischen Oberhaute, nicht auf ein 
und dasselbe Sinnesorgan und daB es sich also wahrscheinlich um eine 
Summation verschiedener Reaktionen handelt. DaB die Empfindlich­
keit fiir absolut gleiche Unterschiede um so geringer wird, je mehr die 
Reize an sich ansteigen, ist eigentlich etwas so Selbstverstandliches, daB 
man dort wohl kaum von einem Gesetz sprechen kann. 

Wenden wir uns jetzt zu den Ranken, welche ganz speziell kontakt­
empfindlich sind und welche bei vielen Kletterpflanzen eine Rolle als Haft­
organe spielen. Aus der Morphologie ist bekannt, daB sehr verschiedene 
Teile zu Ranken metamorphosiert sein konnen, z. B. Wurzeln bei 
Vanilla und den kletternden Melastomataceen, Blattstiele bei 
Tropaeolum, Clematis und Nepenthes, Blattspitzen bei Gloriosa 
und Flagellaria, Teilblattchen der gefiederten Blatter bei Vicia und 
Lathyrus, ganze Blatter bei anderen Lathyrusarten und bei Pisum, 
Sprosse bei Vitis und Passiflora, usw. Das alles gehort nicht zu 
unserem Gebiete der Botanik, wohl dagegen die Art und Weise, wie diese 
Ranken auf Kontaktreize reagieren. Dabei mogen dann zuerst die 
starkstreizbaren besprochen werden; erwahnt mag dabei werden, daB 
wir die ersten Untersuchungen uber Rankenbewegungen DARWINl ver­
danken, daran schlieBen sich solche an uber den Mechanismus der Kriim-

1 DARWIN, CR.: The movements and habits of climbing plants. London 
1873. 
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mung von HUGO DE VRIES1. PFEFFER2 hat uns dann in seinen Unter­
suchungen speziell eine Methode kennengelernt, wodurch die Manipu­
lationen bei den Versuchen sehr vereinfacht wurden, wahrend wir die 
eingehendsten Beobachtlmgen FITTING3 verdanken, der wohl die meisten 
der jetzt fiir die Ranken bekannten Tatsachen ans Licht gebracht hat. 

Wir werden also vorlaufig nur Tatsachen, welche an Ranken von 
Passiflora und Cucurbitaceae, wie Sicyos und Cyclanthera ge­
funden wurden, einer Besprechung unterwerfen. Dann muB erst kon­
statiert werden, daB die Ranken im Knospenzustande eingerollt sind 
mit der Unterseite konvex; sie sind also, wie wir spater sehen werden, 
hyponastisch. Dann tritt Epinastie auf, d. h. die Oberseite fangt an 
starker zu wachsen als die Unterseite, und das geht so lange weiter, bis 
sich die Ranke ungefahr geradegestreckt hat, oder bis die Spitze ganz 
wenig hakenfOrmig gekriimmt ist. Wenn die Ranke spater keine Stiitze 
ergriffen hat, kann sich diese Kriimmung weiter fortsetzen bis zur stark 
spiraligen Alterseinrollung. 

Sobald die Ranke sich entrollt hat, fangt sie an eine sogenannte 
rotierende Nutation auszufiihren; diese erinnert an die Bewegung der 
Schlingpflanzen, welche wir bald naherbesprechen werden. Diese Be­
wegung besteht darin, daB eine Kante starker wachst als die iibrigen 
und daB diese starker wachsende Kante sukzessiv um die Ranke herum-
1auft. Infolgedessen beschreibt die Ranke einen Kegelmantel, die Spitze 
wird im Kreis herumgefiihrt, oder bessel' gesagt in einer langsam auf­
steigenden Spirale. Die Achse des Kegels ist zuerst schrag nach oben 
gerichtet, allmahlich senkt sie sich zur Horizontalen und wenn sie schrag 
abwarts gerichtet ist, hort die Nutation auf. Das sehr ansehnliche 
Wachstum, das dabei stattfindet, ist hauptsachlich auf die basalen Teile 
del' Ranke beschriinkt. 

Gewohnlich wird diese kreisende Nutation fUr eine autonome Be­
wegung angesehen, welche also nur durch innere Umstande veranlaBt 
wird; nur in del' letzten Zeit werden andere Stimmen gehort, wie die­
jenige GRADMANNS't, welehe einer aitiogenen Beeinflussung das Wort 
reden; dabei wiirde dann speziell die Schwerkraft eine Rolle spielen, 
was abel' von LINSBAUER5 widersprochen wurde. 

Wenn jetzt eine Ranke in dem Stadium, worin sie sich entroIlt hat, 
wobei sic etwa l/a ihrer definitiven Lange erreicht hat, in Beriihrung 
kommt mit einem festen Korper, so fiihrt sie eine Reaktion aus, worauf 
gleich naher eingegangen werden soIl. Es muB unbedingt ein fester 
Korper sein, Fliissigkeiten haben, wie PFEFFER fand, keinen EinfluB, 
selbst Quecksilber nieht, es sei denn, daB sich in del' Fliissigkeit kleine 
feste Teilchen befinden, von den en die Reaktion ausgelOst wird. Es 
handelt sieh dabei abel' noch um etwas anderes, denn 10-14 vH Gelatine 

1 DE VRIES, H.: Arch. NeerI. Sci. ex. et natur. 15 (1880). 
2 PFEFFER, W.: Unters. bot. lnst. 'flibingen 1 (1885). 
3 FITTING, H.: Jb. Bot. 38 (1903). 
4 GRADMANN, H.: Jb. Bot. 60 (1921), 65 (1926). 
5 LINSBAUER, K.: Planta (BerI.) 1 (1925). 
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hat keinen EinfluB; daraus lieB sich ubrigens die praktische Folgerung 
ziehen, daB man Ranken mit Pinzetten oder Glasstabchen, die mit einer 
geniigend dicken Gelatineschicht iiberzogen sind, anfassen kann, ohne 
daB eine Kriimmung auftritt. Ein konstanter Druck eines festen Korpers 
lOst auch keine Reaktion aus, nur wenn stoBweise Druckwirkungen aus­
geiibt werden, findet eine gleich zu beschreibende Reaktion statt. 

PFEFFER hat schlieBlich aus allen seinen Versuchen den SchluB ge­
zogen: "Zur Erzielung einer Reizung miissen in den sensiblen Zonen der 
Ranke diskrete Punkte beschrii.nkter AusdehnU11g gleichzeitig, und in 
geniigend schneller Aufeinanderfolge von StaB oder Zug hinreichender 
Intensitat betroffen werden. Dagegen reagiert die Ranke nicht, sooald 
der StoB aIle Punkte eines groBeren Flachenstiickes mit ungefahr gleicher 
Intensitat trifft." An sich konnen die reizenden Korper dabei auBerst 
leicht sein, worauf DARWIN schon hingewiesen hat; PFEFFER konnte 
selbst noch bei Beruhrung mit Baumwollfaden von 0,00025 mg eine 
Krummung erhalten. AIle Umstande miissen dann so giinstig wie nur 
denkbar sein, z. B. die Temperatur solI in der Nahe des Optimums liegen. 
Ubrigens ist der EinfluB dieser auBeren Verhaltnisse auf dieKrummungs­
bewegungen der Ranken noch wenig untersucbt. 

Man hat sich die Frage vorgelegt, was denn eigentlich primar bei 
solch einem Kontaktreiz geschieht und dabei wurde in erster Instanz 
an Deformationen des Protoplasmas der EpidermiszeIlen gedacht. Das 
wiirde dann besonders dort starker auftreten, wo diinnere Stellen 
der auBeren Zeilliaut vorhanden sind, sogenannte Fiihltupfel, wie das 
namentlich von HABERLANDTI naher ausgefiihrt wurde. Immerhin gibt 
es auBerst sensible Ranken, welchen diese Fuhltiipfel fehlen, so daB 
sie jedenfaIls keine unentbehrliche Bedingung der Reizung sein konnen. 

Es gibt nun Ranken, welche allseitig in gleichem MaBe reizbar sind, 
aber diejenigen, woruber hier gehandelt wird, sind ausgesprochen dorsi­
ventral und sie reagieren mit einer Krummung nul' dann, wenn die ven­
trale Seite beruhrt wird; diese Krummung bleibt dann nicht beschrankt 
auf die beriihrte Stelle, sondern es findet eine Leitung nach anderen 
Teilen del' Ranke statt. Indessen sind solche Ranken auch an anderen 
Seiten reizbar; sie reagieren auf den Reiz aber in ganz anderer Weise, wie 
dasvon FITTING dargetan wurde. Wird allein die Oberseite einer s01chen 
Ranke berUhrt, so geschieht nichts, wenn man Ober- und Unterseite 
einem Kontaktreiz unterwirft, so tritt auch keine Krummung auf, wah­
rend dieselbe, wie gesagt, wohl hervorgetreten ware, wennnur die Unter­
seite beriihrt wird. Kontakt del' Oberseite hemmt also das Auftreten der 
Reaktion und das geht so weit, daB, wenn man auf der Unterseite eine 
ziemlich lange Strecke reizt und bei einem Tell davon auch die Oberseite 
beruhrt, nUl" dieser Teil sich nicht krummt. Auch bei s01chen Ranken, 
welche beiderseits auf Kontaktreiz mit einer Krummung reagieren, ge­
schieht genau dasselbe wie bei den Cucurbitaceenranken, wenn Ober-

1 HABERLANDT, G.: Sinnesorgane im Pflanzenreiche zur Perzeption mecha­
nischer Reize. Leipzig, 2. Auf I. 1906. 
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und Unterseite zu gleicher Zeit beriihrt werden, d. h. es tritt keine sicht­
bare Reaktion zutage. 

Von DE VRIES war behauptet worden, daE die Kriimmung in erster 
Instanz auf Turgorveranderung beruht, worauf dann spateI' diese Ande­
rung durch Wachstum fixiert wiirde. Er schloE das aus Plasmolyse­
yersuchen, wobei die Kriimmung in der ersten Zeit zuriickging, spateI' 
nicht mehr. Andere Forscher erhielten etwas abweichende Resultate 
und FITTING hat darauf hingewiesen, daE die plasmolysierende Fliissig­
keit oft auEerordentlich schwer in die Ranke eindringt. Andererseits 
hat DE VRIES durch Injektion von eben sich kriimmenden Ranken mit 
Wasser (was unter del' Luftpumpe ziemlich leicht gelingt) gesehen, daE 
die Kriimmung sehr viel starker wird. 

Wenn es auch bis jetzt noch nicht gelungen ist, bei Ranken das Vor­
handensein und die 1Virkung eines Wuchsstoffes nachzuweisen, so liegt 
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ZuwaehsgroJ3en (naeh FITTI"iG). 

es doch auf del' Hand, daB auch hier die neueren Ansichten iiber Wachs­
-tum zur Erklarung herangezogen werden mUssen. Dann muE also er­
wartet werden, daE primal' auch hier die plastische Dehnbarkeit der 
Zellhaut erh6ht wird, welche dann durch den Druck des Zellinhaltes 
gedehnt wird. Dieser Druck war in den Versuchen von DE VRIES dann 
wohl nicht maximal und erreichte erst einen gr6Eeren Wert, als die 
Ranken kiinstlich instand gesetzt wnrden, mehr Wasser aufzunehmen. 
Indessen liegt hier ein weites Feld del' Bearbeitung fiir spatere Forscher 
·offen. 

FITTING hat durch sehr genaue Messungen das Wachstum der Ober­
und Unterseite und del' Mittelliuie einer sich kriimmenden und sich 
·darauf wieder geradestreckenden Ranke mess en k6nnen. Er hat die 
erhaltenen Resultate in einer Kurve dargestellt, welche in Abb. 64 
reproduziert wurde. Man sieht, daE nach del' Reizung innerhalb 
sehr lrurzer Zeit, die Oberseite sich stark verlangert hat, daB diese 
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dann abel' ihr Wachstum einstellt und sich nicht mehr verlangert. Die 
Unterseite bleibt vorderhand unverandert, odeI' verkiirzt sich selbst 
etwas (vieHeicht durch den Druck del' Oberseite 1); dann fangt auch die 
Unterseite zu wachs en an, bis die Ranke wieder gerade geworden ist. 
Die Mittelzone maeht zwei Wachstumsperioden durch mit einer Pause 
dazwischen, die' erste ist die eigentliche Reaktion auf die Reizung, 
in del' zweiten kommt del' Autotropismus zum Ausdruck. Es mag dabei 
erwahnt werden, daB genau. die'Selbe Riiekkriimmung aueh auf tritt, 
wenn eine Ranke meehaniseh gebogen und eine Zeitlang in diesel' Zwangs­
lage gehalten wurde. Sie kann also ganz dem Begriff des Autotropismus 
eingereiht werden. 

Bis jetzt haben wir nuriiber einen kurzwahrenden Reiz gehandelt, del' 
gleich nach del' Reizung wieder weggenommen wurde. Was geschieht 
nun abel', wenn die Ranke sieh' einer Stiitze bleibend angelegt hat, wie 
wir das in del' Natur so oft geschehen sehen, wenn die Ranke mit ihrer 
rotierenden Nutation irgendeine Stiitze gefunden hat, welehe dem 
Nutieren ein Halt zugerufen hat. Dann sieht man erst genau dasselbe 
geschehen, als was hier oben besehrieben wurde, aueh das Riiekgangig­
werden del' Kriimmung. Wahrend dieses letztgenannten Prozesses wer­
den abel' stets neue Punkte mit del' Stiitze in Beriihrung kommen. 
Infolgedessen findet immer wieder neue Reizung statt und aueh wieder 
neue Kriimmung, wobei die Ranke sieh allmahlich um die Stiitze fest­
legt, bis sie ihr Wachstum einstellt. Diese Versehiebung del' Ranke 
an del' Stiitze entlang konnte FITTING feststellen, indem er bestimmte 
Punkte auf del' Ranke markierte und deren Fortsehreiten naher studierte. 

Wenn die Ranke jetzt in solcher Art festgelegt ist, an del' einen Seite 
mit ihrer Befestigungsstelle an del' Pflanze, an del' anderen Seite mit 
derjenigen Stelle, welehe die Stiitze umwunden hat, so fangt del' da­
zwischen liegende Teil an sich schraubenformig (korkzieherahnlich) ein­
zurollen, derart, daB die beiden festen Punkte sieh einander nahern. 
Das ist nul' dann moglich, wenn ein Kehrpunkt angelegt wird, odeI' 
eventuell eine unpaarige Anzahl Kehrpunkte. Dieses Einrollen geht 
sehr eigentiimlieh VOl' sieh, indem die Pflanze fast rhythmiseh hin und 
her gezogen wird. Indessen ist diese ganze Erscheinung noeh nicht 
geniigend untersucht worden; wahrscheinlich werden sich hier besonders 
beim Studium von Fihnbildern noch manehe ungeahnte Resultate er­
geben. 

Ebensowenig ist noch von del' naehherigen, oft eintretenden Ver­
holzung del' Ranke bekannt; wie TREUB1 gezeigt hat, ist siein bestimmten 
Fallen, bei den Hakenklettel'ern Uncaria, Artabotrys usw. selbst 
die Hauptreaktion, dann tritt ein stark vermehrtes, sekundares Dieken­
waehstum auf. 

Es hat iibrigens keinen Sinn, hier aIle Versehiedenheiten in del' Ent. 
wicklung del' Ranken zu behandeln; wir sue4en ja nul' das Allgemeine 
daraus zu sehalen. Man kann wohl sagen, daB sieh aIle moglichen fiber-

1 TREUB, M.: Ann. Jarrl. bot. Buitenzorg 3 (1882/83). 
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gange zwischen den besprochenen auBerst sensiblen Ranken und den 
im Anfang dieses Abschnittes erwahnten fiir Kontakt reizbaren Keim­
pflanzen werden finden lassen. In vielen Fallen ist das physiologisch 
ja auch noch gar nicht up.tersucht; fiir Blattstiele verweise ich auf die 
Arbeit von STARKl. Nul' ware hier vielleicht allein noch Cuscu ta zu 
erwahnen, da dieselbe nach den Untersuchungen von PEIRCE2 in ihrer 
Jugend windende Stengel hat, welche spateI' eine Kontaktreizbarkeit 
aufweisen, die derjenigen del' Ranken in vieleI' Hinsicht ahnlich sieht. 

Wenden wir uns zuletzt noch zu den Insectivoren, wo die Bewegungen, 
wie gesagt, von ILm:Ep entschieden als haptonastisch gedeutet wurden. 
Oben wurde schon bemerkt, daB die Grenzen zwischen diesen Erschei­
nungen '3ich nicht genau angeben lassen, auch wenn man die extremen 
Falle leichtgenug unterscheidenkann. Von den Insectivoren, urn welche 
es sich hier handelt, wurde in diesel' Hinsicht fast nul' Drosera rotundi­
foli speziell von DARWIN3 und spateI' von PFEFFER4 genau untersucht; 
weiter verweise ich auf HOOKERs. 

Die Blattspreiten unserer einheimischen Dros era rotundifolia 
sind mit Tentakeln besetzt. Diese Tentakel sind gestielte Drusen mit 
einem Kopfchen, das Schleim absondert, welcher kleine, zufallig auf dem 
Blatt geratene Insekten festhalt. Die Tentakel auf del' Mitte des Blattes 
sind kurz gestielt, nach dem Rande zu werden die Stiele langeI' und da­
bei ist del' ganze Tentakel mehr radial vom Blatte hinweggestreckt und 
etwas zuriickgebogen. 

Diese Randtentakel sind reizbar durch Kontakt, wahrend auch hier 
Gelatine keinen EinfluB hat. Die Kriimmung findet immer derart statt, 
daB die Kriimmung nach del' Blattspreite hin erfolgt; sie fangt an del' 
Basis an nnd schreitet von dort weiter nach oben hin. Wird die Mitte des 
Blattes gerieben, odeI' werden eventuell die mittleren Tentakel beriihrt, 
so strahlt del' Reiz von dort aus und die Tentakel kriimmen sich 
tropistisch nach del' gereizten Stelle hin. 

Die Reizung muB hier mehrmals wiederholt werden, soll ein Erfolg 
slch zeigen. AuBerdem ist fiir die Aufnahme des Reizes die Anwesenheit 
del' Driisenkopfchen notwendig. Das laBt auf eine stoffliche Beein­
flussung schlieBen, um so mehr als fiir die Aggregation, wie wir noch 
sehen werden, ein solcher Stoff gefunden wurde6 • 

Windepfianzen (Cyclonas.tie, Lateralgeotropie). Wenn die Be­
wegungen del' Windepflanzen hier gesondert behandelt werden, so ge­
schieht das hauptsachlich deshalb, weil die Meinungen dariiber noch so 
wenig geklart sind, daB man noch nicht einmal mit vollkommener Sicher­
heit sagen kann, ob dieselben -als autonome odeI' als aitiogene Bewe­
gungen anzusehen sind. Bei diesem Sachverhalt'ist es wohl das Beste, 

1 STARK, P.: Jb. Bot. 61 (1922). 
2 PEIRCE, G.: Ann. of Bot. 8 (1894). 
3 DARWIN, CR.: Insectivorous plants. London 1875. 
4 PFEFFER, W.: Unters. bot. lnst. Tiibingen 1 (1885). 
5 HOOKER, H. D.: Bull. Torrey bot. Club 43 (1916); 44 (1917). 
6 COELINGR, W. M.: Proc. Kon. Akad. v. Wetensch. Amsterd. 32 (1929). 



400 Bewegungen. 

erst eine Beschreibung der ausgefiihrten Bewegungen zu geben und erst 
daraufhin etwas iiber die ErkHi,rungen, welche man versucht hat, zu 
sagen. 

Jedermann weiB, daB Schlingpflanzen Stengel haben, denen die 
notige Festigkeit abgeht, die sich also an Stiitzen in die Hohe wirken 
miissen, wobei sie diese Stiitzen dann mit einer Art von schlangenartiger 
Bewegung umschlingen. Der Stengel der Windepflanze bewegt sich 
in einer langsam aufsteigenden Spirale um die Stiitze; diese muB dabei 
vertikal oder beinahe vertikal stehen; eine Ausnahme auf diese Regel 
hat MIEHEl uns aber fiir Ake bia quina ta kennengelernt. Die Spitze 
des windenden Stengels hat dabei eine horizontale oder fast horizontale 
Stellung, in losen Windungen umschlingt sie die Stiitze. Spater werden 
diese Windungen enger, der Stengel wird fester an die Stiitze gedriickt. 

Jede Art windet immer in einer ganz bestimmten Richtung, die 
meisten Arten (z. B. Calystegia) links, einige (z. B. Humulus, Loni. 
cera) rechts. Bei einer linkswindenden Pflanze bewegt sich die Spitze 
von oben betrachtet entgegen dem Sinne des Zeigers eines Uhrwerkes, 
bei einer rechtswindenden umgekehrt. Man kann auch sagen, daB wenn 
man sich an dem Stengel der Windepflanzen von unten hinauf um die 
Stiitze herumbewegt, diese bei linkswindenden Pflanzen sich an der 
linken, bei rechtswindenden an der rechten Seite befindet. Oder endlich 
wenn man eine Schlingpflanze betrachtet, sieht man den nach dem 
Beschauer zugekehrten Stengel von links oder rechts unten ansteigen, 
je nachdem man es mit einer links· oder rechtswindenden Pflanze zu tun 
hat. In Ausnahmefallell kann dieselbe Art rechts ouer links winden; 
als solche Pflanzen sind nur bekannt Loasa lateritia, Bowiea 
vol u bilis und das nur unter ganz bestimmtell Bedingungell windende 
Solanum Dulcamara. 

Der Ausdruck rechts und links wird hier in gerade gegengesetztem 
Sinne gebraucht als in der Mechanik. Es gibt Botaniker, welche sich 
darum mehr dem gewohnlichen Sprachgebrauch anschlieBen; hier 
in diesem Lehrbuch tun wir das indessen nicht, da sonst wohl zu groBe 
Verwirrung daraus hervorgehen wiirde. 

Bemerkt mag noch werden, daB hei dem Geradestrecken und An· 
driicken der alteren Stengelteile gegen die Stiitze dieser Stengel sehr oft 
tordiert wird. Dort, wo man das auBerlich nicht sieht, kann man die 
Torsion dennoch sichtbar machen, indem man vor del' Streckung eine 
Kante des Stengels mit chinesischer Tusche markiert. Man findet nacho 
her diese Tuschelinie um den Stengel herumlaufen. Es laBt sich leicht 
zeigen, daB die Torsion eine mechanische N otwendigkeit ist; man braucht 
nur einen spiralig gewundenen Gummischlauch auszuziehen; wenn man 
vorher die eine Kante mit irgendeiner farbigen Linie bezeichnet hat, 
so lauft jetzt diese Linie um den Schlauch herum. 

Was geschieht nun, wenn eine Windepflanze keine Stiitze findet~ 
Dann fiihrt die mehr oder weniger horizontal stehende Spitze auch jetzt 

1 MIEHE, H.: Jb. Bot. 66 (1915). 
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eine kreisende Bewegung aus, wobei also die Spitze in eine Spirale auf­
warts gefiihrt wird, die so gebildeteu Windungen strecken sich spater 
wieder gerade. Bemerkt mag noch werden, daB der Keimling diese 
kreisende Bewegung noch nicht zeigt, sondern vertikal aufwarts wachst. 
Derselbe hat schlechthin negativen Geotropismus und dasselbe gilt fiir 
den alteren Steugel in dem Stadium, wo er sich in der angegebenen Weise 
streckt. 

Kann die Umwindung der Stiitze durch die kreisende Bewegung er­
klart werden ~ Es will mir scheinen teilweise ja, besonders wenn es sich 
um diinne Faden als Stiitze handelt. Wir kommen darauf gleich zuriick, 
wollen jetzt. nur feststellen, daB man keine "Greifbewegung" SCHWEN­
DENERSl usw. notig hat. Jedenfalls braucht man dazu nicht eine Kon­
taktempfindlichkeit wie bei den Ranken. Das ist wohl zuerst von 
DARWIN2 und HUGO DE VRIES3 bewiesen worden, wenn sich auch spater­
hin, speziell durch die Untersuchungen STARKS'" gezeigt hat, daB die 
Windepflanzen, wie die meisten anderen Pflanzen, auf Kontakt rea­
gieren. In gewisser Hinsicht hatte MOHL5 also recht, als er vor vielen 
Jahren diese Behauptung aufstellte; diese Empfindlichkeit hat aber 
mit der eigentlichen Windebewegung nichts zu machen. Man vergleiche 
dariiber auch die Beobachtungen, welche BRENNER6 bei Tamus aus­
fiihrte. 

Was uns aber eigentlich besonders interessiert, ist diese kreisende 
Bewegung und natiirlich fragt man sich, ob dieselbe mit der rotierenden 
Nutation der Ranken verglichen werden kann. Ganz entschieden kann 
das nicht in jeder Hinsicht, denn die Ranke kann mit ihrer Hilfe keine 
Stiitzen umwinden. Aber dennoch ist eine groBe Ahnlichkeit nicht zu 
verkennen; wie wir bei den Ranken schon sahen, hat diese GRADMANN 
dazu gefiihrt, auch bei den Ranken an einen EinfluB der Schwerkraft 
zu denken; er spricht, wie wir noch sehen werden, in beiden Fallen von 
Uberkriimmungsbewegungen. 

Aber lassen wir die Ranken hier weiter auBer Betracht und beschaf­
tigen wir uns jetzt nur mit der kreisenden Bewegung der Windepflanzen. 
Man kann mit einem Modell sich einigermaBen vorstellen, wie dieselbe 
stattfindet. Wenn man namlich einen Gummischlauch auf einen ver­
tikal stehenden Stab befestigt und dann das freie Ende mit etwas Blei 
beschwert, so daB es eine horizontale Stellung bekommt, so kann man 
dieses freie Ende im Kreis herumfiihren. Wenn man dann an diesem 
Ende einen Zeiger befestigt hat, und zwar derart, daB dieser im Ruhe­
zustand nach unten schaut, so sieht man, daB wahrend der Umkreisung 

1 SCHWENDENER, S.: Sitzgsber. prenB. Akad. Wiss., Physik.-math. Kl. 
Berlin 1881. 

2 DARWIN, CR.: On the movements and habits of climbing plants. London 
(1865). 

3 DE VRIES, H.: Arb. bot. lnst. Wiirzbnrg 1 (1873). 
,., STARK, P.: Jb. Bot. 07 (1917). 
5 MOHL, H.: 1Jber den Ban und das Winden der Ranken und Schlingpflanzen 

(1827). 
6 BRENNER, H.: Verh. naturforsch. Ges. Basel 23 (1912). 
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dieser Zeiger ebenfalls einen Kreis von 360° beschreibt und zwar steht er, 
wenn die Spitze des Schlauches 90° nach rechts bewegt wird, nach links 
gerichtet, ist die Spitze in der opponierten Stellung, so zeigt der Zeiger 
nach oben und 90° weiter nach rechts. Also der Schlauch erfahrt wahrend 
der Umkreisung der Spitze um 360° eine Drehung um die eigene Achse 
in entgegengesetztem Sinne und zwar auch von 360°. 

Man kann sich also umgekehrt auch leicht vorstellen, daB wenn man 
ein Mittel hatte, bei diesem Schlauch eine Seitenkante sich verlangern zu 
lassen, und wenn diese Seitenkante um den Schlauch herumlief, die 
Schlauchspitze eine kreisende Bewegung in umgekehrtem Sinne aus­
fiihren muBte. Das ist nun eben dasjenige, was tatsachlich bei den 
Windepflanzen stattfindet. Man kann mit Marken und Messung des Ab­
standes dieser Marken den Beweis fiihren, das am umgebogenen Teil des 
Stengels tatsachlich eine Seitenkante ~m Wachstum gefOrdert ist und 
daB diese Kante um den Stengel herumlauft, bei den Linkswindern im 
Sinne des Uhrzeigers, bei den Rechtswindern im gegenteiligen Sinne. 

Soweit besteht wohl ungefahr Einstimmigkeit unter den Forschern, 
welche sich mit den Windepflanzen beschaftigt haben, aber damit hOrt 
dieselbe auch auf. Schon uber die Frage, ob die kreisende Bewegung 
autonom ist oder nicht) besteht keme Ubereinstimmung. Fiir die Auto­
nomie trat DARWINl ein, teilweise auch BREMEKAMP2. Letzterer fiihrte 
den sehr brauchbaren Namen Cyclonastie fiir diese Bewegung ein; er 
versteht darunter dann eine Eigenschaft, welche sich darin auBert, daB 
ein Kriimmungsbestreben in tangentieller Richtung um den Stengel 
herum wandert. Er halt diese Cyclonastie aber nicht fiir absolut au­
tonom, indem seiner Meinung nach die Geschwindigkeit dieser Wande­
rung durch die Schwerkraft beeinfluBt wird. 

Von den auBeren Umstanden, welche eventuelI diese :Rewegung be­
einflussen konnten, mussen wir das Licht wohl ausschalten. Wenn zwar 
NEWCOMBE3 meinte, daB die Pflanzen die Fahigkeit zu winden im 
Dunkeln in kurzer Zeit verlieren, so hat TEoDoREsco4 gezeigt, daB aIle 
von ihm untersuchten Pflanzen monatelang im Dunkeln weiter winden 
konnen, wenn man nur darauf acht gibt, daB die Basis der Pflanze Licht 
erhalt, so daB nur der eigentliche windende Teil des Sprosses sich im 
Dunkeln befindet. Worin dieser LichteinfluB auf der Basis besteht, weiB 
man nicht; TEoDoREsco glaubt, daB es sich wohl nicht um Nahrungs­
fragen handeln kann, weil Dioscorea batatas mit viel Reserve­
nahrung sich genau so verhalt. 

Dagegen wird ziemlich alIgemein ein Zusammenhang gesncht zwi­
schen der" kreisenden Bewegung und der Schwerkraft. Erstens, weil eine 
Schlingpflanze, welche man in umgekehrter StelIung wachsen laBt, sich 
mit der Spitze ihres Stengels von der Stutze losmacht, den Stengel nega­
tiv geotropisch in den alteren noch wachsenden Teilen aufrichtet und 

1 DARWIN, CH.: Climbing piants. London (1865). 
2 BREMEKAMl', C. E. B.: Ree. Trav. bot. neerl. 9 (1912). 
3 NEWCOMBE, F. C.: Jb. Bot. 1)6 (1915). 
4 TEODORESCO, E. C.: Rev. gen. Bot. 37 (1925). 
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dann in umgekehrter Richtung die Stiitze zu umwinden anfangt. Zwei­
tens weil Rotation auf der horizontalen Klinostatenachse das Winden 
verhindern wiirde; indessen muB bemerkt werden, daB gerade diese 
KIinostatenversuche sehr wenig iiberzeugend sind und einander wider­
sprechende Resultate ergeben haben. Benutzt man aber sehr genau 
wirkende KIinostaten, so bleibt die rotierende Nutation beirn Rotieren 
bestehen. 

Neben dieser Cyclonastie kennt man nun Kriimmungen, welche sich 
zeigen, wenn der Stenge] in Zwangslage horizontal gestellt wird, wobei 
die sogenannte Flankenkriimmung BARANETZKISl auf tritt, welche dieser 
fiir Geotropismus ansieht, was ihn und speziell aueh NOLL2 zur Theorie 
des Lateralgeotropismus gefiihrt hat. Die Schwerkraft solI hier derart 
wirken, daB eine Flanke des Stengels in ihrem Wachstum gefordert wird, 
diese Flanke wiirde dann urn den Stengel herumlaufen. Der vertikale 
Teil des Stengels ist, wie wir schon sahen, negativ geotropisch, der 
horizontale Teil ware nach der Vorstellung N OLLS transversalgeotropisch. 
Inzwischen hat BREMEKAMP ausgefiihrt, daB fiir die letztere Annahme 
jeder Grund fehlt; daB sie sich nicht kriimmt, wiirde einfach die Folge 
davon sein, daB sie von der darunterliegenden Zone in eine Art von 
Klinostatenbewegung versetzt wird. 

Die horizontale Lage der Stengelspitze wird auch anders erklart, 
namlich durch das Eigengewicht der Spitze zusammen mit der geringen 
Festigkeit des Stengels, wobei dieses Gewicht so groB ist, daB das auto­
nome Wachstum die Spitze nicht selbstandig heben kann, wie das von 
NIENBURG3 hervorgehoben wurde. 

Wie verschieden iibrigens noch iiber das Windeproblem gedacht wird, 
kann man daraus ersehen, daB in den letzten zehn Jahren verschiedene 
Forscher dariiber gearbeitet haben, und daB diese dabei zu sehr ver­
schiedenen Resultaten gekommen sind. Es kann keine Aufgabe sein, 
hier darauf ausfiihrlich einzugehen; darum mag folgendes geniigen. 

UHLELA4 hat kurze Stengelspitzen von Windepflanzen auf der hori­
zontalen Klinostatenachse rotieren lassen, und diese wurden dabei gerade. 
Daraufhin wurden dieselben, es sei durchlaufend, oder intermittierend 
geotropisch gereizt und zwar wahrend verschieden langer Zeit en und bei 
verschiedenen Temperaturen. Aus den Resultaten, welche spater auch 
von JOST u. v. UBISCH5 erhalten wurden, konnte geschlossen werden, 
daB es zwei geotropische Reaktionen gibt, eine negative und eine lateral­
geotropische. Dieselben sind nicht nur in verschiedenen Teilen des 
Stengels lokalisiert: erstere mehr basalwarts, letztere mehr nach der 
Spitze hin, sondern ihre Reaktionszeit ist auch verschieden und sie wiirden 

1 BARANETZKI, F. J.: Mem . .Acad. imp. Sci. St.-Petersbourg, 7. ser., 31 (1883). 
2 NOLL, F.: Bot. Ztg 43 (1885). Sitzgsber. niederrh. Ges. Natur- u. Heilkde 

1901. 
S NIENBURG, W.: FIora (Jena) 102 (1911). 
4 UHLELA, V.: Botan. Notiser 1920. 
5 JOST, L. U. G. VON UBISCH: Sitzgsber. Heidelberg . .Akad. Wiss., Math.­

naturwiss. Kl. 1926. 
26* 
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in verschiedenem MaBe von der Temperatur beeinfluBt. Die Prasen­
tationszeit ware nach JOST u. VON UBISCH fiir die Lateralkriimmung 
10 Sekunden, fiir den negativen Geotropismus 90 Sekunden. 

GRADMANNl glaubt das Winden erklaren zu konnen durch seine 
Theorie einer Uberkriimmungsbewegung. Der windende Stengel wiirde 
nur negativ geotropisch sein, dabei wiirde diese Bewegung aber iiber die 
Vertikale hinaus zu einer Uberkriimmung fiihren; die Pflanze ware dann 
bestrebt, diesen iiberkriimmten Stengel automatisch wieder geradezu­
strecken. Dabei wiirde dann die Reaktionszeit so lange dauern, daB die 
geotropisch gereizte Unterseite sich im Augenblick, worauf die Kriim.­
mung anfinge, schon um 90° verschoben hatte. 

RAWITSCHER2 hat die GRADMANNSche Auffassung bestritten; er 
glaubt, daB bei Windepflanzen das freie Nutieren eine autonome Be­
wegung ist, welche in der mehr basalwarts liegenden Zone ausgefiihrt 
wird, in derjenigen Zone also, wo auch der negative Geotropismus loka­
lisiert ist. Dahing~~en wiirde beim windenden Stengel die apikale La­
teralgeotropie zur AuBerung kommen, wahrend das basale Wachstums­
maximum sich nicht zeigen wiirde. 

Bei Untersuchungen, welche in meinem Institut im Gang sind, hat 
sich wohl ungefahr die Uberzeugung gefestigt, daB die Auffassung 
RAWITSCHERS richtig ist, daB also die freie Nutation autonom ist; diese 
wiirde dann als Cyclonastie angedeutet werden konnen, ohne dabei die 
Vorstellung BREMEKAMPS anzunehmen, daB die Schwerkraft auf die 
Geschwindigkeit des Herumlaufens einen EinfluB ausiibt. Diese Cyclo­
nastie wiirde geniigen, um das Umschlingen diinner Faden, oder das 
Winden eines Asparagusstengels zu erklaren, abernicht das Umwinden 
dickerStiitzen beiden besserwindenden Pflanzen wielpomaea, Con­
volvulus usw. Dort wiirde die Verhinderung der Bewegung durch die 
Stiitze Ursache sein, daB der Lateralgeotropismus zur .xuBerung kommt, 
weil damit die Rotation der Spitze zum Stillstand gebracht wird. Es 
mag aber noch betont werden, daB man bisher vielleicht viel zu rasch 
generalisiert hat, wo es sich zeigt, daB verschiedene Windepflanzen sich 
nicht ganz gleich verhalten, daB es sich deshalb empfiehlt, jede einzelne 
Art so vollkommen wie nur moglich in ihrem Verhalten beim Winde­
problem zu studieren. 

Autonome Bewegungen - Nastien. Autonome oder spontane oder 
endonome Bewegungen nennt man solche, welche auch ausgefiihrt wer­
den, wenn keine auBere Reizursache angegeben werden kann. Es wird 
dann an innere Ursachen gedacht. Indessen muB man sich klarmachen, 
daB es auBerst schwer halt, eine Pflanze unter absolut konstanten 
auBeren Bedingungen zu ziehen, besonders da auch die Vorgeschichte 
schon EinfluB haben kann. Wahrend man z. B. friiher sich bei der Kul­
tur von Haferkeimlingen nicht darum kiimmerte, unter welchen Be-

l GRADMANN, H.: Z. Bot.1S (1921). Jb. Bot. 80 (1921); 81 (1922); 85 (1926); 
88 (1927); 88 (1928). 

2 RAWITSOHER, F.: Z. Bot. 18 (1924). Ber. dtsch. bot. Ges. 44 (1926); 45 
(1927). Z. Bot. 21 (1929); 22 (1930). 
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dingungen die Korner ihre erste Behandlung erhielten, z. B. ob im Licht, 
oder im Dunkeln, ob bei konstanter oder wechselnder Temperatur, so 
hat man jetzt wohl eingesehen, daB man von Anfang an auf die Kon­
stanz der auBeren Bedingungen zu achten hat. Jemehr es gelingt, diese 
Konstanz einzuhalten, um so geringer sind auch die Ausschlage von 
vielen spontanen Bewegungen, wenn man auch jetzt noch nicht sagen 
kann, daB es solche Bewegungen eigentlich gar nicht gibt und daB sie 
immer induziert sind. 

Die meisten dieser autonomen Bewegungen werden, soweit sie durch 
ungleiches Wachstum hervorgerufen werden, auch mit dem Namen Nuta­
tionen angedeutet. Darunter ist dann eine speziell als Circumnutation 
allgemein bekannt geworden. Der Name stammt von DARWINl her, der 
diese Bewegung als die urspriingliche, allen Pflanzen zukommende be­
tracht~te, woraus sich dann alle iibrigen Bewegungsarten wiirden her­
leiten lassen. Wenn man die Spitze eines wachsenden Stengels betrachtet, 
so beobachtet man, daB diese in einem Kreis herumgefiihrt wird, wenn 
zwar dieser Kreis sehr unregelmaBig ist. Das laBt sich z. B. in solcher 
Art sichtbar machen, daB man einen diinnen Glasfaden als Zeiger an die 
Stengelspitze be£estigt und das Ende dieses Fadens (das durch einen 
kleinen roten oder schwarzen Lacktropfen angegeben wird) auf eine 
horizontale sowieauf einevertikale Glasplatte projiziert. Man siehtdann, 
daB die Spitze nicht geradlinig weiter wachst, sondern daB siefortwahrend 
aus der Lotlinie abgelenkt wird, wobei sie im groBen und ganzen eine 
Schraubenlinie beschreibt, also in Horizontalprojektion einen Kreis. 1m 
groBen und ganzen, denn die Bewegung geschieht oft ruckweise, aber 
zuletzt kommt die Stengelspitze doch wieder unge£ahr in derselben Lot­
linie zu stehen. Bei dorsiventralen Teilen ist die Figur, welche die 
Spitze des Teiles beschreibt, kein Kreis, sondern eine Ellipse, deren lange 
Achse mit der Symmetrieebene des Teiles zusammenfallt. Das findet 
man z. B. bei Blattern, aber auch wieder mit manchen Abweichungen. 
1m extremen FaIle wird diese Ellipse zu einer geraden Linie, indem die 
kurze Achse der Ellipse sich dem Nullwert nahert. 

Gerade so wie bei Stengeln findet man die Circumnutation z. B. 
auch bei Wurzeln, bei Sporangientragern von Phycomyces usw. Man 
hat iibrigens in den letzten Jahren ein viel besseres Mittel, sich solche 
Circumnutationen anzusehen, indem das Wachstum irgendeines Stengels 
in regelmaBigen Zeitabschnitten photographiert und darn nachher der 
Film in beschleunigtem Tempo projiziert wird. Jederman hat solche 
Filme wohl einmal im gewohnlichen Kino gesehen und einen Eindruck 
der hin- und herpendelnden Bewegungen der wachsenden Teile erhalten. 

Es muB also hier eine Zone starksten Wachstums um den Stengel 
herumlaufen, wenn das auch nicht sehr regelmaBig geschieht. Es laBt 
sich iibrigens wohl einsehen, daB wenn einmal irgendeine kleine Un­
gleichheit in den auBeren Bedingungen an der einen Seite ein verstarktes 
Wachstum hervorgerufen hat, solches unwiderruflich zu einer auto-

1 DARWIN, CR. u. FR.: The power of movement in plants. London 1880. 
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tropischen Gegenkriimmung an del' gegeniiberliegenden Kante fiihren 
muB und infolgedessen zu einer Circumnutation. 

Wir wollen von den Nutationen noch besonders hervorheben die­
jenigen del' Graskoleoptilen, weil diese bei den Beobachtungen del' tro­
pistischen Kriimmungen diesel' Keimlinge oft ziemliche Schwierigkeiten 
bereiten. Darauf wurde ja schon friiher hingedeutet. Aueh mag noeh 
darauf hingewiesen werden, daB die rotierende Nutation del' Ranken und 
die Cyelonastie del' Windepflanzen als eine sehr regelmiiBig verlaufende 
Circumnutation betrachtet werden kann, solange man immerhin nicht 
annimmt, daB die Sehwerkraft mit diesen Bewegungen irgendwas zu 
tun hat.· 

Es gibt bei einigen mit Gelenken versehenen Blattern auch Bewe­
gungen, welehe fiir spontan gehalten werden, und sich den hier genannten 
anschlieBen, welche abel' von Turgoranderungen hervorgerufen werden. 
Das bekannteste Beispiel findet man bei Desmodium gyrans. Hier 
sind die Blatter unpaarig gefiedert mit groBem Endblattchen und einem 
einzigen Paar sehr kleiner Seitenblattehen, wovon oft nur eins entwickelt 
ist. Weill die Temperatur oberhalb 16° 0 und unterhalb 42°0 liegt, sieht 
man diese kleinen Blattchen stoBweise Bewegungen ausfiihren, am schnell­
sten bei etwa 30° 0, wobei die Spitze ungefahr in einem Kreis herum­
gefiihrt wird. Je niedriger die Temperatur, urn so mehr wird dieser Kreis 
zur Ellipse und endlich zur geraden Linie1 • Was hier in sehr auffallen­
dem MaBe stattfindet, findet sich bei vielen anderen Blattern viel weniger 
hervortretend; schon bei dem Endblattehen derselben Pflanze, dann bei 
Oxalis und Trifolium und iiberhaupt bei den zusammengesetzten 
Blattern derLeguminosen und Oxalideen, wo PFEFFER2 sie ausfiihr­
lich studiert hat. Es lassen sich aus diesen Bewegungen vielleieht an del' 
einen Seite die spateI' zu bespreehenden photo- und thermonastisehen 
Bewegungen herleiten, an del' anderen Seite ist es angebraeht darauf 
hinzuweisen, daB diese Bewegungen stets in bestimmten Bahnen sieh 
abspielen und deshalb hinleiten zu den nastisehen Bewegungen. 

Als solehe ki:ll1nt man in erster Instanz die von HUGO DE VRIES3 
zuerst untersehiedene Epinastie und Hyponastie. Bei der erstgenannten 
wachst die Dorsalseite eines dorsiventralen Organes starker als die 
Ventralseite, bei der letztgenannten ist das Waehstum del' Dorsalseite 
gerade das geringere. Am besten kann man diese Bewegungen bei sich 
entfaltenden Itnospen beobachten und sie bilden dann aueh das ty­
pisehe Beispiel fiir dasjenige, was GOEBEL Entfaltungsbewegungen ge­
nannt hat4 • Bekanntlieh sind in der Knospenlage die Ventralseiten der 
Blatter starker entwiekelt als die Dorsalflache, bei Farnen und Oyca-

1 MOLISCH, H.; Ber. dtsch. bot. Ges. 22 (1904) und HOSSEUS: Beeinflussung 
der auton. Variationsbewegungen durch auBere Faktoren. Diss. Leipzig 1903. 

2 PFEFFER, W.: Die periodischen Bewegungen der Blattorgane. Leipzig 
1875. . 

3 DE VRIES, H.: Arb. bot. lnst. Wnrzburg 1 (1872). 
4 GOEBEL, K.; Die Entfaltungsbewegungen der Pflanzen und deren teleo­

logische Deutung, 2. Auf!. Jena 1924. 
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deen z. B. selbst so stark, daB sie dabei eingerollt sind; diese Hypo­
nastie geht bei der Entfaltung der Knospe in Epinastie iiber. Auch hier 
wieder sind diese Bewegungen am leichtesten sichtbar zu machen mit 
Hilfe des Filmes. Jederman hat im Kino wohl einmal in solcher "\Veise 
eine sich entfaltende Knospe der RoBkastanie gesehen. 

Es sei noch hervorgehoben, daB die Epinastie eine Bewegung ist, 
welche nicht allein Blattern zukommt, sondern auch bei anderen Teilen 
gefunden werden kann. Als solche nannten wir friiher schon Bliiten und 
'Vurzeln, daneben findet man sie oft auch bei Sprossen, z. B. sehr ausge­
pragt bei den Seitensprossenvon Atropa Belladonna, beimThallus der 
Lebermooseusw. lch erinnere dann auch daran, daB wir bei den Ranken 
sahen, daB diese urspriinglich hyponastisch eingerollt sind, daB sie sich 
dann epinastisch entrollen und spaterhin, wenn sie keine Stiitze gefunden 
haben, slch noch weiter einrollen konnen. 

Diese Bewegungen finden nur bei wachsenden Organen statt und 
stellen sich in del' Hinsicht im Gegensatz zu den soeben genannten von 
Gelenkpolstern ausgefiihrten Bewegungen. Wahrend die mit letztgenann­
ten versehenen Blatter ihr ganzes Leben lang keine fixe Lage annehmen, 
sondern stets hin und her pendelnde Bewegungen ausfiihren, ist das 
andel's bei del' Mehrzahl del' Blatter. Diese erhalten eine fixe Lage, wo­
bei indessen nicht nUl' Hyponastie und Epinastie eine Rolle spielen, 
SOndei'll auch del' Phototropismus, del' Geotropismus und eventuelle 
andere Tropismen. 

Wie laBt sich nun in speziellen Fallen eine Analyse ausfiihren, so daB 
man angeben kann, worauf die fixe Lage bei einer bestimmten Art beruht ~ 
Das ist nicht so einfach, wie es sich vielleicht urspriinglich denken laBt. 
Man konnte ja glauben, daB man nUl' im Dunkeln zu beobachten hat, 
um den Phototropismus auszuschlieBen. Aber in vielen Fallen kommt 
dann die Epinastie nicht odeI' nul' teilweise zur AuBerung. Das be­
sprechen wir gleich naher; jetzt sollte nul' die Schwierigkeit del' Unter­
suchung angegeben werden. Ebenso schwer halt es den Geotropismus 
auszuschlieBen. Man kann namlich bei Benutzung des Klinostaten bei 
diesen dorsiventralen Teilen die einseitige Wirkung del' Schwerkl'aft 
nicht aufheben, da Ventral- und Dorsalseite in verschiedenem MaBe sen­
sibel sind. Es wiirde nul' dal1l1 gelingen, wenn man das Verhaltnis diesel' 
beiden Sensibilitaten kal1l1te und das eben weiB man nicht, wenn man 
die Analyse ausfiihren will. Nun haben wir abel' VOl' einiger Zeit durch 
KNIEP 1 eine Methode kel1l1engelernt, durch die man die Epinastie auf 
dem Klinostaten dennoch rein zum Ausdruck bringen kann. Diese be­
steht darin, daB man die Blatter mit ihrer Spreite vertikal stellt, und sie 
dal1l1 in diesel' vertikalen Ebene auf del' horizontalen Achse des Klino­
staten rotieren laBt. Die Methode ist in gewisser Hinsicht eine Vervoll­
kommnung derjenigen von DE VRIES, welcher ohne den Klinostaten zu 
benutzen, Blattspreiten vertikal hinstellte, wobei dann, wie er bemerkte, 
die Schwerkraft und die Epinastie (wenn man letztere als eine die Kriim-

1 KNIEP, H.: Jb. Bot. 48 (1910). 
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mung veranlassende Ursache hinstellt) in Flachen, welche sich senkrecht 
kreuzen, ihre Wirkung ausiiben und wo also durch Vergleich der dann 
ausgefiihrten Bewegung mit der normalen und mit derjenigen bei in­
verser Lage Schliisse gezogen werden konnen iiber die Umstande, welche 
diese Bewegungen veranlassen. 

DETMERl hat wohl zuerst Zweifel geauBert iiber die autonome Natur 
der Epinastie; er halt es fiir notwendig, hier von Photoepinastie zu 
reden. Indessen lieB sich das nicht sagen, weil die oben genannte Ana­
lyse in friiheren Jahren wohl in keinem einzigen Falle vollkommen aus­
gefiihrt wurde; spater hat man ausgedehnte Versuche dazu angestellt. 
Wir konnen diese Spezialfalle hier nicht behandeln, da sie fast mehr 
zur Ocologie als wie zur Physiologie gehOren, mochten aber als Bei­
spiele auf die Arbeiten verweisen, die in jiingster Zeit aus dem Rostocker 
Botanischen Institut unter GUTTENBERGS Leitung hervorgegangen sind. 
Als solche nenne ioh die Untersuchungen von MOLLER2 iiber die Blatt­
bewegungen von Coleus, von FREYTAG3 iiber die Plagiotropie der 
Blatter von Tropaeolum majus und von HENNINGS4 iiber die Plagio­
tropie der Coleus-Seitensprosse. 

Diese Arbeiten haben wohl zu der SchluBfolgerung gefiihrt, daB die 
Epinastie meistens kein autonomer FrozeB ist, sondern als ein indu­
zierter Zustand aufgefaBt werden muB. Das junge Blatt von Coleus 
dagegen ist urspriinglich epinastisch und dann noch nicht tropistisch 
reizbar. Wenn letztere Reizbarkeit auf tritt, wird die Epinastie aus­
geschaltet, dagegen tritt sie wieder auf, wenn das Blatt desorientiert 
wird. Wir sahen friiher schon, daB aus den Arbeiten LUNDEG.ARDHS, 
ZIMMERMANNS und RAWITSCHERS sich herauslesen laBt, daB die Epina­
stie als die Folge einer geotropisch induzierten Dorsiventralitat betrach­
tet werden kann. Das Primare ware dann die durch die Schwerkraft in­
duzierte Dorsiventralitat und erst das Sekundare die Epinastie. 

Es stellt sich also wohl heraus, daB es immerhin sehr fraglich ist, ob 
es iiberhaupt vollkommen autonome Bewegungen gibt und deshalb mag 
hier einiges angeschlossen werden iiber epinastische Bewegungen, welche 
derart von auBeren Reizen beeinfluBt werden, daB man besser eine 
andere Bezeichnung wahlt und von Photonastie, Thermonastie, Geo­
nastie usw. redet. 

Es ware dann in erster Linie wohl die Photonastie zu nennen. Diese 
macht sich z. B. bemerklich bei Wurzelrosetten, etwa von Plan tago, 
deren Blatter im Schatten sich schrag aufwarts stellen, dagegen dem 
Boden angedriickt, wenn sie sich in der vollen Sonne entwickeln. Man 
kann hier sprechen von einer Epinastie, welche nur bei starkem Lichte 
zur vollen AuBerung kommt, aber auch einfach den Ausdruck Photo­
nastie benutzen. 

1 DETMER, W.: Bot. Ztg 40 (1882). 
2 MOLLER, E.: Planta (Berl.) 7 (1928). 
3 FREYTAG, H.: Planta (Berl.) 12 (1930). 
4 HENNINGS, F.: Plant a (Berl.) 12 (1930). 
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Wir konnen aber auch von Photonastie reden, wenn wir beobachten, 
daB die Teilblattchen eines gefiederten Leguminosen blattes eine ver­
schiedene Lage annehmen, je nach del' Lichtmenge, von welcher sie 
bestrahlt werden, wobei also die Bewegung von den Gelenkpolstern der 
einzelnen Blattchen ausgefiihrt wird. Fraglich bleibt dann nur, inwie­
fern man die nachher zu besprechenden Schlafbewegungen auch als 
photonastische bezeichnen will. Wir werden das nicht tun, sondern dort 
von Nyktinastie reden. Demgegeniiber wiirde dann dasjenige was man 
bei den Blattern "Tagesschlaf" nennt, vie11eicht von del' Lichtmenge 
beeinfluBt werdenl . 

Bemerkenswert ist, daB diesen letztgenannten Blattern auch das 
Vermogen zukommt, auf Temperaturschwankungen zu reagieren, wobei 
Temperaturzunahme ahnlich wirkt wie Vermehrung von Licht, Ab­
kiihlung wie Verdunkelung. Das bringt uns zur Besprechung del' Ther­
monastie, welche man ganz ausgesprochen besonders bei Bliiten antrifft. 
Bekanntlich gibt es viele Bliiten oder Bliitenstande, welche auf Licht­
wechsel durch Offnen oder SchlieBen antworten und zwar sehr ver­
schieden. So verschieden, daB LINNE seiner Zeit seine Blumenuhr zu­
sammenste11en konnte, deren Wert wohl nicht sehr groB war, abel' die 
dennoch darauf hinweist, daB man fast zu jeder Tageszeit sich offnende 
oder sich schlieBende Bliiten finden kann. Jederman kenntNachtbliiten, 
wie die "Konigin der Nacht" Cereus grandiflorus, oder die Nacht­
kerze: Oenothera-Arten, dagegeniiber typische Tagbliiter, welche sich 
oft schon friih schlieBen, wie z. B. Tragopogon schon um 11 Uhr 
morgens. Das aDes ist bis jetzt physiologisch noch wenig untersucht, 
auBer einigen Bliiten, woriiber bei del' Nyktinastie noch etwas gesagt 
werden S0112. 

Dahingegen sind die thermonastischen Bewegungen del' Bliiten besser 
bekannt, ganz speziell bei Blumen von Tulipa und Crocus, wo jeder­
mann sie wohl einmal gesehenhat, del' solcheBliiten aus del' Kalte in das 
warme Zimmer gebracht hat. Bekanl1tlich offnen sich beide in del' 
Warme, also bei Temperaturerhohung, schlieBen sich wieder in der Kalte. 
Dabei reagiert Crocus schon bei einem Temperaturwechsel von 0,50 C, 
allerdings dann nur schwach, Tuli pa erst bei groBerer Differenz. Da­
gegen geschieht das Offnen stark und rasch, wenn der Temperaturunter­
schied groBer ist. Daraufhin erfolgt dann abel' automatisch wieder ein 
SchlieBen. In all diesen Fallen findet Wachstum statt, was man leicht 
durch Messung festste11en kann. Aus den Untersuchungen WIEDERS­
HEIMS3, der das Wachstum del' Perigonblatter von Tnli pa nnd Crocus 
gemessen hat, nnd zwar del' Ventral- sowohl wie del' Dorsalseite, geht her­
vor, daB hier Verhaltnisse vorliegen, welche in sehr starkem MaBe an die­
jenigen bei Ranken erinnern, was besonders bei dem Vergleich von 

1 Siehe KOSANIN, M.: EinfluB von Temperatur und _~therdampf auf die 
Lage der Laubblatter. Diss. Leipzig 1905. - JOST, L.: Jb. Bot. 31 (1898). -
NUERNBERGK, E.: Bot. Abh. v. GOEBEL 8 (1925). 

2 Siehe OLTMANNS, F.: Bot. Ztg 53 (1895). 
3 WIEDERSHEIM, W.: Jb. Bot. 40 (1904). 
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Abb. 65 mit Abb. 64 fiir Ranken stark hervortritt. Es ergibt sich nam­
lich, daB bei Temperaturerhohung augenblicklich ein verstarktes Wachs­
tum der Oberseite der Perigonblatter einsetzt, welches nach einiger Zeit 
von einem starkeren Wachstum der Unterseite gefolgt wird. Die Mittel­
linie zeigt dabei auch ein beschleunigtes Wachstum. 

Die Ubereinstimmung mit Ranken wird noch groBer, wenn man be­
denkt, daB diese ebenfalls thermonastische Bewegungen ausfiihren kon­
nen und zwar nicht allein solche Ranken, welche wegen ihrer einseitigen 
Reizbarkeit auch thigmonastisch genannt werden konnen, sondern auch 
allseitig reizbare, welche dann aber auf Temperaturerhohung nastisch 

1'1 reagieren, also ein~Dorsiven-
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a tralitat aufweisen, welche 
beirn Kontaktreiz nicht zu­
tage tritt. 

In letzter Zeit sind von 
B~INGl Beobachtungen 
iiber Thermonastie bei Blii­
ten veroffentlicht, worin er 
mitteilt, daB ErhOhung der 

O==----!;-----+---!;---!,----+.----!o--l Temperatur die elastische 
Z .1 If of Dehnbarkeit der Zellmem-

Abb. 65. Wachstum eines Perigonblattes von Oro c us bei 
Erhohung der Temperatur von 9,30 0 auf 20,S· O. a Innen­
seite, b AuBenseite, c M1tteIlinie. Auf der Abszissenachse 
die Zeit in Stunden, die Ordinaten geben das Wachstum 

(nach WmDERsHEw). . 

branen an der Oberseite von 
PerigonblatternerhOht, wah­
rend das bei den Zellen der 
Unterseite in viel geringerem 

MaBe stattfindet. Dahingegen solI bei Erniedrigung der Temperatur 
dieser Vorgang ausschlieBlich an der Unterseite stattfinden, wobei dann 
indessen das Protoplasma eine Rolle spielen wiirde im Gegensatz zu 
der Wirkung der TemperaturerhOhung. Wenn die Angaben B~INGS 
bestatigt werden, so soIl dann wahrscheinlich anstatt von elastischer 
von plastischer Dehnbarkeit gesprochen werden. 

Nyktinastische Bewegungen. Schlafbewegungen bei Pflanzen sind 
schon seit vielen Jahren bekannt, bes~nders bei gefiederten Blattern, 
deren Teilblattchen die Bewegung ausfiihren. In ganz allgemeinem Sinne 
kann gesagt werden, daB solche Blattspreiten nachts ungefahr vertikal 
stehen, bei Tage dagegen um die horizontale Lage schwanken. AuBer­
dem findet man diese Bewegungen auch oft bei Bliiten, z. B. bei man­
chen Bliitenkorbchen der Compositen, wie Bellis perennis, Calen­
dula usw. Beschreibungen findet man z. B. bei STOPPEL2 und bei 
STOPPEL und KNIEp3. 

DARWIN4 hat seiner Zeit eine Zusammenstellung aller FaIle von 

1 BUNNING, E.: Planta (Berl.) 8 (1929). 
2 STOPPEL, R.: Z. Bot. 2 (1910). 
3 STOPPEL, R. u. H. KNIEP: Z. Bot. 3 (1911). 
4 DARWIN, CR. u,. FR.: The power of movement in plants. London 1880; 

siehe auch weiter bei GOEBEL, K.: Die Entfaltungsbewegungen der Pflanzen und 
deren teleologische Deutung, 2. Aufl. Jena 1924. 
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Schlaf- oder nyktinastischen Bewegungen bei Blattern, welche damals 
bekannt waren, gegeben. Diese Zahl hat sich inzwischen erheblich ver­
mehrt. Es hat keinenSinn, hier auch nur den Versuch einer solchen Auf­
zahlung zu machen. Nur soviel solI gesagt werden, daB es sich teilweise 
um Bewegungen wachsender Blatter handelt, welche also nicht mehr 
ausgefiihrt werden, sobald das Blatt erwachsen ist. Meist wird dann 
vom Blattstiel eine Wachstumskriimmung ausgefiihrt, derart, daB die 
Blattspreite nachts entweder senkrecht abwarts oder senkrecht auf­
warts gerichtet ist. Die eine Art einer Gattung kann dabei anders 
reagieren wie die andere (z. B. Polygonum Convolvulus gegeniiber 
aviculare); iibrigens finden sich solche Bewegungen bei Pflanzen der 
verschiedensten Familien (Amarantaceen, Balsaminaceen, Sola­
naceen usw.). 

Viel besser untersucht sind die nyktinastischen Bewegungen der­
jenigen Blatter, welche mit Gelenken versehen sind, und welche daher 
ihr Bewegungsvermogen zeitlebens behalten. Man findet diese sowohl 
bei den einfachen Blattern, z. B. der Maran taceen, wie bei den zu­
sammengesetzten der Leguminosen, Oxalideen, Marsilea usw. Bei 
diesen letzteren konnen dann sowohl das Gelenk des allgemeinen Blatt­
stieles als diejenigen der einzelnen Fiederblattchen eine Bewegung aus­
fiihren und auch hier wieder gibt es Pflanzen·, welche bei Verdunkelung 
den allgemeinen Blattstiel senken, andere welche ihn heben, solche wo 
die Blattchen sich heben, andere wo sie sich senken, wobei dann von 
einem Blattpaar die Dorsalflachen einander zugekehrt sein konnen oder 
die Ventralflachen. Das sind Einzellieiten, welche zwar von Fall zu Fall 
studiert werden miissen, aber fiir die allgemeine Physiologie .verhaltnis­
maBig wenig Interesse darbieten. 

Dahingegen sind die allgemeinen Fragen, welche sich hier an­
kniipfen, von groBer Wichtigkeit. Erstens kann man fragen, wie 
die Gelenke solche Bewegungen ausfiihren konnen. Da es sich hier­
bei offenbar um ahnliche Sachen handelt wie bei den anderen Varia­
tionsbewegungen, kann eine Besprechung davon hier unterbleiben, weil 
bei der Seismonastie darauf naher eingegangen werden solI. Dahin­
gegen ist von hervorragendem Interesse die Frage nach der auBeren 
Veranlassung dieser nyktinastischen Bewegungen. Dariiber sind sehr 
viele Publikationen erschienen, welche unsere Einsicht zwar sehr 
erheblich gefordert haben, aber dennoch manche Fragen ungelost 
lieBen. 

Es handelt sich hier hauptsachlich darum, ob diese Bewegungen als 
autonom oder aitiogen betrachtet werden miissen. Beide Meinungen 
sind schon seit mehr als 100 Jahren mit Scharfsinn verteidigt worden 
und noch immer scheint es, als wenn der Streit nicht zu Ende gefiihrt 
ist. Dennoch will es mir vorkommen, daB die Waage sich mehr und 
mehr zugunsten der autonomen Auffassung senkt. 

Zuerst muB bemerkt werden, daB man die Bewegungen dieser Laub­
blatter seit PFEFFER registriert, am zweckmaBigsten wohl mit der 
Apparatur, welche von BROUWER und Fraulein KLEINHOONTE benutzt 
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wurde 1 • Ein Faden wird an die Blattspreite befestigt, wahrend das 
andere Ende iiber eine Rolle gefiihrt wird und mit einer Glasnadel ver­
sehen ist, welehe auf eine drehende beruBte Trommel ihre Bewegungen 
aufsehreibt; ein kleines Gewieht halt diesen Faden gespannt, wahrend 
dieser vorher einige Male gedreht wird, damit der Zeiger gegen die 
Trommel angedriiekt bleibt. Wenn das Blatt sieh in seiner hoehsten 
Lage befindet, ist der Zeiger also ganz unten und umgekehrt. 

Wenn aueh versehiedene Leguminosen zu den Beobaehtungen be­
nutzt wurden, so hat sieh doeh gezeigt, daB einige Arten dazu ganz be­
sonders geeignet sind, weil sie allerhand Manipulationen leieht ertragen, 
ohne daB die Blatter Sehaden davon erleiden. Es sind ganz besonders 
die Primarblatter von Phaseolus multiflorus und diejenigen von 
Canavalia ensi~ormis, mit denen experimentiert wurde; dieselben 
senken sieh bei Abend, haben ihren tiefsten Stand etwa urn Mitter­
naeht, wahrend sie bei Tage waagereeht stehen, ihren hoehsten Stand 
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Abb.66. Nyktinastische Bewegungen eines Blattes von Canavalia ensiformis vom 17. bis zum 
24. November. Die dicken Linien 12 Uhr I'achts, die schwachen 12 Uhr mittags. Die Spitze der 

Rurve ist Nachtstand, also.die tiefste Stellung des Blattes.und.umgekehrt (nach G. BROUWER). 

etwa gegen Mittag erreiehen. In den Kurven wird also umgekehrt die 
Spitze Nachtstellung, die niedrigste Lage Tagesstand. Wenn man von 
einer normalen Pflanze ihre Bewegungen registrieren laBt, so erhalt man 
eine regelmaBig auf- und niedersteigende Kurve, deren Maxima und 
Minima stets zu denselben Tageszeiten eintreten, wie in der neben­
stehenden Abb. 66. 

Man kann dasselbe erreiehen, wenn man das Tageslieht dureh eine 
kiinstliehe Liehtquelle ersetzt, welche nicht einmal sehr stark zu sein 
braucht. Man hat es dann in der Hand, die anderen auBeren Umstande 
vollkommen konstant zu halten und nul' Licht und Dunkel wechseln zu 
lassen. Auf diese Weise gelingt es, del' Pflanze eine ganz andere Periode 
aufzuzwingen, ganz besonders wenn man die Lieht-Dunkelperioden ver­
kiirzt; man kann dann hinunter gehen bis zu etwa 3 Stunden Dunkel -
3 Stunden Licht. Man kann abel' aueh die Dunkel- und Lichtperioden 

1 BROUWER, G.: De periodische bewegingen van de primaire bladeren by de 
kiemplanten van Canavalia ensiformis. Diss. Utrecht 1926. - KLEINHOONTE, A.: 
Arch. neerl. Sci. ex. et natur., ser. III, 5 (1929). 
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verlangern und zwar in letzter Instanz soweit, daB die Pflanze in voll­
kommener Dunkelheit oder in konstantem Lichte weiter gezogen wird. 
Dabei werden die periodischen Bewegungen der vorhergegangenen Licht­
Dunkelzeiten beibehalten, bis die Pflanze zuletzt oft Schaden empfindet 
von den abnormen Umstanden, worunter sie gezogen wird. 

Wirwollenaberdasjenige, was bisher bekanntwurde, in anderer Weise 
vorfiihren, namlich solcher Art, daB die Argumente der Verfechter und 
der Gegner des Autonomismus oder der aitiogenen Reaktion einander 
gegeniibergestellt werden. Es ist dabei nicht immer leicht, Verfechter 
einer bestimmten Meinung zu zitieren, da verschiedene derselben ihre 
Meinung im Laufe der Jahre gewechselt haben. Das war z. B. der Fall 
bei PFEFFER, teilweise auch bei Fraulein STOPPEL und verschiedenen 
anderen. 

Wir miissen dazu dann noch bedenken, daB die Verfechter der An­
nahme, die nyktinastischen Bewegungen seien aitiogenen Ursprungs 
noch verschieden geurteilt haben liber'die auBeren Umstande, welche 
diese Bewegungen auslosten. Erstens wird natiirlich gedacht an den 
natiirlichen Tages- und Nachtwechsel, d.h. von Licht und Dunkelheit; 
PFEFFER z. B. war urspriinglich der Meinung, daB man hiermit alle Be­
wegungen erklaren konne. Spater hat er aber, teilweise angeregt durch 
SEMONl, das Autonome dieser Bewegungen mehr in den Vordergrund ge­
stellt2 , wobei er sich auch mehr der Meinung von SACHS anschloB. An 
zweiter Stelle ist gedacht worden an irgendeine Kraft, welche periodisch 
mit Tag und Nacht wechselt, deren Art aber bis jetzt noch nicht mit 
Sicherheit anzugeben ware. ROSE STOPPEL3 hat wohl zuerst auf die 
Moglichkeit dieser Annahme hingewiesen, wobei dann in erster Linie 
an den periodisch wechselnden Ionisierungsgrad der Luft gedacht wurde. 
Inzwischen haben schon ihre eigenen Untersuchungen, sowie diejenigen 
von SCHWEIDLER und SPERLICH4, von CREMER5 und von STERN und 
BUNNING6 wohl klar gezeigt, daB es sich hier um diesen Faktor nicht 
handeln kann. 

Machen wir uns einmal klar, was sich zugunsten und gegen diese 
verschiedenen Ansichten sagen laBt. Erstens flir und wider del' Auf­
fassung, daB Tag- und Nachtwechsel als Ursache zu betrachten sind; 
dann muB man also die periodischen Bewegungen, welche normale 
Pflanzen wahrend klirzerer oder langerer Zeit in konstantem Licht oder 
konstanter Finsternis ausfiihren, als eine Nachwirkung, eine Folge des 
vorhergegangenen Lichtwechsels auffassen. Man kann in der Tat, wie 
gesagt, durch eine umgekehrte Periode von Licht und Dunkelheit die 
Bewegung auch leicht umkehren und auBerdem durch schnelleren oder 

1 SEMON, R.: Die Mneme als erhaltendes Prinzip im Weohsel des organisohen 
Gesohehens. Leipzig 1904. und BioI. Zbl. 21) (1905); 28 (1908). 

2 PFEFFER, W.: Die periodisohen Bewegungen der Blattorgane. Leipzig 
1875 und Abh. saohs. Ges. Wiss., Math.-physik. Kl. 30 (1907). 

3 STOPPEL, R.: Z. Bot. 12 (1920). Planta (Berl.) 2 (1926). 
4 SCHWEIDLER, E. 11.. A. SPERLICH: Z. Bot. 14 (1922). 
5 CREMER, H.: Z. Bot. 11) (1923). 
6 STERN, K. u. E. BUNNING: Ber. dtsoh. bot. Ges. 47 (1929); 48 (1930). 
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langsameren Lichtwechsel, innerhalb gewisser Grenzen, die Pflanzen 
synchrone Bewegungen ausfiihren lassen. Wenn man dann abel' kon­
stantes Licht odeI' konstante Finsternis eintreten laBt, so erscheint del' 
tagliche Rhythmus wieder; es wiirde also del' bei del' Keimung ange­
nommene Rhythmus wieder in den Vordergrund treten, kraftiger sein 
als del' spateI' aufgezwungene. Unerklart bleibt dann abel', warum von 
Anfang an im Dunkeln aufgewachsene Pflanzen dennoch eine ungefahl' 
tagliche Periode aufweisen und warum Canavaliapflanzen, welche VOn 
Anfang an bei ewem Lichtwechsel von 8 Stunden aufgezogen wurden, 
daraufhin in konstantem Licht odeI' in konstanter Finsternis dennoch 
einen wenn zwar nicht sehr ausgesprochenen, doch abel' deutlichen 24-
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Abb.67. Nyktinastische Bewegungen von 4 verschiedenen Ca­
navaliapflanzen an 5 aufeinanderfoIgendenTagen. Diese Pflan­
zen waren bei absolut konstanter Temperatur, bei konstanter 
Belichtung aufgewachseu_ Die Bewegungen sind unregelmallig 

und nicht synchron (Aufnahmen von A. KLEJNHOONTE). 

stiindigen Rhythmus 
zeigen. 

Das lieBe sich alles 
sehr gut vereinbaren 
mit einem unbekann­
ten Faktor x, del' mit 
Tag und Nacht wech­
seln wiirde. Damit 
ware dann in Uberein­
stimmung, daB etio­
lierte Pflanzen, welche 
von Anfang an in 
Dunkelheit aufgezogen 
wurden, eine tagliche 
Periode haben will­
den, wobei die Maxima 
aIle zu gleicher Zeit 

eintreten; dasselbe 
wiirde bei konstantem 
Licht del' Fall sein. 
Indessen hat sich das 
bei Untersuchungen 

vpn Fraulein KLEINHOONTE, welche mit del' groBten Sorgfalt ausge­
fiihrt wurden, nicht bestatigen lassen. Man vergleiche nul' die Abb. 67, 
bei del' von einer taglichen Periode nicht die Rede sein kann, wo 
jedenfaIls die Bewegungen nicht synchron verlaufen. STERN und 
BUNNING haben zeigen konnen, daB die einander widersprechenden 
Resultate teilweise erklart werden konnen durch die Tatsache, daB auf 
die Konstanz aller Bedingungen nicht geniigend geachtet wurde. Sehr 
geringe Temperaturschwankungen von einigen Zehntel Grad konnen 
schon geniigen, um die Pflanzen zu synchronen Bewegungen zu ver­
anlassen, ebenso im Dunkeln eine auBerst schwache Beleuchtung, auch 
mit rotem Lichte. Ahnliches hat Fraulein KLEINHOONTE erfahren und 
sobald sie diesen Moglichkeiten Rechnung trug, hat sie es in del' Hand 
gehabt, zwei Pflanzen, denen entgegengesetzte Bewegungen aufge­
zwungen waren (die eine schrieb also normale Kurven, die andere hatte 
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nachts Tagesstellung, bei Tage dagegen Nachtstellung), bei konstantem 
Lichte weiter zu ziehen derart, daB sie ihre Bewegungen unverandert 
weiterfiihrten und also fortwahrend entgegengesetzte Kurven schrieben. 

Die Versuche CREMERS scheinen in entgegengesetztem Sinne zu reden, 
indem derselbe in einer tiefen Grubenschacht die etiolierten Pflanzen 
ohne Periode fand. Aber er erwahnt delmoch geringe Bewegungen mit 
kleiner Amplitude, sagt davon zwar: "Wir diirfen aber annehmen, daB 
es sich hier um rein autonome Bewegungen handelt, zumal dieselben bei 
gleichzeitig registrierten Objekten einen ganz verschiedenen Gang haben 
konnen." Also dasselbe was oben bemerkt wurde bei der Besprechung 
der Abb. 67.Wie dieselben Pflanzen sich an derselben Stelle bei 
wechselnder Beleuchtung und Dunkellieit verhielten, wird nicht an­
gegeben. 

Man kann bei einer Pflanze die Periode durch umgekehrte Beleuch­
tung und Verdunkelung leicht umkehren, schon in 24 Stun den ; ja selbst 
gelingt es schon, wenn man wahrend einer Nacht durchbeleuchtet und 
daraufhin konstante Finsternis eintreten laBt. Die Bewegung verlauft 
dann an den nachsten Tagen gerade umgekehrt. Die Umkehrung einer 
umgekehrten Periode in die normale verlauft nicht anders als diejenige 
einer normalen in eine umgekehrte Periode. Es laBt sich nichts beobach­
ten, woraus der SchluB gezogen werden k6nnte, daB in dem einen Fall 
der auBere unbekannte Faktor giinstig wirkt, im anderen Falle eine 
Gegenwirkung ausiibt. 

WeIm man Pflanzen von Phaseolus odeI' von Canavalia auf der 
horizontalen Achse eines Klinostaten rotieren laBt, so treten die perio­
dischen Schlafbewegungen nicht auf und die Blatter legen sich infolge 
ihrer starken Epinastie mit ihren Blattspitzen gegen den Stengel. Sobald 
das Rotieren aufhort und die Pflanzen wieder normal stehen, fiingt die 
nyktinastische Bewegung wieder an; hat man vorher del' Pflanze in 
konstanter Finsternis eine umgekehrte Bewegung aufgezwangt, so wird 
dieselbe jetzt wieder angenommen, auch wenn die Rotation einige Tage 
gedauert hat. Der illllere Rhythmus wird wahrend diesel' Rotation also 
weiter fortgefiihrt, auch wenn sich derselbe dabei auBerlich gar nicht 
manifestiert. 

Die Periode bei etiolierten Pflanzen und bei delljenigen, welche in 
konstantem Lichte gezogen wurden, betragt auch nicht immer genau 
24 Stunden, z. B. ist sie fiir etiolierte Canavaliapflanzen 25 Stunden, 
fiir Phaseolus in konstantem Lichte 22 Stunden. Ein schwacher 
auBerer Reiz ist dann abel' rasch imstande, den 24stiindigen Rhythmus 
wieder hervortreten zu lassen. 

Man kann dabei iiberhaupt sowohl die in konstanter Dunkelheit als 
die in konstantem Lichte aufgewachsenen Pflanzen als hypersensibel be­
trachten, infolgedessen der geringste Reiz eine starke Reaktion hervor­
rufen kann. ]'raulein KLEINHOONTE hat das bei etiolierten Keimlingen 
zeigen k6mlen durch eine kurze Belichtung; selbst 1 Minute geniigt zur 
Reaktion. Und zwar hemmt diese kurze Belichtung die Senkung, 
wahrend sie die steigende Variationsbewegung begUnstigt. Man sieht 
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das z. B. in der Abb. 68, wo die Pflanze im Dunkeln eine normale Kurve 
schreiben kann. Dann wurde abends wahrend der Senkung je 1 Minute 
lang Licht gegeben, worauf das Dunkelmaximum der Kurve - also 
eigentlich die niedrigste Lage - sich verschob, und zwar so weit, daB 
nach 4 Tagen die Nachtstellung um 12 Uhr mittags eingetreten war. 

Es mag dabei noch einmal gesagt sein, daB gerade solche hypersen­
sible Pflanzen nicht allein auBerordentlich leicht auf geringe Temperatur­
schwankungen reagieren, sondern auch auf Lichtreize, und zwar, merk­
wiirdigerweise gerade auf langwelliges Licht. Rotes Licht wirkt also wie 
weiBes, wahrend blaues Licht kaum irgendeinen EinfluB ausiibt. Es ist 
hier also gerade umgekehrt als bei der phototropischen Sensibilitat. 

Wenn man Pflanzen bei einem 8stiindigen Licht- und Dunkelrhyth­
mus zieht, so zeigen sie oft unter verschiedenen Umstanden eine fast 

Abb. 68. Nyktinastische Bewegung eines Blattes von Canavalia ensiformis vom Abend des 
6. Februar an in konstanter Finsteruis, wobei die normale Bewegung welter fortgesetzt wurde. Dann 
wurde vom 7. an abends urn 10 Uhr wlilirend 1 Minnte belichtet. Verschiebnng der ganzen Kurve, 

bis sie am 11. ganz umgekehrt 1st (nach A. KLEINHOONTE). 

tagliche 24stiindige Periode. Wenn man alles Vorhergehende einmal 
zusammenfaBt, so kann man sich die Erklarung dieser Erscheinungen 
etwa in folgender Art zurechtlegen. 

Erbliche Faktoren bedingen ortliche Veranderungen der Turgor­
spannung, welche durch abwechselnde Beleuchtung mit einer gewissen 
RegelmaBigkeit verlaufen. Diese Anderungen zeigen sich in ihrer voll­
kommensten Form, wenn entweder der Wechsel eine Periode von 
24 Stunden hat, oder wenn die Summe von einigen Licht-Dunkelperioden 
gerade 24 Stunden betragt. Die genannten Anderungen werden dann 
genau in das Schema von Relaxationsschwingungen passen. Bei jedem 
anderen abnormalen Lichtwechsel greift man fortwahrend in den Che­
mismus ein, verzogert oder verschnellt diesen, aber nur fiir solange, als 
der abnorme Lichtwechsel dauert. Wird dagegen jetzt konstantes Licht 
oder konstante Finstemis angewandt, so kommt der alte Rhythmus in 
mehr oder weniger idealer Form bald wieder zuriick. 
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Die autonomen Bewegungen, welche erblich eine Periode von 24 Stun­
den besitzen, treten ganz spontan auf, wie vor allem aus dem Ver­
halten von solcben Pflanzen hervorgeht, welche man in konstantem 
Lichte kultiviert. Man kann in solchen Fallen die Bewegungen mit 
seinen Augen entstehen sehen, ohne daB irgendein bestimmter Reiz auf 
die Pflanzen eine Wirkung ausgeiibt hatte. Die Pflanze besitzt also die 
erbliche Fahigkeit zur Ausfiihrung periodischer Bewegungen und zwar 
von solchen mit einem Rhythmus von 24 Stunden. 

Vor kurzer Zeit wurde von UMRATHl gezeigt, daB bei sensitiven 
Mimosen der Ubergang der Blatter in Schlafstellung durch Erregungs­
vorgange begleitet wird; man kann diese Erregung schon bei der bloBen 
Betrachtung beobachten. Abends fiihren die Blattchen namlich Be­
wegungen aus, als wenn sie durch einen StoB gereizt wiirden, wobei ihre 
Wiederausbreitung stets langsamer erfolgt, bis die Schlafstellung erreicht 
ist (iiber den StoBreiz sprechen wir im nachsten Abschnitt). Diese Er­
regungsvorgange lassen sich aber auch in anderer Weise zeigen, namlich 
durch elektrische Spannungsanderungen, wie solche auch zutage treten 
bei der StoBreizung. Schon etwa 1 Stunde vor dem Ubergang in die 
Schlafstellung sind Erregbarkeit und Leitungsgeschwindigkeit erhtiht. 
UMRATH glaubt, daB ein ahnliches Verhalten sich auch bei manchen 
nicht sensitiven Pflanzen wird finden lassen. 

Die Frage, ob man bei diesen nyktinastischen Bewegungen der 
Pflanzenblatter und -bliiten wirklich in dem Sinne von Schlaf sprechen 
darf, den man auch bei Tieren anwendet, hat augenblicklich wohl wenig 
Sinn. JOST hat wohl zu Recht angefiihrt, daB es sich bei den Pflanzen 
nicht um Ermiidungserscheinungen handelt, sondern um Bewegungen, 
welche unter Energieaufwand ausgefiihrt werden. Man lese iibrigens 
dasjenige, was Fraulein STOPPEL hieriiber zusammengestellt hat2 • 

Noch eins muB hier in betreff der nyktinastischen Bewegungen be­
merkt werden. Mit Absicht habe ich mich bei der Besprechung der Bewe­
gungserscheinungen nicht beschaftigt mit der Beantwortung der Frage, 
ob solchen Bewegungen irgendein Nutzen fiir die Pflanze zukommt. 
Man gerat dabei sehr leicht auf Wege, welche der Naturwissenschaft 
fern liegen und verfallt leicht in teleologische Betrachtungen, welche der 
Naturforscher vermeiden sollte. Wenn schon, wiirden solcheFragen auch 
in letzter Instanz mehr von dem Okologen als von dem reinen Physio­
logen Beantwortung fordern. 

Indessen, die friihere Naturbetrachtung, ganz besonders als sie im 
Banne der Darwinistischen Auffassung stand, hat solche Betrachtungen 
nicht gescheut und darum ist es vielleicht niitzlich, derselben ein paar 
Worte zu widmen, weil es sich besonders fiir die Nyktinastie so klar 
zeigen laBt, welchen Gefahren man dann ausgesetzt ist, speziell wenn 
vorausgesetzt wird, daB solchen Bewegungen irgendein Nutzen zu­
kommen muB und dann nach diesem Nutzen gesucht wird. Ganz be-

l UMRATH, K.: Planta (Berl.) 13 (1931). 
2 STOPPEL, R.: In Handbuoh der normalen und pathologisohen Physiologie 

herausgeg. von BETHE, v. BERGMANN, ELLINGER 17,3. Berlin 1926. 
Kostytschew-Went, Pflanzenphysiologie II. 27 
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sonders hier, wei1 sich zeigen HiBt, daB auch die groBten Naturforscher 
sich dabei geirrt haben. lch denke dabei ganz besonders an DARWIN, 
del' in den nyktinastischen Bewegungen einen Schutz gegen Nachtfrost 
erblickte, indem die Ausstrahlung der Blatter in vertikaler Stellung viel 
geringer ist als im horizontalen Stande ;'das konnte er auch experiment ell 
beweisen. Nur eins wurde dabei vergessen, namlich daB die groBe Mehr­
zahl der Pflanzen mit nyktinastischen Blattem in den Tropen heimisch 
ist, wo von zu starker Abkiihlung nachts nicht die Rede sein kann. 
Ebensowenig hat iibrigens die Theorie STAHLSI standgehalten; derselbe 
sah wohl ein, daB die Erklarung DARWINS unhaltbar war, dagegen hat 
er abel' auf einen EinfluB auf die Transpiration geschlossen. DaB dieser 
EinfluB besteht, wird wohl nicht geleugnet werden konnen, abel' del' 
daraus fUr die Pflanze hervorgehende Nutzen ist auBerst problematisch; 
seine Besprechung gehort iibrigens auch nicht in dieses Kapitel. 

Seismonastie. Es handelt sich hierbei um Bewegungen, welche als 
Reaktion auf StoB oder Erschiitterung ausgefiihrt werden, u;lld wobei 
die Richtung vollkommen bestimmt ist durch die Organisation del' 
Pflanze. Stets werden diese Bewegungen durch Turgoranderunr aus­
gefiihrt, ganz speziell scheint die Permeabilitat des Protoplasmas rasche 
Veranderungen zu erleiden. 

Die Bewegungen werden von sehr verschiedenen Pflanzen und PfIan­
zenteilen ausgefiihrt. Man kann eine lange Reihe machen, wobei man auf 
del' einen Seite die so auBerst reizbare Sinnpflanze stellen kann, wahrend 
dann mit allmahlichen Ubergangen als letzte Glieder del' Reihe die 
Bliitenstande del' Kompositen sich befinden wiirden, da dieselben, wie 
z. B. diejenigen von Bellis perennis ihre Korbchen schlieBen, die 
Strahlenbliiten nach innen biegen, wenn man sie lange sehr heftig 
schiittelt. Es ist ganz IdaI', daB es sich hier nie um irge~ldeine lliitzliche 
Bewegung handeln kann und man wird dadurch zur Skepsis geneigt bei 
del' "Erklarung" auch in denjenigen Fallen, wo die Bewegungen rasch 
ausgefiihrt werden, wie bei Mimosa pudica. Am meisten liegt es noch 
auf del' Hand, den nachher zu besprechenden Staubblattbeweglmgen 
irgendeine Bedeutung anzuweisen fiir die Uberbringung des Pollens. 
Indessen auch dort wird man sehr vorsichtig mit seinen Schliissen sein 
miissen, da es sich hier vielfach um auBerst langsame Bewegungen 
handelt. Aber wir konnen das alles als zum Gebiete der Ocologie 
gehorig auBer Besprechung lassen. 

Betrachten wir zunachst einmal, wie es sich bei del' Sinnpflanze, 
Mimosa pudica, verhalt. Diese, urspriinglich siidamerikanische, abel' 
jetzt iiberall in den Tropen als Unkraut verbreitete Pflanze hat auBerst 
sensible Blatter. Dieselben besitzen einen langen Blattstiel mit stark 
entwickeltem basalem Gelenkpolster; sie sind gefiedert und haben zwei 
Joche, welche so dicht aufeinander sitzen, daB die Blatter fast den Ein­
druck erwecken, vierzahlig zu sein. Jede Fieder ist selbst auch wieder 
gefiedert; sie tragt eine groBe Zahl von Blattpaaren und endet in einer 

1 STAHL, E.: Bot. Ztg. 55 (1897). 
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sterilen Spitze. Im ungereizten Zustande ist der Blattstiel schrag auf­
warts gerichtet, die Fieder erster und zweiter Ordnung sind flach aus­
gebreitet, infolgedessen stehen die Blattchen aile in einer fast wage­
rechten Ebene. 

Bei starker Erschiitterung senkt sich der Hauptblattstiel, bis er schrag 
nach abwarts gerichtet ist, die Fieder erster Ordnung bewegen sich in 
ihrer Flache derart, daB der Winkel, den sie mit dem ailgemeinen Blatt­
stiel machen, sich verkleinert, die Blattchen zweiter Ordnung drehen 
sich mit ihrer Basis derart, daB ihre Flache senkrecht zur oberen Blatt­
flache und nach innen gekehrt zu stehen kommt, wahrend die Nerven 
der Blattchen etwas schrag aufwarts neigen. Die Blattchen bedecken 
dich dabei dachziegelahnlich. 

Wenn die Erregung geringer ist, wird es moglich, diese verschie­
denen Bewegungen voneinander zu trennen und also z. B. nur den 
Hauptblattstiel sich senken zu lassen. Das kann man z. B. veranlassen, 
wenn man das Blattgelenk an der ventralen Seite leicht beriihrt. HABER­
LANDTl hat ausgefiihrt, daB dort einige Borsten sich befinden, welche 
bei Beriihrung mit ihrer Basis verbogen werden, wobei die Zellform 
dieser Basalzeilen sich deformiert, womit dann der Reiz zustande ge­
kommen ware. Die Oberseite des polsterformigen Gelenkes ist fiir Be­
riihrung nicht reizbar. 

Wenn eine Reizung sattgefunden hat, so wird alsbald wieder die 
friihere ungereizte Lage angenommen; darauf kann wieder gereizt 
werden, aber jedes weitere Mal nimmt die Empfindlichkeit der 
Blatter gegen StoBreiz ab, bis sie zuletzt in eine Art Starrezustand 
kommen, woraus sie sich ailmahlich wieder erholen konnen. Es gibt 
auch eine voriibergehende Warmestarre, wenn die Blatter bei einer 
Temperatur von iiber 400 C verweilen, und eine Starre durch Narkose 
hervorgerufen, wie z. B. durch Chloroform- oder Xtherdampfe. 

Die Temperatur hat groBen EinfluB auf das Zustandekommen'dieser 
Bewegungen derart, daB sie unterhalb 150 C gar nicht zur Beobachtung 
kommen, wahrend die gfulstigste Temperatur etwa 25-300 ist. Bei 
niederen Temperaturen findet oft die Senkung des allgemeinen Blatt­
stieles wohl noch statt, wahrend die iibrigen genannten Bewegungen 
vollkommen oder fast vollkommen zum Stillstand kommen. 

Es versteht sich, daB eine so auffallige Bewegung, wie diejenige der 
Blatter der Sinnpflanze schon sehr lange bekannt war. Sie wurde aber 
meistens als ein Wunder angestaunt, da man sie fiir etwas ganz apartes 
ansah, dem weiter im Pflanzenreiche nichts Ahnliches an die Seite zu 
steilen ware. Und deshalh laBt es sich auch verstehen, daB tierische 
Physiologen wie BRUCKE2 und PAUL BERT3 Untersuchungen daran an-

1 HABERLANDT, G.: Sinnesorgane im Pflanzenreiche. Leipzig 1906. 
2 v. BRUOKE, E.: Arch. Anat. u. Physiol. 1848; auch OSTWALDS Klas­

siker der exakten Wissenschaften 95. 
3 BERT, P.: Mem. Soc. Sci. Bordeaux 7 (1870). 
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stellten. Erst spater haben pflanzliche Physiologen sich der Sache an­
genommen, und da ist an erster Stelle wohl PFEFFERl zu nennen. 

PFEFFER hat ganz besonders Beobachtungen iiber das basale Blatt­
gelenk angestellt. Er konstatierte, daB bei der Reizung die ventrale 
Halite dieses Gelenkes im Volum abnimmt, daB dagegen der osmotische 
Druck an der Oberseite sich vermehrt und dadurch der Blattstiel seine 
Senkung aus£iihrt. Wenn man bei einem abgeschnittenen Blatte reizt, 
sieht man einen Fliissigkeitstrop£en an der Schnittflache hervortreten, 
welcher nach der Reaktion wieder eingesaugt wird. PFEFFER zeigte, 
daB dieser Tropfen aus der unteren Halite des Gelenkes herkommt, und 
daB dieselbe Erscheinung auch bei intakten Blattern auf tritt, wobei daml 
aber die Fliissigkeit in die Intercellularen aufgenommen wird. Dadurch 
wird dann zu gleicher Zeit die Luft aus diesen Intercellularen verschwin­
den und infolgedessen das Gelenk eine dunkelgrilile Farbe bekommen. 

PFEFFER glaubt aus seinen Beobachtungen den SchluB ziehen zu 
konnen, daB bei Reizung die ventrale Halfte des Blattgelenkes ihren 
Turgor teilweise vediert, indem del' Zellsaft teilweise hinausgestoBen 
wird; das wiirde dann die Folge einer PermeabilitatsvergroBerung des 
Protoplasmas sein. Nach der Reizung wiirde diese ausgetretene Fliissig­
keit allmahlich wieder aufgenommen werden und damit del' ursprililg­
liche Zustand wieder hergestellt. 

Bemerkt mag werden, daB Mimosa pudica auch Schlafbewegungen 
ausfiihrt, und daB die Nachtstellung sehr viele Ahnlichkeit hat mit der 
Stellung nach einem StoBreiz. Indessen handelt es sich dabei dmmoch 
nicht urn dieselbe Bewegung, was schon daraus hervorgeht, daB Reizung 
der unteren Gelenkhalite bei schlafenden Pflanzen zu einer weiteren 
Senkung des Blattstieles fiihrt, und daB die Biegungsfahigkeit dieses 
Gelenkes in del' Nachtstellung ungeandert ist odeI' abnimmt, wahrend 
sie nach StoBreiz zunimmt. 

Es handelt sich bei den Bewegungen der Sinnpflanze urn Reaktion 
auf StoB; statischer Druck wirkt ebensowenig wie bei Ranken. Aber 
wahrend dort mehrere gleichzeitige oder aufeinanderfolgende StoBe not­
wendig sind, is.t das bei Mimosa anders. Jede Formanderung der Zellen 
des reizbaren Gelenkstieles lost eine Bewegung aus, also auch Regen­
trop£en oder andere Fliissigkeiten, welche bei Ranken unwirksam sind. 

Die Sinnpflanze reagiert abel' in ahnlicher 'Weise auch auf andere 
Reize als StoB, z. B. auf Verwundung. Wenn man einen Teil einer 
Blattflache abschneidet oder abbrennt, so erfolgt eine starke Reaktion. 
Man konnte also dann von Traumatonastie reden. Ebenso konnen 
chemische Substanzen die Bewegung auslosen; auf diese Chemonastie 
kommen wir noch zu sprechen. Auch nach elektrischer Reizung erfolgt 
die gleiche Reaktion (Elektronastie). Dabei hat man dann den R.eiz 
dosieren konnen2 und dabei hat sich herausgestellt, daB derselbe einen 

1 PFEFFER, W.: Jb. Bot. 9 (1873). Abh. sachs. Ges. Wiss., Math.-physik. 
Kl. 16. Leipzig 1890. 

2 BRUNN, J.: Cohns Beitr. BioI. Pflanzen 9 (1908) und STEINACH, E.: Pflu­
gel'S Arch. 125 (1908). 
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gewissen Schwellenwert iiberschreiten muB, daB dann abel' auch die 
Reaktion voll ausgefiihrt wird, daB hierfiir also, wie bei man chen 
tierischen Reaktionen das "Alles- odeI' Nichts-Gesetz" gilt. AuBer­
dem hat sich gezeigt, daB unterschwellige elektrische Reize sich sum­
mieren lassen, falls sie sich in nicht zu langen Zeitraumen folgen 
(weniger wie 6 Sekunden). Die GroBe des Schwellenwertes ist iibrigens, 
wie sich leicht verstehen laBt, von den auBeren Umstanden, ganz be­
sonders von del' Temperatur, abhangig. 

Wenn man bei einer Mimosa einen Wundreiz anbringt, indem man 
ein Stiick eines Blattes abschneidet, so kann man bei giinstig~n AuBen­
bedingungen beobachten, daB del' Reiz sich fortpflanzt. Zuerst klappen 
die Fiederblattchen in del' Nahe del' Wunde zusammen, dann allmahlich 
die mehr basalwarts sich befindlichen. Daraufhin pflanzt del' Reiz sich 
weiter fort, wobei oft erst del' primare Blattstiel sich senkt und dann 
erst die Stiele zweiter Ordnung sich zusammenbiegen und zugleich die 
Fiederblattchen daran zusammenklappen, jetzt abel' von del' Basis zur 
Spitze fortschreitend. Wenn die Temperatur, die Feuchtigkeit usw. alle 
giinstig sind, so kann sich del' Reiz weiter fortpflanzen nach den anderen 
Blattern, wobei daml abel' zuerst del' Hauptblattstiel sich senkt. Man 
kann iibrigens diesen Wundreiz auch vom Stamm odeI' von del' Wurzel 
ausgehen lassen, wenn die Verwundung nul' tief genug ist und anderer­
seits kann auch ein gewohnlicher StoBreiz weiter geleitet werden, weml 
nul' die AuBenbedingungen giinstig genug sind. 

Die Geschwindigkeit diesel' Reizleitung wurde je nach den herrschen­
den Bedingungen und del' Starke del' Reizung verschieden gefunden, bis­
weilen nur einige Millimeter pro Sekunde, abel' auch bis zu 100 mm pro 
Sekunde. Also eine Fortpflanzung des Reizes groBer als bei jeglicher 
anderer pflanzlichen Reizleitung, abel' dennoch weit hi,nter derjenigen 
eines tierischen Nerven zuriickstehend. 

Es fragt sich natiirlich, wie diese Reizleitung stattfindet. Dariiber 
ist viel untersucht worden, abel' die Untersucher sind zu sich ziemlich 
widersprechenden Ergebnissen gelangt. Die Losung dieses Ratsels ist 
wohl die von SNOW1 und BALL2 gegebene, daB es sich namlich um zwei 
verschiedene Arten del' Reizleitung handelt, deren eine jedenfalls teil­
weise durch die wasserleitenden Teile stattfindet, die andere abel' durch 
das lebende Gewebe insbesondere des Markes. 

Ganz besonders bedeutend in del' Hinsicht sind die Beobachtungen 
RrcCAS3; derselbe konnte feststellen, daB bei del' Reizleitung eine be­
stimmte Substanz eine Rolle spielt. Wenn man namlich einen Mimosa­
sproB abschneidet lmd clenselben mit dem stehengebliebenen Teil des 
Stammes durch ein Glasrohr, das mit Wasser gefiillt ist, verbindet, so 
findet die Fortpflanzung des Reizes clurch clieses Wasser hinclurch statt. 
DaB es sich hier um eine stoffliche Beeinflussung handelt, geht besonders 

1 SNOW, R.: Proc. roy. Soc. Lond., BioI. Ser., 98 (1925). 
2 BALL, M. G.: New' Phytologist 26 (1927). 
3 RICCA, D.: Nuovo Giorn. bot. itaI. 23 (1916). 
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daraus hervor, daB dieses Wasser daraufhin imstande ist die Reaktion 
auszulosen. 

Man kann das am besten zeigen in der von FITTINGl angegebenen 
Weise. Man schneidet Blatter von Mimosa beim Gelenk ab, und sieht 
dann gleich die Reaktion auftreten. Nach einiger Zeit ist die Normal­
stellung wieder erreicht. Wenn man dann das Blatt mit seinem Stiel in 
ein wenig Wasser stelIt, wohindurch Reizleitung stattgefunden hat, oder 
auch in eine Abkochung von Mimosa blattern oder irgendeinem anderen 
wasserigen Extrakt der Pflanze, so tritt die Reizstellung ein; das wieder­
holt sich nach einiger Zeit, nachdem das Blatt sich wieder erholt hat, 
und dasselbe Spiel kann noch mehrere Male in derselben Weise weiter­
gehen. Aus diesen Versuchen geht jedenfalls hervor, daB die Substanz, 
worum es sich hier handelt, kochbestandig ist. Auch Speichel hat dieselbe 
Wirkung, ebenfalls gewisse Monaminosauren und Anthrachinonderivate. 

DaB bei der Reizleitung von Mimosa auch Potentialunterschiede 
sich bemerklich machen, hat besonders UMRATH2 gezeigt; derselbe 
konnte elektrische Strome registrieren, wobei indessen dahingestellt sein 
mag, ob diese primar als Ursache der verschiedenen Reizerscheinungen 
auftreten, oder Nebenerscheinungen sind, welche sich dabei sekundar 
sichtbar machen. 

Auch andere Arten von Mimosa sind reizbar, wenn auch bisweilen 
in geringerem Grade, z. B. M. Spegazzinii, M. sensitiva, M. invisa 
usw. Ebenfalls andere Leguminosen wie Neptunia oleracea und 
Desman th us -Arten. 'Vie schon gesagt wurde, ist die seismonastische 
Reizbarkeit aber uberhaupt weit verbreitet, weIlll sie auch oft nul' nach 
starker Erschutterung zutage tritt. Mehr vergleichbar mit den Legu­
minosenblattern sind diejenigen der Oxalideen, speziell del' Bio­
phytum-Arten. Die Blatter dieser Pflanzen sind einfach paarig ge­
fiedert; nach StoB senken sich die Blattchen und klappen zusammen, 
wahrend del' allgemeine Blattstiel sich hebt3. Diese Rebung kann sich 
nach der darauffolgenden Senkung noch ein paarmal mit kleinerer Ampli­
tudo wiederholen, so daB also eine Art oszillierende Bewegung eintritt. 
Ubrigens sind diese Pflanzen abel' lange nicht so eingehend untersucht 
wie Mimosa pudica. 

Auch die besonders von MACFARLANE4 untersuchte Bewegung del' 
Venusfalle, Dionaea muscipula mag hier ganz kurz erwahnt werden. 
Bei diesel' insectivoren Pflanze del' Vereinigten Staat en besteht das 
Blatt aus zwei Ralften, welche um den Mittelnerven zusammenklappen 
konnen, wobei die Randzahne ineinander greifen. Das geschieht bei 
BerUhrung del' Blattoberflache, abel' ganz besonders del' Borsten, welche 
zu dreien auf jeder Ralfte der Blattspreite gefunden werden. Wenn auch 
die Bewegung geradeso wie diejenige del' Mimosa auf einen StoBreiz 
(und auch auf Verwundung, elektrische Reizung, Reizung) hin erfolgt, 

1 FITTING, H.: Jb. Bot. 72 (1930). 
2 UMRATH, K.: Planta (Berl.) 4 (1927); Ii (1928); 7 (1929). 
3 HABERLANDT, G.: Ann. Jard. bot. Buitenzorg, Supp!. 2 (1898). 
4 MACFARLANE, .J. M.: Contrib. Bot. Labor. Univ. Pennsylv. 1 (1902). 
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so wird sie nach den Untersuchungen BROWNS1 hier dennoch ganz anders 
ausgefiihrt, namlich durch sehr rasches Wachstum der Ventralseite 
des Mittelnerven. Die Bewegung steht offenbar, wie diejenige der 
Droseratentakel im Dienste des Insektenfanges. Deshalb ist es viel­
leicht angezeigt, hier die Bewegung der Schlauche der Utricularia­
Arten zu nennen, welche nach Beriihrung bestimmter Borsten sich plOtz­
lich vergroBern und damit einen Wasserstrom hineinsaugen, womit 
dann eventuell kleine Wassertiere gefangen werden. 

Bei den Bliiten findet man reizbare Narben bei Torenia, Martynia, 
Mim ul us, und iiberhaupt bei Scroph ulariaceen, Bignoniaceen, 
Acanthaceen, Pedalineen. Die beiden Narbenschenkel stehen im 
unberiihrten Zustande weit aufgeklappt; werden sie aber an der Innen­
seite beriihrt, so klappen sie zusammen, wobei eine Verkiirzung der 
ganzen Narbe aber ganz besonders dieser Innenseite stattfindet. DaB 
diese Bewegungen irgendeine Bedeutung fiir die Pflanze haben, wurde 
bis jetzt nicht bewiesen. 

Viel besser untersucht wurden die Bewegungen der reizbaren Staub­
faden. Man findet diese bei zahlreichen Pflanzenfamilien (Cacteen, 
Portulacaceen usw.); aber ganz besonders hat man sich beschii.ftigt 
mit denen der Cynareen unter den Compositen, mit denjenigen der 
Berberis-Arten und der Sparmannia africana. Bei Cynareen2 , 

~. B. Centaurea, sind die fiinf Staubbeutel zu einer Rohre, welche den 
Griffel umgibt, verwachsen, die Filamente dagegen sind frei. Werden 
diese beriihrt, so verkiirzen sie sich, dadurch wird die ganze Rohre 
heruntergezogen und die Borsten an der AuBenseite des Griffels fegen 
die Pollenkorner aus den sich nach innen offnenden Antheren. Diese 
Einrichtung wird als fiir die Bestaubung der Pflanze durch Insekten 
dienstlich angesehen. Die Kontraktion fangt oft innerhalb einer Sekunde 
nach der Reizung an, vollzieht sich dann in etwa 10 Sekunden, wahrend 
nach etwa 1 Minute die urspriingliche Lage wieder erreicht wird. Es 
hat sich auch hier gezeigt, daB bei der Beriihrung das Parenchym des 
Filamentes Fliissigkeit verliert, welche in die Intercellularraume ein­
tritt. PFEFFER berechnete, daB der osmotische Druck des Zellinhaltes 
sich nach der Reizung um 1-,-3 Atmospharen verringert. Es muB offen­
bar eine starke VergroBerung der Permeabilitat des Protoplasmas statt­
gefunden haben. 

Wahrend man bei den Cynareenstaubfaden eigentlich keine Reiz­
leitung findet, tritt diese bei anderen Staubfaden in den Vordergrund. 
Dort ist die Bewegung bisweilen auch tropistisch, ausgepragt nastisch 
dagegen bei Berberis, wo sie sich bei Beriihrung nach innen kriimmen 
und bei Sparmannia, wo die Kriimmung nach auBen stattfindet. 

1 BROWN, W. H.: Amer.J. Bot. 3(1916); auchv.GuTTENBERG, H.: Flora 
(Jena) 118/119 (1925). 

2 JUEL, 0.: Bot. Studier till KJELLMANN 1 (1906). - LINSBAUER, K.: 
Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. KI.1H, 1 (1905); 115,1 (1906).­
SMALL, J.: Ann. of Bot. 31 (1917). 
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Ganz besonders Sparmannia ist in del' letzten Zeit von BUNNINGl 
ausfUhrlich untersucht und mag deshalb noch etwas eingehender ge­
schildert werden, auch nach noch nicht vero£fentlichten Untersuchungen 
aus dem Utrechter botanischen Institute. Wenn man diese Staubfaden 
durch eine zuriickspringende Feder mechanisch reizt und die Bewegung 
sogleich kinematographisch registriert, so zeigt sich, daB es eigentlich 
keine Latenzzeit gibt, sondern augenblicklich (jedenfalls innerhalb 
1/16 Sekunde) die Reaktion stattfindet. Diese ist zuerst stark, und wird 
dann allmahlich schwacher. Wie aus Abb. 69 hervorgeht, scheint es sich 
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Abb.69. Darstellung der Bewegung nach StoBreiz eines Staubfadens von Sparmannil africana. 
Photographisch aufgenommen und auf dem Film ausgemessen. Abszissenachse: Zeit nach der Rei­
zung in Sekunden, Ordinaten: die Bewegungsgeschwindigkeit in Graden pro Sekunden (Aufnahme 

DIJKMAX). 

dabei urn stoBweise Bewegungen zu handeln. Zuletzt tritt Ruhe ein, 
woraufhin dann die Riickkriimmung einsetzt lUld zwar mit derselben 
Geschwindigkeit, womit die Reaktion beendet wurde, nul' in umgekehrter 
Richtung. 

BUNNING hat zeigen konnen, daB es sich hier urn eine Permeabilitats­
anderung des Protoplasmas handelt, wobei nach <;leI' Reizung erst Zell­
saft ausgestoBen wird (es konnte mit Reagentien gezeigt werden, daB 

1 BUNNING, E.: Z. Bot. 21 (1929). Proc. Kon. Akad. Wetensch. Amsterd. 
23 (1930). Protoplasma (Berl.) 11 (1930). 
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es sich hierbei nicht um Wasser, sondenl. um Vakuolenfliissigkeit 
handelt). Diese wird vorlaufig durch die Zellhaut aufgenommen, in­
folgedessen zeigt letztere deutliche Quellungserscheinungen; spaterhin 
kommt del' Zellsaft auch in Tropfen auf del' AuBenseite der Zellen zum 
Vorschein. Diese Exosmose del' AuBenseite hat dort eine Verkiirzung 
del' Zellen zur Folge; infolgedessen wird der Staubfaden eine Bewegung 
nach auBen ausfiihren. BUNNING denkt sich, daB bei der Leitung des 
Reizes diesel' Vorgang allmahlich in den verschiedenen Epidermiszellen 
vor sich geht und daB dabei die stoBweise Reaktion zustande kommt. 
Wenn dann nachher bei del' Endosmose wieder Fliissigkeit aufgenommen 
wird, tritt Riickkriimmung ein. 

Die Ursache del' Permeabilitatsanderung ware durch einen ver­
schiedenen Koagulationszustand des Protoplasmas zu erkUiren. Dafiir 
spricht, daB man durch Hydra­
tation eine Verkleinerung des 
Reaktionsvermogens verwirk­
lichen kann. Es hat sich ge­
zeigt, daB die Anionen del' 
bekannten HOFMEISTERschen 
Reihe 

SO.<N03 <Cl<Br<J <SON 

das Reaktionsvermogen in der­
selben Reihenfolge herabsetzen, 
worin sie die Hydratation von 
hydrophilen Kolloiden ver­
mehren. 

Man kann sich das alles mit 
einer schematischen Darstellung 
deutlicher VOl' Augen fiihren, 
wenn man, wie in del' neben­
stehenden Abb. 70 auf del' 
Abszisse die Zeit und als Ordi­

Abb. 70. Schematische Darstellung der Permeabilitilts 
ilnderung nach StoBreiz in den Zellen des Staubfadens 
von Sparmanni, africana. Auf der Abszisse die Zeit 
nach der Reizung, als Ordinaten die Permeabilita t 
und zwar in den Kurven 1-4 bei steigenderHydrd­
tation des Protoplasmas. Unterhalb der punktierten 
Linie nur Endosmose, oberhalb Exosmose (nach 

BtNNIKG). 

nate die Permeabilitat nach del' Reizung angibt, wobei die Kurven 1-4 
sich auf zunehmende Hydratation des Protoplasma beziehen. Ullterhalb 
der punktiertell Linie wiirde nur Endosmose, oberhalb derselbell Exos­
mose stattfinden. Die Latellzzeit ware also urn so groBer, je starker die 
Quellung und wahrend diesel' Zeit miiBte Endosmose, also Kriimmung 
nach innen zu, beobachtet werden komlen. 

Wir befinden uns hier auf einem einigermaBen hypothetischen Boden. 
Indessen war es dennoch angezeigt, etwas davon zu sagen, weil es sich 
bei vielen Reizerscheinungen, wo keine Anderung del' Wuchsstoffver­
teilullg eine Rolle spielt, wahrscheinlich um Permeabilitatsanderungen 
des Protoplasmas handelt und weil diese wohl nirgends so leicht studiert 
werden konnen wie bei seismonastischen Bewegungen, mehr speziell bei 
den Reizbewegungen del' Staubfaden. 
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protoplasmastromung. In behauteten Zellenfindet oft eineBewegung 
des Cytoplasmas statt, welche mit dem Namen Protoplasmastromung 
angedeutet wird, weil sie der Stromung eines Flusses oder Baches ahnlich 
sieht. Ubrigens kann man etwas derartiges selbst bei unbehauteten 
Zellenleicht beobachten, wiez.B.in den Plasmodien der Myxomyceten, 
wo das Kornerplasma sehr oft eine stromende Bewegung und zwar bald 
in dieser, bald in gegeniiberliegender Richtung zeigt. Wir wollen dieselbe 
aber weiter auBer acht lassen und uns nur mit der Stromung innerhalb 
behauteter Zellen beschaftigen. Dabei wird dann unterschieden zwischen 
Rotation und Zirkulation. Bei der Rotation ist die Bewegungsrich­
tung ebenso wie die Geschwindigkeit konstant, vorausgesetzt, daB die 
auBeren Umstande nicht wechseln; bei der Zirkulation sieht man so­
wohl die Richtung als wie die Geschwindigkeit des Stromes sich fort­
wahrend andern. Dabei kann dann noch unterschieden werden zwischen 
Zirkulation des Wandbelegs und zentraler Zirkulation. Diese Zirkn­
lation interessiert nns aber vorlaufig nicht sehr, da man ihr durch 
Versuche nicht naher kommen kann, eben wegen ihrer Wechselfalligkeit. 

Ganz anders bei der Rotation, welche man speziell in langgedehnten 
Zellen, wie den Internodialzellen der Oharaceen, Wurzelhaaren, Blatt­
zellen von Vallisneria spiralis, Elodea canadensis usw. antrifft. 
Die Entdeckung durch OORTI im Jahre 1774 machte viel Aufsehen; seit 
dieser Zeit haben sich viele Untersucher an eine Erklarung herangewagt, 
aber leider bis jetzt ohne irgendwelchen Erfolg. Es ist nur gelungen, 
die Erscheinung genau zu beschreiben, und den EinfluB auBerer Um­
stande auf die Rotation festzustellen. Schon AMICI hat damit ange­
fangen, spater haben mehrere Forscher die Erscheinung genauer studiert, 
wie DUTROCHETl, NXGELI2 u. a. Von neueren Untersuchungen waren 
ganz speziell diejenigen von HORMANN3, EW.ART4, FITTINGS und HILLE 
RIS LAMBERS6 zu nennen. 

Betrachten wir erst einmal den EinfluB der Temperatur; die Mes­
sungen haben ganz speziell bei Oharaceen stattgefunden, wo man 
ziemlich leicht im Wasserstrom lebende Zellen lange am Leben erhalten 
kann, also unter vollkommen natiirlichen Verhaltnissen. Man ist dann 
imstande, Wasser von jeder beliebigen konstanten Temperatur zu be­
nutzen und die Geschwindigkeit der Rotation zu messen. Dabei stellen 
sich dann aber verschiedene Schwierigkeiten in den Weg, indem nam­
lich die Hautschicht des Oytoplasmas mit der -daran grenzenden, die 
Ohloroplasten enthaltenden Schicht sich in Ruhe befindet, wahrend 
die augenblicklich darauffolgende Schicht lebhafte Stromung zeigt, 

1 DUTROCHET, H.: Ann. des Sci. natur., 2. ser. (Bot.) 9 (1838). 
2 v. NAGELI, C.: Beitr. z. wiss. Bot. 2 (1860). 
3 HORMANN, G.: Studien tiber die Protoplasmastromung bei den Characeen. 

Jena 1898. 
4, EWART, A. J.: On the physics and physiology of protoplasmic streaming 

in plants. 1903. 
5 FITTING, H.: Jb. Bot. 64 (1925); 67 (1927). 
6 HILLE RIS LAMBERS, M.: Temperatuur en protoplasmastrooming. Diss. 

Utrecht 1926. 
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wovon die Geschwindigkeit aber nach dem Zentrum der Zelle zu allmah· 
lich abuimmt. Man wird also gewohnlich wohl diese auBerste sich noch 
hewegende Schicht fiir seine Messungen auswahlen. Dabei ist indessen 
noch einiges zu bedenken: das vollkommen hyaline Plasma kann man 
nicht sehen; man beurteilt die Stromung also an den mitgenommenen 
Teilchen und derenGeschwindigkeit wird von ihrerGroBe abhangig sein. 
Bei Nitella geht der Strom an der einen Seite der Zelle schraubenformig 
hinauf, an der anderen Seite herunter; an der Grenze dieser beiden 
Stromungsrichtungen liegt eine sogenannte neutrale Linie (oder besser 
Flache, welche der Zellhaut senkrecht gestellt ist) , welche sich nicht 

p,jesec 
120, 
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Abb. 71. EinfluLl der Temperatur auf die Rotationsgeschwindigkeit des Pxotoplasmas bei Nitella. 
Ais Abs isse die Temperatur, als Ordinate die Rotationsgeschwindigkeit in I' pro Sekunde. Die 
Zahlen an.der Kurve geben die Ordnung an, worio die Beobachtungen stattfanden (nach HILLE, 

RIS, LAMBERS). 

bewegt und welche dabei leicht durch ihren Mangel an Chloroplasten 
kenntlich ist. Diese neutrale Linie bildet also eine schrag verlaufende 
Schraube. 

Wenn man nun den Zusammenhang zwischen der Temperatur (als 
Abszisse) und der Rotationsgeschwindigkeit (als Ordinate) in einer Kurve 
angibt, wie in Abh. 71, so erhalt man eine fast gerade Linie (oder eine 
ganz wenig gegen die horizontale Achse konvexe Lillie), also Proportio. 
nalitat. 

Aus Versuchen von ROMIJNl geht hervor, daB plOtzliche Temperatur. 
anderungen keinen EinfluB hahen, wenn man von niederer nach hoherer 

1 ROMIJN, G.: Proc. Kon. Akad. Wetensch. Amsterd. 34 (1931). 
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Temperatur iibergeht; die Pflahze stellt sich augenblicklich auf die Ge­
schwindigkeit der hoheren Temperatur ein. Umgekehrt aber kann sich 
eine vOriibergehende Verzogerung zeigen, wenn man plOtzlich von der 
hoheren auf die niedere Temperatur kommt, falls der Sprung nur groB 
genug ist. 

Verschiedentlich, z.B.von EWART und HnLE RIS LAMBERS ist dieser 
TemperatureinfluB im Zusammenhang gebracht mit der Viskositat des 
Protoplasmas, ohne daB es diesen Autoren gelungen ist, das zu beweisen. 
Aus den genannten Untersuchungen ROMIJNS geht hervor, daB die Vis­
cositat des Plasmas bei Nitella syncarpa ein Maximum besitzt bei 
etwa 20° C, wahrend sie oberhalb dieser Temperatur wieder abnimmt; 
das laBt sich aus der Form der Plasmolyse ableiten. 

Die Proportinalitat zwischen Temperatur und Rotationsgeschwindig­
keit besteht nur innerhalb bestimmter Grenzen; kommt man oberhalb 
von etwa 40°, so macht sich ein Zeitfaktor bemerklich, der die Geschwin­
digkeit herunterdriickt und zwar in einer ersten Periode rasch, dann 
sehr langsam und schlieBlich wieder sehr rasch. Nach der ersten Periode 
kann die friihere Geschwindigkeit sich wieder herstellen, wenn die Pflanze 
bei einer unschadlichen Temperatur zuriickgebracht wird, die zuletzt 
genannte Anderung ist irreversibel. 

Ebenso wie bei hohen, aber noch nicht todlichen Temperaturen eine 
"voriibergehende Warmestarre", wie SACHS sie genannt hat, eintreten 
kann, so gibt es auch eine "voriibergehende Kaltestarre". Wenn die 
Temperatur unterhalb 14° erniedrigt wird, so findet man eine starkere 
Verzogerung der Rotation als oberhalb dieser Temperatur, so daB die 
Temperaturkurve einen Knick aufweist. Das laBt sich vielleicht im 
AnschluB an Untersuchungen von L. ARISZ1 und DE JONG2 'als die Folge 
einer Gelatinierung auffassen. Diese Gelatinierung wiirde sich in eine 
primare und eine sekundare Aggregierung scheiden lassen, wobei die 
sekundare erst eintritt, wenn die primare abgelaufen ist. Das wiirde 
den Knick in der Temperaturkurve, der sehr oft beobachtet werden kann, 
wohl vollkommen erklaren. 

Nitella ist jedenfaUs das am besten untersuchte Objekt und es er­
iibrigt sich also wohl, noch von anderen Zellen zu reden; soweit sich aus 
den Beobachtungen sehen laBt, verhalt die Sache sich dort iibrigens, 
mutatis mutandis, ahnlich. Dahingegen ist es notwendig, noch mit 
einigen Worten die Erscheinungen der Chemodinese zu besprechen; 
diese wurden besonders von FITTING3 sehr eingehend unte:rsucht. 

In Pflanzenschnitten sieht man sehr oft, daB augenblicklich nach der 
Herstellung des Schnittes keine Protoplasmastromung 'bemerkbar ist, 
daB dieselbe aber nach einiger Zeit einsetzt. FITTING hat zeigen kannen, 
daB es sich hier um chemische Beeinflussung handelt. Wenn er Schnitte 
von Vallisneria in absolut reines destilliertes Wasser brachte, trat 
die Stromung nicht auf. Wenn man aber Blattextrakte und selbst 

1 ARISZ, L.: Sol-en geltoestand van gelatine oplossingen. Diss. Utrecht 1914. 
2 DE JONG, H. G.: Het agarsol. Diss. Utrecht 1921. 
3 FITTING, H.: Jb. Bot. 54 (1925); 57 (1927). 
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Extrakte von Filtrierpapier in sehr groBer Verdiinnung benutzt, so 
wird die Bewegung ausgelOst. Eine nahere Untersuchung ergab, daB 
eine ganze Menge von organischen Substanzen hierfiir verantwortlich 
zu stellen sind. Es hat keinen Sinn, hier aIle Gruppen von solchen Sub­
stanzeIi. zu nennen, nur muB betont werden, daB es sich hier in erster 
Instanz um Aminosauren handelt, ganz speziell in der a-Stellung. Als 
Beispiel mag erwahnt werden, daB eine Losung von Asparaginsaure, 
Asparagin, Glutaminsaure usw. bis zu 0,0625-0,061 mol, gleich 1 : 30 
-80 Mill. Verdiinnung schon auslosend auf die Bewegung wirkt; FITTING 
spricht hier von Chemodinese. 

DaB erst nach einiger Zeit die Stromung in P£lanzenschnitten auf­
tritt, war seiner Zeit fiir PFEFFER Veranlassung, sich gegen die An­
nahme von HUGO DE VRIESI zu wenden, welcher der Rotation und Zir­
kulation eine Bedeutung beim Stoff transport in den Pflanzen zuwies. 
Diese Hypothese braucht an dieser Stelle nicht diskutiert zu werden, 
nur kann darauf hingewiesen werden, daB DE VRIES die sehr allgemeine 
Verbreitung dieser Bewegungen betont hat und daB dariiber die Erfah­
rungen an frischen Schnitten erhalten, sehr wenig aussagen. 

Temperatur und chemische Subtanzen sind nicht die einzigen auGeren 
Faktoren, welche die Protoplasmastromung beeinflussen. Von anderen 
mag noch das Licht genannt werden, was man z. B. betont findet in 
der schon genannten FITTINGschen Arbeit, weiter auch elektrische 
Strome, wahrend in letzter Zeit selbst ein magnetisches Feld verant· 
wortlich gemacht ist fiir die Stromung innerhalb behauteter ZeIlen2 • 

Die Ursache derStromung ist beiNi tella verschiedentlich in derruhen­
den Hautschicht und in den darin liegenden Chlorophyllkornern gesucht. 
Indessen ist man mit keiner ErkHlrung auch nur etwas weiter gekommen. 
Selbst zu Arbeitshypothesen haben diese Erklarungen nicht gefiihrt. 
Ubrigens wird eine solche "Erklarung" doch auf aIle moglichen Falle 
von Protoplasmastromung Anwendung finden miissen. . 

Es eriibrigt sich, in dieser aIlgemeinen Physiologie spezielle FaIle 
von protoplasmatischer Stromung naher zu besprechen. Nur mochte 
ich fiir ein Objekt eine Ausnahme machen, namlich fiir die sogenannte 
Aggregation in den Tentakelzellen der Blatter von Drosera-Arten 
und einigen anderen Insectivoren. Man konnte dieselbe auch als ge­
sonderte Erscheinung behandeln; sie fiigt sich aber vielleicht besser 
hier ein. Die Zellen des genannten Tentakelstieles enthalten einen ziem­
Hche dicken Wandbeleg von Protoplasma und eine zentrale Vakuole 
mit rotem Zellsaft. Wird das Blatt durch EiweiGernahrung gereizt, so 
macht sich bald eine schnelle Protoplasmazirkulation bemerklich. Zu 
gleicher Zeit wird die Vakuole in verschiedene, meistens in viele kleinere, 
geteilt, welche oft von der Stromung mitgerissen werden. Dabei nimmt 
das Totalvolum der Zellfliissigkeit ab; es tritt offenbar Fliissigkeit aus 
der Vakuole in das umgebende Protoplasma, welches sich also starker 

1 DE VRIES, H.: Bot. Ztg 43 (1885). 
2 SSAWOSTIN, P. W.: Planta (Berl.) 11 (1930). 
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imbibiert. DARWINl hat die Erscheinung entdeckt und ihr den Namen 
Aggregation gegeben; er hat dabei aber nicht genau unterschieden 
zwischen dieser wirklichen Aggregation und Fallungserscheinungen 
innerhalb des Zellsaftes. HUGO DE VRIES2 hat das klargemacht lmd eine 
auBerst genaue Beschreibung der Erscheinung gegeben. Die ausfiihr­
lichste Untersuchung aus neuerer Zeit ist diejenige AKERMANS3, wah­
rend zuletzt Fraulein COELINGH4 uns einige neue Tatsachen mitge­
teilt hat. 

Die Reizung der Tentakelzellen kann zwar mechanisch stattfinden, 
oder auch durch Erhitzen auf etwa 60° C., aber nur sehr unvollkommen. 
Ganz anders aber wird e3, wenn man bestimmte chemische Substanzen 
benutzt; wenn man z. B. einen Tentakel in eine Pepsinlosung oder in 
Liebigs Fleischextrakt legt. Es hat sich dabei gezeigt, daB fUr das Ein­
treten del' Aggregation zwei Substanzen notwendig sind. Die eine schafft 
die Bedingung, welche die Aggregation moglich macht; dieselbe wird 
yom Tentakelkopfchen abgeschieden und kann daraus mit Wasser ge­
lost werden; man findet sie iibrigens auch im Speichel und in gewissen 
Orthophosphaten. Die andere lOst erst die Beweglmg aus; dabei treten 
Aminosauren in den Vordergrund, ganz besonders Asparagin, wo die 
Reizschwelle bei etwa 0,008 vH liegt und Leuzin, wo dieser Wert un­
gefahr 0,015 vH betragt. 

Was tritt hier aus der Vakuole heraus? Ganz entschieden nicht der 
Zellsaft als solcher, denn z. B. die Anthocyane bleiben imlerhalb der 
Vakuole. Es ist aber auch wohl kein reines Wasser, das herausge­
preBt wird, da ja .AKERMAN gefunden hat, daB der osmotische Wert 
bei der Grenzplasmolyse sich bei der Aggregation vergroBert. Auch 
Fraulein COELINGH erhielt ahnliche Resultate. 

Wir wenden uns jetzt zu anderen Bewegungen imlerhalb behauteter 
Zellen, welche nicht spontan, sondern nul' infolge von auBeren Reizen 
auftreten, wobei dahingestellt sein mag, ob die vorhin beschriebene 
Stromlmg als vollkommen autonom zu betrachten ist. 

Erstens kann man Bewegungen beobachten als Folge von Verwun­
dung. Es handelt sich dabei um die sogenannten traumatotaktischen 
Bewegungen von Zellkernen5 • WeIm man bei Zwiebelschuppen die Epi­
dermis durch einen Schnitt oder einen Stich verwundet, so sieht man 
nach einiger Zeit in del' del' Wunde benachbarten Zellen eine Kernver­
lagerung stattfinden, welche den Kern zeitweise an die del' Wunde 
angrenzenden Zellwand fiihrt. Ob die zu gleicher Zeit einsetzende Proto­
plasmastrommlg dabei aktiv beteiligt ist odeI' nicht, weiB man nicht. 
Man kann hier abel' natiirlich leicht an Chemodinese denken, urn so 

1 DARWIN, CR.: Insectivorous plants. London 1875. 
2 DE VRIES, H.: Bot. Ztg 44 (1886). 
3 AKERMAN,A.: Bot. Notiser 1917. 
4 COELINGR, VV. lYI.: Over stoffen, die invloed uitoefenen op de aggregatie 

bij Drosera. Diss. Utrecht 1929. 
5 TANGL, F.: Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. Kl. 90, 1 (1884). 

- NEMEC, B.: Reizleitung und reizleitende Strukturen. J ena 1901. 
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mehr, als es auch wirkliche chemotaktische Bewegungen von Zellkemen 
gibt, welche bei demselben Objekte von verschiedenen chemischen 
Stoffen ausgelOst werdenl • Wenn dabei Protoplasmastromung auf tritt, 
so geschieht das so langsam, daB sie sich nicht bemerklich macht, hoch­
stens durch die Verlagerung des Zellkernes. Aber auch hier ist nicht mit 
Sicherheit £estgestellt, ob diese Bewegung aktiv vom Keme ausge£iihrt 
wird. 

Ahnliches laBt sich auch von den Bewegungen der Chloroplasten sagen, 
wenn diese zwar viel genauer untersucht wurden, ganz besonders von 
SENN2 • Wir konnen dabei ihre sogenannte Thermotaxis und Chemotaxis 
auBer Betracht lassen, da sonst die Grenzen dieses Lehrbuches uber­
schritten wiirden, wenden uns aber ganz besonders an ihre phototak­
tischen Bewegungen, von denen SENN glaubt, daB sie dieselben selbstandig 
ausfiihren, also nicht vom Cytoplasma in Bewegung gesetzt werden. 

Am ein£achsten lassen sich diese bei niederen Algen studieren, wo 
man groBe Chloroplasten und einzelne Zellen hat, am klarsten beim 
sogenannten Mesocarpustypus (bei Mesocarpus und Mougeotia). 
Dort findet sich nur ein einziger Chloroplast in der Zelle, der die Gestalt 
einer rechteckigen Platte hat. Diese Platte stellt sich senkrecht auf Licht 
von nicht zu hoher Intensitat, bei intensivem Licht dagegen dreht sie 
sich 90°, so daB sie Profilstellung einnimmt und das Licht also an der 
schmalen Seite eintritt. Einen Unterschied zwischen den beiden Breit­
seiten gibt es nicht, da in Flachenstellung der Stand unverandert bleibt, 
wenn man das Licht plotzlich 1800 dreht. 

Bei den Blattern der hoheren Pflanzen wird die Sache auBerst kom­
pliziert, indem man hier uberall Lu£tmengen antri££t, welche die Licht: 
strahlen brechen oder total reflektieren. Es laBt sich deshalb leicht 
verstehen, daB man bei Injektion dieser Lu£twege mit Wasser, wobei die 
Lichtverteilung innerhalb des Blattes vollkommen verandert wird, ganz 
andere Lagerungen der Chlorophylkorner erhalt als im normalen Zustand. 

Die Sache ist getriibt worden durch die Einfiihrung einer Reihe von 
Bezeichnungen fur die verschiedenen Stellungen der Chrorophyllkorner, 
welche sich kaum im Gedachtnis behalten lassen. lch erwahne davon 
nur die "Diastrophe", wobei die Chloroplasten sich bei mittlerer Licht­
intensitat in eine Ebene, welche der Lichtrichtung senkrecht ist, stellen 
und die "Parastrophe", wobei diese Ebene bei Besonnung, uberhaupt bei 
hoher Lichtintensitat, in der Lichtrichtung liegt. Wenn man sich anstatt 
gesonderter Chloroplaste diese vereinigt denkt zu einer einzigen Platte, 
so hat man den Fall von Mesocarpus vollkommen realisiert. Daneben 
kommt hier nun aber etwas hinzu, daB namIich die Chlorophyllkorner 
sich im Dunkeln gegen diejenigen Scheidewande legen, die an andere 
Parenchymzellen anstoBen, die sogenannte "Apostrophe". SENN glaubt; 
daB es sich dabei urn eine Art von Chemotaxis handelt. 

Die Verlagerung der Chlorophyllkorner laBt sich oft auch ohue 

1 RITTER, G.: Z. Bot. 3 (1911). 
2 SENN, G.: Gestalts- und Lageveranderung der Pflanzenchromatophoren. 

Leipzig 1908 und Z. Bot. 11 (1919). 
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Mikroskop beobachten, indem z. B. die dunkelgriine Farbe eines Blattes 
bei direkter Besonnung heiler wird; das war lange bekannt und schon 
von SACHS beschrieben. Man kann also den Schatten irgendeines Gegen­
standes an einem besonnten Blatt noch sehen, wenn der Gegenstand 
entfernt wird. 

Weitere Ortsbewegungen des Cytoplasmas, welche z. B. mit der Kern­
teilung zusammenhangen, sind physiologisch noch ganz ungeklart; 
meistens werden dieselben ja auch nur an fixierten und tingierten Schnit­
ten durch Vergleich aufeinanderfolgender Stadien studiert. Am leben­
den Objekt ist in der 'Hinsicht noch auBerst wenig beobachtet, selbst 
wenn es sich urn die Beeinflussung dieser Teilungentweder durch die 
Hormone HABERLANDTS oder durch mitogenetische Strahlung handelt, 
woriiber iibrigens unter "Wachstum" Naheres angegeben worden ist. 

Die Bewegungen der pulsierenden Vakuolen seien hier auch ganz 
kurz angedeutet, da sie bei pflanzlichen Objekten bis jetzt kaum studiert 
worden sind und nur bei gewissen niederen Tieren eine eingehendere 
Behandlung erfuhren. Moglicherweise sind iibrigens aile FaIle, wo 
Fliissigkeit ausgepreBt wird, wie bei der Tropfenausscheidung bei Pilzen 
und gewissen hoheren Gewachsen, damit in Zusammenhang zu bringen. 

Lokomotorische Bewegungen. Unter den niederen Pflanzen gibt 
es manche, welche selbst, oder von denen wenigstens gewisse Entwick­
lungsstadien imstande sind, eigene Ortsbewegungen auszufiihren. Frillier 
wurde das angesehen als eine Fahigkeit, welche nur Tiere besitzen, 
weshalb nicht allein Myxomyceten, sondern auch Bakterien als Tiere 
betrachtet wurden, weshalb auch gesprochen wurde von der "Pflanze 
im Moment der Tierwerdung." . Aus der Zeit stammt auch noch die 
Bezeichnung "Zoospore" fiir Schwarmspore. AuBer bei diesen Schwarm­
sporen findet man Bewegung bei manchen Gameten, welche deshalb 
Planogameten genannt werden; ganz spezieil bei den mannlichen ZelIen, 
den Spermatozoiden der Algen, Pilzen, Bryophyten und Pterido­
phyten lmd einiger Gymnospermen. Man unterscheidet dabei einige 
Typen von Bewegungen, welche hier kurz besprochen werden mogen. 

Erstens die sogenannte amoboide Bewegung, welche sich bei den 
Myxamoben und den Plasmodien der Myxomyceten beobachten laBt; 
also bei Protoplasten ohne Zellhaut, welche als scheinbar halbfliissige 
Masse eine Art kriechende Bewegung ausfilliren, wobei Teile des Kor­
pers (Pseudopodien) ausgestiilpt und dabei wieder andere eingezogen 
werden. Es ist keine gleichmaBige homogene Masse, welche weiter 
kriecht, was besonders bei Plasmodien hervortritt, welche oft in ihrem 
AuBeren, wie DE BARY schon bemerkt hat, dem GefaBsystem eines 
tierischen Mesenteriums vergleichbar sind. Dabei kann man eine sehr 
'deutliche hyaline Hautschicht unterscheiden, welche sich von dem 
Kornerplasma abhebt. Es macht den Eindruck, als wenn die Bewegung 
von diesem hyalinen Plasma ausgehe und als wiirde das Kornerplasma 
spater passiv hineingezogen; dieser Eindruck entspricht aber den Tat­
sachen sicher nicht. 1m Innern des Plasmodiums beobachtet man sehr 
oft Stromungen, welche ihre Richtung andern und wobei auch oft 
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Teile, welche erst in Ruhe sind, spater in die Bewegung mit einbegriffen 
werden, so daB sich keine vorgebildeten Kanii,le finden, worin die Stro­
mung stattfindet. Bei Amoben hat RHUMBLERl gefunden, daB oft ein 
Axialstrom nach dem vorwarts kriechenden Ende hin gerichtet ist, 
welcher sich hier fontanenartig spaltet, um nahe an der Peripherie wiedel' 
ruckwarts zu verlaufen. Dagegenuber hat J ENNINGS2 in anderen FalleL 
gesehen, daB die Amobe nur mit einem FuBe dem Substrat angeheftet 
ist und daB hier die Stromung ausschlieBlich nach dem Vorderende 
gerichtet ist und nicht zuruckgeht. VOUK3 hat konstatieren konnen, 
daB Plasmodien auBerdem rhythmische Kontraktionen ausfUhren; auBer 
aus diesen Messungen geht das auch aus Filmaufnahmen hervor, welche 
man mit stark gesteigerter Geschwindigkeit projiziert. 

Man hat oft, aber bis jeLzt ohne Erfolg versucht, die amoboiden Be­
wegungen zu erklaren. Am meisten Anklang hat dabei wohl noch 
BUTSCHLI4 gefunden. Demselben ist es gelungen, durch Verreiben von 
altem Olivenol mit K 2COa Olseifenschaume zu erzeugen, welche in 
Wasser gebracht Bewegungen ausfUhren, die eine oberflachliche Alm­
lichkeit mit denen von Amoben zeigen. Aber weiter als zu dieser ober­
flachlichen Ahnlichkeit ist man nicht gekommen; BUTSCHLI selbst hat 
sich davon uberzeugt, daB z. B. eine Bewegung des umgebenden Wassers 
bei Amoben nicht beobachtet wird, wahrend sie bei diesen Oltropfen 
wohl auftritt. Man hat bei der Erklarung die Oberflachenspannung von 
FIUssigkeiten und auch den Druck fester gelatinierender Randschichten 
hinzugezogen, aber, wie gesagt, ohne daB dabei sonderliche Aufklarung 
erhalten ware. 

Bei anderen Kriechbewegungen wird die Bewegung durch extra­
cellulares Protoplasma verursacht, so bei den pinnaten Dia tomaceen, 
wo angenommen wird5 , daB durch den Zentrallmoten Protoplasma 
auBerhalb der Schale kommt, dann an der Raphe entlang flieBt und an 
deren Ende eine schraubenformige Bewegung entstehen laBt. Dahin­
gegen warde beiCyanophyceen undganz besonders beiOscillaria eine 
Ausscheidung von Schleim stattfinden6 , welcher hier in einer zur Faden­
achse schrag geneigten RichtWlg maximal quellen wurde, wodurch eine 
fortschreitende Bewegung mit Drehung lIm die Langsachse entstehen 
wurde. Uber die Schaukelbewegungen del' Desmidien, welche auch 
durch Schleimmassen zustande kommen sollen und uber die langsam 
fortschreitende Bewegung der Spirogyrafaden weiB man noch viel 
weniger. 

Viel mehr studiert wurde die GeiBelbewegung. Dort handelt es sich 
urn diinne fadenfOrmige Anhangsgebilde des Protoplasmas, welche zu 
1, 2 oder mehr bis vielen vorhanden sind und welche durch ihre Be-

l RHUMBLER, L.: Z. Zool. 83 (1905). 
2 JENNINGS, H. S.: Publ. Carnegie lnst. Washingston 16 (1904). . 
3 VOUK, V.: Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. Kl. 119,1. (1910). 
4 Bt"TSCHLI, 0.: Untersuchungen liber die mikroskopischen Schaume. Leip-

zig (l892). 
5 MULLER, 0.: Ber. dtsch. bot. Ges. 15 (1895); 26 a (1907); 27 (1908). 
6 FECHNER. R.: Z. Bot. 7 (1915). - NIENBURG, W.: Z. Bot. 8 (1916). 
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wegtmgen die Zellen instand setzen, Schwimmbewegungen auszufiihren. 
Gewohnlich findet diese in bestimmter Richtung fortschreitende Be­
wegung unter fortwahrender Rotation der Zelle statt, bisweilen bleibt das 
Hinterende in der Bewegungsrichtung vorwartsschreitend, wahrend das 
Vorderende eine Spirallinie beschreibt, bisweilen auch bewegt sich die 
ganze Zelle in einer fortschreitenden Schraubenlinie, deren Achse daml 
die Bewegungsrichtung angibt. Diese GeiBeln kOllllen als kurze Cilien 
und dallll gewohnlich in groBer Anzahl vorhanden sein oder als langere 
eigentliche GeiBeln oder Flagellen. Erstere finden sich im Pflanzenreiche 
nicht sehr verbreitet, als Beispiel kOllllen die Schwarmsporen von 
Vaucheria genallllt werden, die dicht besetzt sind mit diesen kurzen 
Cilien, welche eine Bewegung ausfiihren, welche schrag zur Langsachse 
der Schwarmsporen gerichtet ist und welche in der einen Richtlmg 
schneller als in del' anderen stattfindet, wodurch sie den Schwarmern 
eine fortschreitende Bewegung mit Drehung urn die eigene Achse ver­
bunden, erteilen. 

Meistens abel' findet man langere Flagellen oder GeiBeln, z. B. bei 
den Schwarmsporen der Algen. Diese konnen birnformig seill tmd 
dalUl an ihrem spitzen Ende zwei, bisweilen vier GeiBeln tragen. Oder 
das Ende ist unbegeiBelt, aber etwas davon entfernt findet sich ein 
Kranz von kurzen GeiBeln. Auch findet man bisweilen zwei Flagellen, 
welche seitwarts angeheftet sind, wovon das eine nach vorne gerichtet 
ist, das andere den Eindruck macht, daB es nachgeschleppt wird. Bei 
Bakterien kommt bisweilen eine einzige polare GeiBel vor, oder ein 
ganzes Biischel sitzt dem Ende auf; man spricht dann von lophotricher 
BegeiBelung; oder der ganze Korper ist ringsum mit Flagellen besetzt, 
in welch em FalJe man von peritricher BegeiBelung redet. Gerade die 
Bakterien sind ein Beispiel der vielen Schwierigkeiten, welche man bei 
del' Beobachtung dieser Gebilde empfinden kann. Wahrend der Bewe­
gung sieht man diese GeiBeln namlich iiberhaupt nicht und wellll die 
Zelle zur Ruhe kommt, werden sie leicht abgeworfen. Daraus erklart 
es sich, daB man die Bakterien lange fiir geiBelios angesehen hat, bis 
es LOFFLER1 gelang, eine Methode ausfindig zu machen, mit der man die­
selben an fixierten Zellen nach Beizung tingieren kallll, woraufhin dann 
A. FISCHER2 beweisen kOllllte, daB man sie stets findet, Welm mit 
geniigender Vorsicht fixiert wird, daB sie aber sonst auBerordentlich 
leicht abgeworfen werden. 

Gerade in der allerletzten Zeit hat sich dann auch wieder gezeigt, wie 
gering unsere Kenntnis dieser Gebilde noch ist, indem fiir die so oft beob­
achteten Spermatozoiden von Sphagnum bewiesen werden konnte3 , 

daB deren Struktur, ganz speziell diejenige der GeiBeln, weit kompli­
zierter ist als man bisher vermutet hatte. 

In denletzten Jahren hat man etwas mehr iiber die GeiBelbewegung 
ermitteln kOllllen durch Benutzung des Paraboloidkondensors zur 

1 LOFFLER, F.: Zbl. Bakter. 6 (1889). 
2 FISCHER, A.: Jb. Bot. 27 (1895). 
3 MUHLDORF, A.: Beih. Bot. Zbl. 47, 1. Abt. (1930). 
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Dunkelfeldbeleuchtung1 . Man sieht auch dann die GeiBeln wahrend 
ihrer Bewegung selbst zwar nicht, aber wohl den Raum, den sie durch­
schwingen oder umschwingen. Aus der beigegebenen Abb.72, welche 
der Arbeit METzNERs entnommen ist, wird man z. B. erkennen, wie die 
Schwingung der GeiBeln bei bipolar begeiBelten Spirillen stattfindet. 

Hier stellt sich namlich heraus, daB an beiden Polen des schraubig­
gewundenen Korpers je ein aus vielen (bis 25) EinzelgeiBeln zusammen­
gesetztes GeiBelbiischel vorhanden ist. Diese EinzelgeiBeln sind wahrend 
der Bewegung immer zu einem einheitlichen Strang, der "GeiBel" ver­
einigt. Bei normalen schwimmenden Spirillen arbeiten beide GeiBeln 
im gleichen Sinn mit gleicher Kraftentfaltung. Der vordere Schwingungs­
raum ist eine nach hinten geOffnete breite Glocke, der hintere besitzt 
Kelchform. Bei der Bewegungsum­
kehr werden beide GeiBeln im glei­
chen Augenblick umgeschaltet. Bis­
weilen kann man sich denken, daB 
die Basis der GeiBel einen Kegel­
mantel durchlauft, wahrend die mehr 
biegsame Spitze in einer Spirale 
herumgefiihrt wird. 

Man hat die Bewegung auch stu­
dieren konnen mit Hilfe eines Stro­
boskopes, wobei rasch aufeinander 
folgende Lichtblitze zur Beleuchtung 
des Praparates benutzt werden; die 
Frequenz dieser Lichtblitze kann 
man regeln. 1st diese dabei gleich der 
Frequenz irgendeines beobachteten 
rhythmischen Vorgangs, so scheint 
die Bewegung aufgehoben ; es ist klar, 
daB man in dieser Weise imstande 
ist, die Frequenz dieses Vorgangs zu 
bestimmen. 

Abb. 72. Schwimmende Exemplare von bi­
polar b egeiBelten B akterien im Dnnkelfeld 
beobachtet bei lOOOfacher Vergriiilerung, 
1 nnd 2 Spirillum undula, 3 Spirillum voln-

tans (nach METZNER). 

1ndessen sind wir auch in diesen Fallen weit davon entfernt, auch nur 
etwas iiber die Ursachen dieser Bewegungen aussagen zu konnen. Theo­
rien dariiber aufgestellt, haben nicht standgehalten oder sind noch so 
hypothetisch, daB es sich wohl eriibrigt, dariiber hier in einem Lehr­
buche zu handeln. 

Dahingegen hat man sehr ausgedehnte Beobachtungen iiber die Rich­
tung dieser lokomotorischen Bewegungen, ganz speziell iiber den Ein­
fluB, den auBere Reize darauf ausiiben, angestellt. Man spricht daml von 
Taxis, wobei ein Prafixum die Art des Reizes andeutet; es wird also 
zwischen Photo-, Chemo-, Rheotaxis usw. unterschieden. 

Bevor wir die Taxien gesondert behandeln, muB etwas iiber die 
allgemeinen Bedingungen, unter den en diese Bewegungen stattfinden, 

1 ULEHLA, VL.: Biol. Zbl.31 (1911). - BUDER, J. : Jb. Bot. 56 (1915). 
METZNER, P . : Ebenda 59 (1920). Z. Bot. 22 (1929). 

28* 
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gesagt werden. Es handelt sich dabei also um die auBeren Faktoren, 
welche als notwendige Bedingungen zu betrachten sind, ohne welche die 
Lokomotion uberhaupt nicht ausgefUhrt wird. Das ist z. B. der Fall bei 
der Anwesenheit von Wasser; infolgedessen konnen auch plasmoly­
sierende Losungen eine Trockenstarre hervorrufen. Starrezustande 
konnen auch eintreten bei Sauerstoffentziehung (wenn es zwar auch 
anaerobe Bakterien gibt, welche lokorriotorische Bewegungen aus­
fUhren), bei der Einwirkung von Ather, Chloroform und anderen nar­
kotisch wirkenden Mitteln, wahrend der TemperatureinfluB auf die 
Geschwindigkeit der Bewegung ebenfalls nach dem gewohnlichen Schema 
verlauft. Diese Geschwindigkeit kann ubrigens, wie begreiflich ist, je 
nach dem Objekt sehr verschieden sein, z. B. bei den Spermatozoiden 
der Farne etwa 20 Itt in der Sekunde, bei Spirillum volutans mehr als 
100 !' in der Sekunde, bei den Schwarmern von Fuligo varians selbst 
1 mm in derselben Zeit. 

Wenn jetzt uber die Taxis im allgemeinen etwas gesagt wird, so muB 
erst bemerkt werden, daB die Einwirkung derartig sein kann, daB 
sich die bewegende Zelle mit ihrer Langsachse in die Richtung dieses 
Reizes einstellt. Man kann dallll mit ROTHERTl von strophischer Taxis, 
mit PFEFFER2 von Topotaxis reden; oder die ZeIlen werden von einer 
bestimmten Konzentration des Reizes zuruckgestoBen, fUhren eine 
"Schreckbewegung" aus. Man spricht dann von apobatischer Taxis 
bzw. von Phobotaxis. Es gibt Beobachter, welche aIle Bewegungen 
als phobische erklaren wollen3 ; dagegenuber hat z. B. METZNER eine 
Erklarung der topischen Bewegungen versucht, wenn eine chemische 
Substanz reizend wirkt"'. Nehmen wir eine Zelle, deren Geschwin­
digkeit pro Sekunde 10mai ihre Korperlange betriigt. Die Cillen, 
welche sowohl eine rotierende als eine fortstoBende Kraft ausuben, 
bewegen sich metachron niit einer Geschwindigkeit von 20 bis 
30 Schlagen p-ro Sekunde. Wenn eine chemische Substanz eine ortlich 
lokalisierte beschleunigte Cilienbewegung hervorruft und wenn der Zell­
korper in der Zeit, welche zwischen Perzeption und Reaktion verlauft, 
1800 um seine Achse rotiert, so muB er sich nach dem Reizzentrum 
hinwenden. 

Von allen Taxien ist wohl die Chemotaxis am ausfUhrlichsten unter­
sucht. Die grundlegenden Studien daruber verdanken wir PFEFFER5, 
der sich dabei teilweise mit Bakterien beschaftigte, teilweise mit Sperma­
tozoiden von Farnen und Moosen. Die von PFEFFER angewandte Me­
thodik bestand darin, daB er die betreffenden Zellen unter Deckglas 
beobachtete und dann eine Capillare zwischen Deckglas und Objekt-

1 ROTHERT, W.: Flora (Jena) 88 (1901). 
2 PFEFFER, W.: Pflanzenphysiologie 2 (1904). 
3 Siehe PRINGSHEIM, E.: Die Reizbewegungen der Pflanzen. Berlin 1912. 
'" METZNER, P.: Beitr. aUg. Bot. 2 (1923). 
5 PFEFFER, W.: Unters. Bot. lnst. Tiibingen 1 (1884). 
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trager in die Fliissigkeit schob, welche an der einen Seite geschlossen, 
an der anderen offen war und welche die betreffende Fliissigkeit ent­
hielt. Es wurde dann untersucht, ob die beweglichen Zellen sich in der 
Nahe der Offnung der Oapillare anhaufen und die Oapillare allmahlich 
anfiillen, oder sich davon hinwegbewegen. 1m ersteren Faile hat man es 
also mit positiver, im zweiten mit negativer Ohemotaxis zu tun. 

Bei Bakterien kann man in dieser Weise z. B.mit Iproz. Fleisch­
extrakt positive, mit angesauertem Fleischextrakt negative Ohemotaxis 
hervorrufen. Ubrigens darf hieraus nicht zu rasch der SchluB gezogen 
werden, daB die positive Ohemotaxis nur denjenigen Substanzen zu­
kommt, welche als Nahrung oder sonstwo vorteilhaft fiir die Bakterien 
sind, wahrend schadliche Stoffe negativ wirken wiirden. Als Beispiel kann 
darauf hingewiesen werden, daB Sublimat, dem Fleischextrakt zugesetzt, 
ohne irgendeine Wirkung ist, wahrend Ather selbst positive Ohemotaxis 
veranlaBt. 

Ganz besonders sind viele Bakterien sehr empfindlich gegen Sauer­
stoff; diese Eigenschaft wurde spater von ENGELMANN in seiner Bak­
terienmethode benutzt und nachher von BEIJERINCK1 ausfiihrlich unter­
sucht. Derselbe hat eine Methode ausgearbeitet, wobei man auch ohne 
Benutzung des Mikroskopes diese sogenannte Aerotaxis studieren kann. 
Wenn man in Reagenzrohren etwas Wasser bringt und eine Erbse 
hineinlegt, so bildet sich in dem Wasser bald eine Bakterienmasse, 
welche sich bei einer bestimmten Sauerstoffspannung anhauft, und dort 
a]s ein heller Nebel in der Fliissigkeit sichtbar ist. Diese Trubung kann 
ihren Ort wechseln, wenn die Sauerstoffspannung der Atmosphare ver­
andert wird und damit die Konzentration des Sauerstoffs in der Flussig­
keit. Man bekommt hier also den Eindruck, daB die Bakterien ein ge­
wisses Optimum der Sauerstoffspannung aufsuchen, sich von der star­
keren Konzentration abwenden, nach der schwacheren hingegen sich 
hinzubewegen. Ahnliche Figuren kann man erhalten, wenn man 
ein Deckglas derart auf den Objekttrager legt, daB die Fliissigkeitsschicht 
auf der einen Seite dicker ist als wie an der anderen, daB also eine keil­
formige Fliissigkeitsmenge entsteht. Dort wird der Sauerstoff natiirlich 
leichteren Zutritt haben an der breiten Seite des Keiles als dagegenuber 
und es entstehen auch hier was BEIJERINCK "Atmungsfiguren" ge­
nannt hat. 

PFEFFER hat bei diesen Bakterien die minimale Konzentration be­
stimmt, welche noch chemotaktisch wirkt, also dasjenige was mit dem 
Namen "ReizschwelIe" angedeutet wird. Dieselbe wurde fur verschiedene 
Substanzen sehr auseinanderliegend gefunden, z. B. fiir Pepton auf 
0,001 vH, dagegen fiir Harnstoff auf 0,1 vH und fur Traubenzucker selbst 
auf mehr als 1 vH. Indessen ist es fraglich, ob man es hier mit genau 
bestimmbaren GroBen zu tun hat, ob unterhalb dieser sogenannten 
Schwelle wirklich keine Reaktion mehr stattfindet. Erfahrungen spate-

1 BEIJERINCK, M. W.: Zbl. Bakter. 14 (1893). Au,ch Verz. Geschr. 3. -
ENGELMANN, TH. M.: Bot.Ztg. 40 (1882). 
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rer Zeit haben ergeben, daB man auch niedrigere Werte als die hier 
angegebenen finden kann, was den Wert dieser Zahlen natiirlich stark 
herabsetzt. Eine selbe Substanz kann iibrigens, wie wir schon beirn 
Sauerstoff sahen, bei niedrigen Konzentrationen positiv, bei hoheren 
negativ chemotaktisch wirken, wobei diese negative Chemotaxis eben­
falls ihren Schwellenwert haben soll. Soviel hat sich dabei aber auch 
herausgestellt, daB die Zelle sich an die hohere Konzentration gewohnen 
kann, daB also eine Konzentration, welche erst negativ wirkte, spater 
positiven Erfolg haben kann. 

Fiir die Schwarmsporen der Myxomyceten hat eine ausfiihrliche 
Arbeit KU8ANOSl uns manches Neue gebracht. Bei diesen wird positive 
Chemotaxis durch H-lonen, negative durch OH-lonen veranlaBt. Die 
Reizschwelle lag hier fiir Schwefelsaure bei 1: 20000, fiir Salzsaure bei 
1: 10000, fiir Essigsaure bei 1: lOOO Mol. Bei hoheren Konzentrationen 
wirken diese H-lonen abstoBend. Alkalien wirken stets abstoBend, ent­
sprechend ihrem Gehalt an OH-lonen und dabei in noch viel geringeren 
Konzentrationen als die Sauren. Bemerkt mag noch werden, daB KU8.A.NO 
bei der Beobachtung der Bewegungen feststellen konnte, daB diese in 
hohem Grade phobisch sind; die Schwarmsporen werden also durch 
niedere H-lonenkonzentrationen abgestoBen. 

Am ausfiihrlichsten hat PFEFFER wohl die Bewegungen der Sperma­
tozoide dar Fame untersucht. Dieselben sind chemotaktisch empfindlich 
gegen Apfelsaure. Die Reizschwelle wurde gefunden bei 0,00l vH, aber 
auch hier kann ge3agt werden, daB dieselbe nicht konstant ist. Nimmt 
man eine starkere Losung, so kanll man in kurzer Zeit oft viele Sperma­
tozoiden in der Capillare fangen; PFEFFER erhielt einmalllach einer 
halbell Minute schon 60 Stiick illnerhalb der Capillare. PFEFFER 
hat auch berechnet, daB bei der genannten Reizschwelle sich nur 
0,000000028 mg Apfelsaure in der Capillare befindet; allerdings ware 
das Gewicht eines Spermatozoids noch das 14fache dieses Wertes. 

PFEFFER hat nun aus seinen Beobachtungen den SchluB gezogen, 
daB in der Natur die Archegonien Apfelsaure abscheiden und daB der­
art die Spermatozoiden zur Eizelle gefiihrt werden. Besonders der 
Schleim, der sich beim Of£nen des Archegoniumhalses aus den Kanal­
zellen bildet, wiirde apfelsaurehaltig sein, denn wahrend dieser Schleim 
an sich positiv chemotaktisch wirkt, tut er das nicht mehr, wenn die 
Spermatozoiden in einer Ap£elsaurelOsung liegen. PFEFFER glaubte in 
dieser Art selbst die Apfelsaurekonzentration des Schleimes auf 0,3 vH 
bestimmen zu konnen. 

Er hat sich dazu einer Methode bedient, welche auf der Giiltigkeit 
des WEBER3chen Gesetzes fuBt. Wenn man namlich Spermatozoiden 
von Farnen in eine Apfelsaurelosung legt, so muB man die Konzentra­
tiOll in der Capillare hoher machen, wenn man noch eine Anziehung 
dadurch erzielen will. PFEFFER fand z. B., daB wenll die homogene 
Losung, worin die Spermatozoiden lagen, einen Gehalt hatte von 

1 KUSANO, S.: J. ColI. Agricult. Tokyo 2 (1909)~ 
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0,0005 vH, die Reizschwelle in der Capillare lag bei 0,015 vH, dagegen 
von 0,001 

" " " 
0,03 

" 
" 

0,01 
" " " " 

0,3 
" 

" 
0,5 

" " " " 
1,5 

" 
.Also muB die Losung in der Capillare eine 30mal starkere Konzen­

tration besitzen als diejenige, wovon die Spermatozoiden homogen urn­
spiilt werden. Das wiirde also eine AuBerung des sogenannten WEBER­
schen Gesetzes sein, welches sich auf die Unterschiedsempfindlichkeit 
fiir Reize bezieht, und welches wie wir friiher schon sahen, besagt, daB 
diese Unterschiedsempfindlichkeit einen konstanten Wert besitzt unab­
hangig von der Starke des Reizes. lmmerhin gilt das Gesetz doch nur 
innerhalb bestimmter Grenzen und auch hier wurden dieselben von 
PFEFFER bestimmt auf 0,0005 bis 0,9 vH. 

Aber es lassen sich doch gegen diese absolute Giiltigkeit manche 
Bedenken anfiihren. Erstens wird dieser Konzentrationsunterschied nur 
im ersten Augenblick der Einbringung der Capillare vorhanden sein, 
sehr bald bildet sich naturlich eine Diffusionszone mit einem bestimmten 
Konzentrationsgefalle. Es ist also begreiflich, daB SHIBATAl verschiedene 
Werte fiir das genannte Verhaltnis erhielt, als er Capillaren verschiedener 
Weite benutzte. Indessen ist es viel schlimmer, daB es sich hier nicht urn 
topische, sondern urn phobische Bewegungen handelt. Das hat HOYT2 
schon ausgefiihrt und das kann ubrigens jeder leicht selbst beobachten, 
der den Versuch aus£iihrt. Die Spermatozoiden werden von der niederen 
Konzentration abgestoBen und kommen so gewissermaBen zufallig in 
die Capillare hinein. 

lch bin also auch hier einigermaBen skeptisch in betreff der Giiltig­
keit des WEBERSchen Gesetzes, wenn ich auch natiirlich keinen Augen­
blick bestreiten will, daB jedenfalls in der Capillare eine sehr deutlich 
hohere Konzentration herrschen muB als auBerhalb derselben, soIl von 
einer anziehenden Wirkung uberhaupt die Rede sein. .. 

BULLER3 hat dann beweisen konnen, daB auBer der Apfelsaure und 
ihrer Salze auch noch verschiedene andere Substanzen chemotaktisch 
auf Farnspermatozoiden einwirken konnen und SHIBATAl hat das bei 
einer ganzen Menge verschiedener Stoffe feststellen konnen. Er nimmt 
dabei drei verschiedene Arten chemotaktischer Sensibilitat an, eine fiir 
die Anionen der Apfelsaure und verwandter Dikarbonsauren, eine fur 
OH-Ionen, eine fur H- und Metallionen und fur Alkaloiden. Da diese 
drei Gruppen von Substanzen die gegenseitige Sensibilitat nicht auf­
heben konnen, miissen sie unabhangig voneinander sein. lnnerhalb der­
selben Gruppe aber findet wohl die Abschwachung der gegenseitigen 
chemotaktischen Wirkung statt. PFEFFER hatte ubrigens auch schon 
fur einige andere Substanzen die chemotaktische Wirkung gepriift und 
dabei z. B. angegeben, daB bei der Malleinsaure die Unterschiedsschwelle 
50mal betragt, gegen 30mal bei der Apfelsaure. 

1 SHIBATA, K.: Jb. Bot. 49 (1911). 
2 HOYT, W. D.: Bot. Gaz. 49 (1910). 
3 BULLER, R.: Ann. of Bot. "14 (1900). 
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Ubrigens ist von PFEFFER auch fiir Bakterien eine Giiltigkeit des 
WEBERschen Gesetzes angenommen, wahrend verschiedentlich auch dort 
fiir verschiedene Substanzen eine verschiedene Sensibilitat wahrschein­
lich gemacht wurde, z. B. von ROTHERT!, von KNIEP2 und von PRINGS­
HEIM3. KNIEP hat z. B. fiir eiri bestimmtes von ihm Bacillus Z genanntes 
Bacterium konstatiert, daB es drei verschiedene Sensibilitaten besitzt, die 
eine fiir Asparagin, die unabhangig ist von der sauren oder alkalischen 
Reaktion der Nahrflussigkeit, die zweite fiir Phosphate, durch H-Ionen 
hervorgebracht, die andere fiir NH4CI, NH4N03 und andere Ammon­
salze, welche auf OH-Ionen beruht. PRINGSHEThI glaubt diese ver­
schiedene Sensibilitat auch noch dadurch nachweisen zu konnen, daB 
unterschwellige Reize sich hierbei nicht summieren, wahrend das wohl 
der Fall ist, wenn es sich umSubstanzen handelt, welche dieselbe Sensi­
bilitat beeinflussen. 

Wir konnen ubrigens noch darauf hinweisen, daB Reizbarkeit durch 
Apfelsaure auch den Spermatozoiden von Salvinia, lsoetes, Sela­
gin ella und Equisetum zukommt, wahrend es bei den Lykopodien 
die Citronensaure ist, welche anziehend wirkt. Bei Laubmoosen hat 
PFEFFER eine Reizwirkung des Rohrzuckers beobachtet, bei Marchan­
tia LIDFORSS4 eine von Proteinstofen, AKERMAN5 daneben von K-, 
Rb- und Cs-Ionen. 

Die grundlegenden Untersuchungen uber Phototaxis verdanken wir 
STRASBURGER6 und ENGELMANN7. Phototaxis findet sich nicht allein 
bei vielen grunen Flagellaten, Volvocineen und Schwarmsporen, 
und bei Purpurbakterien, sondern auch bei manchen farblosen Arten. 
ENGELMANN konnte bei Chromatium typische Schreckbewegung be­
obachten. Wenn man einen hellen Fleck im Beobachtungsfeld des 
Mikroskopes anbringt, so sieht man die Zellen denselben ohne jegliche 
Ablenkung durchwandern, aber vor der Dunkelheit zuruckprallen; sie 
fiihren eine "Schreckbewegung" aus. Diese kommt bald zur Ruhe und 
es tritt eine neue Vorwartsbewegung auf. In dieser Weise kOllllen also 
durch phobische Reaktion viele Zellen in dem Lichtfleck gefangen 
werden, wellll sie zwar nul' zufallig hineinkommen. 

BUDER8 hat diese phobischen Reaktionen bei Purpurbakterien dann 
weiter studiert und konstatiert, daB bei Thiospirillum j enense nicht 
nur absolute Dunkelheit, sondern auch ein starker Lichtabfall als 
Reiz wirkt, schon eine p16tzliche Herabminderung der lntensitat von 

1 ROTHERT, W.: Jb. Bot. 39 (1903). 
2 KNIEP, H.: Jb. Bot. 43 (1906). 
3 PRINGSHEIM, E.: Die Reizbewegungen der Pflanzen. Berlin 1912. 
4 LIDFORSS, B.: Jb. Bot. 41 (1905). 
5 AKERMAN, A.: Z. Bot. 2 (1910). 
6 STRASBURGER, E.: Wirkung des Lichts und der Warme auf Schwarm­

sporen. Jena 1871. 
7 ENGELMANN, TH. W.: Pfliigers Arch. 29 (1882). 
8 BUDER, J.: Jb. Bot. 56 (1915); 68 (1919). 
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20 auf 18 MK, wahrend dagegen eine Zunahme ohne irgendeine Wirklmg 
ist. Das gilt fUr geringe Intensitaten wahrend dagegen bei sehr hohen 
Intensitaten (lOOO lmd 2000 MK) gerade starkes Licht die Bewegung 
zur Umkehrung bringt und dagegen eine Herabminderung der Intensitat 
keinen EinfluB hat. 

METZNER! ist es gelungen, ein farbloses Bacterium phototaktisch zu 
machen durch die Einwirkung photodynamischer Substanzen (Eosin 
usw.). Bei Gegenwart photodynamisch-aktiver Farbstoffe, und bei An­
wesenheit von Sauerstoff wird im Lichte namlich bei Spirillum volu­
tans die GeiBelbewegung zum Stillstand gebracht, wohl, wie METZNER 

meint, indem die Rohstoffe dabei entzogen werden, welche die Energie 
fUr die GeiBelbewegung liefern miissen. Bei rechtzeitiger Unterbrechung 
der photodynamischen Wirkung ist vollige Erholung der GeiBeltatigkeit 
moglich. 

Wenn man nun aber sehr schwache photodYl1amische Wirkungen 
zustande kommen laBt, so konnen bei ortlichem steilen Lichtgefalle 
phototaktische Bewegungen ausgefiihrt werden. 

Die Bewegungen der griinen Schwarmer konnen verschieden sein, 
wel1n es sich um intensive oder geringe Lichtmengen handelt. In der 
Natur kann man sehr oft Anhaufungen von Schwarmsporen an einer 
bestimmten Stelle in irgendeinem Gewasser antreffen. Das ist dann die 
optimale Lichtlage, wobei sie sich yom starkeren Licht negativ photo­
taktisch entfernen und dem schwacheren Lichte zueilen, aber umgekehrt 
auch wieder der noch geringeren Lichtmenge entfliehen und sich deshalb 
an dieser bestimmten Stelle anhaufen. Inzwischen war auch schon be­
kannt, daB diese Anhaufung ihren Ort wechseln kann, daB, wie man 
sagte, die Lichtstimmung sich veranderte; das alles wurde ausfiihrlich 
und genau von OLTMANNS2 untersucht. Nicht allein Kohlensaure oder 
andere schwache Sauren konnen diese Andernng des Reaktionsver­
mogens ergeben, sondern besonders auch das Licht selbst; eine Schwarm­
spore, welche sich im Dunkeln befunden hat, kann negativ reagieren 
gegenuber Licht, welches cinen positiven oder gar keinen EWluB auf 
Schwarmsporen hat, welche sich schon einige Zeit einem bestimmten 
Lichte angepaBt haben. 

Der EinfluB der AuBenfaktoren auf die phototaktische Stimmung 
hat vor kurzem eine ausfiihrliche Untersuchung erfahren von MArnx3. 
Derselbe fand, speziell bei Volvox und verwandte Gattungen, daB die 
verschiedensten AuBenfaktoren Stimmungsanderungen hervorrufen kon­
nen, z. B. die Veranderung der H-Ionenkonzentration, die Temperatur, 
Anasthetika. Diese Wirkung klingt in einigen Stunden ab, wenn die 
Veranderung des AuBenfaktors aufgehoben wird. Sonst kommt nach 
1-2 Tagen die ursprungliche Stimmung zuruck; es findet also eine 
"Gewohnung" statt. Licht selbst wirkt ebenfalls stimmungsandernd, 

1 METZNER, P.: Jb. Bot. 49 (1920). 
2 OLTMANNS, F.: Flora (Jena) 75 (1892); 83 (1897). Z. Bot. 9 (1917). 
3 MAINX, F.: Arch. Protistenkde 68 (1929). 
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abel' das geht sehr langsam VOl' sich und auch die Nachwirkung dauert 
viellanger. Mit dem Alter andert sich die Stimmung ebenfalls. 

Eine Erklarung diesel' Stimmungsanderungen, wie ARISZ diese fiir 
den Phototropismus gegeben hat, laBt sich vorlaufig selbst noeh nieht 
vermuten, abel' wir sind aueh noeh sehr weit entfernt von einer Er­
klanmg diesel' phototaktischen Erseheinungen selbst. 

BUDERl hat fiir Schwarmer, welehe topiseh reagieren, eine solehe 
Erklarung versueht, wobei vorangestellt sei, daB diese, wellll positiv, 
ihre Vorderseite der Liehtquelle zukehren. Sind sie negativ, so kehren 
sie ihr Hinterende del' Liehtquelle zu; weml man sie dann in ein kon­
vergierendes Liehtbiisehel bringt, so bleiben sie sich dellnoch von der 
Quelle entfel'llen, abel' kommen dabei in fortwahrend helleres Licht, 
bis sie den Brennpunkt iibersehritten haben. Hier ist also wohl der 
Beweis geliefert, daB es sieh um die Beobaehtung einer Liehtrichtung 
handelt. BUDER denkt sich dabei, daB del' Augenfleck, eine oft rot 
pigmentierte Stelle, eine Rolle spielt; wenn das Licht darauf fallt, wird 
es einen Schatten auf das darunterliegende Protoplasma werfen, und 
wenn diesel' Sehatten seinen Ort weehselt, so wiirde das von del' Pflanze 
empfunden werden, und der Schwarmer wiirde sich V\rieder derart stellen, 
daB der Schatten an der bestimmten Stelle zuriickkommt. Schwierig 
fiir diese Erklarung ist es aber, daB sieh der Schwarmer um seine Achse 
dreht, also aueh del' Schatten eine Bahn beschreiben wird. BUDER er­
klart sich das derart, daB es sich hier um eine Anzahl Einzelreizungen 
handelt, welche sich bei der Drehung immer wiederholen und sich derart 
summieren konnen, weIDl nur die Drehung rasch genug stattfindet. 

Wir lassen die phototaktischen Bewegungen del' Diatomeae, Des­
midaceen, Myxomyceten hier wieder auBer Besprechung, wollen abel' 
noch einen Augenblick verweilen bei denjenigen del' Cyanophyceae, 
ganz speziell der Osci11aria und del' Nostoc Hormogonien, welche 
etwas bessel' untersucht wurden, besonders von HARDER2. Hier kOIDlte 
unterschieden werden zwischen einer Licht- und einer Beschattungs­
prasen ta tionszeit. 0 sci 11 a ri a und a uch Nos t 0 c reagiert namlich einiger­
maBen wie Thiospiri11um auf Abnahme der Beleuchtungsstarke. Die 
Dauer wahrend welcher man beschatten muB, um eine Umkehrung der 
Beweglmg zu erbalten, hangt von del' vorherigen Dauer del' Belichtung 
ab, wobei nicht die Lichtmenge, sondel'll die Intensitat die groBte Rolle 
spielt. Es scheint zu speziell, hierauf naher einzugehen, nul' mag gesagt 
werden, daB die hier beobachteten Tatsachen einigermaBen erinnern an 
dasjenige, was bei del' Photonastie gefunden wurde, jedenfalls mehr als 
an die Erscheinungen beim Phototropismus. 

Was die anderen Taxien betrifft, kann nur ganz kurz darauf hin­
gewiesen werden, daB MASSART3 bei Bakterien das Vorkommen von 

1 BUDER, J.: Jb. Bot. as (1917). 
2 HARDER, N. R.: Z. Bot. 10 (1918); auch NIENBURG, O. K.: Ebenda S 

(1916). 
3 MASSART, J.: Bull. Acad. roy. Belg., 3. ser., 22 (1891). 
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Osmotaxis hat beweisen konnen; er konnte namlich positive Chemo­
taxis durch Losungen verschiedener Stoffe aufheben und zwar dalm, 
wenn diese Losungen isosmotisch waren. 

Hydrotaxis wurde fiir die Plasmodien der Myxomyceten von 
STAHLl bewiesen, dieselben sind in jungem Zustande positiv hydrotak­
tisch, bewegen sich nach der feuchten Stelle hin, wahrend sie spater, 
wenn sie zur Sporangienbildung iibergehen werden, ihr Reaktionsver­
mogen andern, trockene Stellen aufsuchen, also negativ hydrotaktisch 
werden. 

Von Thermotaxis, Geotaxis, Thigmotaxis, Rheotaxis, 
wollen wir hier weiter nicht reden und nur noch ein Paar W orte der 
Galvanotaxis widmen. Hiervon spricht man, wenn man beobachtet, 
daB Organismen sich es sei nach dem positiven Pol eines elektrischen 
Stromes hin bewegen (positive Galvanotaxis) oder, was seIten vorkommt, 
zum negativen Pol (negative Galvanotaxis). Ubrigens kann die Er­
scheinung auch bei demselben Organismus umkehren. 

Diese galvanotaktischen Bewegungen sind bis jetzt mehr bei niederen 
Tieren als bei Pflanzen untersucht; ich verweise ganz speziell auf die 
Arbeiten von JENNINGS2 und seiner Schule; dabei ist es dann immer 
fraglich, ob diese ganze Galvanotaxis nicht in letzter Instanz etwas 
sekundar ist, hervorgerufen durch die chemischen Anderungen, welche 
der Strom in der Fliissigkeit veranlaBt; dann wiirde es sich ja nur um 
chemotaktische Prozesse handeln. Diese Meinung ist besonders von 
LOEB in den Vordergrund gestellt worden. Beilaufig mag bemerkt 
werden, daB es sich hier nicht um Kataphorese handeln kann, weil nur 
lebende Organismen diese Erscheinungen zeigen, und weil iibrigeus, wie 
gesagt, verschiedene Organismen verschieden reagieren. 

Ubrigens mag noch darauf hingewiesen werden, daB bei vielen 
von diesen Beobachtungen, speziell den alteren, nicht geniigend auf 
die H-Ionenkonzentration der Umgebung geachtet worden ist. Das 
ist besonders von SPRUIT3 in einer ausfiihrlichen Arbeit gezeigt 
worden. 

Hygroskopische und Schleuderbewegungen. Es gibt eine ganze 
Reihe von Bewegungserscheinungen im Pflanzenreiche, wobei die Be­
wegung es sei von toten Teilen ausgefiihrt wird und wohl hauptsachlich 
auf Wasserverlust oder Wasseraufnahme beruht, es sei wo es sich um 
Offnen oder SchlieBen von Friichten oder Sporenkapseln oder Weg­
schleudern von Samen oder Sporen handelt und wo gewohnlich ein 
Spannungszustand, unter dem EinfluB des Turgors entstanden, von 
irgendeiner sehr geringfiigigen Ursache ausgelost wird. Es kann nicht 
die Aufgabe dieses Buches sein, diese Bewegungen im einzelnen zu be­
handeln, da man dann fast das ganze Pflanzenreich hindurch Falle von 

1 STAHL, E.: Bot. Ztg 42 (1884). 
2 ,JENNINGS, H. S.: Amer. J. Physiol. 2 (1899); 3 (1900). 
3 SPRUlT, C.: De invloed van electrolyten op de tactische bewegingen van 

Chlamydomonas variabilis. Diss.Utrecht 1919. 
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versernedener Anpassung nennen konnte. Nul' einiges, was mehr prin­
zipiell ist, mag hier kurz hervorgehoben werden. 

Die hygroskopisehen Bewegungen beruhen oft auf einer ungleiehen 
Quelhmg. Bei del' Bespreehung del' Imbibition ist an anderer Stelle 
schon hervorgehoben, daB dabei Wasser unter VolumvergroBerung auf­
genommen wird, daB umgekehrt bei Wasserverlust Sehrumpfung statt­
findet. Weun zwar diese Quellungserseheinungen sowohl beim Proto­
plasma und seiner Einsehliisse als bei del' Zellhaut gefunden werden, so 
handelt es sieh jetzt aussehlieBlieh um die Quellung del' letzgenamlten 
Membran. 

Erstens kann sieh del' Fall ereignen, daB die beiden Seiten del' Mem­
bran sieh in versehiedenem MaBe imbibieren und deshalb aueh in ver­
sehiedenem MaBe ihr Volum verandern, wobei del' Untersehied wohl 
auf del' kolloidehemisehen Natur diesel' beiden Seiten beruhen mag. 
Als Beispiel konnen die Sporen del' Equisetum-Arten genannt werden. 
Die auBere Sehieht del' Zelihaut, das Exosporium, lOst sieh namlieh in 
vier Streifen von del' iibrigen Zellhaut los, diese bleiben abel' an einer 
Stelle mit del' iibrigen Raut verbunden. In diesel' Weise entstehen die 
vier sogenannten Elateren. Wenn diese befeuehtet werden, so quellen 
sie an del' AuBenseite starker als innen und infolgedessen kriimmen sie 
sieh und legen sieh um die Sporen herum; beim Austroeknen breiten sie 
sieh umgeehrt wieder aus. Diese Bewegungen finden selbst statt, weIll 
die Luftfeuehtigkeit sich andert; man kann z. B. dureh Anhauehen die 
Elateren zum Zusammenballen bringen, wahrend sie sich gleieh darauf 
wieder ausbreiten. Weil damn eine Ortsveranderung del' Sporen sieh 
paart, so glaubt man, daB diese Bewegungen etwas mit del' Verbreitungs­
weise del' Pflanzen zu tun haben. 

Bei langgedehnten Zellen ist die Quellung in den versehiedenen 
Riehtungen des Raumes ungleieh, bei Rolz- und Bastfasern z. B. derart, 
daB bei del' Imbibition die Lange die geringste Zunahme zeigt, dagegen 
in del' Querriehtung del' radiale Durehmesser mehr zunimmt als del' 
tangentiale. Bei Sehrumpfung infolge von Wasserverlust ist das Ver­
halten natiirlieh dementspreehend umgekehrt. Dabei mag dann noch 
daran erimlert werden, daB die Langsaehse, worin bei Quellung die ge­
ringste Verlangerung stattfindet, oft schrag gerichtet ist gegeniiber del' 
wirkliehen Langsaehse, aberdahingegen zusammenfallt mit del' Riehtung 
del' Streifen, del' spaltenformigen Tiipfel odeI' des optisehen Elastizitats­
ellipsoides. Offenbar hangt sie zusammen mit del' Lagerung del' Zellu­
losemolekiile in del' Zellhaut. Das braueht indessen hie I' nieht behandelt 
zu werden; wir begniigen uns mit del' Feststellung del' Tatsaehen. Diese 
werden abel' begreiflich machen, daB die Quellung bestimmter Organe 
sehr versehieden sein kann, je nach del' Lagerung del' Zellen, besonders 
je naeh del' Riehtung, worin die Langsaehse del' Zellen verlauft. Das 
fiihrt dann bei del' Wasseraufnahme oft zu einer versehiedenen Volum­
zunahme del' zwei Seiten eines Organes, also zu Kriimmungen, und 
selbst zu Torsionen. 

Es kann wie gesagt nieht meine Aufgabe sein, diese versehiedenen 
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Kriimmungen und die Art und Weise wie sie zustande kommen, hier zu 
besprechen. Nur ganz kurz mag einiges erwahnt werden. Bei den Zapfen 
der Kiefer und Tanne Mfnen sich die Schupp Em bei trockenem Wetter, 
schlieBen sich dagegen bei Feuchtigkeit, weil die Unterseite eine starkere 
Quellung zeigt als wie die Oberseite. Sogenannte Srohblumen - Bliiten­
korbchen verschiedenerKomposi ten-Gattungen, wie Helichrysum­
schlieBen sich beim Befeuchten, offnen sich wieder, wenn sie austrocknen. 
Dasselbe findet statt bei der sogenannten Jerichorose: Anastatica 
hierochuntica, einer Crucifere aus den Steppengebieten des sud­
ostlichen Mediterrangebietes, welche beim Austrocknen ihre holzigen 
Stengel einkriimmt und sich zusammenballt, wodurch sie vom Winde 
verweht werden kann. Wird sie befeuchtet, so quellen die Stengel an 
der Innenseite starker als auBen und die Pflanze offnet sich, wobei sie 
also an der Stelle liegen bleibt, wo dann ihre Bamen keimen konnen. 
Uberhaupt spielen diese Bewegungen eine gewisse Rolle bei der Ver­
breitung und Aussaung der Samen. Schon das Aufspringen trockener 
Fruchte findet infolge einer ungleichen Schrumpfung der verschiedenen 
Teile der Fruchthaut statt, die Klappen suchen sich nach auBen umzu­
biegen und das fiihrt zuletzt zu einem DurchreiBen an der Stelle des 
geringsten Widerstandes. Bisweilen geschieht dieses Offnen mit einer 
solchen Kraft, daB die Samen dabei herausgeschleudert werden, wie 
Z. B. bei den Teilfruchtchen von Geranium oder bei den Hiilsen 
vieler Papilionaceen, wobei sich die beiden Klappen dann noch oft 
tordieren. 

Die bekanntesten Beispiele der Torsionen, welche bei der Schrump­
fung auftreten konnen, bieten die Teilfruchte von ;Erodium, die 
Grannen von Stipa pennata, oder die Grannen von Avena-Arten, 
besonders Avena sterilis. Hier glaubt man in diesen Bewegungen 
Einrichtungen zu erkennen, welche es den betreffenden Pflanzen er­
lauben, sich in den Boden einzubohren. 

Die anatomische Struktur dieser Gebilde gibt oft eine Erklarung der 
so eigentiimlichen Quellungs- oder Bchrumpfungserscheinungen; ver­
schiedene Untersucher haben sich damit beschaftigt, ganz besonders 
STEINBRINCK, in dessen Ausfiihrungen man nahere Einzelheiten wird 
finden konnen 1. 

Bisweilen spielt auch die Kohasion des Wassers eine Rolle bei diesen 
Offnungs- und SchlieBbewegungen; ganz besonders hat sich das heraus­
gestellt bei den Offnungsbewegungen der Sporangien der Polypodia­
ceen. Diese gestielten Sporangien haben im reifen Zustand eine ein­
schichtige Wand, welche im allgemeinen aus diinnhautigen Zellen be­
steht, woruber aber eine Reihe von stark verdickten Zellen, der soge­
nannte Annulus vom Stiel ab nicht ganz um das Sporangium herum 
verlauft. Die Annuluszellen besitzen eine diinne AuBenwand, dagegen 
stark verdickte Innen- und Seitenwande. Dieselben enthalten im reifen 
Zustande Wasser; wenn sie dieses Wasser beim Austrocknen verlieren, 

1 Man vgl. z. B. die Zusammenstellung in Naturwiss. Rdsch. 26 (1911). 
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stiilpen sich die AuBenwande nach innen, es entsteht eine Spannung, 
welche zu einem RiB fiihrt, wobei der Annulus sich nach. auBen um­
biegt, dann aber oft mit einem plOtzlichen Ruck zuriickschnellt, wobei 
die Sporen hinweggeschleudert werden. Die Adhasion des Wassers an 
die Membran und seine Kohasion sind namlich so groB, daB sie die 
auBere Zellhaut beim Verdunsten nach innen ziehen, wobei das Wasser 
aber innerhalb der Zelle in starke Zugspannung kommt. Zuletzt findet 
eine Durchbrechung der Wassermenge statt und der Annulus schnellt 
zuriick. Auch hier hat STEINBRINCKI die Hauptsachen dieser Kohasions­
bewegungen richtig erkannt; spater haben dann URSPRUNG2 und RENNER3 
unabhangig voneinander fUr die Kohasion des Wassers in diesen Annu­
luszellen den hohen Wert von 350 Atm. gefunden. 

In vielen anderen Fallen findet man, daB bei der Entleerung von 
Sporen oder Samen ein Schleudermechanismus eine Rolle spielt, der 
vom Turgor veranlaBt wird. Auch hier mogen einige Beispiele geniigen. 
Erstens die Mucorineen-Gattung Pilobolus, wo der Sporangien­
trager unterhalb des Sporangiums blasenformig angeschwollen ist. So­
bald dessen osmotischer Druck einen gewissen Wert iiberschritten hat, 
tritt ein ringfOrmiger RiB an einer praformierten Stelle auf und das 
ganze Sporangium wird hinweggeschleudert, oft mehrere Dezimeter weit. 
Da sich der Sporangientrager unter dem Einflusse des Lichtes photo­
tropisch kriimmt, so werden die Sporangien in gewisser Richtung ab­
geschossen und, wenn aufgefangen, konnen sie spater genau angeben, 
welches die Kriimmung des Sporangientragers gewesen ist. Deshalb 
hat man in letzter Zeit Rhizopus-Arten mehrfach zu phototropischen 
Untersuchungen benutzt4 • 

Etwas anders verhalt sich die Sache bei manchen Sporen der Asco­
myceten, wo der Ascus durch den osmotischen Druck stark gedehnt 
wird, sich dabei allmahlich verlangert, bis an der Spitze ein RiB entsteht, 
wodurch die Sporen hinweggeschleudert werden. 

Bei den Geweben der hoheren Gewachse konnen Spannungszustande 
entstehen, indem der Turgor bestimmter Zellen sehr hoch ist, dadurch 
eine Spannung hervorgerufen wird, welche auch hier zu einer ZerreiBung 
von Geweben und einem Hinwegschleudern eventuell von Samen fiihrt. 
So steht es z. B. bei den Friichten der Gattung Impatiens, bei ver­
schiedenen Cucubitaceen-Friichten, wie diejenigen von Momordica 
Elaterium und Cyclanthera explodens5 • 

Man kann natiirlich unter diesem Haupte auch die Bewegungen der 
SchlieBzellen der Spaltoffnungen besprechen, welche aber an anderer 
Stelle ausfiihrlich behandelt werden, oder die Bewegungen der Klappen 
der Utricularia, welche ebenfalls anderswo besprochen werden. 

1 STEINBRINCK, C.: Ber. dtsch. bot. Ges. 16 (1897). 
2 URSPRUNG, A.: Ber. dtsch. bot. Ges. 33 (1915). 
3 RENNER, 0.: Jb. Bot. 1)6 (1915). 
4 PruNGSHEIM, E. G. U. CZURDA, V.: Jb. Bot. 66 (1927). - VAN DER WEIJ, 

H. G.: Proc. Kon. Akad. Wetensch. Amsterd. 32 (1929). 
5 HILDEBRAND, F.: Jb. Bot. 9 (1873). 
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Sehr bekannt sind auch die Einrichtungen in den Bliiten verschie­
dener Orchideen, speziell der Catasetum-Arten, wobei die Pollinien 
weggeschleudert werden, welche Bewegungen von v. GUTTENBERG! 
ausfiihrlich untersucht wurden; dieselben stehen hier speziell im Dienste 
der Bestaubung. Das alles gehort aber mehr der Bliiten- und Frucht­
ocologie an, als der Physiologie und es solI also diese kurze Andeutung 
hier geniigen. 

Es versteht sich, daB aIle Bewegungen, welche den Pflanzen von 
auBen aufgezwungen werden, wie die Folgen des Windes, hier ganz 
auBer Betrachtung blieben, obgleich sie fiir das Leben der Gewachse, 
ganz spezieIl fiir die Transpiration, von groBer Bedeutung sein konnen. 

1 v. GUTTENBERG, H.: Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. Kl. 
117.1. (1908); 119.1. (1910). Ber. dtsch. bot. Ges. 33 (1915). Jb. Bot. 56 (1915); 
68 (1928). Planta (Berl.) 1 (1926). 
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