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Studien über den Einfluß der Sauerstoffspannung

auf pflanzliche Mikroorganismen.

Von

Theodor Porodko.

Die vorliegende Arbeit ist in zwei Teile eingeteilt. In dem

ersten Teil wird der Einfluß der gesteigerten, in dem zweiten der

der verminderten Sauerstoffspannung untersucht.

In den beiden Teilen war ich in erster Linie bestrebt, die

maximalen und minimalen Sauerstoffspannungen für das Wachstum

verschiedener pflanzlicher Mikroorganismen festzustellen. Die frag-

lichen Spannungen wurden nur annähernd bestimmt, und zwar in

der Weise, daß einerseits, so weit als dies möglich war, die oberen

resp. unteren Sauerstoffgrenzen, bei denen das Wachstum der be-

treffenden Mikroorganismen noch stattfand, anderseits aber die

nahe bei jenen liegenden, schon supramaximalen resp. subminimalen

Sauerstoffspannungen festgestellt wurden.

Außer dieser Frage bin ich auf zwei andere eingegangen,

welche mit jener eng verknüpft sind, und zwar wurde die schädliche

Wirkung der gesteigerten und verminderten Sauerstoffspannung auf

pflanzliche Mikroorganismen näher präzisiert, ferner sind annähernd

die Grenzen nachgewiesen, bei denen die obige schädliche Wirkung

erst beginnt.

I. Teil.

Die maximalen Sauerstoffspannungen.

Historisches.

Über den Einfluß der höheren Sauerstoffspannungen auf pflanz-

liche Mikroorganismen') liegen nur wenige eingehendere Unter-

suchungen vor.

1) Betreffs der höheren Pflanzen ist diese Frage schon mehrfach Gegenstand ein-

gehender Studien gewesen. Die einschlägige Literatur ist bei Jentys (Untersuchungen

Jahrb. f. wiss. Botanik. XLI. 1
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Bekanntlich hat Paul Bert^) zuerst sehr ausgedehnte Ver-

suche mit komprimiertem Sauerstoifgas angestellt und die Beein-

flussung verschiedener Lebensfunktionen, sowohl der Tiere als der

Pflanzen, durch diesen Faktor eingehender geprüft.

Bei der allmählichen Erweiterung der Untersuchungen hat er

seine Versuche auch auf einige Gärungsprozesse ausgedehnt.

Namentlich prüfte er das Faulwerden des Fleisches und anderer

leicht zersetzbaren Stoffe, wie "VVein, feuchtes Brot, gekochte

Mandeln, Himbeeren, Kirschen usw., ferner die Essigsäuregärung,

die Milchsäuregärung der Milch und die Ammoniakgärung des Harns.

Die Bakterien der zwei letztgenannten Gärungen erwiesen sich

als besonders resistent: in einer Luft, die auf 24 Atm. komprimiert

war, konnte P. Bert nur eine schwache Verzögerung ihrer Gär-

tätigkeit konstatieren. Die fäulniserregende Tätigkeit der Bak-

terien ließ sich dagegen bei 23 Atmosphären Luftdruck schon

bedeutend abschwächen und bei 44 Atmosphären völlig sistieren.

Gegen den Einfluß des komprimierten Sauerstoffs ist besonders

Mycoderma aceti empfindlich: bei 5 Atmosphären Sauerstoff-

druck wächst es überhaupt nicht und kann es selbst bei 1 Atmo-

sphäre Sauerstofi'druck nur zu einer sehr schwachen Entwicklung

bringen.

Auf Grund sowohl dieser, als anderer diesbezüglicher Versuche

stellte P. Bert folgende zwei Sätze fest:

1. Die komprimierte Luft oder überhaupt jedes komprimierte

sauerstoffhaltige Gasgemisch beeinflußt die Entwicklung des Orga-

nismus nur in dem Maße, in welchem der Sauerstoffpartiärdruck

durch Kompression gesteigert wird. Dabei ist der Druck der be-

teihgten indifferenten Gase ohne Belang.

2. Bei erhöhter Sauerstoffspannung nehmen die physiologischen

Oxydationsprozesse bedeutend ab.

Großmann und Mayerhausen') haben die Wirkung des

aus dem Botanischen Institut zu Tübingen, Bd. II, p. 419—424); Pfeffer (Pflanzen-

physiologie, II. Aufl., Bd. I, p. 5.38— 542, 547— 551; Bd. II, p. 131— 133) und Pütter

(Zeitschrift für allgemeine Physiologie, 1904, Bd. III, p. 363—405) angegeben. Bei

Pfeffer ist außerdem die kritische Besprechung dieser Frage vom Standpunkte der

allgemeinen physiologischen Probleme aus zu finden. Die betreffenden Untersuchungen

auf tierischem Gebiete sind bei Lehmann (Vierteljahrsschrift der Naturf. Gesellsch. in

Zürich, 1883, Jahrg. 28, p. 153) und Pütter (a. a. 0.) zusammengestellt.

1) Compt. reud. 1873, t. 77, p. 531— 535, ebenda 1875, t. 80, p. 1579— 1582.

2) Pflüg. Arch. 1877, Bd. 15, p. 245— 268.
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Sauerstoffs auf die Bewegungsfähigkeit der Bakterien untersucht.

Die von ihnen benutzten Bakterien stammten teils aus animalischen,

teils aus vegetabilischen Infusen. Ein Tropfen aus den Infusen

wuide in die Gaskammer übertragen und hier während der Ein-

wirkung des Sauerstoffs mikroskopisch untersucht.

Der reine Sauerstoff wirkt stets bewegungsbeschleunigend, jedoch

bei weitem melir auf jüngere, als auf ältere Objekte. Die gleichen

Versuche wurden dann mit komprimiertem Sauerstoff wiederholt.

Vorgenannte Forscher wollten das Verhalten der Bakterien während

der Einwirkung des komprimierten Sauerstoffs deshalb untersuchen,

um die nach ihrer Ansicht von P. Bert in dieser Beziehung offen

gelassene Lücke auszufüllen. Als Resultat ihrer Untersuchungen

ergab sich folgendes: Bei einem Druck von 5-7 Atmosphären Sauer-

stoff bewahrten die Bakterien ihre Lebensfähigkeit über 6, jedoch

weniger als 20 Stunden lang. Bis zu 6 Stunden war an den Be-

wegungen durchaus keine Verlangsamung wahrzunehmen, nach 20

Stunden dagegen herrschte in der Gaskammer absolute Ruhe, welche

selbst nach dem Abschluß des Versuches nicht aufgehoben wurde.

Am Schluß ihres Berichtes bemerken die Verfasser, daß es

wegen der eventuellen Unvollkommenheit ihres Apparates dahin-

gestellt bleiben müsse, ob wirklich die gesteigerte Sauerstoffspannung

oder aber eine anderweitige Nebenursache den Tod der Bakterien

zur Folge gehabt habe.

Van Overbeek de Mejer^) hingegen fand, daß die Bakterien

„selbst nach zweimal 24 Stunden bei 12 Atmosphären Sauerstoff

teilweise noch Bewegungen zeigten".

Wosnessenski") untersuchte ziemlich eingehend die Wirkung

des komprimierten Sauerstoffs auf Bac. anthracis. Zunächst stellte

er seine Versuche bei 35" C. an. Bei 13 Atmosphären Luftdruck

konnte er keine Abschwächung der Virulenz nachweisen, es machte

sich im Gegenteil bei diesem Drucke eine kleine, jedoch unverkenn-

bare Verstärkung derselben geltend. Bei 15— 25 Atmosphären

Luftdruck trat eine Änderung der Ergebnisse ein. Unter diesem

Druck fand überhaupt kein Wachstum melir statt, und die Sporen

keimten, falls die Bouillon mit ihnen geimpft worden war, nicht

1) „Over den infloed van zuur.^toffgas onder hoogere drukking op lagere Orga-

nismen en levende grondformen." Onderzoekingen gedaan in hat physiologische Labora-

torium der TJtrechtsche hoogeschool. Derde reeks (VI. Utrecht, 1881). — Zitiert nach

Lehmann (Pflüg. Arch. 1882, Bd. 27, p. 434).

2) Compt. rend. 1884, t. 98, p. 314— 317.

1*
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aus; jedoch starben sie auch nicht ab, sondern entwickelten sich,

als der Versuch abgeschlossen war, nach 2—6tägigein Stehenlassen

bei 35" C. weiter. Bei den im zweiten Teile seiner Arbeit be-

schriebenen Versuchen hat Wosnessenski die Temperatur auf

42—45" C. erhöht. Unter diesen ungünstigeren Bedingungen konnte

er begreiflicherweise 'die erwünschten Resultate selbst bei verhältnis-

mäßig niedriger Sauerstoffspannung erzielen. Es genügte eine

12tägige Einwirkung bei 4—6 Atmosphären Luftdruck, um die

Virulenz bedeutend abzuschwächen.

Winogradsky ^) fand, daß die Beggiatoen nie auf der Ober-

fläche der Kulturflüssigkeit wachsen, sondern sich stets einige Milli-

meter unter der Oberfläche ansammeln. Bringt man sie in un-

mittelbare Berührung mit atmosphärischer Luft, zB. durch das Kulti-

vieren im hängenden oder offenen Tro])fen, so büßen sie zuerst ihre

Beweghchkeit ein und gehen dann nach 2—4 Tagen zugrunde. Aus

diesen Erfahrungen ist es einleuchtend, daß schon die Sauerstoff-

spannung in der Luft den Beggiatoen schädlich ist. In ähnlicher

Weise verhalten sich auch die roten Schwefelbakterien. Selbst im

stark schwefelwasserstoffhaltigen , also ziemlich sauerstoffarmen

Tropfen sammeln sich diese Arten nur in einer Entfernung von

mehr als 1 mm vom Deckglasrande an. Sorgt man aber für hin-

reichenden Luftzutritt, so treten bedeutende Störungen im Zustande

der Kulturen auf.

Außer diesen ziemlich sauerstoffempfindlichen Formen gibt es

auch solche, die, der allgemeinen Bemerkung Winogradskys
zufolge, „in bezug auf Sauerstoffbedarf verschiedene Gradationen

darstellen"^).

Jentys^) untersuchte den Einfluß des komprimierten Sauer-

stoffs auch auf das Wachstum des Fliycomyces nitens. Bei

60— 80 7o Sauerstoff wächst der Pilz nicht nur unabgeschwächt

fort, sondern weist sogar eine kleine Beschleunigung auf. Bei

4,2 Atmosphären Sauerstoffdruck tritt dagegen eine bedeutende

1) Botan. Zeitung 1887, Bd. 45, p. 513— 517. „Beiträge zur Morphologie und

Physiologie der Bakterien." Heft I, 1888, p. 50— 52.

2) Aus den Angaben Engelmanns (Botan. Ztg. 1888, Bd. 46, p. 694— 698) und

Beijerincks (Zentralblatt f. Bakt., II. Abt., 1893, Bd. 14, p. 827— 844), daß einige

Bakterien nur sehr niedrige Sauerstoffspannungen vertragen können, läßt sich leider

nicht ersehen, welche reale Höhe diese Sauerstoffspannungen hatten.

3) Tübinger Untersuchungen, Bd. II, p. 446— 450.



Studien über d. Einfluß d. Sauerstnffspaiuiiiiig auf i>flanzlic]ii' Miliroorgaiiismen. 5

Wachstumsverzügerung ein, und zwar im Verhältnis 100 : 31,5.

Außer dem Partiärdruck des Sauerstoffs übt auch der Druck der

indifferenten Gase (zB. Wasserstoff oder Stickstoff) eine schädliche

Wirkung aus. Da aber diese Umstände bei der Sauerstoffkom-

pression ') ebenfalls in Betracht kommen, so bedürfen die erhaltenen

Resultate in diesbezüglichem Sinne einer Korrektur. Schließlich

stellte Jentys fest, daß das Wachstum von Phycomyces durch die

Druckänderungen, insbesondere durch die Evakuation, stets beein-

trächtigt wird.

Fränkel") stellte ziemlich ausgedehnte Versuche über den

Einfluß des reinen Sauerstoffs auf das Leben der Bakterien an,

von welchen ca. 40 Arten zur Untersuchung gelangten. Die Hälfte

der Anzahl wurde von den pathogenen Spezies vertreten, die andere

aber bestand aus folgenden saprophytischen Arten: 1. Mier. pro-

digiosus, 2. B. indicus, 3. und 4. gelbe und orange Sarcine, 5. Heu-

bazillus, 6. Wurzelbazillus, 7. Bac. megatheriuni, 8— 10. roter, vio-

letter und fluoreszierender Bazillus aus Wasser, 11. phosphores-

zierender Bazillus, 12. Proteus vulgaris, 13. Bact. Zopfii, 14. Ba-

zillus der blauen Milch, 15. Bae. acidl ladici, 16. Bac. hut/jricus,

17.— 19. rosa, schwarze und Weißbier-Hefe, 20. Bac. pyocyaneus.

Als Resultat der Frank eischen Versuche, gleichviel ob sie

mit pathogenen oder saprophytischen Arten ausgeführt wurden,

ergab sich folgendes:

Mit Ausnahme der streng anaeroben, im Sauerstoff zugrunde

gehenden Mikroorganismen gedeihen alle übrigen Ax'ten, inklusive

der fakultativ anaeroben, im Sauerstoff „auf das allervortreffliebste".

Dabei läßt sich teilweise sogar eine deutliche Beschleunigung der

Entwicklung konstatieren. So geht zB. die Verflüssigung der Gelatine

besonders schnell von statten; dagegen tritt die Farbstoffbildung

bei den betreffenden Arten anscheinend etwas zurück.

Unter Zuhilfenahme einer genauen quantitativen Methode

stellte zuerst Chudjakow^) fest, bei welchen Sauerstoffspannungen

1) Tatsächlich arbeitet man in der Regel nicht mit absolut reinem, also lOOproz.

Sauerstoff, sondern nur mit mehr oder mit weniger sauerstoffreichen Gasgemischen.

2) Zeitschrift für Hygiene 1889, Bd. V, p. 332—362.

3) „Zur Lehre von der Anaerobiose", Teil I, Moskau, 1896 (russisch), p. 53.

Referat: Zentralbl. f. Bakt. 1898, Bd. 4, p. 392. Freilich war es schon vor Chudjakow
bekannt (Liborius [Zeitschr. f. Hygiene, 1886, Bd. 1, p. 115— 177], Lüderitz [Zeitschr.

f. Hygiene, 1889, Bd. 5, p. 141— 159], Beijerinck [„Über die Butylalkoholgärung und

das Butylferment." Verhandelingen der Akademie van "Wetteuschappen te Amsterdam.
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die Obligatanaeroben sich noch zu entwickeln vermögen. Er unter-

suchte in dieser Beziehung fünf Arten. Bactridium huhjricum

konnte noch bei 0,13 "/o, nicht aber bei 0,26 7o Sauerstoff gedeihen.

Übrigens war selbst bei 0,2— 0,5 "/o Sauerstoff diese Form in ihrer

Entwicklung nur behindert, nicht aber zugrunde gegargen. Ander-

seits läßt sich diese Art durch fortgesetzte Kultivierung bei all-

mählicher Steigerung des Luftdrucks so weit akkommodieren, daß

sie schließlich bei 1,3% Sauerstoif gut gedeiht. Closfrid'mm hufyricvm

wächst noch bei 0,27 "/o Sauerstoff, und es kann 10 Tage lang einer

Spannung von 0,69% Sauerstoff ausgesetzt werden, ohne daß es

seine Lebensfähigkeit verliert. Bac. oedematis mäligni und Bac.

tetani wächst noch bei 0,52% Sauerstoff, der Rauschbrandbazillus

bei 1,040/0 Sauerstoff.

Ahnliche Untersuchungen hat Chudjakow auch mit Obligat-

aeroben (Bac. suhtüis und Aspergillus niger) und Fakultativanaeroben

(Bierhefe
[?J

und Clostridium viscosum) ausgeführt. Gleichzeitig suchte

er die Bedeutung der Zusammensetzung der Nährlösungen auf das

Wachstum dieser Mikroorganismen im komprimierten Sauerstoff klar-

zulegen. Nach diesen Versuchen sind die oberen Sauerstoffgrenzen

auf verschiedenen Nährlösungen verschieden ausgefallen. Leider

sind diese Grenzen für einige Mikroorganismen auf dieser, für einige

auf jener Nährlösung ermittelt worden. Ich konnte daher nur jene

Beobachtungen in Betracht ziehen, bei denen für alle Mikroorganismen

die gleiche Nährlösung angewandt wurde. Diese eine Lösung,

welche somit die Vergleichung einzelner Formen untereinander

ermöglicht, ist Glyzerin -Pepton. Li dieser Lösung wuchs Clo-

stridium viscosuin bei 1 Atmosphäre Sauerstoffdruck, nicht aber

bei 2 Atm.; Bac. subtilis bei 3 Atm., nicht aber bei 4 Atm.;

Aspergillus niger bei 1 Atm., nicht aber bei 2,5 Atm. Saccharo-

tnyces cerevisiae hat in verschiedenen Nährlösungen (unter ihnen

Glyzerin -Pepton) bei 2,2— 3 Atm. Sauerstoff zu wachsen versagt.

Tweede Sectie, Deel I, N. 10, pp. 51], Kitt [Zentralbl. f. Bakt., I. Abt., 1895, Bd. 17,

p. 168—171], Braatz [Zentralbl. f. Bakt., I. Abt., 1895, Bd. 17, p. 737— 742], Kita-

sato [Zeitschr. f. Hygiene, V, p. 105; VII, p. 225; VIII, p. 55], Kitasato und Weyl
[Zeitschr. f. Hygiene, VIII, p. 41; IX, p. 17]) und wurde ebenso nach Chudjakow (Ferrän
iZentralbl. f. Bakt., I. Abt., 1808, Bd. 24, p. 28— 29]) mitgeteilt, daß manche Obligat-

anaeroben geringe, individuell verschiedene Sauerstoffspannungen vertiagen können. Aus

diesen Studien ist jedoch nicht zu ersehen, wie hoch diese Sauerstoffspannungen wirklich

sind, weil die angewendeten Methoden nur für Orientierungszwecke, nicht aber für genaue

Bestimmungen geeignet sind.
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Bedenkt man, daß Pepton-Glyzerin keine hervorragende Nähr-

lösung darstellt, so ist begreiflich, daß Chudjakow bei Anwendung
besserer Nährlösungen höhere Werte bekommen konnte. So wächst

zB. Aspf'rgiUus niyer auf Dextrose -Pepton noch bei 2,5 Atm.

Sauerstoff. Übrigens hat Chudjakow gezeigt, daß der relative

Nährwert verschiedener Substanzen sich mit dem Sauerstoffdruck

wesentlich ändern kann. Für Bac. suhtilis ist in Luft Dextrose

ein viel besserer Nährstoft' als Glyzerin; im komprimierten Sauer-

stoff scheint das Umgekehrte der Fall zu sein. Außerdem erwies

sich bei 2, .5 Atm. Sauerstoffdruck für Clostridium viscosum und

Bacillus suhtilis Pepton allein (selbstverständlich enthalten alle

Nährlösungen Salze) als besserer Nährstoff wie Dextrose -Pepton.

Bei den der Wirkung des komprimierten Sauerstoffs aus-

gesetzten Kulturen, welche kein Wachstum aufzuweisen hatten,

beobachtete Chudjakow während zwei Tagen unter normalen Be-

dingungen folgendes: Es ergab sich, daß nur Clostridium viscosum

bei 14tägiger Einwirkung von 4 Atm. Sauerstoff abgestorben war.

Die anderen Formen wurden bei diesem Drucke nur in ihrer Ent-

wicklung gehemmt, ebenso wie Clostridium viscosum bei viertägiger

Einwirkung von 3 Atm. Sauerstoff".

An seine Versuche knüpft Chudjakow auch einige allgemeinere

Betrachtungen an.

Zunächst spricht er die Vermutung aus, daß die fakultativ-

anaeroben Arten, insofern sie auch auf anaerobiotisches Leben an-

gewiesen sind, sich empfindlicher gegen den komprimierten Sauer-

stoff verhalten müssen, als die Obligataeroben ^). Diese Vermutung

glaubt Chudjakow durch seine Versuche bestätigt zu haben-).

Ferner kommt er auf Grund seiner Erfahrungen zu dem

Schlüsse, daß die Schimmelpilze und Bakterien sich bei der Kultur

auf dextrosehaltigen und anderen kohlehydrathaltigen Nähr-

lösungen als besonders empfindlich gegen den komprimierten Sauer-

stoff' erweisen. Diese Tatsache läßt sich, nach Chudjakows
Meinung, dadurch erklären, daß sich die Dextrose, nachdem sie

vom Organismus assimiliert worden ist, möglicherweise teils zu

Zwischen-, teils zu Nebenprodukten umwandeln kann, die ihrerseits

unter der Einwirkung des komprimierten Sauerstoffs giftige oder

jedenfalls wachstumshemmende Verbindungen bilden.

1) a. a. 0., p. 85.

2) a. a. 0., p. 92.
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Arloing') fand, daß 2— 2 V^ Atmosphären Sauerstoffdruck

schon eine deutliche Schädigung des Tuberkelbazillus verursachen

können.

P. Bert, Großmann und Mayerhausen und van Overbeek
de Mejer stellten ihre Versuche nicht mit reinen Kulturen, sondern

mit unbestimmten und inkonstanten Bakterienmischungen an. Die

dabei ermittelten Resultate sind daher allgemeine und können

keinen Aufschluß darüber geben, ob, wie es in bezug auf andere

äußere Faktoren der Fall ist, auch im Verhalten verschiedener

Bakterien gegen komprimierten Sauerstoff sich spezifische Diffe-

renzen geltend machen.

In der Mehrzahl der oben dargelegten Schriften vermißt man
eine Angabe, die meines Erachtens von der größten Wichtigkeit

ist: es wurden die Kulturen nach dem Abschluß des Versuches in

normalen Bedingungen nicht oder nicht genügend lange stehen ge-

lassen und beobachtet. Derartige Angaben könnten aber wichtige

Anhaltspunkte für das nähere Verständnis der wachstumshemmenden

Wirkung des komprimierten Sauerstoffs liefern. In erster Linie

würde die Frage zu erledigen sein, ob der komprimierte Sauerstoff

je nach der Einwirkungsdauer und der Spannungshöhe abtötend

wirkt. Träfe dies nicht zu und würden die dem komprimierten

Sauerstoff ausgesetzten Kulturen in normalen Bedingungen sich

weiter entwickeln, so wäre des weiteren zu entscheiden, ob in dem
Entwicklungsgange der betreffenden Bakterien, speziell in der Ge-

schwindigkeit ihres Wachsens und in dem Auftreten partialer

Funktionen (zB. Gelatineverflüssigung, Farbstoffbildung usw.), irgend-

welche vorübergehende oder stabile Modifikationen resp. Erlöschun-

gen einträten. Dadurch würde erst erwiesen, ob und wie weit die

höheren Sauerstoffspannungen den lebendigen Organismus schädigen.

An die Frage der aktiv schädigenden Wirkung des kompri-

mierten Sauerstoffs, falls dieselbe sich feststellen ließe, knüpfte sich

die interessante und überaus wichtige Frage hinsichtlich der Nach-
wirkung. In dieser Beziehung würde die von Großmann und

Mayerhausen angewendete Methode besondere Bequemlichkeiten

für experimentelle Forschungen bieten. Indessen ist diese Frage
von jenen Forschern so gut wie ganz außer acht gelassen worden.

1) Compt. rend. soc. biol. 1900, No. 12, p. 2 71. Zitiert nach Pütt er (a. a. 0.).
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Chudjakow behauptet a priori, daß die fakultativanaeroben

Bakterien sich darum empfindlicher gegen komprimierten Sauerstoff

als Ai'roben erweisen müssen, weil sie auf Anaerobiose, also auf

niedrigere Sauerstoffspannungen als Aeroben, angewiesen sind. Auf

diese Weise schließt Chudjakow aus der Empfindlichkeit der

Bakterien gegen verminderte Sauerstoffspannungen auf deren Em-
pfindlichkeit gegen gesteigerte Sauerstoffspannung. Hieraus ist er-

sichtlich, daß er die beiden Em])findlichkeiten in ihrer Qualität als

identisch betrachtet. Ob eine solche Annahme überhaupt be-

rechtigt ist, läßt sich von vornherein nicht sagen. Daß aber diese

Annahme durch die Versuche Chudjakows eine ausreichende

Bestätigung nicht gefunden hat, darf man behaupten. Zunächst sind

die untersuchten Arten, sowohl der Obligataeroben als der Fakul-

tativanaeroben, zu wenig zahlreich, um irgend welches zuverlässiges

Generalisieren zu gestatten. Außerdem sind die mit diesen Arten

ermittelten Resultate nicht immer beweiskräftig genug. Freilich ist

aus den von Chudjakow angegebenen Versuchen ersichtlich, daß

Bac. suhtüis gegen komprimierten Sauerstoff' resistenter als Clo-

stridium viscosum ist. Aber diese Angabe ist dadurch beträcht-

lich abgeschwächt, daß der obligataerobe Aspergillus niger sich

auf dieselbe Weise wie das fakultativanaerobe Closfridium viscosum

verhält: bei 2,5 Atm. O2 wachsen die beiden Formen, bei 3 Atm.

0-2 aber nicht. Übrigens erwies sich Clostridium viscosum nur darin

schwächer, daß sie bei 14tägiger Einwirkung von 4 Atm. Sauer-

stoff abgetötet wurde, was bei dem Aspergillus nicht der Fall war.

Wie erwähnt, war Chudjakow bestrebt, die Bedeutung der

Zusammensetzung der Nährlösungen für das Wachstum der Bak-

terien im komprimierten Sauerstoff kennen zu lernen. Bei Be-

sprechung seiner diesbezüglichen Versuche muß ich zunächst einige

widersprechende Angaben hervorheben. Im Versuch No. 2, bei

1 Atm. 0> während 3 Tagen, ist Bac. suhtilis in Glyzerin -Pepton

schwächer als in Dextrose -Pepton gewachsen, Aspergillus niger

aber gerade umgekehrt. Im Versuche No. 6, bei 1 Atm. Oa 6 Tage

lang, waren keine Unterschiede im Verhalten des Bac. suhtilis

gegenüber den beiden Nährlösungen nachzuweisen, Aspergillus niger

aber ist besser gewachsen in Dextrose- als in Glyzerin -Pepton.

Da diese Versuche nicht wiederholt wurden, so muß es dahingestellt

bleiben, ob wirklich im Verlauf der folgenden drei Tage die er-

wähnten Differenzen, eventuell Widersprüche, sich geltend machen,

oder ob hier lediglich ein Versuchsfehler vorliegt.
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Bei der ziemlich ausführlichen Beschreibung der Versuche

Chudjakows vermißt man leider jegliche Erwähnung der Kontroll-

kulturen. Die zum Versuch angesetzten Kulturen vergleicht

Chudjakow stets nur miteinander und nie mit denen der Kon-

trolle, Wenn aber die Angabe der Kontrollergebnisse in physio-

logischen Untersuchungen überhaupt notwendig ist, so gilt das be-

sonders für Chudjakows Versuche, die par excellence ver-

gleichend sind.

Die von Chudjakow angewendeten Nährlösungen waren nicht

nur nach ihrer Zusammensetzung, sondern auch nach ihrem Nähr-

wert äußerst verschieden. Impft man solche Lösungen und läßt

sie nachher unter normalen Bedingungen stehen, so machen sich

sowohl in der Greschwindigkeit des Wachsens, als in der Ernte er-

hebliche Unterschiede geltend. Insofern der Versuch unter normalen

Bedingungen angestellt ist, darf man die Wachstumsunterschiede

ohne weiteres auf den Nährwert oder auf ungleiche Assimilations-

geschwindigkeit einzelner Nährlösungen zurückführen.

Ungleich verwickelter aber fallen diese Verhältnisse unter

anormalen Bedingungen, zB. in komprimiertem Sauerstoff, aus.

Abschwächung resp. Ausbleiben des Wachsens dürfen hier nur

dann als solche angegeben werden, wenn die betreffenden Kontroll-

kulturen zu Ende des Versuches genügend gewachsen sind. Bei

der Anwendung der schlechteren Nährlösungen aber kann das nur

dann zutreffen, wenn die Versuchsdauer genügend lang ist. Dennoch
kommen in diesem Falle neue Schwierigkeiten in Betracht und

zwar dann, wenn der Versuch mit verschiedenen, sowohl guten, als

schlechteren Nährlösungen angestellt ist, sodaß bei genügend lange

fortgesetzter Versuchsdauer die in gute Nährlösungen geimpften

Mikroorganismen selbstredend kräftiger gewachsen sein werden, als

die in weniger guten Nährlösungen befindlichen. Infolgedessen

dürfen die Versuche nicht mit mehreren in ihrem Nährwerte

variierenden Lösungen angestellt werden, sondern nur mit einer

einzigen. Dabei muß man für jeden konkreten Fall empirisch ent-

scheiden, wie lange der Versuch dauern muß, damit die beimpften

Bakterien ihre maximale Entwicklung bei gegebener Sauerstoff-

spannung erreichen können. Dann wird man zwei konstante

Größen haben: die maximale Entwicklung in der Kontrolle und
die im Versuch. Vergleicht man die letztere mit der ersteren, so

erhält man das Verhältnis, in welchem der komprimierte Sauerstoff

bei gegebener Spannung und für die gegebene Bakterienart wachs-
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tumshemmend wirkt. Diese Verhältnisse müssen dann für ver-

schiedene Sauerstofifspannungen, verschiedene Nährlösungen und

verschiedene Bakterienarten einzeln ermittelt werden; nur dann

darf man die gefundenen Verhältnisse einem Vergleich unterziehen

und eventuell Schlüsse daraus folgern. Meines Erachtens ist das

die einzige zuverlässige Methode, um die Bedeutung der Zusammen-

setzung der Nährlösungen für das Wachstum der Mikroorganismen

im komprimierten Sauerstoff kennen zu lernen. Selhstverständlich

ist diese Methode nur auf dem gewichtsanalytischen Wege, also

unter Ermittlung des trocknen Gewichtes der Ernte, ausführbar.

Alles hier gesagte bezieht sich nur auf die negativen Resultate

der Chudjakowschen Versuche.

Die auffallenden Resultate, daß im komprimierten Sauerstoff

der Nährwert einzelner Lösungen sich umkehren läßt, bedürfen

meines Erachtens noch der Nachprüfung. Einerseits sind sie, wie

oben gezeigt, zum Teil widersprechend, anderseits sind sie sicher

genug nur für Bac. snbfüis festgestellt und gelten keineswegs für

Aspergillus niger. Dessenungeachtet zieht Chudjakow aus diesen

Versuchen einen allgemeingültigen Schluß, daß sowohl Bakterien

als Schimmelpilze in den dextrose- oder anderen kohlehydrat-

haltigen Nährlösungen besonders empfindlich gegen die giftige

Wirkung der hohen Sauerstoffspannung sind. Dieser Schluß aber

bringt Chudjakow unvermeidlich zu seiner oben dargelegten, gene-

rellen Erklärung des schädlichen Einflusses der hohen Sauerstoff-

spannung auf pflanzliche Organismen, einer Erklärung, die jeden-

falls als zu voreilig angesehen werden muß.'ö^

Methodisches.

Für die Züchtung der Mikroorganismen wurden bei sämtlichen

in dieser Arbeit niedergelegten Versuchen folgende Nährsubstrate

angewendet:

1. Für Fäulnisbakterien (Rosa Hefe inklusive):

Pepton (Witte) 1 %,
Rohrzucker 4 „

Fleischextrakt (Liebig) .... 0,5 „

Gelatine 12 „

Die Lösung war mit Natriumbikarbonat schwach alkalisch

gemacht.
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2. Für Schwefelbakterien:

Na2S2 03 0,5 «/o,

NH4NO3 0,5 „

MgCU, 0,1 „

KH0PO4 0,1 „

NaCl 3,0 „

Agar 1,5 „

3. Für Schimmelpilze:

Pepton 1 7o,

Rohrzucker 4 „

Fleischextrakt (Liebig) . . . 0,5 „

Mit dieser Lösung wurden Brotstücke durchtränkt.

Für sämtliche Nährsubstrate wurden kleine Reagensgläser

(10 X 1,25 cm oder 12 X 1 cm oder 7 x 1,5 cm) benutzt. Dabei

wurden die mit Gelatine und Agar beschickten Röhrchen in schiefe

Lage gebracht, um der Oberfläche des Nährbodens eine schräge und

somit für Strichkulturen geeignete Gestalt zu geben.

Bei der Impfung habe ich in die zu infizierenden Röhrchen

stets nur eine minimale und auf dem Striche mit bloßem Auge
fast unsichtbare Menge der Bakterienauflagerung eingeführt. Die

zur Abimpfung gebrauchten Kulturen waren nur wenige (4—6)
Tage alt und rein gezüchtet.

Was die benutzten Bakterien anbetrifft, so gehört die Mehr-

zahl derselben wohlbekannten Arten an. Nur um die Zahl der

Fakultativanaeroben zu vermehren, mußte ich noch sieben nicht näher

bestimmte Arten in den Bereich der Versuche ziehen. Diese sieben

Arten habe ich von Herrn Eckardt (München) erhalten, der sie

meistens aus Erde isoliert und mit den weiter angegebenen Namen
bezeichnet hatte. Der Grund für diese Benennungen ist mir

leider unbekannt geblieben. Wenn ich dieselben im folgenden

reserviere, so tue ich es deshalb, weil meine in den Tabellen an-

gegebenen Beschreibungen bei weitem nicht ausreichend sind und

noch bedeutender Vervollkommnungen bedürfen, welche vielleicht

in der künftig erscheinenden Arbeit von Herrn Eckardt zu finden

sein dürften.

Die für die Versuche zur Verwendung gelangenden Glasgefäße,

Nährsubstrate usw. wurden in üblicher Weise sterilisiert.

Von jeder Art der Mikroorganismen habe ich stets in vier

Röhrchen abgeimpft, von denen zwei für den Versuch, zwei aber

für die Kontrolle dienten. Die für den Versuch bestimmten wurden
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sofort nach der Infektion in die speziellen, nach Pfeffers Angaben

konstruierten Apparate eingebracht. Mir standen zwei Apparate

zur Verfügung.

Die Abbildung sowie die Beschreibung des ersteren Appa-

rates ist bei Johannsen') zu finden. Meinerseits habe ich nur

folgendes hinzuzufügen. Zu diesem Apparate gehören zwei Zylinder,

je einer aus Glas und aus Messing. Da ich nur mit den chlorophyll-

losen Pflanzen arbeitete und während des Versuches keine Messungen

hinsichtlich des Wachstums auszuführen hatte, so habe ich den

gläsernen Zylinder weggelassen. Freilich ist dadurch die Möglich-

keit der unmittelbaren Beobachtung des "Wachstums eliminiert und

zweifellos ist diese Beobachtung sehr wertvoll für die Beurteilung,

ob der Versuch früher oder später zu unterbrechen sei. Ander-

seits aber ist die Gefahr, daß bei Benutzung des Glaszylinders

leicht eine unerwartete und eventuell sehr heftige Explosion statt-

finden kann'-), nicht von der Hand zu weisen. Der zum Apparat

gehörige Messingzylinder ist 22 cm hoch, hat 8 cm inneren Durch-

messer und eine 1 cm dicke Wandung. Seine Kapazität beträgt

ca. 1080 ccm. Der Messingzylinder wurde auf ein solides metallenes

Gestell geschraubt; zwischen den abgeschlifi'enen Oberflächen des

Gestells und Zylinders wurde eine Gummiplatte eingelegt, welche

ringförmig (2 cm breit, 3 Vä cm dick) ausgeschnitten und beiderseits

mit zähem Pumpenfett •^) bedeckt war.

Der zweite nach demselben Prinzip gebaute Apparat ist nur

in seiner Form etwas modifiziert. Einen ähnlichen Apparat hat

auch Jentys') gebraucht und teilweise beschrieben; er besitzt

ebenfalls zwei Zylinder, aus Glas und aus Messing. Die Dimen-

sionen des zu meinen Versuchen benutzten Messingzylinders sind

folgende: 73,5 cm hoch, 0,5 cm dick, 2,5 cm weit, Rauminhalt

ca. 360 ccm. Da dieser Zylinder ziemlich hoch und eng ist, so

wurden die hineinzubringenden Röhrchen etagenweise an einen

Glasstab mittels Gummischlauchringen befestigt. Die Höhe des

Zylinders gestattete es nicht, mehr als 8—9 Röhrchen (7 X 1,5 cm)

auf einmal einzuführen. Von unten wurde der Glasstab im Zylinder

mittels eines Kupferdrahtnetzes festgehalten. Außerdem wurde

zwischen den Oberflächen des Zylinders und Gestells ein gefetteter

Gummiring eingelegt.

1) Unters, aus d. Botan. Inst, zu Tübingen, Bd. I, p. 686— 717.

2) Vgl. bei Jaccard, Kev. gener. d. Botan. 1893, t. 5, p. 292.

3) Kolophonium 50 7«, weißes Wachs 207«, Vaselin 30%.

4; Tübinger Untersuchungen, Bd. II, p. 419— 4G4.
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Die Befestigung des Zylinders gescliali bei dem ersteren Apparat

durch vier, bei dem letzteren nur durch eine Mutterschraube,

durch welche gleichzeitig die ringförmige Fassung des Zylinders

und Gestells festgehalten wurde.

Die beiden Apparate wurden zur Kontrolle des Druckes mit einem

Federmanonieter (15 kg pro 1 ccm bezw. 30 kg pro 1 ccm) verbunden.

Die beiden Manometer wurden sowohl miteinander als auch mit dem
Quecksilbermanometer verglichen. Die geringfügigen sich dabei

als nötig erwiesenen Korrekturen fanden Berücksichtigung. Die

sämtlichen Werte sind in Atmosphären umgerechnet angegeben.

Die beiden Apparate waren mit einer Kompressionspumpe

verbunden. Sämtliche in Gebrauch kommenden Verbindungswege

waren aus Blei- oder Messingröhren angefertigt. Bei der Kom-
pression habe ich von einer Abkühlung des zu komprimierenden

Sauerstoffes Abstand genommen. Allerdings wurde das Gas beim

Komprimieren etwas erwärmt, jedoch dürfte die Erwärmung nicht

mehr als 2 — 3" C. betragen. Alle meine Versuche sind bei 26 - 28^0.

ausgeführt worden; anderseits aber wurde die benutzte Nähr-

gelatine schon bei 30—31 "C. flüssig. Indessen konnte ich nach

Abschluß der Versuche, selbst jener, bei denen die Gesamtgas-

spannung 13,5 Atm. betrug, niemals irgend welche stattgefundene

Verflüssigung wahrnehmen. Im Gegenteil war die ursprüngliche

Gestalt der Nährgelatineoberfläche überall tadellos geblieben.

Die Druckpumpe wurde durch einen Gummischlauch mit dem Sauer-

stoffgasometer verbunden. Als Sauerstoffquelle benutzte ich die

bekannten Sauerstoffbomben; vor dem Gebrauch ließ ich den

Sauerstoff durch ein U-Rohr mit KMn04, zwei U- Rohre mit

20 "/o KOH (in Bimssteinstücken) und eine Wasserwaschflasche

langsam passieren. Die direkt aus der Bombe entnommene Gas-

probe wies nur 9],2 7o Sauerstoff auf, bei dem Durchleiten und

mehrtägigen Aufbewahren im Gasometer über Leitungswasser

sank der Sauerstoffgehalt auf 88—89*^/0 herab. Die Gasanalysen

wurden immer vor und nach dem Versuch ausgeführt. Die erste

Analyse ermöglichte eine ziemhch genaue Berechnung der ein-

zuführenden Saaerstoffquantität und somit des Gesamtgasdruckes,

Bei dem Abschluß des Versuchs wurde das im Apparat be-

findliche Gas mittels eines regulierbaren Kegelveutils langsam aus-

gelassen. Der Strom muß genügend langsam sein, weil sonst in

der Gelatine viele Gasblasen entstehen, welche die Beurteilung des

Wachstums wesentlich erschweren. Nach etwa V4 stündigem Strömen
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des Gases wurde eine Probe desselben in einer kleinen mit Wasser

gefüllten Gasglocke gesammelt und sofort analysiert. Die Ergeb-

nisse dieser Analyse gestatteten die wirkliche Sauerstofü'spannung

festzustellen.

Die sämtlichen Gasanalysen wurden nach Hempel aus-

geführt.

Ob Wachstum stattgefunden hatte oder nicht, wurde makro-

skopisch kontrolliert; die Ergebnisse sind in den unten folgenden

Tabellen wiedergegeben. Der Übersichtlichkeit halber veranschau-

lichen jedoch die einzelnen Tabellen nicht die Resultate einzelner

Versuche, welche sich begreiflicherweise immer auf mehrere

Bakterienarten bezogen haben, sondern die mehrerer Versuche, in

welchen der gegebene Organismus u. a. beteiligt war. Wie er-

sichtlich, ist die Zahl der Versuche bei verschiedenen Arten bei

weitem nicht gleich. Das ist aber insofern ganz begreiflich, als

man, anfangs wenigstens, bei der Auswahl der anzuwendenden

Sauerstoffspannung keine Anhaltspunkte hat und lediglich dem
Glück und Zufall überlassen ist.

Da meine Versuche nur die Ermittlung der maximalen Sauer-

stoffspannung bezweckten, so dürfte die Frage auftreten, warum
eine Angabe sämtlicher angestellter Versuche erfolgt? Allerdings

kommt es bei der Feststellung der maximalen Sauerstoffspannungen

nur auf zwei Versuche an, und zwar auf jene, die nach der an-

gewendeten Sauerstoffspannung nicht weit voneinander liegen und

von denen der eine negativ, der andere aber positiv ausgefallen

ist. Dies ist zweifellos richtig! Wenn ich trotzdem die ganze

Reihe, sowohl der negativen, als positiven Versuche zu jenen zwei

entscheidenden hinzufüge, so geschieht es aus dreierlei Gründen.

Erstens ist aus der Angabe sämtlicher auf den betreffenden

Mikroorganismus bezüglichen Versuche besser ersichtlich, daß die

maximale Sauerstoffspannung durch die allmähliche Annäherung

jener Spannungen gefunden ist, die einerseits nur negative, ander-

seits nur positive Resultate geliefert hatten. Auf diese Weise

wurden die Versuchsfehler allmählich verringert. Zweitens lassen

die bei supramaximalen Sauerstoffspannungen angestellten Versuche

erkennen, ob und wie weit dieselben den Organismus schädigen.

Drittens können jene Versuche, welche bei inframaximalen Sauer-

stoffspannungen angestellt wurden, Aufschluß über die Grenzen der

schädlichen Wirkung des komprimierten Sauerstoffs für verschiedene

Mikroorganismen geben.
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Was die ersten 25 Tabellen anlangt, so sind diese folgender-

maßen eingerichtet:

Die Reihenfolge der Tabellen entspricht der der betreffenden

Mikroorganismen je nach der Höhe ihrer Sauerstoffmaxima.

Jede Tabelle bezieht sich somit nur auf eine einzige Art.

In der Kolumne 1 („Gesamtdruck") ist der Gesamtdruck des

Gasgemisches in Atmosphären angegeben.

Die Kolumne 2 („Sauerstoffspannung") zeigt den Partiärdruck

des Sauerstoffs in Atmosphären an.

In der Kolumne 3 („Versuchsdauer") ist die Zeitdauer der

einzelnen Versuche in Stunden angebracht.

In der Kolumne 4 („Versuch") befinden sich die Beschrei-

bungen des Aussehens der Kulturen nach dem Abschluß des

Versuches.

In der Kolumne 5 („Kontrolle") ist die Entwicklung der in

normalen Bedingungen bei 25— 27*' C. befindlichen Kontrollkulturen

für die Zeitdauer des Versuches angezeigt.

Die Kolumne 6 („Beim Stehenlassen der Versuchskulturen

(vgl, 4) nach dem Abschluß des Versuches in normalen Be-

dingungen") liefert die Fortsetzung der Kolumne 4. In der Regel

wurden die Versuchskulturen (4) nach dem Abschluß des Ver-

suches in normale Bedingungen bei 25—27" C. gebracht. Von
Zeit zu Zeit wurden die eventuellen Fortschritte in der Entwicklung

registriert nebst der Angabe der Stunden, welche annähernd seit

dem Abschluß des Versuches bis zum Moment des Registrierens

verstrichen waren. Von dem beschriebenen Verfahren habe ich in

der Regel nur dann Abstand genommen, wenn die Versuchskulturen

sich ganz normal entwickelt hatten.

Die horizontalen Kolumnen enthalten die Ergebnisse der ein-

zelnen mit der betreffenden Art ausgeführten Versuche.

Die Anordnung der übrigen Tabellen (mit Ausnahme der

zusammenfassenden) ist folgende: Jede Tabelle enthält die Er-

gebnisse nur eines Versuches, welcher mit einigen Arten gleichzeitig

angestellt wurde. In der ersten (linksseitigen) Kolumne sind die

beteiligten Arten angegeben. Die zweite, dritte und vierte Kolumne
enthalten die mit den betreffenden Arten ermittelten Resultate und

zwar in derselben Anordnung, wie in den Kolumnen 4, 5 und 6 der

erst beschriebenen Tabellen. In einigen Tabellen ist die Kolumne 6

ausgelassen. Die Angaben über Gesamtdruck, Sauerstoffspannung



Studien übiT il. Einfluß d. Saiiersfoffsiianiinnjr auf pflanzliclH' ^fikroorj^anisinen. 17

und Versuchsdauer finden sich dagegen über jeder einzelnen Tabelle

verzeichnet.

Bei der Beschreibung des Aussehens der Kulturen (in den

Kolumnen 4, 5 und 6 der ersten 25 Tabellen und in den Kolumnen 2,

3 und 4 der übrigen Tabellen) verfuhr ich folgendermaßen: Bei

den nicht verflüssigenden Arten ist die Breite der Striche in Milli-

metern angegeben. Bei den gelatineverflüssigenden Arten ist der

Grad der Verflüssigung nur annähernd bestimmt. Der Grad der

Farbstoflfbildung bei den betrefi'enden Arten ist ebenfalls mit-

geteilt.

Die sämtlichen Versuche (inklusive Kontrolle und Fortsetzung

des Versuches unter normalen Bedingungen) wurden bei 25—27" C.

ausgeführt.

Experimentelles.

A. Die Ermittlung der maximalen Sauerstoffspannungen.

Tabelle I.

Schwefelbakterien: eine der schwefeloxydierenden Arten, die

von Nathansohn ') in Neapel isoliert und beschrieben sind. Da
diese Arten, welche Dr. A. Nathan söhn in dankenswerter Weise

zu meiner Verfügung gestellt hat, ziemlich sauerstoffempfindlich

sind, so habe ich mit ihnen in Glasglocken experimentiert. Die

Versuchsanordnung ist im zweiten Teil dieser Arbeit ausführlich

beschrieben.

Gesamt-
druck
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1.
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Fortsetzung der 'ralx'lli'.

1.
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Die maximale Sauerstoffspannung für Bad. hruneum Schröter

befindet sich zwischen 1,68 und 1,94 Atmosphären Sauerstoffdruck.

Tabelle VI.

Phycomyces nitens.

1.
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Tabelle VIII.

Bacillus pyocyaneus.

1.
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Tabelle X.

Bacillus ffuorescens Hquefaciens.

in Atmosphären

8,13

6,66

5,57

4,19

2,86

3,57

6,32

4,84

2,51

1,68

1,94

93

92 V»

87 \l.

89%

92%

Versuch

Kein Wachstum.

Die Striche sind

vertieft ; ca. '/a der

Gelatine ist ver-

flüssigt.

Spuren v. Gelatine-

verflüssigung. Die

Striche stellen-

weise vertieft.

Kontrolle

Eine totale Ver-

flüssigung. Die

Gelatine ist gelb-

lichgrün gefärbt.

Fluoreszenz.

Die Gelatine ist

zur Hälfte ver-

flüssigt, fluores-

zierend u. schwach

grüngelb gefärbt.

Fast ganz verflüs-

sigt. Grüngelblich.

Totale Verflüssi-

gung der Gelatine.

Deutliche grün-

gelbe Farbe.

Die gesamte Gela-

tine ist verflüssigt.

Grüngelb.

Ganz verflüssigt.

Grüngelbe Farbe.

6.

Beim Stehenlassen der

Versuchskulturen

(vgl.4) nach d. Abschluß

des Versuchs unter

normalen Bedingungen

Nach 96 Stunden: wie

in der Kontrolle.

Nach 48 Stunden:

schwach verflüssigt

und gefärbt.

Nach 48 Stunden:

ca. Va ist verflüssigt,

schwach grüngelblich.

Nach 144 Stunden:

ca. % der Gelatine ist

schon verflüssigt.

Nach 72 Stunden: wie

in der Kontrolle, aber

noch kein Farbstoff.

Nach 168 Std.: das

obere Drittel der Ge-

latine ist schwach

grüngelb.

Nach 72 Stunden:

totale Verflüssigung,

aber nur Spuren von

Farbstoff.

Nach 80 Stunden:

fast wie in der Kon-

trolle.

Demgemäß ist die maximale Sauerstoffspannung für Bacillus

fluorcscens Hquefaciens zwischen 1,94 und 2,51 Atmosphären Sauer-

stoffdruck zu finden.
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Tabelle XL
Aspergillus niger.

1.
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Tabelle XIV.

Penicülium glaucum.

1.
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Tabelle XVI.
Bacillus suhtüis.

1.
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Tabelle XVIII.

Bacillus a (unter dieser Bezeichnung von Herrn Eckardt er-

halten): schwach bewegliche Stäbchen, ca. 1— 2 (a lang, Vs—Va fi

dick. Grelatineplattenkultmen sind äußerst klein, erscheinen nur

nach 2—4 Tagen, sind rund und vergrößern sich langsam und

wenig. Gelatinestriche sind ziemlich massiv, weißlich, glänzend,

mit scharfem Rande. Gelatinestichkulturen verbreiten sich über die

ganze Oberfläche, in die Tiefe wachsen sie gleichmäßig bis zum

Boden und haben ein bändchenähnliches Aussehen. Keine Ver-

flüssigung der Gelatine. Fleischextraktbouillon ist nach 24 Stunden

schon ganz trübe, nach zwei Tagen setzt sich ein reichhcher fein-

flockiger weißlicher Bodensatz ab. An der Oberfläche ist ein derbes

Häutchen vorhanden. Kartoffelstrichkulturen stellen schmutzige

chokoladefarbige Auflagerung vor, die sich allmählich verbi eitert

und schleimglänzend wird. Agarstich- und Agarstrichkulturen sind

denen der Gelatine ähnlich. Fakultativanaerob.

1.
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ähnliches Aussehen; die Mitte des Stichbändchens ist fast durch-

sichtig, die Ränder dagegen massiver und aus den vereinzelten

kleinen naheliegenden Kolonien zusammengestellt; an der Ober-

fläche ist etwa V^Grelatine bedeckt. Keine Verflüssigung der

Gelatine. Fakultativanaerob.

o 5

in Atmosphären

S c

Versuch Kontrolle

Beim Stehenlassen der

Versuchskulturen

rvgl.4) nach d. Abschluß

des Versuchs unter

normalen Bedingungen

3,35

4,79

5,80

5,57

2,22

3,25

4,35

3,88

6374

112

llS'/o

87 7,

Das Wachstum ist

etw. abgeschwächt.

Die Striche sind

stellenweise unter-

brochen und nur

ca. 1 mm breit.

Kein Wachstum.

Kräftig. Wachstum.
Farbstoffbildung.

Die ziemlich mas-

siven , schwach

rötlich gefärbten

Striche sind ca.

2— 3 mm breit.

Die Striche sind

1— 3 mm breit,

rosa gefärbt.

96 Stunden: fast wie

in der Kontrolle.

48 Stunden:

gutes AVachstum und

Spuren von Farbstoff.

48 Stunden: die feinen

Striche sind ca. '/a

bis 1 mm breit, sehr

schwach gefärbt. 144

Stunden: fast wie in

der Kontrolle.

Spuren des Wach- Die soliden Striche

sens. Die Striche sind l'^— 2 mm
sind V2 luni breit breit und intensiv

sehr zart und rötlich gefärbt,

mitunter durch

sichtig.

Die maximale Sauerstofi'spannung für Bacillus 6 liegt zwischen

3,88 und 4,35 Atmosphären Sauerstoffdruck.

Tabelle XX.
Bacteriiim coli commune.

1.



Studien über d. Einfluß d. Raiierstuffsiiannung auf pflanzliche MikroorRanismeii. 31

Tabelle XXI.
Bacillus 2^1'Ofligiosns.

Gesamt-

^

druck
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rFortsetzung der Tabelle.)

in Atmosphären

Versuch Kontrolle

Beim Stehenlassen der

Yersucbskulturen

(vgl.4J nach d. Ahschliiß

des Versuchs unter

normalen Bedingungen

5,80
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(Fortsetzung der Tabelle'.)

1.
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CFortsetzung der Tabelle.)

1.
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durch die zugelassenen Differenzen in der Versuchsanordnung

alteriert wurden?

Um diese Frage zu beantworten, habe ich den Einfluß jeder

der vier zugelassenen Versuchsdifferenzen detailliert erörtert.

1. Die Bedeutung der absoluten Menge des Sauerstoffs.

Bei der Ausführung der obigen Versuche wurde mit beiden

Apparaten gearbeitet. Der eine derselben besitzt, wie oben erwähnt,

eine dreimal größere Kapazität als der andere. Demzufolge sind bei

gleichen Sauerstoffspannungen die absoluten Mengen des Sauerstoffs

in beiden Apparaten nicht gleich. Setzen wir nun den gleichen

Sauerstoffverbrauch durch Bakterien in beiden Apparaten voraus,

so wird das Verhältnis des konsumierten Sauerstoffs zu dem ge-

bliebenen, und somit die Verminderung der Sauerstoffspannung, im

kleineren Apparat beträchtlicher als im größeren sein. Auf diese

Weise werden die im kleineren Apparat befindlichen Bakterien,

ceteris paribus, sich günstigerer Bedingungen erfreuen.

Wenn dieser Fehler prinzipiell auch möglich ist, so ist er in

Wirklichkeit aus naheliegenden Gründen ohne Belang. Zunächst

waren die absoluten Mengen des Sauerstoffs in beiden Apparaten

zu groß, um durch viertägigen Sauerstoffverbrauch einiger kümmer-

lich gedeihender Strichkulturen merklich vermindert zu werden.

Ferner wurden die Gasanalysen, und somit die definitiven Be-

stimmungen der Höhe der Sauerstoffspannung, immer am Ende der

Versuche ausgeführt. Schließlich habe ich, um diese Frage

definitiv zu erledigen, folgende zwei Versuche angestellt. Der

eine Versuch wurde im kleineren, der andere im größeren Apparat

ausgeführt. Die übrigen Bedingungen waren möglichst gleich ge-

halten. Die Ergebnisse dieser Versuche ergeben sich aus den

Tabellen XXVI und XXVII.

Tabelle XXVI.

Der kleinere (ca. 360 ccm fassende) Apparat.

Gesamtdruck der Luft 6,04 Atmosphären.

Sauerstofispannung 1,29 Atmosphären.

Versuchsdauer 90 Vi Stunden.
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1.
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der benutzte Sauerstoff stets sorgfältig gewaschen, jedoch wäre es

immerhin möglich, daß dieser Sauerstoff trotzdem noch solche

schädliche Verunreinigungen enthielt, die ungeachtet der angewen-

deten üblichen Waschlösungen unabsorbiert passierten.

Um die Möglichkeit dieses Fehlers zu prüfen, stellte ich zwei

Versuche an: in dem einen wurde Luft, in dem anderen ein Gas-

gemisch, welches aus ca. 80 Vo Wasserstoff und ca. 20 7o Sauer-

stoff aus der Bombe bestand, komprimiert. Die übrigen Be-

dingungen waren gleich. Die Resultate dieser Versuche zeigen,

wie aus Tabelle XXVI und XXVIII zu ersehen ist, ohne weiteres,

daß der benutzte Sauerstoff aus der Bombe genügende Reinheit

besaß.

Tabelle XXVIII.

Das zu komprimierende Gasgemisch ist aus Wasserstoff und

Sauerstoff aus der Bombe (20,54 Vo O2) dargestellt.

Der kleinere Apparat.

Gesamtdruck 6,14 Atmosphären.

Sauerstoffspannung 1,26 Atmosphären.

Versuchsdauer 87^4 Stunden.

Bakterienart Kontrolle

Rosa Hefe

Bact. bruneum

Bac. eyanogenus

Die Striche sind 2 mm breit.

Farbstoff.

Die Striche sind massiv, gelb-

lich gefärbt und 1— 3 mm
breit.

Die Striche sind 1 mm breit.

Reichliche Farbstoffbildung.

Die kräftig gewachsenen Striche

sind rosa und 2— 3 mm breit.

Die massiven Striche sind

gelblich und 2—4 mm breit.

Die Striche sind ca. 1 V» nim

breit. Gelatine stark ge-

bräunt.

3. Die Bedeutung des Druckes indifferenter Gase.

Bei der Ausführung der Versuche habe ich nur den Sauerstoff-

partiärdruck im Auge gehabt. Da aber der prozentische Sauerstoff-

gehalt der zu komprimierenden Gasgemische in den verschiedenen

Versuchen bedeutend variierte, so sind die Gesamtdrucke der Gas-

gemische bei gleichen Sauerstoffspannungen in den verschiedenen Ver-

suchen bei weitem nicht gleich. Diese Differenzen sind allerdings

ohne Belang, wenn der obenerwähnte P. Bertsche Satz, daß die
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physiologisch schädliche Wirkung des komprimierten Gasgemisches

nur von der Erhöhung der Sauerstoffspannung abhängt, richtig ist.

Da aber die allgemeine Gültigkeit dieses Satzes schon mehrfach
')

bestritten wurde, so schien es mir geboten, die Bedeutung des

Druckes indifferenter Gase speziell für meine Objekte zu prüfen.

Ich iiabe dazu einige Versuche angestellt, in denen die Gesamt-

drucke bei gleichen Sauerstoffspannungen bedeutend variierten. Auf

Grund der ermittelten Resultate — wie es durch Vergleichung der

Tabellen XXVI und XXVIII mit der Tabelle XXVII, sodann

der Tabelle XXIX mit der Tabelle XXX ersichtlich ist — darf

ich behaupten, daß bei Kompression eines sauerstoffhaltigen Gas-

gemisches der Druck indifferenter Gase keinen wahrnehmbaren

Einfluß auf die Entwicklung der Bakterien ausübt. Somit ist der

erwähnte P. Bertsche Satz, wenigstens bezüglich der von mir

untersuchten Bakterien, völlig bestätigt worden.

Tabelle XXIX.

Der kleinere Apparat.

Gesamtdruck des Gasgemisches (aus der Bombe) 3 Atm.

Sauerstoffspannung 1,84 Atmosphären.

Versuchsdauer 89
'Vi Stunden.

1.
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Tabelle XXX.

Der kleinere Apparat.

Gesamtdruck der Luft 8,80 Atmosphären.

Sauerstoffspannung 1,81 Atmosphären.

Versuchsdauer 89^4 Stunden.

1.



Studien über d. Einfluß d. Sauerstoffspannung auf pflanzliche Mikroorganismen. 41

Tabelle XXXI.

Gesamtdruck 3 Atmosphären.

Sauerstoff'spannung 1,72 Atmosphären.

Versuchsdauer 304 Stunden.

1.



42 Th. Porodko,

Wie schon gesagt, läßt sich eine unbedeutende, aber deutliche

Entwicklungsverstärkung durch ungefähr viermal verlängerte Versuchs-

dauer nicht verkennen. Diese Verstärkung bezieht sich jedoch

nicht auf die sämtHchen auf dem Striche befindlichen Bakterien,

was unter normalen Bedingungen wohl der Fall ist, sondern nur

auf einige räumlich getrennte Strichpunkte. Solche eigenartige

Verstärkung hat das Auftreten vereinzelter Kolonien zur Folge.

Diese Erscheinung läßt sich wahrscheinhch dadurch erklären, daß

die besäten Bakterien nicht gleich lebenskräftig oder — was fast

dasselbe sagen will — nicht gleich akkommodationsfähig sind.

Deshalb kommen unter ungünstigen, durch die höhere Sauerstoff-

spannung entstandenen Bedingungen nur die kräftigeren Individuen

zur Entwicklung. Je mehr die Sauerstoffspannung gesteigert wird,

je schwieriger somit die Entwicklungsbedingungen sich gestalten,

desto zahlreichere Individuen werden sich nicht zu entwickeln ver-

mögen. Bei einer genügend gesteigerten Sauerstoffspannung kommen
nur vereinzelte Pioniere in Betracht, welche dauernd eine ihnen

gleichkräftige Nachkommenschaft erzeugen und dadurch das oben

beschriebene, eigentümliche Aussehen der Strichkulturen ver-

ursachen. Dauert der Versuch zu kurz, so gewinnen diese Kolo-

nien zu geringe Dimensionen, um mit bloßem Auge wahrgenommen
zu werden.

Wenn diese Erklärung zutrifft, so können die oben angegebenen

Maxima bei genügend langer Versuchsdauer etwas aufwärts ver-

schoben werden. Dann muß man aber für jede Bakterienart je

nach den individuellen Unterschieden mehrere maximale Sauerstoff-

spannungen ermitteln. Wenn, dem gesagten zufolge, die Versuchs-

dauer eine aufwärts gerichtete Verschiebung der maximalen Sauer-

stoffspannung zustande bringen kann, so fragt sich, als was die von

mir festgestellten Sauerstoffmaxima anzusehen sind? Meine Ver-

suche wurden unter fast gleichen Bedingungen ausgeführt. Die zu-

gelassenen Unterschiede in der Versuchsanordnung sind erwiesener-

weise ohne Belang. Dementsprechend dürfen die in diesen Ver-

suchen gefundenen Sauerstoffmaxima als durchschnittliche für die

gegebene Zeitdauer angesehen werden. Für kräftigere Individuen

jeder Bakterienart würde dieses Maximum zu niedrig sein, für

schwächere dagegen ist es vielleicht schon zu hoch. Für die

Mehrzahl der Individuen aber ist es richtig getroffen. Demzufolge

darf es als ein allgemeines, durchschnittlich auf die gesamte Bakterien-

art bezügliches wohl angesehen werden.
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C. Zusammenstellung der ermittelten Sauerstoffmaxima

nebst den daraus zu ziehenden Schlüssen.

Jetzt, nachdem also die oben angedeuteten und besprochenen

Versuchsfehlerquellen sich bei der experimentellen Prüfung ohne

Belang erwiesen haben, scheint es mir geboten, die oben ermittelten

maximalen Sauerstoffspannungen, der Übersichtlichkeit halber, in

einer Tabelle zusammenzustellen.

Tabelle XXXII.

Bakterien- resp. Pilzart

Die maximale Sauerstoff-

spannung liegt zwischen den

angegebenen Zahlen.

In Atmosphären:

Schwefelhakterien Nathansohn

Bac. ß

Rosa Hefe

Bac. cyanogenus

Bad. bruneum

Phycomyces nitens

Sinrillum volutans

Bac. pyocyaneus

Bac. mycoides

Bac. fluoresc. liquefac

Aspergillus niger

Sarcina lutea

Vibrio albensis

Penicillium glaucutn

Mucor stolonifer

Bac. subtilis

Proteus vulgaris

Bac. a.

Bac. 5

Bact, coli cotmmtiie
Bac. prodiffiosHS

Bac. intracis

Miere, laevolans

Bac. '{

Bac. z

Aus der Tabelle XXXII lassen sich die folgenden Schlüsse

ziehen

:

l. Die fettgedruckten Arten sind fakultativ anaerob. Die

übrigen, mit Ausnahme des Bac. pyocyaneus und S^j. volutans, deren

1.

2.

3.

4.

5.

6.

7.

8.

9.

10.

11.

12.

13.

14.

15.

16.

17.

18.

19.

20.

21.

22.

23.

24.

25.

0,676— 0,810

1,26— 2,22

1,68— 1,94

1,68— 1,94

1,68— 1,94

1,68—1,94

1,68— 2,25

1,81—2,18

1,94—2,18

1,94-2,51

1,94—2,51

2,51—3,18

2,51—3,18

3,22— 3,63

3,22— 3,63

3,18— 3,88

3,63—4,35

3,88—4,35

3,88—4,35

4,09—4,84

5,45— 6,32

6,79— 9,38

9,38— ?

9,38— ?

0.38— ?
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Sauerstoffbedürfnis nicht bekannt ist, gehören zu den Obhgataeroben.

Vergleicht man die Sauerstoffmaxima der Fakultativanaeroben mit

denen der Obligataeroben, so ist wohl ersichtlich, daß die ersteren

fast durchweg bedeutend höher als die letzteren liegen. Somit ist

die oben besprochene Ansicht Chudjakows, daß die Fakultativ-

anaeroben gegen gesteigerte Sauerstoffspannung empfindlicher als

die Obligataeroben seien, endgültig widerlegt.

2. Während bei der gegebenen Sauerstoffspannung einige

Mikroorganismen sich ganz vorzüglich entwickeln, bleibt das Wachs-
tum der anderen vollständig aus. Dadurch ist ein neuer Beweis

dafür erbracht, daß die Ursache des schädUchen Einflusses der

gesteigerten Sauerstoffspannung nur iu den Mikroorganismen selber

und ihren spezifischen Fähigkeiten liegt.

3. Die verschiedenen Mikroorganismen bieten in bezug auf

ihre maximalen Sauerstoffspannungen verschiedene Abstufungen, von

den strengsten Obligatanaüroben an, die fast bei Spuren von Sauer-

stoff absterben, bis zu den Bakterien, die noch bei einer Sauerstoff-

spannung von ca. 9, .5 Atmosphären mäßig gedeihen. Trägt man
die maximalen Sauerstoffspannungen verschiedener Mikroorganismen

auf der Ordinatenachse ein und ordnet man in derselben Reihen-

folge die betreffenden Mikroorganismen auf der Abszissenachse an,

so kann man unschwer eine Kurve konstruieren, welche den Ver-

lauf der Empfindlichkeit dieser Organismen gegen gesteigerte Sauer-

stoffspannung in anschaulicher Weise darstellt. Diese Kurve be-

ginnt unweit von dem Zusammentreffen beider Achsen, und zwar

bei einem Punkt oberhalb der Abszissenachse. Dieser Punkt zeigt

die Stellung des BaMridium hutyricum an, dessen obere Sauerstoff-

grenze ungefähr bei 0,001 Atm. Sauerstoffdruck liegt. Etwas höher

befindet sich CoUridium hutyricum mit seinem Maximum von ca.

0,003 Atm. O2. Ihm folgen Bac. oedematis maligxi und Bac. tetani

mit ihren höheren Grenzen von ca. 0,005 Atm. O3. Dann kommt
der Rauschbrandbazillus, welcher noch bei 0,01 Atm. Sauerstoff-

druck wächst. Diesen von Chudjakow untersuchten Obligat-

anaeroben schließen sich die Schwefelbakterien Winogradskys
an, welche erst bei 0,2 Atmosphären Sauerstoffdruck absterben.

Diesen Formen folgen dann die von mir untersuchten Schwefel-

bakterien Nathansohns mit ihrem Maximum von ca. 0,7 Atmo-
sphären Sauerstoffdruck. Von diesem Punkte an steigt die Kurve
immer steiler an bis zum Bac. e mit seinem höher als bei 9,38 Atm.
Sauerstotfdruck liegenden Maximum. Abgesehen von der ziemlich



Studien über d. Einfluß d. Saiiorstoffspannutip: auf pflanzliche Mikroorganismen. 45

bedeutenden Lücke zwischen dem Rauschbrandbazillus und den

Schwefelbakterien Winogradskys hat somit fast jeder Punkt der

beschriebenen Kurve zahlreiche Vertreter der bisher untersuchten

Mikroorganismen aufzuweisen.

Aus dem Gesagten erhellt, daß jeder Mikroorganismus sich

nur bis zu einer spezifisch verschiedenen Sauerstoffgrenze zu ent-

wickeln vermag. Jedoch ist diese Grenze nicht konstant. Zunächst

gilt eine solche Grenze nur durchschnittlich für jede Bakterien-

art. Tatsächlich lassen sich aber im Bereiche jeder Art je nach

den ererbten oder erworbenen Eigenschaften verschiedener hierher

gehöriger Individuen, wie schon betont wurde, mehrere sozusagen

individuelle Sauerstoffmaxima konstatieren. Ferner lassen sich die

Mikroorganismen voraussichtlich durch fortgesetzte Kultivierung in

Gasgemischen mit allmählich steigernder Sauerstoffspannung an

etwas höhere Sauerstoffgrenzen akkommodieren. Schließlich hängt

die maximale Sauerstoffspannung ganz wesentlich von den Bedin-

gungen des Daseins der Kulturen ab. Dabei kommen verschiedene

Faktoren in Betracht, zB. das Alter des Organismus, das Entwick-

lungsstadium, die Temperatur und insbesondere das Nährmedium.

Der letzte Faktor spielt vermutlich die wichtigste Rolle. Schon von

vornherein darf es wohl nicht in Abrede gestellt werden, daß die

Empfindlichkeit des Organismus gegen die gesteigerte Sauerstoff-

spannung durch Kultivierung in verschiedenen Nährlösungen sich

bedeutend abschwächen läßt. Die experimentelle Verfolgung dieser

Abhängigkeit wird vielleicht nähere Aufschlüsse über die Ursache

der schädlichen Wirkung der gesteigerten Sauerstoffspannung ge-

währen. Dadurch aber kann man der kausalen Aufklärung des

Atmungsmechanismus näher gebracht werden. In dieser Beziehung

bieten die Mikroorganismen, als Formen, welche auf organische

Näiirsubstrate angewiesen sind, besondere Bequemlichkeiten für die

experimentelle Forschung, deren Schwierigkeiten bereits oben an-

gedeutet und besprochen wurden. Leider war es mir des Zeit-

mangels wegen unmöglich, auf die experimentelle Verfolgung dieser

interessanten und überaus wichtigen Frage einzugehen.

Auf Grund des Gesagten ist die hohe Bedeutung des Nähr-

mediums für das Wachstum der Mikroorganismen unter gesteigerter

Sauerstoffspannung unverkennbar. Da ich aber in meinen Ver-

suchen nur einen einzigen Nährboden angewendet habe, so fragt es

sich, ob daraus nicht etwa ansehnliche Fehler entsprungen seien.

Es ist ja immerhin möglich, daß die ermittelten Sauerstoffmaxima
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unter Anwendung anderer Nährböden in einigen Fällen beträchtlich

höher ausgefallen sein würden. Der Tragweite dieser Versuchs-

fehlerquelle war und bin ich mir wohl bewußt; aber trotzdem konnte

ich nur auf die beschriebene Weise vei-fahi'en, denn um vergleich-

bare Resultate zu erhalten, Avar ich gezwungen, unter gleichen Be-

dingungen zu arbeiten. Es waren also entweder ein einziger Nähr-

boden oder mehrere verschiedene für verschiedene Mikroorganismen,

aber jedenfalls solche, auf welchen dieselben unter gesteigertem

Sauerstoffdruck am besten gedeihen, anzuwenden. Von dem

letzteren Verfahren mußte ich jedoch Abstand nehmen, da ich

sonst erst die Frage der Bedeutung der Nährlösungen für das

Wachstum der benutzten Mikroorganismen unter gesteigertem Sauer-

stoffdruck detailliert zu erledigen gehabt hätte. Deshalb habe ich

nur einen einzigen Nährboden benutzt, und zwar einen der besten

unter normalen Bedingungen. Chudjakow hat zwar nachgewiesen,

daß der Nährwert der Lösungen sich durch gesteigerte Sauerstoff-

spannung umkehren läßt, dies gilt aber nur für einige konkrete

Fälle. Eine allgemeine Gültigkeit hat diese These nicht. Ander-

seits kam es mir wesentlich darauf an, möglichst zahlreiche Ver-

suche anzustellen. Dies war aber bei Benutzung von zwei Appa-

raten nur durch mögliche Verkürzung der Versuchsdauer zu

erreichen. Kein Versuch durfte aber eher abgeschlossen werden,

als bis die betreffenden Kontrollkulturen kräftig gewachsen waren. Da
indessen die Kontrollkulturen sich unter normalen Bedingungen

befanden, so mußte ich meinem Zwecke gemäß einen unter normalen

Bedingungen guten Nährboden anwenden.

D. Wirkungsweise der maximalen und supramaximalen

Sauerstoffspannungen auf pflanzliche Mikroorganismen.

Bei der maximalen und supramaximalen Sauerstoffspannung

bleibt jegHche Entwicklung der Mikroorganismen aus. Ob aber

dabei der Organismus abgetötet oder nur in seiner Entwicklung

gehemmt ist, kann man leicht entscheiden, indem man die be-

treffenden Kulturen nach dem Abschluß des Versuches unter

normale Bedingungen bringt. Die betreffenden Angaben, welche

somit die Wirkungsweise der gesteigerten Sauerstoffspannung prä-

zisieren können , befinden sich in den Tabellen I—XXV. Aus

diesen ist zu ersehen, daß die abtötende Wirkung der gesteigerten
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Sauerstoffspannung nur für die Schwefelbakterien Nathansohns und

Bac. mycoides konstatiert wurde. Mit Bac. ß und Vibrio albensis

wurden widersprechende Resultate erhalten. Die übrigen Arten aber

starben, selbst bei Sauerstoffspannungen, welclie bedeutend höher

als die maximalen lagen, nicht ab, wurden jedoch merklich ge-

schädigt. Die Schädigung gibt sich dadurch kund, daß das Wachs-

tum in den meisten Fällen etwas später anfängt und etwas lang-

samer verläuft. Zum Beispiel nimmt der Wachstumsgrad, welcher

unter normalen Bedingungen in drei Tagen erzielt wird, hier, je

nach der Höhe der angewendeten Sauerstoffspannung, vier bis sieben

Tage in Anspruch. Ebenso tritt die Farbstoffbildung später und

langsamer ein. Augenscheinlich waren für diese Arten entweder

die angewendeten Sauerstoffdrucke noch zu niedrig oder die Ver-

suchsdauer war zu kurz. Ich habe daher einen Versuch angestellt,

der bei einem möglichst hoch gesteigerten Sauerstoffdruck ca. zwei

Wochen fortgesetzt wurde. Für diesen Versuch, dessen Resultate

in der Tabelle XXXIII angegeben sind, wurden Arten mit relativ

niedrigen Sauerstoff'maxima ausgewählt.

Tabelle XXXIII.

Gesamtdruck 12,69—11,12 Atmosphären.

Sauerstoffspannung 9,09—7,96 „

Versuchsdauer 333^4 Stunden.

1.
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(Fortsetzung der Tabelle.)

1.
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E. Spezifische Empfindlichkeit gegen gesteigerte

Sau erst offSpannung.

Überblickt man die Resultate der Tabellen I—XXV, und

zwar jene, welche noch bei inframaximaler Sauerstoffspannung er-

halten wurden, so ist in einigen Fällen klar gelegt: 1. bis zu

welcher Sauerstoffspannung — diese bezeichne ich der Kürze wegen

als eine obere Grenze der optimalen Sauerstoffspannung — die

ganz normale Entwicklung stattfindet, 2. bei welcher Sauerstoff-

spannung — diese ist als die Stufe der schädlichen Wirkung der

gesteigerten Sauerstoffspannuug bezeichnet — die Entwicklung

schwächer wird, 3. wie weit die gefundenen Stufen von den be-

treffenden Maxima, wo jegliche Entwicklung erlischt, entfernt sind.

Die Zahl derartiger Angaben ist begreiflicherweise für die

Mikroorganismen mit höheren Sauerstoffmaxima größer. Für einige

derjenigen Arten, welche die tieferen Sauerstoffmaxima besitzen, habe

ich deshalb noch zwei Versuche ausgeführt. Es wurden bedeutend

niedrigere Sauerstoffspannungen angewendet, als in den betreffenden

Tabellen angegeben sind. Dadurch war die Möglichkeit gegeben,

in der Glasglocke, also ohne Kompression, zu arbeiten, indem die

Luft evakuiert und mit einem Sauerstoffgemisch ersetzt wurde ').

Tabelle XXXIV.
In einer Glasglocke, die ca. 1180 ccm faßt.

Bei dem Abschluß des Versuchs gefunden 88,3% O2

Versuchsdauer 89 V2 Stunden.

1.
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Tabelle XXXV.
Dieselbe Glasglocke.

Sauerstoifgehalt am Ende des Versuches 73,3 'Vo-

Versuchsdauer 90 Stunden.

1.
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Die in der Tabelle XXXVI dargelegten Werte dürfen selbst-

redend nur als annähernde betrachtet werden. Es ist ja leicht

möglich, daß die Entwicklung der Mikroorganismen auch bei etwas

höheren Sauerstoffspannungen als die in Kolumne 2 angegebenen

noch ganz normal verlaufen würde. Anderseits zeigen die in

Kolumne 3 verzeichneten Werte, bei welchem Sauerstoffdruck die

eben merkliche Abschwäcliung der normalen Entwicklung erst

konstatiert wurde. Diese Abschwächung ist nicht in allen Fällen

gleich stark. Bei größerer Zahl der Versuche und bei genauerer

Methode der Vergleichung wäre es deshalb wohl möghch, die er-

mittelten Werte der Kolumne 3 etwas tiefer zu verschieben.

Übrigens dürften diese Corrigenda die gefundenen Werte nur un-

bedeutend modifizieren. Deshalb lassen sich aus der Tabelle XXXVI
schon jetzt folgende Schlüsse ziehen.

1. Die oberen Grenzen der optimalen Sauerstoffspannung

sind ebenso wie die Stufen der schädlichen Wirkung gesteigerten

Sauerstoffdruckes für verschiedene Mikroorganismen spezifisch ver-

schieden.

2. Die oberen Grenzen der optimalen Sauerstoffspannung

scheinen nicht von der Höhe des Sauerstoffmaxima abzuhängen.

Bad. bruneum zB. wächst, während es sein Maximum zwischen

1,68 und 1,94 Atm. Sauerstoffdruck hat, ganz normal noch bei

1,46 Atm. Oä fort. Hier. laevoJans dagegen kann trotz seines

hohen Maximums von 9,38 Atm. Sauerstoffdruck normal nur bei

2,22 Atm. Ol gedeihen.

3. Die Stufen der schädlichen Wirkung der gesteigerten Sauerstoff-

spannung stehen auch in keinem einfachen Verhältnis zu den maxi-

malen Sauerstoffdrucken. Bac. cyanogenus, Rosa Hefe und Bad.

hruneum haben zB. das gleiche Maximum zwischen 1.68 und

1,94 Atm. Sauerstoffdruck, und trotzdem beginnt die Abschwächung

in der Entwicklung für Bac. cyanogenus schon bei 0,733 Atm., für

Rosa Hefe bei 1,26 Atm. und für Baet. hruneum höher als bei

1,46 Atm. Sauerstoffdruck. Anderseits liegen die maximalen

Sauerstoffspannungen für Bac. suhtilis und Bac. prodigiosus be-

deutend tiefer als die des Micr. laevolans, und trotzdem sind die

Stufen jener höher als diejenige des letzteren.
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II. Teil.

Die minimalen Sauerstoffspannungen.

Da die Obligat- und Fakultativanaeroben ihr Sauersto£fminimum

bei Null haben, so kommen in diesem Teil der Arbeit, sowohl in

historischer als experimenteller Beziehung, nur die Obligataeroben ^)

in Betracht.

Historisches.

Wieler^) hat zuerst ausgedehnte Versuche über die Be-

einflussung des Wachsens einiger Schimmelpilze durch verminderte

Sauerstoffspannung ausgeführt. Er hat gefunden, daß „die Menge
Sauerstoff, welche das Wachstum noch zu unterhalten vermag, sehr

gering ist." Nach ihm befindet sich die Grenze für: 1. Coprinus

lagopus zwischen 0,09 Vo und 0,58 **/o O2 , 2. Mucor mucedo bei

0,00029 7o O2, 3. Phycomyces nitens zwischen 0,14 7o und

0,20 7o O2.

Liborius^) hat die unteren Sauerstoffgrenzen für eine Anzahl

Bakterien annähernd bestimmt. Bei der Kultivierung in hohen

Gelatineschichten ließen sich die untersuchten Bakterien, je nach

der Tiefe, bis zu welcher das Wachstum vorgedrungen war, in

folgende Reihenfolge bringen. Am sauerstoffbedürftigsten erwies

sich Bac. aerophÜus. Ihm folgen 2. Bac. fhior. liquef., 3. Bac.

cyanogenus, 4. Bac. aquat. fuscus, 5. Bac. fuscus, 6. Bac. subtilis.

7. Sarcina lutea, 8. Rosa Hefe, 9. Microc. tefraiienas und 10. Bac.

anthracis. Bei Anwendung der Wasserstoffdurchleitungsmethode

bleibt die Entwicklung der sämtlichen erwähnten Bakterien aus.

Bei Anwendung der nicht so genauen, offenbar Spuren von Sauer-

stoff' hinterlassenden Methode der Wasserstoffüberleituug ent-

wickeln sich die ersten acht Arten zwar ebenfalls nicht, Microc.

tetragenus und Bac. anthracis jedoch gedeihen, wenn auch mäßig.

In der Wasserstoffatmosphäre befanden sich diese Kulturen 28

bis 30 Tage lang, entwickelten sich jedoch nach Abschluß des

Versuches beim Stehenlassen unter normalen Bedingungen in der

1) Die betreffenden, auf höhere Pflanzen bezüglichen Angaben sind bei Wie! er

(Tübinger Untersuchungen, Bd. I, p. 189— 232), Pfeffer (Pflanzeuphysiologie, IL Aufl.,

Bd. I, p. 551, Bd. II, p. 131— 133) und Dude (Flora, 1903, Bd. 92, p. 205— 252)

zu finden.

2) a. a. 0.

3) a. a. 0.
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Regel schon nach 2—4 Tagen ganz normal. Nur mit Dac. aquat.

fuscus, Rosa Hefe und Microc. tetragenus wurden negative Resultate

erhalten.

Winogradsky ') teilt von den Beggiatoen mit, daß sie bei

ungenügender Luftzufuhr absterben. „Die roten Schwefelbakterien

bilden, diesem Forscher-) nach, einen sehr merkwürdigen Fall von

Organismen, denen der Sauerstoff unentbehrlich ist, die sich aber

trotzdem fast wie anaerobiotische Wesen verhalten, da sie nur

äußerst geringe Sauerstoffspannungen y'ut ertragen können."

Chudjako w-"^) hat auf quantitativem Wege die Sauerstoff-

minima für das Wachstum einiger Mikroorganismen ermittelt.

Aspergillus niger, Penicülium glauciim und Miicor stolonifer ent-

wickelten sich noch bei 0,13 7o Sauerstoff, jedoch sehr schwach

und langsam. Für Bac. suhtiUs liegt die Grenze zwischen 0,13 Vo

und 0,26 7o Sauerstoff". Clostridium viscosum konnte auf Glyzerin-

Pepton noch bei 0,13% Oo kümmerhch gedeihen.

Bei Besprechung seiner Versuche hat Chudjakow betont, daß

die Obligataeroben sich noch bei jenen Sauerstoffspannungen zu

entwickeln vermögen, welche die Obligatanaeroben schon vertragen.

Bei der Ausführung seiner Versuche suchte Chudjakow gleich-

zeitig festzustellen, ob und wie weit die Beschaffenheit der Nähr-

böden das Wachstum der Mikroorganismen unter vermindertem

Sauerstoffdruck beeinflussen kann. Er vermochte nur zu einem

allgemeinen Schluß zu gelangen, daß nämlich die Entwicklung der

Mikroorganismen bei Sauerstoffmangel in den besseren und zum

Teil leicht oxydierbaren Nährlösungen erhebhch besser vor

sich geht *).

Dude^) untersuchte die Einwirkung des Sauerstoffentzuges auf

Sporen und N'egetativzustände von Aspergillus niger. Was Asper-

gillus -STporen anlangt, so wird je nach der Dauer des Sauer-

stoffentzuges, „die Auskeimung derselben verzögert, die Mycel-

bildung entweder anfänglich oder dauernd abgeschwächt, die

Sporenbildung hinausgeschoben und die Produktion derselben ein-

geschränkt". Der schädliche Einfluß des Sauerstofi'entzuges auf

1) Botan. Ztg. 1887, Bd. 45, p. 513— 517.

2) Beitr. z. Morph, u. Phys. d. Schwefeibakt. 1888, Heft I, p. 52.

3) a. a. 0., p. 101— 114.

4) Das oben gesagte (p. 10— 11) bezieht sich ebenfalls auf diese Nährversuche

Chudjakows.

5) a. a. 0.
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Vegetativzustände des Aspergillus gibt sich dadurch kund, daß „das

unterbrochene Wachstum, falls das Mycel nicht abgestorben ist,

nicht sogleich wieder aufgenommen wird, sondern, je nach der

Länge des Sauerstoffentzuges, nach 1— 2 Va Stunden, daß ferner

eben gekeimte Sporen empfindhcher als ältere Mycelien sind und

daß die jüngsten Zellen zuerst absterben".

Die Lebensdauer derVegetativzustände bei Sauerstoffabwesenheit

wird wesentlich durch die Beschaffenheit der Nährsubstrate beein-

flußt. Dennoch fällt dabei der Sauerstoffreichtum des Nährmaterials

nicht ins Gewicht.

Methodisches.

Das methodische Verfahren, welches im I. Teil der Arbeit

eingehend beschrieben ist, wurde mutatis mutandis auch im II. Teil

gehandhabt.

Die wichtigste Modifikation besteht in der Benutzung der

gläsernen Apparate und ist darin begründet, daß in diesem Teil

der Arbeit nur mit verminderten Sauerstoffspannungen, also ohne

Gaskompression, gearbeitet wurde. Bei dem Anstellen einzelner

Versuche wurde folgendermaßen verfahren:

Die eben geimpften Röhrchen wurden auf eine fein geschliffene

Glasplatte gebracht und mit einer dickwandigen, tubulierten Glas-

glocke bedeckt. Der ebenfalls gut geschliffene Rand der Glocke

wurde mit Pumpenfett bestrichen und fest an die Glasplatte an-

gepreßt. Um völligen Luftabschluß zu sichern , habe ich den

unteren Teil des auf diese Weise beschickten Apparates in der

Regel unter Wasser getaucht. Die tubulierte Öffnung der Glocke

wurde mit einem Gummistopfen verschlossen, der mit einem recht-

winklig gebogeneu Glasrohr versehen war. Das Ende dieses Rohres

wurde mittels Gummischläuchen und zwei T-Stücken mit Wasser-

stoffapparat, Quecksilbermanometer und Wasserluftpumpe verbunden.

Die Abbildung und Beschreibung des nach dem Döberein ersehen

Prinzip konstruierten Wasserstoffentwicklungsapparates ist bei

Pfeffer') zu finden. Der Wasserstoff, aus Zink und Schwefelsäure

dargestellt, hatte, bevor er in den Appai*at mit den Kulturen ge-

langte, zwei U- Röhren mit KMnOi und Alkali^) langsam zu passieren.

Um die Luftdiffusion möglichst zu eliminieren , wurden die beiden

1) Tübinger Untersuch. 1885, Bd. I, p. 637.

2) Das heißt, die mit diesen Lösungen durchtränkten Bimsteinstücke wurden in

U-Eöhren gebracht.
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U- Rohre unter "Wasser gebracht, die Oberfläche der Schwefelsäure

im Wasserstoffentwicklungsapparat aber mit einer ca. 1 cm hohen

Schicht Paraffinöl bedeckt. Durch die Wasserluftpumpe wurde es

ermöglicht, sowohl den Inhalt des Apparates mit den Kulturen, als

auch den der beiden U- Rohre binnen kurzem auf 2— 3 mm zu

evakuieren. Nachdem der gewünschte Grad der Evakuation erreicht

worden war, stellte ich mittels Quetschhahnes die Pumpe ab und setzte

dann den Wasserstoffapparat ') vorsichtig in Gang. Das allmähliche

Fallen der Quecksilbersäule des Manometers zeigte den Moment
an, wann der Druck der Wasserstotfatmosphäre im Rezipient mit

den Kulturen dem der Luft gleich war. Dann wurde der Wasser-

stoffapparat abgestellt. Dieses aus Evakuation und Wasserstoff-

einfüllen bestehende Verfahren wurde in der Regel einige Male

wiederholt. Dann wurde der Apparat mit den Kulturen mittels

Schrauben-Quetschbahnes abgeschlossen und im Wärmezimmer bei

26— 28" C. stehen gelassen. Es sei noch bemerkt, daß für hin-

reichende Feuchtigkeit des Rezipientenraumes stets gesorgt wurde.

Nach dem Abschluß des Versuches analysierte ich, um sicher zu sein,

daß der Apparat dicht gehalten hatte, das in diesem befindliche Gas.

Selbstverständlich konnte ich niemals irgendwelche — wenigstens

mit der Hemp eischen Methode — nachweisbare Sauerstoffspuren

konstatieren. Die Ergebnisse der Versuche sind in Tabellen nieder-

gelegt. Die Anordnung derselben ist schon oben beschrieben.

Experimentelles.

A. Ermittlung der minimalen Sauerstoffspannungen.

Tabelle XXXVII.
Glasglocke faßt ca. 1100 ccm.

Einmal evakuiert bis auf 2 mm Luft, entsprechend 0,06 Vo«

In der Glocke befindet sich also 0,66 ccm O2.

Versuchsdauer 138 Stunden.

1.

Bakterienart
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Tabelle XXXVIII.

Die Glasglocke faßt 2000 ccm.

Einmal evakuiert bis auf 2 mm Luftdruck, entsprechend 0,06 7o

Sauerstoff.

In der Glocke befindet sich also 1,2 ccm O2.

Versuchsdauer 159 V2 Stunden.

Bakterienart Versuch Kontrolle

Beim Stehenlassen der

Versucbskulturen

(vgl. 2) nach d. Abschluß

des Versuchs unter

normalen Bedingungen

Nach 96 Stunden:

Bac. subtüis

Vibrio alhensis

Sarcina lutea

Bac. fluorescens

Uquefac.

Bad. hruneuvi

Bac. cyanogenus

Gänzl. Verflüssigung.

Keine Kahmhäute.

Die Striche sind zum
Teil verflüssigt.

Die Striche sind ca.

V2 mm breit.

Die Striche sind ca.

72 — 1'/= mm breit.

Spuren von Verflüssi-

gung.

Spuren (?) von "Wachs-

tum.

Die Striche sind ca.

V3— V2 mm breit. Kein

Farbstoff.

Die ganze Gelatine ist

verflüssigt. Kahm-
häutchen.

Gänzl. Verflüssigung.

Die Striclie sind 2 bis

3 mm breit. Farb-

stoff und Spuren von

Verflüssigung.

Gänzl. Verflüssigung.

Tiefer grüngelb. Farb-

stoff. Fluoreszenz.

Die massiven Striche

sind 2— 3 mm breit.

Farbstoff.

Die Striche sind 1 bis

2 mm breit. Gelatine

stark gebräunt.

Die Verflüssig, schreitet

weiter vor.

Wächst weiter fort.

Farbstoffbildung.

Wie in der Kontrolle.

Gutes Wachstum. Fai'b-

stoffbildung.

Fast wie in der Kon-

trolle.

Tabelle XXXIX.

Die Glasglocke faßt 1100 ccm.

Einmal evakuiert bis auf 2 mm Luft, was 0,06 "/o Sauerstoff

entspricht.

In der Glocke befindet sich also 0,66 ccm Oo.

Versuchsdauer 141 V2 Stunden.
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1.
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Bakterienart Versuch Kontrolle

Beim Stehenlassen der

Versuchskulturen

(vgl.2)nach (I.Abschluß

des Versuchs unter

normalen Bedingungen

Nach 48 Stunden:

Bac. subtilis

Bac. cyanogcnus

Vibrio albensis

Bac. fiuoresc.

liquefae.

Kosa Hefe

Bact. bruneuvi

Sarcina lutea

Die Striche sind etwas

verflüssigt.

Kein Wachstum.

Äußerst schwach. Die

Striche sind fast durch-

sichtig und nur etwas

vertieft.

Spuren (V)

tum.

v(in Wachs-

Kein Wachstum.

desgl.

Gänzl. Verflüssigung.

Kahrahäutchen.

Dil' Striche sind solid

und 1 mm breit. Farb-

stoff.

Mäßiges Wachstum. In

einem Röhrchen fast

gänzl. Verflüssigung,

in dem anderen sind

nur die Striche ver-

flüssigt.

Gänzl. Verflüssigung.

Farbstoff.

Die mächtigen Striche

sind ca. 3—4 mm
breit. Eosa.

Die massiven Striche

sind 3—4 mm breit.

Farbstoff.

Wie in der Kontrolle.

Die Striche sind 74
bis 1 mm breit. Spuren

von Farbstoff.

Fast keine Fortschritte.

Wie in der Kontrolle.

Die rosa gefärbten

Striche sind schon 1

bis 1 '/a mm breit.

Die schwach gefärbten

Striche sind 1 mm
breit.

desgl. Die massiven orangen-

gelben Striche sind ca.

1 7,— 3 mm breit.

Die schwach gelblichen

Striche sind dünn und

ca. 7l'
— 2 mm breit.

Auf Grund der angegebenen Tabellen lassen sich für die unter-

suchten Obligataeroben folgende Sauerstoffminima feststellen.

Tabelle XLIL

M i k r r g a n i s m e n a r t

Die minimale Sauerstoff-

spannung liegt zwischen den

angegebenen Zahlen

in Vol. 7o O2

1.

2.

3.

4.

5.

6.

7.

8.

9.

K».

11.

Bac. subtilis „ . .

Vibrio albensis . .

Bac. fiuoresc. liquefae.

Sarcina lutea . . .

Bac. cyanogenus . .

Kosa Hefe ....
Bact. bruneron

Mucor stolonifer . .

Aspergillus niger . .

PenicilUwm glaucum

Fhycomyces nitens .

— 0,00016

0—0,00016

bei ca. 0,00016

0,00016—0,06

0,00016—0,06

0,00016— 0,06

bei ca. 0,06

0,06—0,66

0,06—0,66

0,06—0,66

bei ca. 0,66
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Aus den Tabellen XXXVII — XLI ist deutlich zu ersehen, daß

die in den Glocken befindlichen Sauerstoffmengen sehr gering waren,

und daß die Versuche ziemlich lange dauerten. Setzt man voraus,

daß die Entwicklung unter diesen Umständen noch stattfindet, so

wird die ursprüngliche Sauerstoffmenge und Sauerstoffspannung

durch Oxydationsprozesse der Mikroorganismen bedeutend herab-

gesetzt '). Demzufolge liegen die in der Tabelle XLII angegebenen

Werte, bei welchen Wachstumsspuren noch konstatiert wurden,

tatsächlich tiefer.

Solche Verschiebungen der gefundenen Werte nach unten sind

auch aus anderem Grunde berechtigt.

Wie gesagt, wurden die Versuche ziemlich lange fortgesetzt.

Trotzdem ist die Möglichkeit nicht von der Hand zu weisen, daß

die ausgebliebene Entwicklung bei noch längerer Versuchsdauer

stattgefunden hätte. Um mir darüber ein Urteil zu bilden, von

welcher Bedeutung die Versuchsdauer sei, habe ich einen Versuch

angestellt und ihn ca. 4 Wochen fortgesetzt. Die Ergebnisse dieses

Versuches sind in der Tabelle XLIII wiedergegeben.

Tabelle XLIII.

Glasglocke faßt 1100 ccm.

Dreimal evakuiert bis auf 2 mm, was 0,00000042 "/o Sauer-

stoff entspricht.

In der Glocke befindet sich also 0,00000462 ccm O2.

Versuchsdauer 696 Stunden.

1.
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Hier scheint es mir geboten, die maximalen und minimalen

Sauerstolfspannungen in einer Tabelle zusammenzustellen.

Tabelle XLIV.

Mikroorganismen
Sauerstoffmaxiinuin

in Atmosphären

Sau(;rstoffminimum

in Vol.-7o

1.

2.

3.

4.

5.

G.

7.

8.

9.

10.

11.

12.

13.

14.

15.

IC.

17.

18.

19.

20.

21.

Bae. ß

Rosa Hefo ....
Bac. cf/anogeniis .

Bact. bruncum . . .

Phycomi/ces nitcns

Bac. fluoresc. liquefac.

Aspergillus nif/er . .

Sarcina lutea . .

Vibrio albensis . . .

Penicillium glaucum .

Miicor stolonifer . .

Bac. subtilis . . .

Proteus vitlf/aris .

Bac. '/.

Bac. 3

Bact. coli commune
Bac. prodigiosus .

Bac. Intracis . .

Micr, laevolans

Bac. 1

Bac. E

1,26-

1,68-

1,68-

1,68-

1,68-

1,94-

1,94-

2,51-

2,51-

3,22-

3,22

3,18-

3,63-

3,88-

3,88-

4,09-

5,45-

6,79-

9,38-

9,38-

9,38-

-2,22

-1,94

-1,94

-1,94

-1,94

-2,51

-2,51

-3,18

-3,18

-3,63

-3,63

-3,88

-4,35

-4,35

-4,35

-4,84

-6,32

-9,38

- ?

- 9

0,00016—0,06

0,00016—0,06

0,06

0,66

0,00016

0,06—0,66

0,00016—0,06

— 0,00016

0,06-0,66

0,06—0,66

0-0,00016

()

Auf Grund der in dieser Tabelle zusammengestellten Tatsachen

wollen wir an die Frage nach den Beziehungen zwischen oberer

und unterer Sauerstofigrenze herantreten. In dem historischen

Teil erwähnten wir bereits, daß Ghudjakow annahm, einer niedrigen

unteren müsse auch eine niedrige obere Grenze entsprechen, die

Obligataeroben würden also ein höheres Maximum aufweisen als

die Fakultativanaeroben, bei denen die untere Grenze auf Null

herabreicht.

Ein Blick auf die Tabelle lehrt, daß diese Annahme nicht

richtig ist. Unter den untersuchten Formen besitzen gerade

fakultativ anaerobe Formen die höchsten Maxima, während die

aeroben Organismen durchweg relativ niedrige Grenzen aufweisen.

Es bestehen also zwischen den Kardinalpunkten keine Beziehungen

in Ghudjakow 8 Sinne; im Gegenteil, die Spannweite der einzelnen

Organismen, der Abstand zwischen oberer und unterer Grenze, ist
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ebenso gut wie deren absolute Höhe eine spezifische Eigenschaft.

Besonders große Spannweiten besitzen zB. die fakultativ anaeroben

Formen 18—21, während alle untersuchten aeroben sich durch

relativ enge Grenzen auszeichnen. Daraus darf man freilich nicht

schließen, daß allgemein die fakultativ anaeroben Formen höhere

Maxima besitzen als die at-roben: schon Bazillus ß macht eine

Ausnahme, indem er schon bei ca. 2 Atm. am Wachstum ver-

hindert wird. Noch klarer geht dies aus der Betrachtung der sog.

obhgat anaeroben Formen hervor, die ja im Grunde nichts anderes

sind als fakultativ anaerobe Formen mit besonders niedrigem

0- Maximum, also äußerst geringer Spannweite in bezug auf den

das Wachstum gestattenden Sauerstoffpartiärdruck. Anderseits wird

es sicherHch auch obligat aerobe Formen geben, deren obere Sauer-

stoffgrenze bei beträchtlicher Höhe liegt, wenngleich es auffallen

muß, daß die untersuchten sehr verschiedenartigen Formen in bezug

auf die relativ niedrige Lage des Maximums sich recht überein-

stimmend verhalten.

B. Wirkungsweise der verminderten Sauerstoffspannungen.

Aus den Tabellen XXXVII—XLI und XLIII ist leicht er-

sichtlich, daß die Entwicklung der Mikroorganismen durch eine ge-

nügend stark verminderte Sauerstoffspannung bedeutend abgeschwächt

wird. Dabei läßt sich eine interessante und für das Verständnis

der Verkettung der Partialfunktionen sehr wichtige Tatsache

konstatieren.

Die Partialfunktionen des Organismus verhalten sich nämlich

gegen verminderte Sauerstoffspannung sehr ungleich. Zuerst erlischt

die Fähigkeit der Farbstoffbildung bei den Bakterien und die der

Sporenbildung bei den Schimmelpilzen. Die Wachstumsfähigkeit

dagegen läßt sich bei einem bedeutend tiefer liegenden Sauerstotf-

druck sistieren. Noch tiefer liegt die Grenze für die Lebens-

fähigkeit des Organismus. Auf diese Weise hat jede Funktion des

Organismus ihre untere Sauerstoffgrenze, wobei für jede Funktion

die Aktion und die Potenz zu unterscheiden ist. Die erstere, wie

gesagt, kann relativ leicht sistiert werden. Die letztere dagegen

ist ungleich resistenter. Wenigstens vermochte ich, wie es aus den

obigen Tabellen zu ersehen ist, niemals, gänzlich abgesehen von

der Abtötung, eine dauernde Erlöschung partialer Funktionen beim

Stehenlassen der Kulturen nach dem Abschluß des Versuches unter
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normalen Bedingungen zu konstatieren. Höchstens machte sich

eine gewisse Verspätung in dem Auftreten einzehier Funktionen

bemerkbar. Demzufolge muß man die subminimalen Sauerstoff-

spannungen noch längere Zeit einwirken lassen, um die unter-

suchten Mikroorganismen dauernd zu beschädigen resp. abzutöten.

Alles hier mitgeteilte über das Verhalten einzelner Funktionen

der Mikroorganismen gegen verminderte Sauerstoifspannung wurde

von mir auch in bezug auf gesteigerten Sauerstotfdruck nach-

gewiesen.

Zum Schluß möchte ich noch über einige vorläufige Versuche

berichten, bei denen ich bestrebt war, folgende Fragen zu be-

antworten :

Wie weit muß der Sauerstoifgehalt der umgebenden Luft

sinken, um das Wachstum von Phycomyces nitens 1. zu ver-

langsamen und 2. zum Stillstande zu bringen?

Phi/comyces nitens wurde auf Brotstückchen, welche mit 3proz.

Traubenzuckerlösung durchtränkt waren, kultiviert. Nachdem die

Sporangien sich gebildet hatten, wurde der Pilz in einen auf oben

beschriebene Weise beschickten Apparat (Glasplatte und Glas-

glocke) gebracht. Die Glasglocke faßte 630 ccm. Die Herabsetzung

der Sauerstoffspannung geschah durch Evakuieren, jedoch ohne

nachfolgendes Einfüllen von Wasserstoff. Für eine hinreichende

Feuchtigkeit innerhalb des Rezipienten wurde immer gesorgt. Die

Messung des Zuwachses wurde mittels des horizontalen Mikroskops

ausgeführt. Ein Skalateil des Okulars entspricht 0,02 mm. Die

Zuwüchse sind in Skalateilen angegeben. Die Versuche wurden

bei ca. 20° C. angestellt.

Tabelle XLV.

Viertelstündliche Ablesungen.

Gasmedium

Luft .

1,4 7o 0,

Zuwachs in Skalenteilen

25, 28, 30.

45, 5, 4, 3, 0, 0, 0, 0.

In dieser Verdünnung wurde der Pilz 20 Stunden lang stehen

gelassen. Nach Zutritt von Luft findet kein Wachstum statt, wird

aber nach ca. 24 Stunden wieder aufgenommen.
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Tabelle XLVI.

Viei-telstündliche Ablesungen.

Gasmedium Zuwachs in Skalenteilen

Luft . .

17,2 7o 0,

13,97o 0,,

10,97,, Oo

7 7o 0,

3,3 7o 0,

5,



über die

Reizbewegungen der Marchantia-Spermatozoiden.

Von

Bengt Lidforss.

I. Einleitung.

Nachdem das Gebiet der chemotaktischen Reizerscheinungen

durch die bahnbrechenden Arbeiten Pfeffers') der Forschung er-

öffnet wurde, haben schon mehrere Autoren ihre Aufmerksamkeit

diesem Felde der Reizphysiologie gewidmet und unser Wissen von

den chemotaktischen Bewegungen in verschiedenen Punkten be-

reichert. Ich erinnere nur an die Untersuchungen von Stange^),

durch welche die spezifischen Reizmittel der Myxamöben und

Saprolegnia -Zoosi^oren näher präzisiert wurden, ferner an die Mit-

teilung Miyoshis^) über die Chemotaxis der Schwefelbakterien und

ganz besonders an die hochinteressanten und in theoretischer Hin-

sicht vielfach aufklärenden Untersuchungen Rotherts'*), in denen

u. a. die Sonderstellung der schon von Massart ^) entdeckten Osmo-

taxis gegenüber der Chemotaxis näher begründet und präzisiert

wird. Auch auf dem zoologischen Gebiete sind im letzten Jahr-

zehnt über Chemotaxis wichtige Beobachtungen gemacht worden,

1) Pfeffer, Lokomotoriselie Richtungsbewegungen durch clieuiische Reize (Unters,

aus dem botau. Inst, zu Tübingen, Bd. I, 1884), und Ders., Über chemotaktische Be-

wegungen von Bakterien, Flagellaten und Volvocineen (ebenda, Bd. II, 1888).

2) Stange, Über chemotaktische Reizbewegungen ^otan. Ztg. 1890).

3) Miyoshi, Studien über die Schwefelrasenbildung und die Schwefelbakterien

der Thermen von Tumoto bei Nikko (Journal of the College of Science, Tokyo, Vol. X,

p. II, 1897).

4) Roth er t, Beobachtungen und Betrachtungen über taktische Reizerscheinungen

(Flora, Bd. 88, 1901), und Ders., Ober die Wirkung des Äthers und Chloroforms auf

die Reizbewegungen der Mikroorganismen (Jahrb. f. wiss. Botan., Bd. XXXIX, Heft 1).

5) Massart, Sensibilite et adaption des organismes ä la concentration des Solutions

salines (Archives de Biologie, IX, 1889), und Ders., La sensibilite k la concentration

chez les Gtres unicellulaires marins (Bull. Acad. Belg., XXII, 1891).

Jahrb. f. wiss. Botanik. XLI. 5
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von denen aber die meisten sich auf Infusorien und ähnliche

Organismen beziehen. Bestimmte Angaben über Chemotaxis bei

tierischen Spermatozoen finden sich meines Wissens nur bei

0. Löw^), der vor kurzem eine chemotropische Empfindhchkeit

verschiedener Säugetierspermatozoen gegenüber schwach alkalischen

Flüssigkeiten konstatiert haben will.

Was aber die freibeweglichen Sexualzellen der Pflanzen betrifft,

so wissen wir von ihren spezifischen Reizmitteln gegenwärtig eigentlich

nicht mehr, als was schon vor 20 Jahren die Pfeffer sehen Unter-

suchungen ans Licht gebracht haben. Für die Pollenschläuche,

deren chemotropische Reizbarkeit zuerst von Molisch ^) sicher-

gestellt wurde, haben allerdings Miyoshi^) und ich^) nachgewiesen,

daß sie entweder von Kohlehydraten oder von Eiweißstoffen chemo-

tropisch beeinflußt werden; für die Samenfäden von Marsilia,

Lebermoosen und Cliara, deren chemotaktische Empfindlichkeit

schon von Pfeffer konstatiert wurde, ist aber das wirksame Agens

noch nicht erkannt worden, obwohl von Pfeffer eine beträchtliche

Anzahl Verbindungen in dieser Hinsicht geprüft wurde.

Die Tatsache, daß gewisse Pollenschläuche von Proteinstoffen

chemotropisch gereizt werden, erweckte in mir den Verdacht, daß

vielleicht auch die Samenfäden einiger der soeben erwähnten

Pflanzen durch Eiweißstoffe zu chemotaktischen Bewegungen ver-

anlaßt werden könnten. Diese Vermutung hat sich bis jetzt

wenigstens in einem Falle, und zwar für Marchantia polymorpha,

bestätigt: die Spermatozoiden dieser Pflanze werden von ver-

schiedenen Proteinstoften sehr energisch angelockt. Die Samen-

fäden von Marsilia und Chara konnte ich bis jetzt nicht untersuchen,

doch halte ich es aus gewissen Gründen nicht für unw^ahrscheinlich,

daß auch in diesen Fällen Eiweißstoffe als spezifische Reizmittel

wirksam sind.

1) 0. Low, Die Chemotaxis der Spermatozoen im weiblichen Genitaltrakt

(Sitzber. d. kais. Akad. d. Wiss. in "Wien, math.-naturwiss. Kl., Bd. CXI, Abt. III).

2) Molisch, Zur Physiologie des Pollens (Sitzber. d. kais. Akad. d. Wiss. in

Wien, math.-naturwiss. Kl., Bd. CII, Abt. I).

3; Miyoshi, Über Chemotropismus der Pilze (Botan. Ztg. 1894, p. 24— 26);

Ders., Über Reizbewegungen der Pollenschläuche (Flora, Bd. 78, 1894).

4) Lidforss, Über Chemotropismus der Pollenschläuche. Vorläufige Mitteilung

(Ber. d. Deutsch, botan. Gesellsch., Bd. XVII, Heft 7). — Eine in schwedischer Sprache

abgefaßte Darstellung der bis 1901 gewonnenen Resultate gab ich in Luuds Univ. Arsskrift,

Bd. 37, Afdeln. 2, Nr. 4, p. 1— 29; die ausführliche Arbeit wird binnen Jahresfrist in

deutscher Sprache publiziert werden.
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Nacli dieser vorläufigen Orientierung sollen nun meine Er-

fahrungen über die taktischen Reizbewegungen der Marchanfia-

Spermatozoiden in Kürze mitgeteilt werden.

II. Methodik und Fehlerquellen.

Für den Nachweis der Chemotaxis wurde die von Pfeffer

eingeführte Methode angewendet, indem einseitig zugeschmolzene

Kapillaren mit einem lichten Durchmesser von 0,05—0,15 mm auf

eine Strecke von 2—8 mm mit der zu prüfenden Flüssigkeit injiziert

wurden. In Anbetracht der leichten Koagulierbarkeit der Eiweiß-

lösungen wurde dies immer durch Evakuieren (nicht durch Er-

wärmung in der Lösung) bewerkstelligt. Die Versuche wurden

größtenteils mit hiesigem Leitungswasser ausgeführt, das sich für

die Spermatozoiden ebenso unschädlich als Regenwasser erwies.

Die Beobachtung geschah bei mäßiger Vergrößerung, aber meistens

bei Auerlicht; da die Samenfäden gegen das Leuchtgas resp. seine

Verbrennungsprodukte ziemlich empfindlich sind, so wurde durch

Offenhalten einiger Fenster im Laboratorium für nötige Ventilation

gesorgt.

Die Entscheidung, ob ein bestimmter Stoff auf die Samen-

fäden von Marchantia eine anziehende Einwirkung ausübt, ist nicht

immer leicht. Es hängt dies, wie Pfeffer hervorgehoben^), damit

zusammen, daß diese Samenfäden in dem Streben nach gleich-

artiger Verteilung auch in eine mit "Wasser gefüllte Kapillare ein-

dringen, und demgemäß findet man im vorderen Teile einer solchen

Kapillare oft ebenso zahlreiche Samenfäden als in dem umgebenden

Wasser. Enthält nun die Kapillarflüssigkeit einen Stoff, der das

Bewegungsvermögen der Spermatozoiden, sei es mechanisch oder

durch Giftwirkung, herabsetzt resp. lähmt, so kommt notwendiger-

weise eine Ansammlung der Samenfäden in der Kapillare zustande,

die aber mit chemotaktischen Einwirkungen garnichts zu tun hat.

Übrigens ist bei chemotaktischen Versuchen mit Samenfäden

von Marchantia immer eine recht große Sorgfalt geboten. Teils

können die Samenfäden durch Wasserströmungen im Versuchs-

tropfen ungleich verteilt w^erden, teils kann es vorkommen, daß

auch bei anscheinend gleichmäßiger Verteilung der Samenfäden

Ballen noch unentleerter Mutterzellen zusammenliegen, die weiterhin

1) Lokomotor. Riehtiingsbeweg., p. 435.
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allmälilicli Samenfäden entlassen und in dieser Weise einer be-

nachbarten Kapillarmündung eine größere Zahl von Samenfäden

zusenden können. Auf diese und ähnliche Fehlerquellen hat schon

Pfeffer aufmerksam gemacht').

Indessen gibt es noch einen anderen Umstand, der zuweilen

den Anschein einer chemotaktischen Ansammlung hervorrufen kann.

Es ist dies die bis jetzt übersehene Tatsache, daß die Samenfäden

von Marcliant/a eine allerdings nicht allzu starke, aber doch unter

gewissen Umständen sehr deutlich hervortretende aerotaktische

Reizbarkeit besitzen. Nähere Angaben über diesen Punkt sollen

im folgenden mitgeteilt werden, in diesem Zusammenhange will ich

nur hervorheben, daß mau in mit Deckglas bedeckten Tropfen bei

Anwendung sehr kurzer Flüssigkeitssäulen (0,3—1 mm Länge)

regelmäßig überaus reichliche Ansammlungen von Samenfäden

innerhalb der Kapillare erhält, und zwar auch in dem Falle, daß

Kapillarflüssigkeit und Außenmedium aus identischen Stoftgemischen

bestehen. Unter solchen Umständen kann das Einschwärmen der

Samenfäden in die Kapillare nur durch Differenzen zwischen dem

Sauerstoffgehalt des Mediums und dem der Kapillarflüssigkeit

hervorgerufen werden ; es ist aber klar, daß eine solche aerotaktische

Anlockung leicht genug eine Chemotaxis im engeren Sinne vor-

täuschen kann, und zwar um so eher, als die Empfindlichkeit der

Samenfäden gegen Sauerstoff' meistens nicht genügend stark ist,

um eine Ansammlung um Luftblasen usw. zu erzeugen.

Unter Umständen ist es aber auch vorgekommen, daß ich eine

geringe, aber immerhin deutliche Ansammlung-) in der Kapillare

erhielt, wenn die Flüssigkeitssäule mehrere Millimeter lang war und

wie die Außenflüssigkeit nur aus Leitungs- resp. Regenwasser

bestand. Dies geschah aber meistens nur dann, wenn die Kapil-

laren ziemlich eng waren (unter 0,05 mm). In diesem Falle beruhte

die Ansammlung wahrscheinlich darauf, daß die in die enge Kapil-

lare zufälligerweise eingedrungenen Samenfäden durch Sauerstoff-

mangel in ihren Bewegungen etwas gehemmt wurden, womit die

Bedingungen einer Ansammlung sofort gegeben waren.

In Anbetracht all dieser Verhältnisse wurden nun in den auf

Chemotaxis im engeren Sinne gerichteten Versuchen folgende

Vorsichtsmaßregeln eingehalten

:

1) Lokomotor. Richtungsbewegungen usw., p. 435— 437.

2) Von jedem geprüften Stoffe gelangten meistens verscliieJenc Konzentrationen

zur Verwendung.
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1. Die öumeiifädeu bei'audcu .sicli in der Außenfiüssigkeit iii

annähernd gleichmäßiger Verteilung und in nicht allzu großer Zahl.

2. Die Flüssigkeitssiiule in der Kapillare erreichte immer eine

Länge von mindestens 2 mm.
3. Eine auf Chemotaxis beruhende Ansammlung wurde nur

dann für erwiesen gehalten, wenn die in die Kapillare eingedrun-

genen Samenfäden sich in lebhaft schwärmender Bewegung befanden.

4. Als Kriterium dafür, ob ein Stoff überhaupt imstande sei,

eine chemotropische Reizwirkung auszuüben, wurde immer das Ein-

treten resp. das Ausbleiben einer Ansammlung vor der Kapillar-

mündung verwertet*).

lil. Spezielle Beobachtungen.

Die benutzten Präparate.

Zur Verwendung gelangten folgende Proteinstoffe, die ich teils

der Liebenswürdigkeit des Prof. Hammarsten (Upsala) verdanke,

teils von den deutschen Firmen Merck und Grübler bezogen habe.

1. Eigentliche Eiweißkörper.

I

Albumin aus Eiweiß (Grübler),

„ Blut (Merck),

Hühnereiweiß (roh).

Globulin aus Pferdeblut (Hammarsten),
Kristallin (Merck).

Kasein (Hammarsten, Merck),

Vitellin aus Eigelb nach Hoppe -Seyler (Merck),

Legumin (Hammarsten, Merck),

Glutenkasein (Hammarsten).

Alkalialbuminat (Hammarsten),
Proteinsubstanz aus Pflanzen (Merck).

2. Proteide.

Hämoglobin (Merck),

Submaxillarismucin (Hammarsten),
Mucinalkali (Hammarsten),
Helicoproteid (Hammarsten),
Nukle'in (Merck).

Albumine

Globuline

Nukleoalbumine

1) Siehe Aumerkuug 2 auf p. 68.
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3. Fermente.

Diastase aus Malz (Merck, Grübler),

Ptyalin (Merck),

Takadiastase (Grübler).

Die Einwirkung der verschiedenen Reizstoffe.

Diastase. Von dem trockenen Präparate wurde eine ab-

gewogene Menge in ein bestimmtes Quantum Leitungswasser,

seltener Regenwasser gebracht, in der Wärme digeriert und das

ganze schließlich auf einige Minuten zum Sieden gebracht^); die

ungelösten Reste wurden dann abfiltriert, und die klare Flüssigkeit

unter der Luftpumpe den Kapillaren injiziert. Die Prozentangaben

beziehen sich auf die in 100 ccm Wasser gebrachte Quantität der

Trockensubstanz (in g), sind also eigentlich etwas zu hoch, was

jedoch in diesem Zusammenhange ohne Belang ist.

0,1 Vo Diastase: Fast augenblicldich eine sehr starke An-
sammlung von Spermatozoiden vor der Kapillare; nach 1 Minute

lebhaftes Eindringen ; nach weiteren 3 Minuten die ganze Flüssigkeits-

säule (3 mm) von äußerst lebhaft schwärmenden Spermatozoen

erfüllt, während das Gesichtsfeld außerhalb der Kapillare fast

spermatozoidfrei geworden ist.

0,5 Vo Diastase: Sehr starke, momentan eintretende An-

sammlung vor der Kapillare; nach einigen Minuten allmähliches

Eindringen.

1% Diastase: Sehr starke Ansammlung vor der Kapillare,

aber nur sporadisches Eindringen. Nicht selten machte sich bei

dieser Konzentration eine gewisse Repulsion geltend, sodaß das

Gebiet unmittelbar vor der Kapillarmündung sich anfangs relativ

arm an Spermatozoiden erwies; allmählich stellte sich doch eine

deutliche positive Anlockung ein.

5 7o Diastase: Starke Repulsion; vor der Kapillarmündung

kommt gar keine Ansammlung zustande; einzelne Spermatozoiden

dringen allerdings in die Röhre hinein, doch bleibt die Kapillare

noch geraume Zeit — .5— 10 Minuten — relativ arm an Spermato-

zoen gegenüber der Außenflüssigkeit. Oft läßt sich sehr deutlich

sehen, wie die Samenfäden vor der Mündung zurückprallen, ein-

1) Das chemotaktische Eeizvennügeii der Diastasepriiparalc, wird durch Kmlicn

nicht zerstört, anscheinend gar nicht vermindert.
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zcliie guliiDgeu imiiierhin hinein, und da die Eindriuglingc in kurzer

Zeit absterben, kommt in dieser Weise allmählich eine Ansammlung

von toten Samenfäden zustande, die aber mit Chemotaxis nichts

zu tun hat.

0,05 Vo Diastase: Sehr rasche und energische Ansammlung vor

der Kapillarmündung und schnelles Eindringen; überaus schöne,

positive Chemotaxis.

0,01 "/o Diastase: Ganz wie 0,0.5%.

0,001 "/o Diastase: Sehr schöne und rasche Ansammlung in

der Kapillare; Chemotaxis über allem Zweifel erhaben.

0,0005%) Diastase: Deuthches Eindringen und ziemlich rasche

Ansammlung in der Kapillare.

Mit Lösungen, die weniger als 0,0005 "/o Diastase enthielten,

wurden keine sicheren Resultate erhalten.

Albumin aus Eiweiß. Das Präparat wurde in Leitungs-

wasser gelöst, und die unlöslichen (recht spärlichen) Flocken ab-

filtriert.

5 % Albumin : Momentane überaus starke Ansammlung vor der

Kapillare, aber kein Eindringen. Nach einiger Zeit, etwa 10— 15 Mi-

nuten bildet sich in der Mündung ein Pfropfen von toten Sperma-

tozoiden, während unmittelbar vor der Mündung noch eine "Wolke

von lebhaft schwärmenden Spermatozoiden vorhanden ist.

1 % Albumin : Deutliche Ansammlung vor der Kapillare, aber

gerade in der Kapillarmündung eine überaus starke Anhäufung

von lebhaft schwärmenden Spermatozoiden ; ein tieferes Eindringen

kommt aber nicht zustande, weil die eingedrungeneu Samenfäden

bald absterben, sodaß ein Stück hinter der Mündung ein Pfropfen

toter Spermatozoen entsteht.

0,5% Albumin: Sehr starke Ansammlung innerhalb der

Kapillare ; das Präparat scheint aber auch bei dieser Konzentration

etwas schädlich zu wirken, denn obwohl die Samenfäden sehr reich-

lich in die Kapillare hineinschwärmen, so sterben doch sehr viele

nach kurzer Zeit.

0,05 Vo Albumin : Rasche und reichliche Ansammlung vor der

Mündung und lebhaftes Eindringen, sodaß eine 6 mm lange Flüs-

sigkeitssäule schon nach 3—4 Minuten mit zahlreichen Spermato-

zoen beschickt ist.

0,005%, 0,001 7ü und 0,0005% bewirkten noch sehr deut-

liche positive Chemotaxis.
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Albumin aus Blut: In Leitungswasser ungefähr dieselbe

chemotaktische Einwirkung wie Albumin aus Eiweiß, jedoch etwas

schwächer.

Hühnereiweiß (roh): Sehr reichliche Ansammlung vor der,

Kapillare; kein Eindringen.

Kristallin. Dn die Globuline in reinem "Wasser unlöslich

sind, so wurde in diesem Falle als Lösungsmittel eine 0,8 Vo Chlor-

natriumlösung verwendet'). Die Lösung wurde in der Kälte ge-

sättigt und vom ungelösten Rückstande abfiltriert. — Sehr schöne

Ansammlung vor der Kapillarmüudung und rasches Eindringen. —
Wurden kleine Körnchen des trockenen Pulvers in einen sperma-

tozohaltigen Tropfen gebracht, so trat bald eine lokale Ansamm-
lung ein, sodaß die Spermatozoen wie ein dunkler wolkiger Saum
das Korn umgaben. Durch das heftige Anprallen der Spermato-

zoen an die feste Kristallinsubstanz wurden oft kleine Stücke los-

gerissen, die dann von den Spermatozoen in schaukelnde oder so-

gar rotierende Bewegung gesetzt wurden.

Globulin aus Pferdeblut wirkte als Chemotropicum ebenso

wie Kristallin, vielleicht etwas schwächer.

Kasein. Die Nukleoalbumine sind bekanntlich als solche in

Wasser wenig löshch und wurden deshalb als Salze in 0,02 "
o Soda-

lösung-) geprüft. — Momentane Ansammlung vor der Kapillare,

rasches Eindringen. Chemotaxis etwas stärker als mit Globulin.

Glutenkasein in 0,02 Vo Sodalösung. Deutliche Ansamm-

lung in der Kapillare.

Vitellin in 0,02 7o Sodalösung. Sehr kräftiges Chemotropi-

cum: vor der Kapillarmündung momentane sehr reichliche An-

sammlung, rasches Eindringen. In einigen Fällen befanden sich in

der Kapillare kleine Stücke von ungelöstem Vitellin und um diese

herum entstand dann ein sehr lebhafter Ringeltanz der Spermato-

1) In diesem Falle enthielt die Außenflüssigkeit auch die gleiclie Menge XaCl.

In bezug auf die Einwirkung von Chlornatrium auf die Spermatozoiden stellte sich

folgendes heraus. 0,57oNaCl: Die Spermatozoidmutterzellen quellen aus den Antheridien

hervor und isolieren sich, platzen aber nicht, sodaß ein Ausschwärmen nicht zustande

kommt; nachträglicher Zusatz von i'eineni "Wasser bewirkt nur sporadisches Ausschwärmen.

0,4% Na Gl: Die Spermatozoiden schlüpfen teilweise aus den Mutterzcllen aus, sterben

aber bald. 0,25 "/u Na Gl: Die Spermatozoiden schlüpfen aus und schwärmeu recht lebhaft.

0,08% Na Gl: Die Spermatozoiden verhalten sich in diesem Medium ganz normal, d. h.

wie in reinem Wasser.

2) In diesem Falle bestand die Außenflüssigkeit aus reinem Leitungswasser.



über die Ki;i7.lH;weKi'"Ki'i' '''''' Mai\'liaiiliit-S|icti-iiiati)/.iiii|ci]. 73

züideii. Eine Flüssigkeitssäulc von 3 mm Lunge wurde in 5 Minuten

vollständig mit Spermatozoiden gefüllt.

Legumin 0,02 "/„ in Sodalösung. Deutliche Ansammlung vor

der Kapillare, rasches Eindringen und in kurzer Zeit reichliche An-

häufung von lebhaft schwärmenden Spermatozoiden innerhalb der

Kapillare. Nach 10—15 Minuten sterben indessen, wohl infolge

der Alkaliwirkung, die meisten Eindringlinge ab.

Alkalialbuminat (Glrübler) in 5 %, und 1 "/o Lösungen

(Leitungswasser) wirkt, soviel ich habe finden können, nicht als

positives Chemotropicum, sondern eher repulsiv, weil das Gebiet un-

mittelbar vor der Kapillarmündung sich in diesen Versuchen relativ

arm an Spermatazoiden zeigt; sporadisches Eindringen. — Ein

anderes von Hammarsten erhaltenes Präparat zeigte analoge

Wirkungen.

Proteinsubstanz aus Pflanzen (Merck)^): Sehr starkes

Chemotropicum. 0,5% (in Leitungswasser): momentane starke An-

sammlung vor der Kapillarmündung, dann reichliches Eindringen;

in der Mündung bleibt noch eine geraume Zeit eine dicke Wolke

tanzender Spermatozoen.

2 % Proteinsubstanz von Pflanzen: massenhafte Ansammlung

vor der Kapillare; nach einigen Minuten sehr reichliches Eindringen

und zwar so lebhaft, daß z. B. in einem konkreten Falle, wo die

Kapillare bei einem lichten Durchmesser von 0,1 mm eine Flüssig-

keitssäule von 1,5 cm Länge enthielt, die Spermatozoen in 5 Mi-

nuten das Rohr auf 2,5 mm vollständig erfüllten; im hinteren Teile

dann allmähliches Absterben infolge Sauerstoffmangels.

Hämoglobin. Das Präparat wurde in Leitungswasser dige-

riert und vom ungelösten Rückstande abfiltriert.

5 % Hämoglobin: Starke Ansammlung vor der Kapillar-

raündung, und zwar über eine sehr große Zone; manche Sperma-

tozoen gehen auch unbehindert in die Röhre hinein, wo allmählich

eine Ansammlung zustande kommt.

1) Über die Darstellung dieses Präparates, das offenbar ein Gemisch aus ver-

schiedenen Stoffen darstellt, hat mir die Firma Merck gütigst folgendes mitgeteilt:

„Proteinsubstanz aus Pflanzen ist Glutenfibrin, nach Ritthausen durch Ausziehen von

frisch dargestelltem Kleber mit 60— 80°/o Alkohol in der Kälte, Lösen des Kückstandes

mit 0,1% Kalilauge, Filtrieren, Fällen mit verdünnter Essigsäure und Ausziehen des

Rückstandes bei 30—40" mit TO^/o Alkohol. Nach teilweisem Ahdestilliercn des Alkohols

scheidet sich beim Erkalten Glutenfibrin aus, Abfiltrieren und Auswaschen mit Alkohol

und Äther."
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2 "/() Häinoglobiu : In einer Minute massenhafte Ansammlung

unmittelbar vor der Kapillare und in der Mündung; dann Ein-

dringen. Chemotaxis sehr ausgeprägt, besonders schön unmittelbar

vor der Röhrenmündung.

0,5 "o Hämoglobin: Kolossale Ansammlung vor der Kapillare

und allmähliches Eindringen; die Hauptmasse der angelockten Sper-

matozoen befindet sich noch nach 3 Minuten außerhalb der Kapil-

lare. In einem Versuche, wo die vor der Mündung wolkenartig

aufgehäuften Spermatozoiden durch Wasserströmung zur Seite geführt

wurden, war schon nach einer Minute die Ansammlung vor der

Kapillare wieder hergestellt.

0,2% Hämoglobin: Lebhafte Ansammlung vor der Kapillare,

rasches Eindringen.

0,002 7o Hämoglobin: Deutliche Chemotaxis.

0,001 ",0 Hämoglobin: Ausgeprägte Ansammlung, und zwar so-

Avohl in der Mündung, wie in der Röhre ; in einem konkreten Falle

waren nach V4 Stunde fast sämtliche Spermatozoiden des Versuchs-

tropfens in die Kapillare eingefangen, wo sie zu dieser Zeit noch

lebhaft schwärmten.

0,0005 Vo Hämoglobin scheint ohne sicher konstatierbare che-

motaktische Reizwirkung zu sein.

Submaxillarismucin. Das Präparat wurde kräftig mit

kaltem Leitungswasser geschüttelt, wobei viele ungelöste Schleim-

flocken zurückblieben. — In kurzer Zeit massenhafte Ansammlung

in der Kapillare; sehr schöne Chemotaxis. Wurden die ungelöst

gebliebenen Schleimflocken in den Versuchstropfen gebracht, so ent-

stand eine starke Ansammlung um die betreffenden Fragmente.

Mucinalkali: 0,3 % in Leitungswasser, wobei ein guter Teil

der Substanz ungelöst blieb. Starke Ansammlung in der Kapillare

und massenhaftes Eindringen. Nach 5 Minuten kolossale An-

sammlung in der Kapillare, während das Gesichtsfeld im übrigen

keine Spermatozoen zeigt.

Helicoproteid. Von dieser schwerlöslichen Substanz wurden

kleine Fragmente in den Versuchstropfen gebracht, welche bald,

besonders in den Rissen usw., eine deutliche Ansammlung veran-

laßten.

Nuklein wurde in derselben Weise geprüft und erwies sich

auch als ein mäßiges Cheraotropicum gegenüber den Marchanüa-

Spermatozoiden.
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Ptyalin. 0,5 "/u in Leituugswasser : Aiisuminlung vor der

Kapillare und Eindringen, Chemotaxis aber im ganzen ziemlich

schwach.

Takadiastase. 0.5 Vo in Leitungswasser: In der Röhre

keine Ansammlung, die unmittelbar vor der Mündung befindlichen

S])ermatozoiden verlangsamen ihre Bewegungen und sterben bald

ab. 0,1 Vo: Ungefähr dieselbe Einwirkung. Eine kleine Bakterie,

die in einem Versuche zufällig im Versuchstropfen reichlich vor-

handen war, wurde dagegen von diesem Präparate energisch (und

unbeschädigt) angelockt.

IV. Allgemeines über die chemische Qualität der Reizstoffe.

Die Reizschwelle.

Überblickt man die im vorigen mitgeteilten Beobachtungen, so

stellt sich heraus, daß von den untersuchten Proteinstoffen die aller-

meisten imstande sind, eine mehr oder weniger energische An-

lockung der J/areAfmfm-Spermatozoiden herbeizuführen. Mit nega-

tivem Erfolge wurden bis jetzt nur Alkalialbuminat und Taka-

diastase geprüft; es ist aber nicht ausgeschlossen, daß der negative

Erfolg in diesem Falle auf schädlich wirkenden Beimischungen be-

ruhte.

Ferner zeigt es sich, daß unter den Reizstoffen die meisten

größeren Gruppen der Proteinstoffe vertreten sind. Von den Ei-

weißkörpern im engeren Sinne sind nicht nur die Albumine

und Globuline, sondern auch die Nukleoalbumine kräftige Chemo-

tropica gegenüber den J/«rc7;rt«//rt-Spermatozoiden ; von den Pro-

teiden sind ebenfalls die Hämoglobine, die Glykoproteide und das

Nuklein mehr oder weniger starke Reizmittel. Die Diastase, welche

nach den Untersuchungen Wroblewskis^) ebenfalls den Protein-

stoffen beizuzählen wäre, ist für die Marchanfia-S^ermsdozoiden

ein vorzügliches Chemotropicum.

In bezug auf die Stärke der ausgeübten Reizwirkung erwiesen

sich die von mir geprüften Pruteinstoöe keineswegs gleichwertig,

indessen kann man nicht behaupten, daß irgend eine bestimmte

natürliche Gruppe in dieser Hinsicht besonders wirksam wäre, viel-

1) über die chiMiiischc Beschaffenheit der Diasta.se usw. (Zeitschr. f. physiolog.

• hemie, Bd. 24, p. 173— 223j.
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mehr verteilen sich die kräftigsten Chemotrupica ziemlich gleich-

mäßig auf die verschiedenen Gruppen der Proteinstoffe. Zu dieser

Kategorie gehören also außer der Diastase das Eieralbumiu,
das Vitellin aus Eigelb, das Hämoglobin, das Submaxilla-
rismucin sowie das oben erwähnte Stoffgemisch „Proteinsubstanz

aus Pflanzen". Weniger energisch, aber immerhin recht kräftig

wirken Albumin aus Blut, Kristallin, Globulin, Kasein,
Legumin; noch schwächer Helicoproteid und Nuklein. Indessen

darf man dieser Skala nicht zu großes Gewicht beimessen, da. ab-

gesehen von der verschiedenen Löslichkeit, Reinheit und Alter der

Präparate zweifelsohne einen gewissen Einfluß auf die chemotropi-

sche Reizkraft ausüben.

Die Empfindlichkeit der Marchantia S^ermatozoiden gegen-

über Protei'nstoften ist eine chemisch spezialisierte Reizbarkeit, denn

von anderen Stoffen werden sie, soweit unsere Erfahrungen gegen-

wärtig reichen, nicht im geringsten chemotaktisch beeinflußt. Die

Wirkungslosigkeit der verschiedensten organischen Säuren, Kohle-

hydrate und Glukoside wurde schon konstatiert von Pfeffer^),

welcher Forscher auch die Spaltungsprodukte der Eiweißkörper

(Asparagin, Leucin, Tyrosin usw.) sowie Pepton und Fleischextrakt

mit negativem Erfolge auf ihre diesbezügliche Wirksamkeit unter-

suchte. Die Proteinstoffe wurden aber von Pfeffer nicht heran-

gezogen, und so erklärt es sich, daß der spezifische Reizstoff der

MaichantiaS'permsitozoiden bis jetzt unentdeckt blieb.

Eine schwache richtende Reizwirkung glaubte Pfeffer doch zu

bemerken, wenn er die Abkochung von Marchantia in höherer Kon-
zentration als Chemotropicum verwendete^), doch kam er zu keinem

bestimmten Resultate, weil diese Anziehung, wenn überhaupt vorhanden,

jedenfalls minimal war und nur bei höherer Konzentration eintrat,

bei welcher die in die Kapillare gelangenden Samenfäden bald ihren

Tod fanden. Auch der Saft, welcher durch Auspressen der mit

etwas Wasser zerstampften Thalluslappen von 2Iarchantia ge-

Avonnen war, übte keine deutlichere Anziehung als das Dekokt aus.

Dieser negative Erfolg wird leicht verständlich, -wenn man bedenkt,

daß die Eiweißkörper beim^Kochen größtenteils koaguHert werden,

und die allerdings nicht koagulierende Diastase von den reichlich

vorhandenen Gerbstoffen auch zum guten Teil niedergeschlagen

1) Lokomotor. Riclitungsbeweg., p. 438.

2) a. a. 0., p. 43 7.
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wird, welch letzteres ja auch für den durcli Auspressen j^ewonnenen

Saft zutrifft. Außerdem gehen zweifelsohne aus den Thalluslappeu

schädlich wirkende Stoffe bei der Extraktion in die Flüssigkeit

hinüber.

Pfeffer bemerkt indessen, daß man vielleicht entscheidende

Resultate bekommen würde, wenn die Abkochung nicht, wie die

von ihm benutzte aus Thalluslappen mit nur wenigen wei])lichen

Hüten, sondern allein aus weiblichen Hüten hergestellt würde.

Diese Vermutung Pfeffers hat sich in der Tat vollständig be-

stätigt. Bei den Extrakten verfuhr ich aber nach derselben Me-

thode, die Brown und Morris') für den Diastasenachweis in den

Laubblättern mit dem bekannten Erfolg benutzten: die weiblichen

Hüte — etwa zwanzig Stück — wurden also bei 55 " C rasch ge-

trocknet, pulverisiert und dann während einiger Stunden mit 10 ccm

Wasser bei 55 " C digeriert. Die abfiltrierte Flüssigkeit erwies

sich als ein vorzügliches Chemotropicum gegenüber den Mar-

e//«wY2V(-Spermatozoiden.

Es ist nicht ohne Interesse, die J/arr/rnnfia-Spermatozoiden in

bezug auf ihre chemotaktische Reizbarkeit mit solchen Organismen

zu vergleichen, die ebenfalls von Proteinstoffen chemotaktisch resp.

chemotropisch gereizt werden. Es sind dies die Leukocyten der Warm-
blüter-) und die Pollen schlauche gewisser Phanerogamen^). Inder

Tat ist es sehr merkwürdig, wie nahe diese drei Gruppen von Lebe-

wesen, die ja sonst nichts mit einander zu tun haben, in bezug auf

ihre chemotropische Reizbarkeit miteinander übereinstimmen.

Was nun zuerst die PoUenschäuche betrifft, so werden diese,

wenn sie überhaupt von Proteinstoffen gereizt werden, gerade von

denjenigen Eiweißkörpern resp. Proteiden abgelenkt, welche auf die

^Vrtn'Art>«//rf-Spermatozoen einen chemotaktischen Reiz ausüben*).

Und zwar findet auch insofern ein Parallelismus statt, als Diastase,

Mucin , Mucinalkali und „Proteinsubstanz aus Pflanzen", welche

Präparate die Lebermoosspermatozoiden am kräftigsten anlocken,

sich auch für Pollenschläuche als die wirksamsten Chemotropica

erweisen. Die Wirkung des Ptyalinpräparates war in beiden Fällen

1) Brown und Morris, Journ. of the Chemical Soc. 1893, p. GGO.

2) Büchner, Die cliemische Reizbarkeit der Leukocyten und deren Beziehung

zur Entzündung und Eiterung (Berl. klin. Wochenschr., 24. Nov. 1890).

3) Lidforss, Ber. d. Deutsch, botan. Gesellsch. 1899, Bd. XVII, p. 2.^0—242.

4) Näheres hierüber in meiner bald deutsch ei'scheinenden Arbeit „Über die Reiz-

bewegnngen der Pollenschläuche".
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deutlich, aber schwach, Takadiastase wirkte ebenso schädlich auf

die Spermatozoiden wie auf Pollenschläuche. Der einzige dies-

bezügliche Unterschied zwischen den beiden Organismen wurde
darin gefunden, daß Alkalialbuminat, welches die Pollenschläuche

energisch ablenkt, sich gegenüber den Lebermoosspermatozoiden

wirkungslos oder sogar giftig erwies. Sonst herrscht auch insofern

Übereinstimmung, als sowohl Peptone und Albumosen wie auch die

Spaltungsprodukte der Eiweißkörper (Tyrosin, Leucin, Asparagin

usw.) in beiden Fällen chemotaktisch wirkungslos sind.

Die chemotaktische Reizbarkeit der Leukocyten, die zuerst

von Leber festgestellt wurde, scheint auch im wesentlichen mit

derjenigen der Pollenschläuche und Lebermoosspermatozoiden über-

einzustimmen. Nach den Untersuchungen Buchners werden die

Leukocyten der Warmblüter (Kaninchen, Meerschweinchen, Mensch)

von den verschiedensten Proteinstoffen resp. proteinartigen Ver-

bindungen angelockt, und zwar erwiesen sich auch in diesem Falle

die Pflanzen käse ine als kräftige Chemotropica. Sehr energisch

wirkten die sog. Bakterienproteine, und Alkalialbuminate, die aus

Muskelfleisch, Leber, Lunge und Niere des Kaninchens dargestellt

wurden. Dagegen wurden die Leukocyten von den Zersetzungs-

produkten der Eiweißstoffe nur schwach und von Eiweißpepton gar

nicht chemotaktisch gereizt. Die Übereinstimmung mit dem Ver-

halten der Pollenschläuche und der Lebermoosspermatozoiden liegt

auf der Hand.

Wenn es also schon jetzt feststeht, daß die Proteinstoffe als

Chemotropica keine unwichtige Rolle spielen, so werden sich wohl

mit der Zeit mehrere derartige Fälle den jetzt bekannten anreihen

lassen. Insbesondere wäre man versucht, an die Samenfäden von

Marsilia, C/iara, SijJiagnum usw. zu denken, deren chemotaktische

Reizbarkeit von Pfeffer sichergestellt wurde, ohne daß es bis jetzt

gelang, den spezifischen Reizstoff ausfindig zu machen. Ich selbst

hatte bis jetzt keine Gelegenheit, die Samenfäden der betreffenden

Pflanzen zu untersuchen, und überlasse es anderen gern, die eben

ausgesprochene Vermutung auf ihre Richtigkeit zu prüfen. Be-

sonders bei submers vegetierenden Pflanzen, wie C/iara usw., wären

die langsam diffundierenden, oft schwerlöslichen Proteinstoffe recht

zweckmäßige Chemotropica.

Aus den oben mitgeteilten speziellen Beobachtungen ist er-

sichtlich, daß die Reizschwelle für die kräftigeren Chemotropica
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ziemlich tief liegt. So werden die Samenfäden von MarcJianfia

von 0,001 prozentigen Albumin- und Hämoglobinlösungen sehr deut-

lich angelockt und Malzdiastase vermag noch bei einer Verdünnung

von 0,0005 % eine gut sichtbare Reizwirkung auszuüben. "Wenn

man bedenkt, daß weder Albumin noch Diastase chemisch einheit-

liche Körper darstellen, so leuchtet es ein, daß die soeben an-

gegebenen Zahlen etwas zu hoch sind, daß also für den spezifischen

Reizstoff der wirkliche Grenzwert etwas tiefer liegt.

Wenn es nun im allgemeinen recht schwer ist, den unteren

Schwellenwert bei chemotaktischer Reizung genau zu präzisieren,

so ist dies ganz besonders bei Marcluudia der Fall. Denn infolge

des Bestrebens der Samenfäden nach gleichmäßiger Verteilung')

gelangen immer einzelne in die Kapillare, und wenn in dieser all-

mählich Sauerstoffmangel eintritt, so verlangsamen die Spermatozoen

ihre Bewegungen, womit sofort die Bedingung für eine Ansamm-
lung in der Röhre gegeben ist. Unter Umständen ist es mir vorge-

kommen, als ob das Bewegungsvermögen der eingedrungenen Sperma-

tozoen durch das lebhafte und wiederholte Anprallen an die Ka-

pillarwände etwas herabgesetzt werde, was ja auch eine gewisse An-

sammlung hervorrufen könnte. Anderseits sind die Bedingungen

einer aerotaktischen Anlockung, die ja leicht eine rein chemo-

taktische vortäuschen kann, sofort gegeben, wenn die Kapillar-

flüssigkeit sauerstoffreicher ist als das Außenmedium.

Indessen steht soviel fest, daß der untere Schwellenwert für

die kräftigst wirksamen Präparate nicht über 0,0005% liegt; nach

Pfeffers Untersuchungen liegt die Reizschwelle der Samenfäden

der Farne"-) ebenso wie die der Samenfäden der Laubmoose^) bei

einem Gehalt der Flüssigkeit an 0,001 7o des spezifischen Reiz-

mittels, der untere Schwellenwert ist also hier etwas größer als bei

den Lebermoosspermatozoiden. Indessen Aväre es zweifelsohne ver-

kehrt, aus diesem Grunde auf eine größere Empfindlichkeit der

letzteren schließen zu wollen; der betreffende Unterschied kann sehr

wohl dadurch erklärt werden, daß bei den langsam diffundierenden

Diastase- und Eiweißpräparaten das Konzentrationsgefälle länger er-

halten wird als bei so rasch diffundierenden Stoffen wie Apfelsäure

und Rohrzucker. Vielmehr sprechen die beobachteten Tatsachen

1) siehe oben.

2) Lokoinotor. Kiclituiigsbeweg., p. 307 ff.

3,1 a. a. ()., p. 431.
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dafür, daß die chemotaktische Empfindlichkeit bei den Samenfäden

der Laubmoose, der Lebermoose und der Farne annähernd gleich

groß sei.

Es gibt indessen eine Frage, für deren Entscheidung die be-

obachteten Schwellenwerte von ausschlaggebender Bedeutung sind.

Wenn man sieht, was für ein kräftiges Chemotropicum die Dia-

stase den il/rtrc/irmfia-Spermatozoiden gegenüber darstellt, wenn

man ferner bedenkt, wie leicht die Fermente bei der Fällung der

Eiweißkörper mitgerissen werden, so könnte man die Frage auf-

werfen, ob die von den Albumin-, Globulin-, Nuklein- und Glyko-

proteidpräparaten ausgehende Reizwirkung wirklich von den be-

treffenden Proteinstoffen ausgeübt würde, oder ob sie nicht vielmehr

auf die Rechnung beigemischter Fermente zu schreiben wäre. Be-

kanntlich sind in fast allen Organen der höheren Pflanzen diasta-

tische Fermente vorhanden, und zwar besonders reichlich in sol-

chen Pflanzenteilen, aus denen die vegetativen Proteinstoffe ge-

wonnen werden. Auch im Tierkörper finden sich diastatische Fer-

mente nicht nur in den Speicheldrüsen, Pankreas usw., sondern

auch im Blut- und Lymphserum'); sogar im Hühnerei ist nach

den Untersuchungen Müllers und Masayamas-) ein diastatisches

Ferment vorhanden und zwar sowohl im "Weißen, wie im Dotter.

Es wäre also sehr wohl möglich, daß zB. in dem benutzten Präparate

„Albumin aus Eiweiß" gewisse Mengen eines diastatischen Fer-

mentes enthalten wären, die eine chemotaktische Reizwii-kung aus-

üben könnten, auch wenn die amylolytische Kraft des Fermentes

vernichtet wäre.

Li dieser Hinsicht geben nun die gefundenen Schwellenwerte

einen recht deutlichen Fingerzeig. Der Diastasegehalt im Weißen
des Hühnereies ist nicht erheblich, nach 24 Stunden geben 70 ccm

eines 2 proz. Stärkekleisters mit dem Weißen eines Hühnereis nur

0,14 g Zucker, allein das Albumin aus Eiweiß wirkt noch chemo-

taktisch reizend bei einer Verdünnung auf 1 : 100000. Da nun

der untere Schwellenwert an einem Diastasepräparat ungefähr bei

0,0005 70 liegt, so wäre es offenbar verkehrt, die chemotaktische

1) Bial, Über die diastatische "Wirkung- des Blut- und Lj-mphserums (Pflügers

Arcli., Bd. .52, p. 13G— 15G), und Ders., Weitere Beobachtungen über das diastatische

Ferment des Blutes (ebenda, Bd. 53, p. 156— 170); Köhmann, Zur Kenntnis des

diastatischen Fermentes der Lymphe (ebenda, Bd. 52).

2) Müller und Masayama, Über ein diastatisclies Fcnncnl im Hühnerei

(Zeitschr. f. Biologie, No. I, Bd. 21).
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Wirkung einer 0,001 prozentigen Albuminlösung auf die Rechnung

der in dieser Lösung eventuell vorhandenen unendlich geringen

Diastasemengen zu schreiben; im Gegenteil muß die genannte Reiz-

vvirkung in diesem Falle von dem Albumin als solchem ausgehen.

Zu gleichen Schlußfolgerungen führen die Versuche mit Hämo-
globin. Obwohl die roten Blutkörperchen nach den Untersuchungen

von Bial und Röhmann vollkommen diastasefrei sind, so wäre es

vielleicht doch denkbar, daß bei der Reingewinnung des Hämo-
globins aus Blut kleine Mengen Serumdiastase mitgerissen werden

könnten; sollte dies auch der Fall sein, so zeigt doch der für Hä-

moglobin konstatierte untere Schwellenwert, daß die von diesem Prä-

parate ausgehende chemotaktische Reizwirkung nicht minimalen

Verunreinigungen, sondern dem Eiweißkörper als solchem zuge-

schrieben werden muß.

V. Repulsionswirkungen. Die physiologische Qualität der

Chemotaxis der Marchantif(-Sperm3.\oio\6en.

Aus Pfeffers Beobachtungen über das Verhalten der Mar-

cAanf/a -Spermatozoiden gegenüber Salzlösungen^) geht unzweifel-

haft hervor, daß eine osmotaktische Reizbarkeit bei diesen Orga-

nismen nicht vorhanden ist. Enthielt zB. die Kapillarflüssigkeit

10 Vo Kaliumnitrat oder 12% Natriumsulfat oder 20 Vo Rohrzucker,

so drangen trotzdem eine erhebliche Anzahl Samenfäden in die

Rohre hinein, wo sie bald ihren Tod fanden, und es entstanden in

dieser Weise gelegentlich förmliche Pfropfen von Samenfäden nahe

an der Mündung der Kapillare. Selbst habe ich gesehen, wie die

Samenfäden ganz ungeniert zB. in eine 7proz. Kaliumnitratlösung

hineinsteuerten, wo sie nach einigen Sekunden völlig bewegungslos

wurden.

Diese Beobachtungen sind besonders deshalb von Interesse,

weil sie zeigen, daß diejenigen Repulsionswirkungen, die in gewissen

Fällen tatsächlich stattfinden, rein chemotaktischer Natur sind.

Solche Repulsionswirkungen erhält man am reinsten in Versuchen

mit Malzdiastase, falls die Kapillarflüssigkeit mehr als 1 Vo Dia-

stase enthält^). Es dringen dann entweder gar keine oder nur ver-

1) a. a. 0., p. 43G.

2) Ein Umstand, der vielleicht zu Täuschungen Anlaß geben könnte, mag hier

kurz erwähnt werden. Bringt man in 100 ccni Wasser etwa 2 g Malzdiastase, und

Jahib. f. wiss. Botanik. XLI. ü
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einzelte Spermatozoiden in die Kapillare hinein, während das Streben

nach gleichmäßiger Verteilung sonst zahlreiche Spermatozoiden in

die Kapillare gelangen läßt, auch wenn kein Reizstoff vorhanden

ist. Bei VerAvendung konzentrierter Diastaselösungen läßt sich auch

sehr schön beobachten, wie die anfangs angelockten Spermatozoiden

vor der Mündung zurückprallen; oft sieht es fast so aus, als würden

die Spermatozoiden von einer unsichtbaren Gewalt zurückgeschleudert.

Da, wie schon hervorgehoben, osmotaktische Reizbarkeit diesen

Spermatozoiden abgeht, so muß die betreffende Abstoßung rein che-

motaktischer Natur sein.

In den Versuchen mit starken (1—5 prozentigen) Albumin-

lösungen werden die Verhältnisse dadurch getrübt, daß die be-

nutzten Albuminpräparate bei dieser Konzentration eine deutliche

Giftwirkung auf die Samenfäden ausüben, und in Versuchen mit

Hämoglobin wurden auch bei Verwendung Sprozentiger Lösungen

nur schwache, ziemlich rasch vorübergehende Repulsionswirkungen

erzielt. Wurde dagegen eine sonst kräftig anlockende Diastase-

lösung mit einigen Volumprozenten Alkohol oder mit Spuren von

Zitronensäure versetzt, so stellten sich unverkennbare Repulsions-

erscheinungen ein. Ich halte es indessen nicht für geboten, auf

diese Beobachtungen näher einzugehen, da dieselben sich voll-

ständig decken mit den Erfahrungen, die Pfeffer an Farnspermato-

zoiden gemacht hat.

Es bleibt noch übrig, den Vorgang des Einschwärmens und die

physiologische Qualität der bei diesen Samenfäden vorhandenen Chemo-

taxis etwas näher zu betrachten. Bekanntlich hat in jüngster Zeit

Rothert^) zwei prinzipiell verschiedene Arten von Chemotaxis, die

strophische und die apobatische, unterschieden, die man wohl aber

besser mit Pfeffer-) als Topo Chemotaxis und Phobochemotaxis

schüttelt man das ganze einige Minuten in der Kälte, so erhält man eine Flüssigkeit,

von welcher die Jiarc/jan/^'o- Spermatozoiden energisch angelockt werden. Erwärmt man

die Flüssigkeit, ohne daß sie vorher filtriert wurde, auf einige Minuten zum Sieden, so

zeigt sich die so erhaltene Diastaselösung wirkungslos gegenüber den Marclmntia-

Spermatozoiden. Man könnte vielleicht daraus den Schluß ziehen wollen, daß das chemo-

taktische Keizvermögen durch das Kochen vernichtet worden wäre; das Ausbleiben der

chemotaktischen Anlockung beruht aber in diesem Falle nur darauf, daß bei der Er-

wärmung soviel Diastase aufgelöst wurde, daß die Flüssigkeit jetzt repulsiv wirkt.

1) Rothert, Beobachtungen und Betrachtungen über taktische Reizer.scheimingcn

(Flora, Bd. 88, 1901, p. 371).

2) Pfeffer, Pflanzrnidiysiologie (11. Aufl.), Bd. IT. ].. 7.55 ff.
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bezeichnet. Indem ich die einschlägigen Erörterungen der ge-

nannten Forscher als bekannt voraussetze, will ich aus meinen

eigenen Beobachtungen nur diejenigen Momente hervorheben, welche

mit einiger Wahrscheinlichkeit darüber Aufschluß geben können,

ob bei den Samenfäden der Marc/uuäia Topo- oder Phobochemo-

taxis vorhanden sei.

Eine solche Entscheidung ist nicht immer leicht, besonders

wenn es sich um kleine, rasch bewegliche Organismen handelt. Als

besonders charakteristisch für den äußeren Verlauf der phobo-

chemotaktischen Reaktion hebt Rothert hervor, daß in den auf

diesem Wege zustande gekommenen Ansammlungen eine ausgespro-

chene wimmelnde Bewegung herrscht, was darauf beruht, daß die

einzelnen Individuen sich in den verschiedensten Richtungen hin-

und herbewegen. Auch entsteht nach Rothert die phobochemo-

taktische Ansammlung stets zunächst vor der Kapillarmündung

(auch wo keinerlei Repulsivwirkung vorliegt) und dringt erst nach

einiger Zeit in die Kapillare selbst ein.

Diese zwei Charakteristika, die wimmelnde Bewegung und die

Ansammlung vor der Kapillarmündung, sind bei den chemotakti-

schen Bewegungen der ilf«rcAan^/rt-Spermatozoiden oft sehr schön

zu sehen. Indessen wäre es sicher voreilig, aus diesen Beobach-

tungen hier auf eine Pliobochemotaxis schließen zu wollen. Denn die

Ansammlung vor der Kapillarmündung und teilweise auch die wim-

melnde Bewegung der Spermatozoiden beruht in diesem Falle in

erster Linie auf Repulsivwirkungen, die vom Chemotropicum aus-

gehen; die betreffenden Erscheinungen stellen sich uämhch erst

bei einer gewissen Höhe der Konzentration ein, und bleiben aus,

wenn die Konzentration des Chemotropicums niedriger gewählt wird,

obwohl auch dann eine rasche und reichliche Ansammlung in der

Kapillare zustande kommt.

Es gibt indessen auch direkte Beobachtungen, die dafür

sprechen, daß die Chemotaxis der Marchantia-S^eimsLtozoiden topo-

taktischer Natur ist.

In dieser Hinsicht mag zuerst hervorgehoben werden, wie rasch

die Spermatozoiden bei gewissen Konzentrationen des Reizmittels

in die Kapillare eindringen. Bei der phobochemotaktischen An-

sammlung findet bekanntlich keine positive Anlockung statt, es

werden nur die in die Diffusionszone resp. in die Kapillare zu-

fällig hineingelangenden Individuen festgehalten. Wenn man nun zB.

sieht, daß bei einem Gehalt der Kapillarflüssigkeit von 0,1 "/o Al-

6*
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bumin zwei Minuten genügen, damit die Kapillare auf eine Länge

von 5 mm mit einem dichten wolkenartig aussehenden Gedränge

von Spermatozoiden gefüllt wird, so muß man sich doch sagen, daß

eine in dieser Weise stattfindende Ansammlung schwerlich auf einem

zufäUigen Hineingeraten der Spermatozoiden beruhen kann, sondern

nur durch eine positive Anlockung ihre Erklärung findet. Aller-

dings ist ja auch bei der jihobochemotaktischen Reaktion eine fast

momentane Ansammlung in der Kapillare theoretisch möglich, falls

nämlich die betreffenden Organismen sich mit entsprechender Ge-

schwindigkeit bewegen, w^as aber bei den Samenfäden von Mar-

ckanfia sicher nicht der Fall ist.

Einen weiteren Fingerzeig gibt das Benehmen der in die Ka-

pillare eingedrungenen Spermatozoiden. Sehr oft, besonders bei

Verwendung niedriger Konzentrationen des Reizmittels habe ich

gesehen, wie die eingedrungenen Spermatozoiden sich geradlinig

gegen das hintere Ende der Kapillare d. h. in der Richtung gegen

das Konzentrationsgefälle bewegen. Diese Beobachtung spricht auch

dafür, daß es sich hier um eine Richtungsbewegung und nicht um

eine phobische Reaktion handelt.

Schließlich habe ich auch unter Umständen direkt beobachten

können, wie die Spermatozoiden in fast geradlinigen Bahnen auf

das Reizmittel lossteuerten. Es geschah dies am besten, wenn die

Spermatozoiden aus irgend einem Grunde etwas geschwächt, also

in ihren Bewegungen etwas verlangsamt waren, ohne dabei die

chemotaktische Empfindlichkeit eingebüßt zu haben. Besonders bei

Verwendung winziger Fragmente von Mucin, das stark chemotak-

tisch, dabei aber auch etwas giftig wirkt, trat die topotaktische

Natur der Reaktion recht deutlich zu Tage.

Indessen will ich hiermit keineswegs behaupten, daß Phobo-

chemotaxis den il/«rcAfflw^i«- Spermatozoiden vollkommen abgeht.

Die beiden Reizbarkeiten können ja tatsächlich sehr wohl neben-

einander bestehen, und es scheint nach meinen bisherigen, aller-

dings lückenhaften Beobachtungen nicht ausgeschlossen, daß die im

nächsten Kapitel etwas näher zu behandelnde Aerotaxis der

Samenfäden vorwiegend phobotaktischer Natur ist. Bei der Chemo-

taxis im engeren Sinne spielt dagegen allei^ "Wahrscheinlichkeit

nach die topotaktische Reaktion praktisch die Hauptrolle.
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VI. Die Aerotaxis der 3f«ir/*aH«iV«-Spermatozoiden.

Eine aerotaktische Reizbarkeit kann natürlich nicht daraus ge-

folgert werden, daß die Spermatozoiden in niit Deckglas bedeckten

Kultiirtropi'en oft eine ausgesprochene Neigung haben, sich gegen

den Rand des Deckglases zu begeben. Eine solche Ansammlung

an der Peripherie des Präparates kommt auch im unbedeckten

Tropfen vor, und zwar auch dann, wenn sämtliche Spermatozoiden

abgestorben sind. Beläßt man einen solchen unbedeckten Kultur-

tropfen iu mäßig feuchter Luft, so findet man nach 3— 4 Stunden

die Leichen der Spermatozoiden massenhaft an den Rändern des

Tropfens angehäuft. Die Ursache dieser Erscheinung, die mit

Reizbewegung nichts zu tun hat, ist von Pfeffer hinlänglich auf-

geklärt worden ^).

Anderseits ist die bei den Samenfäden von Marchantia tat-

sächlich vorhandene aerotaktische Reizbarkeit nicht so stark ausge-

bildet, daß im bedeckten Tropfen eine Ansammlung um Luftblasen,

Algenzellen u. dergl. zustande kommt. Offenbar ist unter diesen

Umständen das Konzentrationsgefälle nicht steil genug, um eine

Reaktion auslösen zu können.

Hingegen läßt sich, wie schon eingangs erwähnt wurde, die

Aerotaxis relativ leicht nachweisen, wenn man Kapillaren benutzt,

die nur eine sehr kurze Flüssigkeitssäule enthalten. Selbst-

verständlich muß in diesen Versuchen die Kapillarflüssigkeit, abge-

sehen von dem verschiedenen Gehalt an Sauerstoff, mit der Außen-

flüssigkeit vollkommen identisch sein. Schiebt man nun zu einem

bedeckten mit Spermatozoiden beschickten Kulturtropfen eine solche

Kapillare, die im vorderen Teile eine Wassersäule von \3— Va mm
Länge und sonst Luft enthält, so findet mau nach einigen Minuten

eine überaus reichliche Ansammlung von Samenfäden in der Kapillar-

flüssigkeit, und zwar besonders im hinteren Teile an der Grenze

gegen den Luftraum. Sehr hübsch gestaltet sich der Vorgang,

falls die Kapillarflüssigkeit eine Luftblase enthält, die vorläufig das

Weiterdringen der Spermatozoiden behindert. Durch den lebhaften

Sauerstoffverbrauch der Spermatozoiden wird nämlich das Volumen
der Blase bald derartig verringert, daß ein Kanal zwischen Wand
und Blase entsteht, und dann füllt sich auch bald der hintere Raum
mit lebhaft schwärmenden Spermatozoiden.

1) über chemotaktische Bewegungen usw., p. 436.
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Es wurde eingangs beiläufig erwähnt, daß die anlockende AVir-

kung des Sauerstoffs in meinen Versuchen meistens ausblieb, falls

die Länge der Flüssigkeitssäule mehr als 2 mm betrug. Ausschlag-

gebend hierbei ist natürlich neben der Länge der Flüssigkeitssäule

auch der Durchmesser der Kapillare. So erhielt ich, um nur einen

konkreten Fall anzuführen , eine sehr schöne aerotaktische An-

sammlung als der lichte Durchmesser der Kapillare 0,17 mm und

die Länge der Flüssigkeitssäule 0,75 mm betrug; dagegen trat gar

keine aerotaktische Reaktion ein, als die Flüssigkeitssäule wie im

vorigen Versuche, eine Länge von 0,75 mm besaß, der lichte

Durchmesser der Kapillare aber nur 0,05 mm betrug.

Übrigens spielt in bezug auf die Aerotaxis der Stimmungs-

wechsel der Spermatozoiden eine womöglich noch größere Rolle als

bei der Chemotaxis, wo dieser Faktor oft sehr störend eingreift ').

Äußere Faktoren, Altersschwäche, schlechte Ernährung der Mutter-

pflanze setzen oft die chemotaktische Empfindlichkeit in erheblichem

Masse herab, und diese Inkonstanz der taktischen Reizbarkeit macht

sich vielleicht bei den aerotaktischen Erscheinungen in noch höherem

Grade bemerkbar. Es bedarf deshalb keiner weiteren Erklärung,

daß in den Versuchen Pfeffers-) die Samenfäden von Marchantia

sich gegen aerotaktische Reize indifferent verhielten.

Ob die bis jetzt besprochene Aerotaxis eine topische oder

phobische Reaktion darstellt, habe ich bis jetzt nicht mit Sicher-

heit entscheiden können. Allerdings habe ich den Eindruck be-

kommen, daß das Eindringen in die Kapillare bei aerotaktischer

Reizung etwas langsamer geschieht, als bei chemotaktischer Reizung,

was ja für die letzterwähnte Alternative sprechen würde. Doch bleibt

dies ja nur eine Vermutung; ebenso muß ich es einstweilen dahin-

gestellt sein lassen, ob die Aerotaxis der J/a;cAflH//r^S])ermatozoiden

praktisch irgend welche Bedeutung hat oder nicht.

Die im vorigen mitgeteilten Angaben stützen sich auf Beob-

achtungen, die ich vorläufig nur an den Spermatozoiden von Mar-

ch(i)dia polymorpha gemacht habe; von anderen Lebermoosen

konnte ich bis jetzt kein für eine derartige Untersuchung geeignetes

1) Vergl. hierüber besonders llothert, a. a. 0., Kap. IX: Die Inkonstanz der

taktischen Eigenschaften.

2) a. a. 0., p. 437.
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Material bekommen. Wenn man aber bedenkt, daß für die

Spermatozoiden sämtlicher untersuchter Farne Ai^felsäure, für die-

jenigen der bis jetzt untersuchten Laubmoose Rohrzucker das

spezifische Reizmittel darstellt, so wird man wohl zu der Annahme
berechtigt sein, daß ein guter Teil, wenn nicht die Mehrzahl der

Lebermoose Spermatozoiden erzeugen, die von Proteinstoffen chemo-

taktisch gereizt werden.

Lund, Botanisches Institut der Universität.



Die Apogamie der Eualchimillen

und allgemeine Gesichtspunkte, die sich aus ihr ergeben.

Von

Eduard Strasburger.

Mit Tafel I—IV.

Die so überaus wichtige Arbeit von Sv. Murbeck über

„parthenogenetische Embryobildung in der Gattung Alchimilla^^ ^)

gab die Anregung zu der vorliegenden Untersuchung. Denn

Murbecks Figuren schienen mir auch noch eine andere Deutung

als die von ihm gegebene zuzulassen, und seine Schilderungen einer

Ergänzung zu bedürfen.

Um der Aufgabe, die ich mir stellte, zu genügen, mußte meine

Untersuchung sich über eine möglichst große Zahl von Arten aus

der Sektion Euälchhnüla erstrecken. Auch Alchimilla arvensis

aus der Untergattung Äphanes, außereuropäische Alchimillen, sowie

Vertreter der Gattung Buhus und Eosa wurden zum Vergleich

herangezogen.

Die beiden wichtigsten Ergebnisse der Murbeckschen Arbeit,

die Befunde nämlich, daß das Ei der Eualchimillen ohne Be-

fruchtung einen Keim bildet, und daß der Entstehung des Eies

eine Reduktion der Chromosomenzahl nicht vorausgeht, haben in

meinen Untersuchungen ihre Bestätigung gefunden. Hingegen bin

ich über den Ursprung des Embryosacks der apogamen Alchimillen

zu einem anderen Ergebnis als Murbeck gelangt, womit auch

meine Beurteilung des Wesens des Keimbildung jener Alchimillen

von der seinigen abweicht. Außerdem haben sich auch neue, wie

wir scheint, nicht unwichtige Tatsachen aus meinen Untersuchungen

ergeben.

1) Lunds Universitets Ärsskrift, Bd. 36, Afdeln. 2, No. 7. Kongl. Fysiografiska

Sällskapets Haiidlingar, Bd. 11, No. 7, 1901.
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Ein in seiner Art einziges Material an eurupUischen Eualchi-

millen stellte mir Herr Robert Buser, Konservator des de Can-

doll eschen Herbars, zur Verfügung, wofür ich ihm den größten

Dank schulde. Herr Buser hat sich um die Kenntnis der formen-

reichen Untergattung Eucüchlm'tllü ganz hervorragende Verdienste

erworben. Die Ergebnisse seiner Beobachtungen stellte er seit 1891

in einer Reihe von Aufsätzen^) zusammen, zuletzt am eingehendsten

in dem von Henri Jaccard veröffentlichten „Catalogue de la

Flore Valaisanne"-). Herr R. Buser kultiviert die von ihm unter-

schiedenen Eualchimillen in seinem Garten, um sie auf die Kon-

stanz ihrer Merkmale zu prüfen. Auf Grund seiner langjährigen

Erfahrungen teilt er alle Eualchimillen in Pentapliyllae , Alpinae

und Vulgares und die Vulgares in die Untergruppen Puhescentes,

Splenilvntes, Galicmae und Eii-Vulgares ein. Aus allen diesen Sek-

tionen sandte er mir lebende Stöcke mit Erdballen zu, die jetzt in

unserm Garten gedeihen; außerdem erhielt ich von ihm zu wieder-

holten Malen abgeschnittene Blütenstände zahlreicher Eualchimillen

in verschiedenem Entwicklungszustand; endlich hatte Herr Buser

auch die Güte Material von zwei subnivalen Arten an deren natür-

hchem Standorte für mich in Alkohol-Essigsäure einzulegen.

Die Zahl der Arten, die ich dank dem Entgegenkommen des

Herrn Buser schließlich untersuchen konnte, betrug über vierzig.

Es handelte sich dabei um Arten; die nach der Jordan sehen und

H. de Vries sehen Auffassung als elementare Arten zu bezeichnen

wären ^). So kommt es, daß John Briquet, der die Eualchi-

millen für Emile Burnats Flore des Alpes maritimes bearbeitet

hat^), und der den Begriff der Art in dem weiteren, abstrakten

Linn eschen Sinne faßt, sie nur als Varietäten gelten läßt, so sehr

er sich im übrigen auch au die Buserschen Unterscheidungen

hält. Daher R. Buser für WaUis über fünfzig Arten aufzählt,

während John Briquet für die Seealpen sie in fünf Arten ver-

einigt, die den Buserschen Sektionen entsprechen. Auch in der

Synopsis der mitteleuropäischen Flora von Paul Ascherson und

1) Vollständig aufgezählt durch John Briquet in Emile Burnats Flore des Alpes

maritimes, Bd. III, 1899, Anm. p. 128.

2) Neue Denkschriften der Allgemeinen schweizerischen Gesellschaft für die ge-

samten Naturwissenschaften, Bd. XXXIV, 1895, p. 104.

3) Vgl. bei H. de Vries „Die Mutationstheorie" Bd. I, 1901, Mutabilität und

Variabilität, p. 10 ff.

4) Bd. III, 1. Teil, 1899, p. 127.
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Paul Graebner, die sicli an Buser hält, bilden die Eualchimillen

nur fünf Arten und werden in entsprechend viel Unterarten, Rassen

und Abarten zerlegt^).

Mit welcher staunenswerten Sicherheit Herr Buser aber die

von ihm unterschiedenen Arten wiedererkennt, davon war ich Zeuge

auf einem Ausfluge, den ich mit Herrn Casimir de Candolle und

ihm vor kurzem auf den Grand Saleve bei Genf unternahm. Der

1304 m hohe Grand Saleve bildet einen bevorzugten Standort für

Eualchimillen. Er beherbergt nicht weniger als 31 Busersche

Arten, davon 19 am Nordabhang und der oberen Weidefläche.

Viele dieser Arten finden hier ihre nördliche Grenze. Sie wachsen

vielfach untereinander, also unter genau den nämlichen Bedin-

gungen, ohne ineinander überzugehen. Sie behalten ihre ent-

scheidenden Merkmale auch unten im Buser sehen Garten und

nehmen nur einen bestimmten kulturellen Habitus dort an. Der

nördlich von Genf gelegene, 1486 m hohe Bergrücken der Voirons

hat nach R. Bus er nur ungefähr 10 verschiedene Eualchimillen

aufzuweisen.

Durch den von Murbeck erbrachten Nachweis, daß die Eu-

alchimillen sich auf „parthenogenetischem" Wege fortpflanzen, ge-

wann das Problem ihrer Formenmannigfaltigkeit ein erhöhtes

Interesse.

Ich habe alle mir zugänglichen Eualchimillen auf das Verhalten

ihres Pollens untersucht. Das Ergebnis war kurz dieses, daß, mit

Ausnahme weniger subnivaler Arten, den europäischen Eualchimillen

normaler Pollen abgeht. Die Höhe der Entwicklung, welche die

Pollenkörner im Einzelfalle erreichen, ist übrigens verschieden, ja

bis zu einem gewissen Grade sogar verschieden an Stöcken der-

selben Art. Selbst die am besten ausgebildeten Pollenkörner der

von Murbeck-) untersuchten Arten waren weder in entsprechen-

den Medien noch auf zugehörigen Narben zur Schlauchbildung zu

bewegen. Mir selbst ist völlig normaler, funktionsfähiger Pollen

bei europäischen Eualchimillen nur für einige subnivale Arten, die

Murbeck nicht untersucht hat, bekannt geworden.

Murbeck fand im Bereich der von ihm untersuchten Arten

die größte Menge verhältnismäßig gut ausgebildeter Pollenkörner

bei A. sjpeciosa Bus. und alpestris Schmidt vor. Er stellte ander-

1) Bd. VI, 1902, p. 38C ff.

2) a. a. 0., p. 1, 7.
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seits fest, daß bei .1. alpina L. , bei A. sericata Reichb. und bei

einer unter der Bezeichnung A. liijhiida L. im Lunder botanischen

Garten kultivierten Pflanze ') aus der Gruppe der Pubescentes nicht

selten schon ein Teil der Urmutterzellen desorganisiert werde,

während die übrigen Mutterzellen zur Tetradenbildung schreiten.

Dieser Vorgang scheine eben ein besonders kritisches Stadium der

Entwicklung darzustellen, denn er bleibe in irgend einer Weise un-

vollständig. Nur wenigen Pollenköruern gelinge es sich aus ihrer

Mutterzelle zu befreien, um aber nicht einmal das Stadium zu er-

reichen, wo die Trennung in eine generative und vegetative sich

vollzieht. Dann werde ihr Protoplast desorganisiert und höre ihr

"Wachstum auf. Die größeren Zellen, die der Inhalt einer Anthere

aufweist, sollen meist Pollenrautterzellen sein , die vor ihrem Ab-

sterben auf das Mehrfache ihrer ursprünglichen Größe heranwuchsen.

Bei A. sjieciosa Bus. und alpestris Schmidt sah Murbeck hingegen

Tetradenbildung fast in jeder Mutterzelle erfolgen. Der größte

Teil der Pollen starb hierauf freilich, ohne sich zu teilen, ab, doch

ein kleinerer Teil führte die Sonderung in eine generative und vege-

tative Zelle aus und einzelne Pollenkörner erreichten schließlich

ein Aussehen, daß man sie für keimfähig halten konnte.

Desorganisierten, aus Pollenmutterzellen, unfertigen Pollen-

körnern und aus körniger Zwischenmasse bestehenden Inhalt fand

ich selbst in den Pollensäcken von Alchimüla intermedia Clairville

(= .1. helcefica Brügger), Vettert Bus.-), rigida Bus.^), splendens

Christ, lineata Bus. und micans Bus. vor. Ganz besonders früh-

zeitig sah ich die Antheren von A. LapeyrousH Bus."') schrumpfen,

einer Art, die wie A. intermedia, Vetteri und rigida zu den Puhes-

ccntes gehört; anderseits bringt es die zu den Alpinae gehörende

^•1. Hoppeana Rchb. und die nivale A. glaherrima Schmidt {A.

fissa Günth. et Schummel), die zu den Calicinae zählt, bis zur

Bildung ansehnlicherer Pollenkörner, die aber meist durch grumöse

Massen verklebt sind und aus den Pollensäcken nicht befreit

Averden. Der letzten Art nähern sich in ihrem Verhalten A. con-

1) Diese A. hyhricla hört. Lund. ist nach K. Buser walirscheinlieh identisch mit

-4. rigida Bus.

2) Der Mutterstock stammt vom Monte Bondone, oberhalb Bordighera.

3) Eine in tjärteu kultivierte kaukasische Art; wahrscheinlich = A. hjjhrida

bort. Lund.

4) Vom französischen Zentralplateau und den Pyrenäen.
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jmtcta Babington, unter den Alpinae, und A. acutiloha Steven'),

unter den Ccdicinae. Bei A. flexicauUs Bus. (Calicinae), A. stra-

minea Bus. (Eu-Vulgares) findet man unvollkommen ausgebildete

Pollenkörner in körnigen Massen eingebettet. Nicht viel anders

verhalten sich auch A. fallax Bus. (Calicinae), firma Bus. (Calici-

nae) und ruhristipula Bus. (Eu-Vulgares), sowie puhescens Lam.

(Puhescentes). Bei der eben genannten A. firma Bus. waren die

klein verbliebenen Pollenkörner meist noch in Tetraden vereint.

Eine in unserm Garten kultivierte Art, die Herr R. Buser als

Alehimilla leptoclada Bus. (Alpinae) zu bestimmen die Güte hatte,

bringt es nur in einzelnen Antheren zur Ausbildung größerer, frei-

liegender Pollenkörner, die auch dann aber keinen normalen Inhalt

führen. Noch weiter steht die Entwicklung in den meisten An-

theren eines Stockes zurück, der in unserm Garten als A. alpiua L.

bezeichnet ist und nach E,. Buser auch die echte .4. alpina L.

darstellt, die im borealen Europa die einzige Form der Gruppe

der Alpinae darstellt. Dementsprechend war auch das Verhalten

der von Murbeck unter demselben Namen behandelten Pflanze.

Ein in unserm System bisher als Alehimilla vulgaris L. kultivierter

Stock, der nach R. Bus er A. speciosa Bus. ist, führt zwar regel-

recht fast alle seine Tetradenteilungen aus , hat aber schließlich

auch nur abnorme Pollen aufzuweisen.

Alle die genannten Eualchimillen führen somit übereinstimmend

minderwertigen Pollen, wenn auch der Grad seiner Verbildung ab-

gestuft ist. Daß aber Stöcke derselben Art in ihrem Verhalten

bis zu einem gewissen Grade voneinander abweichen, darf um so

weniger Wunder nehmen, als ja auch die Antheren verschiedener

Blüten desselben Stockes, und gelegentlich selbst die Antheren der-

selben Blüte, ungleichen Inhalt zeigen können. Im Resultat ist

das belanglos, da auch der anscheinend beste Pollen in allen diesen

Fällen funktionslos bleibt.

Ich stellte mir des weiteren die Aufgabe, in solchen Pollen-

mutterzellen von Eualchimillen, welche ihre Reduktionsteilung voll-

ziehen, die Einzelheiten dieses Vorgangs zu verfolgen und die Zahl

der Doppelchromosomen festzustellen, die in die Erscheinung tritt.

So nur meinte ich sichere Anknüpfungspunkte für die Beurteilung

1) Als Ursprung dieser Pflanze gibt Herr R. Buser das Grenzgebiet zwischen

Rumänien und Siebenbürgen, den Berg Czaplia, an. Die hier sonst angeführten Arten

aus den Schweizer Alpen.
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der Teilungsbilder in dem Archespor') der Saiiieiianlageii zu ge-

winnen.

In das Studium der Pollenbildung bei den Eualchimillen sollte

mich aber zunächst die Untersuchung der nämlichen Verhältnisse

bei der zum Subgenus Apluincs gehörenden A. arvensis (L.) Scop.

einführen, einer Art, von der durch Sv. Murbeck-) bereits be-

kannt ist, daß sie normalen Pollen bildet und durch diesen be-

fruchtet wird. Ich stellte in dem primären Kern der Pollen mutter-

zellen von .1. arvensis das Vorhandensein von 16 Doppelchromo-

somen fest. Die gleiche Zahl hatte bereits Murbeck"') hier ge-

funden, sich zugleich auf die Zahlenbestimmung der Chromosomen

bei dieser Art beschränkt. Die Doppelchromosomen der Alchi-

milla arvensis sind zu klein, als daß sie den Gegenstand eines ein-

gehenden Studiums der Reduktionsteilung bilden könnten, doch

darauf kam es in diesem Falle auch nicht an; daher auch als

erstes Bild unter meinen Figuren die Darstellung jenes Stadiums

dienen mag, das die Doppelchromosomen bereits an der Kern-

wandung verteilt zeigt (Fig. 1, Taf. I). Bei starker Vergrößerung

kann man da die zu Paaren vereinigten, in den einzelnen Paaren

entweder gleichlaufenden, oder Ringe, Schleifen, Y- und X-förmige

Figuren bildenden Fäden unterscheiden und die Zahl der Paare

unschwer sicherstellen. Im darauffolgenden Stadium der hetero-

typischen Kernspindel ^) stellen sich diese zweiwertigen Chromosomen

1) Ich habe gegeu diese Bezeichmnig seinerzeit Einwand erhoben, um den ganzen

Nachdruck auf die Zellen zu legen, in welchen die Keduktiou der Chroraosonienzahl

erfolgt (Biol. Zentralbl. 1894, Bd. 14, p. 866). Diese Bezeichnung hat sich seitdem

eingebüi-gert und nach der weiteren Motivierung, die sie durch Göbel (Organographie

der Pflanzen 1898, p. 770) erfuhr, halte ich es nicht für augebracht, mich ihrem Gebrauch

zu widersetzen.

2) a. a. 0., p. 37.

3) a. a. 0., p. 19.

4) Ich gebrauche, wie früher, so auch in dieser Arbeit die Bezeichnungen hetero-

typische Kernteilung und Eeduktionsteilung-, heterotypische Kernspindel, und l?eduktions-

spindel als gleichbedeutend. Ich sehe mich veranlaßt, das hervorzuheben, weil Valentin

Haecker (Heterotypische Teilung, Redukti(m und andere zelltheoretische Begriffe, Zool.

Anz., Bd. XXVIII, 1904, p. 39) neuerdings gegen Montgomery (Prof. Valentin

Haeckers Critical Review on Bastardization and Formation of the sex Cells, Zool. Anz.,

Bd. XXVI, 1904, p. 632) geltend macht, diese Identifizierung wäre nicht zulässig. Es

gäbe „heterotypische Teilungsformen mit typischen Chromosomeuringen und Tonnenfiguren

auch an solchen Stellen, an denen von einer Chromosonienroduktion keine Rede ist".

Dagegen mijchte ich meinerseits bemerken, daß „typische Chromosomenringe und Tonnen-

figuren'' durchaus nicht immer den Charakter jener Teilungsfigur bestimmen, die wir seit
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als annähernd elliptische Gebilde dar (Fig. 2, Taf. I), und man
kann sie wieder in der Polansicht, wenn auch nicht immer so sicher

wie zuvor, abzählen (Fig. 4, Taf. I). Bei gleichmäßiger Verteilung

dieser Elemente in der Kernplatte bekommt man ihrer vier bis

fünf im optischen Längsschnitte zu sehen, während die in Vergleich

gezogenen Kernspindeln benachbarter vegetativer Zellen, bei gleicher

Ansicht, meist sechs bis sieben Chromosomen aufweisen (Fig. 6,

Taf. I). Hieraus läßt sich in der Kernplatte der letztern auf eine

größere Zahl von Chromosomen schließen, ihrer unter Um-
ständen auch 32 in Polansichten unterscheiden. Die Elemente der

vegetativen Kernspindeln sind kleiner als die der generativen, sie

stellen gekrümmte Stäbchen dar, deren wahre Gestalt man übrigens

nur annähernd sicherzustellen vermag.

Die Eualchimillen, die ich untersuchte, ergaben mir 32 zwei-

wertige Chromosomen in den Kernen der Pollenmutterzellen (Fig.

13, 14, Taf. I) und annähernd 64 einwertige Chromosomen in den

vegetativen Zellen (Fig. 29 c, Taf. II). Der optische Durchschnitt

der Kernplatte , bei Längsansicht der Kernspindeln , wies dem-

entprechend im Mittel sechs, beziehungsweise neun Elemente auf (Fig.

12, 14, 186, Taf. I) Es sind das verhältnismäßig hohe Zahlen,

denen bei den Dikotylen zu begegnen aber auf Grund bis-

heriger Erfahrungen nicht gerade überraschte. Der Unterschied

der Chromosomenzahl gegen Ä. arvensis hat anderseits an sich

auch nichts auffälliges. ' Hat doch auch 0. Rosenberg ^) für

Drosera rotundifoUa 10, für D. longifoUa 20 Elemente in den

generativen Kernen gezählt. Zuvor schon gab H. 0. Juel") für

die vegetativen Kerne von Antennaria dioica etwa 24, von A. al-

pina ungefähr 40 Chromosomen an. Auch kann hier an Ascaris

megaloccphula hivalens und luiivalcns, mit zwei bivalenten Chromo-

somen, beziehungsweise nur einem solchen Element, erinnert werden.

7nininehr sehr langen Jahren als die heterotypische im Pflanzenreich bezeichnen , daß es

.sich aber stets dabei um die IJeduktionsteihuig gehandelt hat. Daher es sich wohl

empfehlen würde, auch weitei'hin die Bezeichnung heterotypische Teilung in gleicher Be-

deutung wie Reduktionsteilung zu brauchen, und für Teilungsbilder mit „Cliromosomen-

riiigen und Tonnenfigureu", die keine Reduktionsteilungen sind, was mir aber überflüssig

scheint, einen andern Namen zu bilden.

1) Das Verhalten der Chromosomen in einer hybriden Pflanze (Ber. d. Deutsch,

botan. Gesellsch., 1903, p. 111).

2) Vgl. Untersuch, über typische und luirfhciiogenetische Fortpflanzung bei der

Gattung Anknnaria (K. Svenska Vet. Ak. Handlingar, Bd. XXXllI, 1000).
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In allen Einzelheiten verfolgte ich sämtliche Teilungsstadien

der Pollenmutterzellen bei der Alchimilla speciosa Bus., einer

Pflanze, die wohl aus dem Orient stammt, jetzt viel in botanischen

Gärten kultiviert wird, und von der ich über besonders reichliches

Material verfügte. Dieselbe Pflanze wurde zu anderweitigen Unter-

suchungen auch von Murbeck verwendet. Für Teilungsstudien der

Pollenmutterzellen anderer apogamer Arten dienten mir noch

.-1. splc7ide)is Christ und die A. Icptoclada Bus. aus unserer Alpen-

])artie, während auch noch andere Arten zum Vergleich herangezogen

wurden.

Zunächst sei Alchimilla speciosa Bus. geschildert. Die An-

lage des Archespors in ihren Antlieren spielt sich in so übersicht-

licher Weise ab, daß ich mir nicht versagen konnte, ein Bild des

Vorganges unter meine Figuren aufzunehmen (Fig. 8. Taf. I). Die

hypodermale Zellschicht teilt sich periklin und bildet so die pri-

mären Archesporzellen und die Schichtzellen. Erstere verdoppeln

sich durch perikline Wände, um sofort oder nach nochmaliger Teilung

die Pollenmutterzellen zu bilden. So auch treten perikline Wände
in den Schichtzellen auf, um sie in drei Zellagen zu zerlegen, von

denen die äußere bestimmt ist, die Faserschicht zu erzeugen, die

nächst innere, zusammengedrückt zu werden, die innerste, Tapeten-

zellen zu bilden. Auch an den Seiten und der Innenfläche werden

die Pollenmutterzellen von einer Tapete umhüllt, welche die an-

grenzenden Zellen liefern. Die Faserschicht bleibt übrigens

nicht auf die Außenwände der Staubfächer beschränkt, sie setzt

sich vielmehr in deren Umkreis fort, geht auf das Konnektiv über

und springt auch in die Scheidewand vor, welche die beiden Fächer

jeder Antherenhälfte trennt. In den Pollenmutterzellen stellt sich

alsbald das Synapsisstadium (Fig. 9 und 10, Taf. I) ein, wobei

auch die von mir vor kurzem geschilderten') Gamosomenpaare

unterscheidbar werden (Fig. 10, Taf. I). Auf jenem später folgen-

den Stadium, welches die Chromosomenpaare an der Kernwandung

verteilt zeigt und für das ich die von V. Haecker vorgeschlagene

Bezeichnung „Diakinese" annehmen will-), läßt sich deren Zahl meist

schon bestimmen (Fig. 11, Taf. I). Hierauf bildet sich die Kern-

spindel, und zwar mit annähernd sechs Elementen im optischen

1) über Reduktionsteilung (Sitzber. d. Akad. d. Wiss. zu Berlin, Bd. XYIII,

1904, p. GO-)).

2) Biolog. Zeiitralbl., Bd. XVII, 1897, p. 701, und Praxis niid Theorie der Zellen-

und Befrnchtiingslehre 1899, p. 101, 104.
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Durchschnitt (Fig. 12, Taf. I), aus. Polansichten (Fig. 13, Taf. I)

lassen mit voller Sicherheit die Zahl 32 für die Elemente dieser

Kernplatte feststellen, und das gelingt auch bei den Kernplatten

des zweiten Teilungsschrittes (Fig. 14, Taf. I). Auffällige Störun-

gen in diesem Teilungsvorgange habe ich bei Alcliimilla speciosa

Bus. nicht oft gesehen. Meist gelingt es den jungen Pollenkörnern

sich dann auch noch voneinander zu sondern, und sogar die Tei-

lung in eine generative und eine vegetative Zelle auszuführen

(Fig. 15, Taf. I). Ausnahmsweise fand ich bei dieser Art und auch

anderen Arten die generative Zelle quergeteilt. In den darauf-

folgenden Stadien wuchsen die Pollenkörner nicht mehr normal, sie

blieben klein und substanzarm. Einzelne schwollen auch wohl

stärker an, doch ohne inhaltsreicher zu werden. — Mit wenigen

Ausnahmen sah ich, wie schon erwähnt, in allen Antheren von

ÄJchimilla sj^eeiosa die Vierteilung der Pollenmutterzellen sich voll-

ziehen, wobei ich nicht den Eindruck hatte, daß dieser Vorgang

auf besondere Schwierigkeiten stoße. Die Annahme von Murbeck,

daß die Tetradenteilung ein kritisches Stadium der Entwicklung bei

Alchimilleu-Pollen bedeute, trifft demnach in so allgemeiner Fassung

nicht zu. Nur ausnahmsweise war in der Tat schon eine Hem-

mung der Entwicklung mit Beginn der Tetradenbildung zu be-

merken, die darin bestand, daß einzelne Mutterzellen noch die

erste heterotypische Kernspindel führten, während andere schon in

vier Zellen geteilt waren. Meist stellte sich die Schrumpfung ein-

zelner Mutterzellen erst nach vollzogener Vierteilung ein, wobei ihr

Inhalt stark lichtbrechend wurde. In seltenem Falle erfolgte eine

solche Veränderung schon nach dem ersten Teilungsschritt. Das

Synapsisstadium und die Reduktionsteilung, deren normale Abwick-

lung bei Bastarden auf besondere Schwierigkeiten zu stoßen

pflegt'), vollzogen sich bei AJclihnüla speciosa somit ohne sichtbare

Störungen. Die Hemmungen setzten im allgemeinen erst später ein.

Bei Alcliimilla splenclens Christ blieben die Pollenkörner

weiter als bei A. speciosa in ihrer Entwicklung zurück. Meist

pflegten aber die Pollenmutterzellen sich in normaler Weise zu

teilen. Es kam auch zur Trennung der Pollenkörner, doch

blieben diese vorwiegend einkernig und klein. Nur einzelne von

ihnen führten ihre Teilung noch aus, wuchsen auch weiter und

lagen dann als größere Körner zwischen kleineren zerstreut. Nicht

\) Vgl. ilii' Literatur in Hediiktionsteihnig, p. 607.
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selten verband die Körner untereinander eine gruraose Masse, die

aus der Wandsubstanz der Pollenmutterzellen und dem Plasma der

Tapetenzellen entstanden war. Bei besonders frühzeitiger Desorga-

nisation des Inhalts füllten körnige Massen allein das verschrumpfte

Fach aus.

Ganz ähnliche Verhältnisse beobachtete ich an den Pollen-

säcken von A. fallax Bus. und »licans Bus.

Besonders zeitig machten sich Störungen bei einer als Alchi-

milla sericata Rchb. (= A. pubescens Willd., „M. B." non Lam.)

von Herrn Bus er bestimmten, zu den Puhescente.s gehörenden in

unserm Garten kultivierten, exklusiv pontisch -kaukasischen Art

geltend, deren Pollenmutterzellen vorwiegend schon vor der ersten

Teilung zugrunde gingen. Sie konnten weiterhin größere , fast

inhaltsleere, in körnige Substanzen eingebettete Blasen in den

Fächern bilden.

In den Staubfächern von AlchhniUa lepfoclada Bus. waren

Störungen der Entwicklung ebenfalls frühzeitig schon zu beobachten.

Vielfach litten die Pollenmutterzellen bereits vor der Teilung. An-

dere traten in Teilung ein und konnten dann normale Teilungs-

bilder aufweisen, doch meist so, daß in demselben Fache selir ver-

schiedene Teilungsbilder sich vereinigt zeigten. Die Wandung des-

organisierter Mutterzellen wird körnig und nimmt unter Umständen

ein ähnliches Aussehen wie eine Pollenhaut an. Man glaubt daher

auch wohl auf späteren Zuständen einzelne blasenförmig aufge-

triebene Pollenkörner im Antherenfache zu sehen , während es

nur so umhüllte Pollenmutterzellen sind. Hin und wieder schließt

diese Hülle eine Tetrade ein und verrät damit deutlich ihren Ur-

sprung.

Eine Überraschung war es mir, völlig normal ausgestalteten

Pollen in den reifen Antheren von Alchimüla pentaxilnjlla L. zu

finden. Wie ich aus einem Briefe des Herrn R. Buser nach-

träglich erfuhr, wurde das Vorhandensein von solchem Pollen hier

auch schon in Ascherson-Graebners Synopsis der Mitteleuro-

päischen Flora angegeben. Es heißt dort^): „A. jjenf«i)/??/??a hat

gut entwickelten Pollen". Das Vorhandensein von normalem PoUen

mußte die Frage anregen, ob nicht Alchimüla pentaphylla auch

eine Ausnahme in betreff der „Parthenogenesis" unter den Eual-

chimillen bilde. Das ist wirklich der Fall. Damit mußte aber die

1) Paul Ascherson und Paul Graebner 1902, Bd. VI, p. 395.

Jahrb. f. wiss. Botanik. XLI. 7
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Tatsache an Bedeutung gewinnen, daß diese Art abweichend von

den „parthenogenetischen" Eualchimillen isoliert im System dasteht,

allein für sich in der Abteilung der Pentaphyllae. Herr R. Bus er

äußerte sich wie folgt in einem am 1. Juli d. J. an mich gerich-

teten Briefe : A. penfaphyUa nimmt in der Gattung eine Sonder-

stellung ein. Sie ist systematisch für sich allein gleichwertig der

ganzen, so zahlreichen Gruppe der Alpinae und der noch formen-

reicheren Gruppe der Vulgares . . . ." Herr R. Buser ist der

Ansicht, „daß man niemals, seiner Erfahrung und Überzeugung

nach, von A. pentapliijUa auch nur die geringste haltbare Varietät

abspalten könne."

Der Stock von Alchimüla pentaphyllae den mir Herr Bus er

aus dem Turiner botanischen Garten übermittelte , kam leider in

unserem Garten nicht zur Blüte. Herr A. Bus er bemerkte brief-

lich dazu am 1. Juli d. J., daß, während die Kultur fast aller Al-

chimillen, wenigstens der Eualchimillen, ungemein leicht ist, die

der pentaphylla Schwierigkeiten bereite. Unter den gewöhnlichen

Verhältnissen eingepflanzt und sich selbst überlassen , hält die

Pflanze gewöhnlich nicht länger als einen Sommer aus. „Bei ihrem

wenig tief gehenden "Wurzelstocke und der raschen Bildung von

Wurzeln an den Gelenken der blühenden Stengel erschöpft sich

die Pflanze in den heißen Sommermonaten. Würde die Pflanze

„sous couclie froide" gehalten, und in der Art und Weise kultiviert,

wie es viele alpine Arten in Kew werden, so dürfte die Kultur

von pentaphylla keine besonderen Schwierigkeiten mehr machen" ').

— So blieb ich, da unser Stock nicht blühen wollte, zunächst

auf abgeschnittenes Material angewiesen, das mir Herr Buser in

blühendem Zustande sandte. Das konnte er mir aber nur in

spärlicher Menge beschaffen, so daß eine erschöpfende Unter-

suchung der Pflanze nicht möglich war. Sich teilende Pollen-

mutterzellen fand ich nicht vor und konnte nur indirekt schließen,

daß auch dieser Art 32 bivalente Chromosomen zukommen. Das

wurde durch spätere Untersuchungen vollauf bestätigt. Freilich

nicht ohne wiederholtes Bemühen. Pen ^«7;%//a-Material, das Herr

Buser mir im Juli von der Gemmi sandte, litt unterwegs von

großer Hitze. Erst anderweitige Blütenstände, die Herr Buser

1) Die gleiche Erfahrung machte B. Stein „Beiträge zur Kultur der Alpen-

pflanzen" in Regeis Gartenflora, Bd. 35, 1886, p. 407: „Schlecht wächst", so schreibt

er, „eigentlich nur A. jpentaphi/lla , die in der Ebene bei aller Fürsorge äußerst kurz-

lebig ist."
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Anfang August auf dem Mont-Fleuri, in der Nähe des Col des

Annes oberhalb der Chartreuse du Reposoir, in Ober-Savoyen für

mich sammelte, entsprachen allen berechtigten Wünschen, Wir

hatten im hiesigen Institut die Erfahrung gemacht, daß für die

Fixierung von Alchimillen Alkohol-Eisessig (aus drei Teilen absolutem

Alkohol und einem Teil Eisessig) sich ebenso gut, wenn nicht besser,

wie Chrom-Osmium-Essigsäure bewähre. Ich bat also Herrn Buser

sich mit Alkohol-Eisessig auf seinem Ausfluge zu versehen, und in

diesen legte er dann auch das gesammelte Material ein. Letzteres

bot dann, in entsprechend jungen Blütenknospen, Teilungszustände

der Pollenmutterzellen dar. Da sie mit den geschilderten von

Alchimilla speciosa übereinstimmten, kann ich auf ihre Beschreibung

verzichten. Ich verweise somit nur auf die Fig. 43, Taf. IV,

welche die Diakinese des ersten Teilungsschrittes zeigt, und die

Fig. 44, Taf. IV mit Reduktionsspindel. In Fig. 43, Taf. IV,

sind soviel Doppelchromosomen eingetragen, als deren bei Ein-

stellung auf die dem Beobachter zugekehrte Kernfläche und Tiefer-

stellung bis zur Erreichung des optischen Durchschnitts sichtbar

werden. Aus den so eingetragenen Elementen läßt sich auf die

Gesamtzahl 32 schließen, ebenso aus der Zahl der Elemente,

welche die Kernplatte im optischen Durchschnitt in Fig. 44, Taf.

IV aufweist. Für Abzahlung der Elemente in Polansichten der

Kernplatte zeigte sich dieses Objekt wenig günstig, weil seine Ele-

mente vielfach aneinander haften. Da ich meine Zählungen an

solchen Kernplatten zunächst angestellt hatte, glaubte ich sogar

eine Zeitlang, A. pentaphylla verhalte sich wie A. arvensis , führe

somit nur 16 Chromosomen und weiche darin von den andern

Eualchimillen ab. Das Auffinden der Diakinese mit ihren deutlich

an der Kernwandung verteilten Chromosomenpaaren brachte hier-

auf die erwünschte Klärung. So typisch, ohne alle Störung, wie

die erste Teilung der Pollenmutterzellen, spielt sich auch die zweite

bei A. pentaphijUa ab. Dann zeigen die Fächer Tetraden, weiter

getrennte schon etwas längliche Pollenkörner in gleichmäßiger Aus-

bildung und deren Teilung. Im optischen Querschnitt der Kern-

spindel sind wiederum sechs bis sieben Elemente zu zählen. Der

vegetative Kern des Pollenkorns ist größer als der generative und

mit wesentlich größeren Kernkörperchen ausgestattet. Die Lage

der generativen Zelle im Pollenkorn ist nicht fest bestimmt, doch

pflegt sie sich meist an das eine Ende des ellipsoidischen Korns

zu halten (Fig. 45, Taf. IV). Alle Körner nehmen auch weiterhin
7*



100 Eduard Strasburger,

gleichmäßig an Größe zu und füllen sich mit Inhalt. In der sich

öffnenden Blüte stäuben die Antheren.

Die Feststellung des Vorhandenseins von gutem Pollen und

von sonst normaler Geschlechtsausbildung bei Ä. j^entajjhyUa mußte

in mir den Wunsch erwecken, auch jene hochalpinen Arten zu

untersuchen, die nach R. Buser Bastarde mii A. pentapliylla erzeugt

haben. Anhaltende Forschungen bestimmten Herrn Buser , über seine

Angaben in Henri Jaccards Catalogue de la Flore Valaisanne^) hin-

aus nicht weniger als fünf PentaphyUae X Alpinae Bastarde nunmehr

zu unterscheiden. Als solche führte mir Herr Bus er jetzt an:

1. A. cuneata Gaud. = pentaphylla X • • • • Herkunft Aostatal,

der zweite Elter unbekannt; 2. A. gemmia Bus. = glacialis Bus.

X pentaphylla: 3. A. tndlata Bus. = gemmia X glacialis ; 4. penta-

phyUoides Bus. ^= gemmia X p(">'^i(il'>T^iß^<^i^ Standort: mit den beiden

vorigen: Gemmi; 5. A. sahauda Bus. = geUda Bus. X penta-

phylla^ Standort: Col des Encombres (Maurienne). Eine Sendung

von Schnittpflanzen vom 4. Juli aus dem Garten des Herrn Buser

enthielt die Arten A. gclida und A. glacialis in zweiter Blüte. Mit

wahrer Freude konnte ich nunmehr feststellen, daß A. gelida ebenso

guten Pollen wie A. pentaphylla führt, und daß einzelne ihrer

Narben gekeimte Pollenkörner aufweisen (Fig. .52, Taf. IV). Da-

mit gewannen die durch R. Buser aus der Morphologie und dem

gemeinsamen Vorkommen gezogenen Schlüsse , daß gewisse Alchi-

millen Bastarde zwischen A. gelida und pentaphylla darstellen, auch

eine mikroskopische Stütze. Die A. glacialis in zweiter Blüte

schickte mir Herr Bus er mit dem Bemerken, daß sie vergrünt sei.

Die Pflanze hatte trotzdem in den Staubblättern verschiedener

Blüten den größten Teil ihrer Pollenkörner normal ausgestaltet.

Ihre Beteihgung an Bastardbildung erschien somit durchaus zu-

lässig. Bei der Sendung befand sich auch die der A. pentaphijlla

ungemein ähnliche A. cuneata Gaudin = pentaphylla X • • • ., die

trotz ihrer mutmaßlichen Bastardnatur über normalen Pollen ver-

fügte, während A. sahauda Bus. = gelida X pentaphylla nur kör-

nige Massen in ihren Antheren führte, es im besten Falle zur

Ausbildung ganz unvollkommenen Blütenstaubes brachte. Dieser

letzte Bastard hatte somit, wie so oft Bastarde, in seinem Sexual-

apparat gelitten. Aus der Untersuchung früherer Sendungen war

mir bekannt, daß dieser Bastard zugleich apogam sei, ebenso wie

1) a. a. 0., p. 108.
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auch der abgeleitete Bastard A. truUata Bus. =. (jcmmia X (ßtt-

cialis, bei dem ich zuvor schon schlechten Pollen und apogamisch

erzeugte Keime vorgefunden hatte. Nur in ganz vereinzelten Fällen

trat mir normal aussehender Pollen in den Blüten von A. (jemmia

((jlacialis X pe)ita[)liylla) entgegen, während deren Samenanlagen

stets überaus stark verbildet waren. Noch seltener waren an-

nähernd normal gestaltete Pollenkörner bei dem abgeleiteten

Bastard A. peiitapliyUoidcs (yeiiim/a X Xtcntaphylla) zu finden.

Selbst so gestaltete Körner führten übrigens nur spärlichen Inhalt,

so daß A. pentaphylloides Bus. als des normalen Pollens entbehrend

gelten kann.

Der Umstand, daß jene Alchimillen, die sich als normal ge-

schlechtlich erwiesen hatten, hochalpin waren, veranlaßte mich,

Herrn Buser um die Zusendung anderer subnivaler Arten zu bitten.

So erhielt ich von ihm .4.. yrosskleiis Bus., aus der Gruppe der Al-

pinae, die zwischen 2100 und 2300 m sich hält, und die tatsäch-

lich auch normal-sexuelle Verhältnisse aufwies. Ich konnte 32 Chro-

mosomen in ihren Pollenmutterzellen zählen und die weitere unge-

störte Entwicklung ihres Pollens bis zum Reifezustand verfolgen.

Auch die Samenanlagen von A. yrossidens waren auf Befruchtung

eingerichtet. — Weder Pollen noch Samenanlagen verhielten sich hin-

gegen normal bei A. pallens Bus., ungeachtet diese der A. yrossi-

dens sehr nahe steht, und R. Buser von grossidens berichtet, daß

sie das genaue subnivale Korrelativ der pallens sei. Die A. pallens

lebt in Höhen von 600 bis 2000 m. Ich fand in ihren Antheren-

fächern nur schlechten runden Pollen in körnigen Massen. Eine

von Herrn Bus er als exquisit hochalpine Pflanze mir bezeichnete

Art, die A. fissimhna Bus. hatte etwa ein Drittel guter Pollen-

körner aufzuweisen. Das war für eine in die Gruppe der Vulgares

gehörende Art immerhin schon viel. Im weiblichen Apparat er-

wies sich diese Pflanze aber apogam. Von den mit A. pentaphylla

in der „Florula der Schneetälchen" über 2000 m vertreteneu zu

den Vidgares gehörenden Arten, A. semisecta Bus., A. frigens Bus.,

A. decumbens Bus., die ich an Herbarexemplaren aus den Greyer-

zer Alpen (Freiburg) untersuchte, zeigte die erste nur schlechten,

in körnige Massen eingehüllten Pollen; die zweite verhielt sich

ähnlich wie fisshnima, hatte unter gut aussehenden Körnern zahl-

reiche andere, wesentlich kleinere aufzuweisen, endhch solche, die

völlig verbildet und durch körnige Massen verklebt waren; bei der

dritten fand ich den Pollen annähernd ebenso wie bei A. semi-
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secta ausgebildet. Keine Anthere dieser Exemplare hatte es bis

zum Offnen ihrer Staubfächer gebracht, wie denn auch sonst das

Aufspringen der Antheren bei allen Alchimillen nur bei Vorhanden-

sein von wirklich gutem Pollen erfolgt. Im Gegensatz zu der aus

den Greyerzer Alpen stammenden A. äccumhens, fand ich in einigen

Blüten eines von Tavaneuse sur Abondance (Ober-Savoyen) stam-

den Bus ersehen Herbarexemplars Antheren mit weit besserem

Pollen vor, welche bewiesen, daß diese Art es unter Umständen

bis zur Ausbildung normal aussehender Pollenkörner, wenn auch

nur in vereinzelten Blüten, bringen kann. Auch von der bis zu

3150 m emporsteigenden, zu den Calicinae gehörenden Ä. (jlaber-

rima Schmidt, mit der in solchen Höhen nur noch die Ä. penfa-

phylla vergesellschaftet vorkommt^), mußte ich zuvor schon anführen,

daß sie unvollkommen ausgebildeten Pollen führe. Ebenso fand

ich nur schlechten Pollen bei der zu den Alpinae zählenden

A. suhserieea Beuter, die in Höhe von 1000 bis 2500 m lebt,

und ganz schlechten bei der ihr sehr ähnlichen und unter gleichen

Verhältnissen vorkommenden A. jiicunda Bus.; während ich vor-

wiegend gut ausgebildeten Pollen in der ebenfalls mir als subnival

von R. Buser empfohlenen anderen Art der Alpinae^ A. aquile-

jensis Bus., nachweisen konnte. Andere derselben Sendung beige-

gefügte Alpinae-kxien: A. scpienata Bus., A. atrovirens Bus.,

sowie die schon einmal erwähnte Hoppeana Rchb. wiesen nur

Pollenkörner in verschiedenem Grade der Verbildung auf.

Nicht alle subnivalen Arten, nicht einmal jene aus der Gruppe

der Alpinae, vermochten sich somit vor einem geschlechtlichen

Rückschritt zu bewahren. Trotzdem ist nicht zu verkennen, daß

die Bedingungen der hohen Standorte dessen Rückgang aufhielten.

Dafür sprechen ja auch jene Vulgavefi, Vertreter der formenreich-

sten Gruppe der Bualchimillen , deren Pollen erst wenig verbildet

erscheint.

Von nicht geringem theoretischen Interesse erschien es mir,

auch zu prüfen, wie sich die amerikanischen und afrikanischen Al-

chimillen in sexueller Beziehung verhalten. Da blieb ich freilich

auf Herbarmaterial angewiesen, so daß meine Untersuchungen sich

auf eine Orientierung über den Zustand des Pollens, allenfalls auch

des Verhaltens der Narben beschränken mußten. Mein Kollege

Adolf Engler hatte die Güte aus dem Berhner Herbar Exem-

1) R. Buser, in Jaccards Catalogue de la Flore Valaisaune, p. 116.
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plare von mittel- und südamerikanischen Alcliimillen, die ihm für

diese Untersuchung geeignet schienen, auszuwälilen und mir zuzu-

senden. Ich ließ einige Blütenknospen von jeder Art über Nacht

in Ammoniak aufweichen und befreite dann unter dem einfachen

Mikroskop den Pollen aus ihren Antheren. Dieser Pollen schien

bei allen so untersuchten Arten normal ausgebildet zu sein. Ich

muß daraus wohl schließen, daß die amerikanischen Alcliimillen

fortfahren, sich auf geschlechtlichem Wege fortzupflanzen. Es

lagen mir vor: Alclilmilla sihhaJdiacfolia H. B. Kth., San Luis

Potosi, Mexiko, leg. J. Gr. Schaffner, 1879, A. venusta Schicht,

leg. Schiede, Jalapa, Mexiko. Beide Pflanzen erinnern in ihrem Ha-

bitus an unsere A/pinac. Dann Alchimilla rujjestris H. B. Kth.,

Pichiucha at 1400 feet of elevation, leg. Jameson, eine kleinblättrige

dem Boden angedrückte Art mit kurz gedrängten Blütenständen in den

Blattachseln. Weiter eine feinspaltige AI. lärsuta H. B. Kth var.

aJpcstris Schicht., Sierra de San Felipo 10 000 feet 1894, C. G.

Pringle, Plantae Mexicanae. Endlich Alchimilla pinnata R. P.,

Argentina, Cienega 1874, leg. P. G. Lorentz et G. Hieronymus.

Auf die Sendung der amerikanischen Alchimillen folgte aus

dem Berliner Museum alsbald jene der afrikanischen, zum Teil

solcher, die A. Engler selbst auf seiner im Jahre 1902 durch

Afrika unternommenen Reise gesammelt hatte. Das waren: Alchi-

milla Volkensii Eng., A. Engler, Reise nach Süd- und Ostafrika,

Kilimandscharo, Höhenwald 2600 bis 2900 m, 19. und 20. Ok-

tober 1902; A. Fischeri Engl. Ostafrika, Abori, April 1886, leg.

Fischer; A. pedata Höchst., var. gracilipes Engl. Ostafrika, Abori,

April 1886, leg. Fischer. A. EllenhecJciana Engl., steht der pedata

nahe, leg. Ellenbeck 21. Oktober 1901; A. cruptantha Steud.

Hedscha 4. Oktober 1862, Abyssinia, Schimper; A. Holstei Engl.,

leg. A. Engler 1902, West-Usambara, Hochweiden bei Albalu

1500 bis 1700 m; A. Johnsfonii 0\iv., leg. G. Volkens, Kilimand-

scharo, in der Johannesschlucht, 3300 m, 7. Dezember 1893, A. ci-

nerea Engl., leg. A. Engler, Kilimandscharo, Höhenwald 2600

bis 2900 m; A. uliujurensis Engl., leg. W. Goetze Uluguru-Berge,

Hochmoos, über Gräser kletternd, 29. November 1898; A. argijro-

phylla Oliv., leg. G. Volkens, am Mawenzi 2800 m, kleiner, höch-

stens \ 2 m hoher Strauch, 12. November 1893. — Auch bei allen

diesen Arten fand ich völhg normalen Pollen, und gelang es mir

außerdem gekeimten Pollen auf den Narben von A. crypta)dha,

von A. Holstei und von A. argyrophylla aufzufinden. In der
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Tracht erinnerte die A. x>edata, A. Fischer/, A. YoU-cnsii, A. crij^-

tantha und Holstei an unsere Eualchimillen, die andere mehr oder

weniger strauchartige Form zeigte fremdartigen Habitus.

SchließUch hatte Prof. H. Schinz in Zürich die Güte mir

eine Anzahl getrockneter südafrikanischer Alchimillen für die Unter-

suchung anzuvertrauen. Diese Alchimillen hatte R. Buser zuvor

verglichen, und den Eindruck dabei gewonnen, daß sie ziemlich

polymorph seien. Dadurch gewann ihre Prüfung für mich an Be-

deutung. Es lagen mir vor: A. capensis Thunb. typica, vom Tafel-

berg; A. elongata E. etZ., vom Boschberg; A. elongata Tysoniana

Bus. Griqualand; ^1. Madayascariensis 0. Hoffm., Aukafina, Zentral-

Madagascar; A. flagellaris Bus., Weenen County, Natal; A. Woodii

0. Kunze (?), Drakensberg, Natal und A. serieo-vülosa Bus.,

Grahamstown, Natal. Für A. filiformis, A. Capensis, A. elongata,

A. Madagascariensis, A. Woodii, A. sericeo-viUosa ergab die mikro-

skopische Untersuchung guten Pollen, außerdem gelang es bei A.

filiformis, A. Capensis, A. Madagascariensis an den Narben haf-

tenden Pollen aufzufinden. Der Entwicklungszustand von A. fiagel-

laris und von A. elongata Tysoniana war für die Sicherstellung des

Verhaltens nicht geeignet; nach Analogie läßt sich schheßen, daß

sonst das Ergebnis hier auch positiv ausgefallen wäre. Denn der

normale Pollen der sonstigen südafrikanischen Arten, die an ihren

Narben haftenden Pollenkörner, zeugen dafür, daß deren ursprüng-

liche sexuelle Verhältnisse noch fortbestehen.

A. Engler schrieb mir in bezug auf die afrikanischen Alchi-

millen, die er mir zur Verfügung stellte: „Alle Arten, die ich

Ihnen übersandte, sind lokal getrennt und kommen in sehr ver-

schiedenen Regionen vor." A. Eng 1er verwies mich zugleich auf

die Anmerkung, die er seiner Zusammenstellung der Alchimillen der

Hochgebirgsflora des tropischen Afrika beigefügt hatte ^). Er hebt

in dieser hervor, daß die von ihm aufgezählten afrikanischen, sämt-

lich in Gebirgen vorkommenden Arten von Alchimilla in verwandt-

schaftlicher Beziehung zu den Arten Europas und Asiens stehen.

An die in Europa verbreitete und sehr formenreiche A. vulgaris L.

schließe sich nur eine afrikanische Art an, nämlich A. Fischeri

Engl. In seinem Briefe fügt A. Engler hinzu, daß er Alchimilla

für einen sehr alten Rosaceen-Typus halte, der in Afrika in der

subalpinen und alpinen Region sich ähnlich verhalte, wie bei uns

1) Abhandl. d. Akademie d. Wiss. zu Berlin 1891, p. 237.
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in den Alpen, wo ja auch mehrere Arten nach Formationen und

Regionen gesondert sind."

Die Entstehung der Samenanlage apogamer Euaichiniillen hat

Murbeck eingehend geschildert'). Ihr Nucellus weist zunächst

eine einschichtige Epidermis auf. Die hypodermale Schicht unter

dieser Epidermis teilt sich periklin so wie in jungen Antheren und

liefert das Archespor und die Schicht/eilen (Fig. 16, 17, Taf. I).

Die Ähnlichkeit mit der Pollensackanlage (Fig. 8, Taf. I) wird be-

sonders auffällig, wenn die Zahl der hypodermalen Zellen, welche

in diese Teilung eintreten, eine größere ist. Ihre gemeinsame Ein-

fügung finden die Archesporzellen an den Basalzellen-). Alsbald

stellen sich im Nucellus, im Gegensatz zu den Pollensäcken, peri-

khne Teilungen der Epidermiszellen ein (Fig. 16, 19 (t, Taf. I; Fig.

28, Taf. II), die am Scheitel besonders ausgiebig erfolgen und eine

mehrschichtige Kappe, nach Art einer Wurzelhaube, dort schaffen.

Die Schichtzellen bleiben zunächst einfach oder verdoppeln sich

nur einzeln durch perikline, auch wohl antikline Wände. Zu gleicher

Zeit führen eine Anzahl Archesporzellen Querteilungen aus (Fig.

16, 17, Taf. I; Fig. 29a, Taf. II), wie solche auch in dem Arche-

spor der Pollensäcke erfolgen können. Kernspindeln, die man
hierbei antrifft (Fig. 18 a und b, Taf. I), weisen die vegetative Zahl

der Chromosomen auf. Das glaubte auch schon Murbeck an-

nehmen zu können^), wozu aber freilich noch die Anknüpfungs-

punkte fehlten. Denn Murbeck war als Heduktionszahl nur die

Zahl 16 der Pollenmutterzellen von Alchimilla arvensis bekannt,

während diese Zahl, wie wir sahen, bei den Eualchimillen 32 be-

trägt. Wenn also Murbeck angibt, daß er bei diesen Teilungen

die Zahl der Chromosomen in keinem Falle auf weniger als 32

schätzen konnte, so beweist das noch nicht, daß keine Reduktion

der Zahl vorlag, da die Nichtreduktion tatsächlich die Zahl 64 ver-

langte. Somit fällt in der Murb eck sehen Beobachtung nur ins

Gewicht, daß er bei diesen Teilungen nicht jene Stuktureigentüm-

lichkeiten sah, w^elche die „heterotypische Kernteilung zu begleiten

pflegen". Tatsächlich sind es gegen 60 Chromosomen, w^elche die

Zählungen der Chromosomen bei diesen Teilungen ergeben, neun

1) a. a. 0., p. 7 ff. Um nicht alle von ihm bereit.s sichergestellten Einzelheiten

hier wiederholen zu müssen, verweise ich auf seine Arbeit.

2) So von Murb eck benannt a. a. 0., p. 8.

3) a. a. 0., p. 19.
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Chromosomen im optisclien Querschnitt der Kernplatten, ebenso wie

in den benachbarten Geweben. Von den rasch sich einstellenden Tei-

lungen bleibt eine, für gewöhnlich zentral gelegene Archesporzelle, oder

einige solche Zellen ausgeschlossen (Fig. 16— 21, Taf. I; Fig. 28, 29,

Taf.II; Fig. 48, Taf. IV), und diese zeigen demgemäß eine bedeutendere

Höhe als ihre aus der Teilung hervorgegangenen Nachbarinnen.

Der Kern der ungeteilten Archesporzellen vergrößert sich nicht

unbedeutend und tritt alsbald in das Synapsis-Stadium ein. Denn
das Bild, welches er jetzt darbietet, entspricht genau jenem in

den Pollenmutterzellen. Es weist denselben kontrahierten Knäuel

mit anliegendem Nucleolus auf und läßt unter Umständen auch

Gamozentren erkennen, in w^elchen sich die chromatischen Elemente

sammeln. Auf solchem Zustande verharren diese Kerne lange

Zeit, und so kommt es, daß man sie immer wieder in den Prä-

]iaraten antrifft (Fig. 16—20, Taf. I; Fig. 28, Taf. II). Inzwischen

wächst der Nucellus und streckt sich in die Länge, wobei jene unge-

teilt gebliebenen Arches])orzellen seinem Wachstum folgen müssen

(Fig. 16— 21, Taf. I). Ihr Inhalt wird auf einen größeren Zellraum

verteilt und erscheint dementsprechend spärlicher. Murbeck ist

der Ansicht, daß diese Archesporzellen sich auch weiterhin nicht

teilen, vielmehr absterben, „nachdem sie zuvor allmählich durch die

umgebenden sporogenen Gewebselemente von den Seiten zusammen-

gepreßt worden" sind^). Auch die Annahme weist Murbeck zu-

rück, daß es sich in dem synapsisartigen Zustand ihres Kerns um
die Vorbereitung zu einer heterotypischen Teilung handeln könne,

„weil auch noch andere Elemente des sporogenen Gewebes —
sogar unzweifelhafte Deckzellen ganz dieselben Bilder zeigen."

Für Murbeck sind die erwähnten Strukturverhältnisse ein Todes-

zeichen. Er faßt das Ergebnis, zu dem er gelangte, in die Worte
zusammen: „daß die große, axil gelegene Embryosackmutterzelle,

die ungeteilt bleibt, sich nie zum Embryosack entwickelt, sondern

abstirbt und verdrängt wird" -).

Für diese Murbecksche Behauptung fehlt es an einem

entscheidenden Beleg in seinen Figuren, und das war es, was mir

zu allererst auffiel und mich zu einer erneuten Untersuchung der

Alchimillen anregte. Meine Mutmaßung, daß in den bedachten

Archesporzellen die Teilung, wie so oft in Embryosackmutterzellen,

\) a. a. 0., 1.. 14, li

2) a. a. 0., ji. 15.
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nur verzögert werde, um sich dann heterotypisch abzuspielen, fand

aber auch nicht ihre Bestätigung^.

Für Murbeck sind die in frühzeitige Teilung eintretenden

Archesporzellen ebenfalls Embryosackniuttcrzellen. Denn er be-

zeichnet sie als solche, obgleich er selbst erklärt, daß sie sich auf

rein vegetativem Wege vermehren. Murbeck will des weiteren

den Teilungsvorgang dieser Zellen als Tetradenbildung, die Pro-

dukte der Teilung als Makrosporen aufgefaßt sehen, was wiederum

schlecht zu deren vegetativer Entstehung paßt. Bei der Tetraden-

bildung handelt es sich um einen generativen Vorgang, während

dieser hier sich als vegetativer zu erkennen gibt; die Tetraden-

bildung leitet eine neue Generation ein, während hier eine

vegetative Vermehrung von Zellen des mütterlichen Organismus

vorliegt. Mit Recht vergleicht Murbeck zunächst das Bild,

welches die Nucellaranlage der Alchimillen darbietet, mit jenem,

das seit langer Zeit durch mich für Rosa livida bekannt ist^).

Auch bei Rosa, und wie seitdem besonders durch F. Pechoutre-)

nachgewiesen wurde, allen andern Rosifloren, wird eine Mehrzahl

von Archesporzellen angelegt, allein nur jenen dieser Zellen darf

der "Wert von Sporenmutterzellen zugesprochen werden, die sich

heterotypisch teilen. Denselben Standpunkt hält man doch auch

gegenüber den sich teilenden Archesporzellen des Pollensackes ein.

Es steht also zunächst fest, daß man nicht diejenigen Arche-

sporzellen von AlcJiimilla, welche sofort in Teilung eintreten und

auf vegetativem Wege in eine Längsreihe von drei bis vier Zellen

zerlegt werden, als Sporenmutterzellen ansehen darf. Anders jene

in Einzahl oder Mehrzahl vertretenen Zellen, welche die Teilung

zunächst aussetzen und in ihrem Kern die Vorgänge einleiten, die

zu einer heterotypischen Teilung sonst zu führen pflegen. Auf

diesem Stadium weisen sie sich tatsächlich als Embryosackmutter-

zellen aus.

Die Durchführung der beabsichtigten generativen Teilung stößt

bei ihnen aber augenscheinlich auf Hindernisse, so daß die Dauer

der Syna]isis sich über die Maßen ausdehnt. Immer und immer

wieder bekommt man dasselbe synaptische Bild zu sehen, unge-

achtet die Entwicklung des Nucellus im ganzen fortschreitet.

Schließlich teilen sich diese harrenden Zellen aber doch und zwar

1) Die Aiigiosiiermen und die Gyinnospermen, 1870, p. 14, Taf. IV.

2) Contributiou ä l'etude du dt'veloppeineut de l'ovule et de la graine des Rosacees

(Ann. d. sc. nat. Bot., VIII. ser., Bd. XVI, 1902, p. 1),
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dann so rasch, daß es die größte Mühe kostet, Teiluugsbilder in

ihnen zu fixieren. Ich habe ganz unglaubHche Mengen von Schnitt-

serien durchstudieren müssen, bevor ich zu einem abschheßenden

Ergebnis der Untersuchung kam. Freilich ist dabei nicht zu ver-

gessen, daß jede Schnittserie nur eine einzige Samenanlage in sich

faßt, somit auch nur eine einzige Chance bietet, dem erwünschten

Zustande zu begegnen. Dazu kommt, daß bei den meisten Arten

der Eualchimillen gegen ein Drittel der Präi)arate verbildete oder

verkümmerte Samenanlagen führt.

Ist nun, und darauf kommt jetzt alles an, die Teilung, in welche

die in Betracht kommenden Zellen schließlich eintreten, eine typi-

sche oder eine heterotypische? — Sie ist, um gleich die Antwort

auf diese Frage zu erteilen, eine typische und damit auch der

ganze Vorgang vegetativer Art. Die mit einer generativen Ten-

denz ausgestatteten Zellen büßen somit diese Neigung in der

Folge ein.

Bei der geringen Größe der Chromosomen, wie sie selbst auch

die heterotypische Teilung in den Pollenmutterzellen hier darbot, und

bei der hohen Zahl dieser Chromosomen, mußte die Entscheidung

über den Teilungsmodus unter allen Umständen nicht ganz leicht

fallen. Das addierte sich zu den anderen Schwierigkeiten und ver-

langte eine weitere Häufung des Untersuchungsmaterials. Man
mußte so gut fixierte und günstig orientierte Kernspindeln auffinden,

daß an ihnen zum mindesten über die Zahl der Chromosomen, die

der optische Durschnitt bietet, kein Zweifel bestehen blieb. Um
Täuschungen zu entgehen, galt es außerdem, alle Prophasen der

Kernspindelbildung zusammenzubringen und besonders festzustellen,

ob jener für heterotypische Kernteilung charakteristische Ent-

wicklungszustand zur Ausbildung kommt, der die getrennten Chro-

mosomenpaare an der Kernwandung verteilt zeigt und für den ich

zuvor schon (p. 95) den Ha ecker sehen Ausdruck Diakinese adop-

tierte. War uns doch auch bei diesen Alchimillen jener Zustand
typisch ausgestaltet in den Pollenmutterzellen entgegengetreten.

Das Ergebnis dieser Untersuchung war, daß nach langem Harren
der synaptisch kontrahierte Kernfaden der mit der Tendenz von

Embryosackmutterzellen ausgestatteten, zur heterotypischen Teilung

sich anschickenden Zellen zu einem vegetativen Fadenknäuel sich

ausspinnt (Fig. 2la u. h, Taf. I; u. 29« u. h, Taf. II). Dieser

Knäuel zerfällt in einwertige Chromosomen, die keine Paarlinge

bilden, sich nicht gesondert an der Kernwandung verteilen,
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vielmehr direkt in die Bildung der Kernplatto eintreten. Und so

zeigt denn auch der optische Durchschnitt der Kernplatte (Fig.

22a u. h, Taf. II nicht die reduzierte, sondern die vegetative Zahl

der Elemente, nicht etwa sechs, sondern gegen neun Chromosomen.

Diese Zahl ist demgemäß auch in den Teilungsbildern der er-

zeugten Tochterzellen (Fig 23 a u. h, Taf. II; Fig. 30« u. h, Taf. III)

nachzuweisen und weiter im Innern der Embryosackanlage (Fig.

34a u. h^ Taf. III), wo es unter Umständen auch gelingt, eine

Kernplatte in der Polansicht zu schauen und die volle Zahl der

Chromosomen mit Sicherheit oder mit Wahrscheinlichkeit abzu-

zählen.'

Die Anlagen der Embryosackmutterzellen kehren somit bei

den apogamischen Eualchimillen vor ihrer Teilung in den vegeta-

tiven Zustand zurück. Augenscheinlich kämpfen beide Entwicklungs-

tendenzen gegeneinander zunächst an und es dauert eine geraume

Zeit, bis die vegetative Richtung den Sieg davonträgt.

Ist dies aber geschehen, so werden die Teilungsvorgänge nur

um so rascher nacheinander vollzogen, und da mit diesen Teilungen

auch eine Zunahme des Inhalts in den entstandenen Zellen ver-

bunden ist, so hört alsbald die Möglichkeit auf, sie von den zuvor

erzeugten zu unterscheiden.

In den meisten Samenanlagen war nur eine Archesporzelle mit

der Neigung, Embryosackmutterzelle zu werden, ausgestattet; in andern

sah man zwei, in noch anderen selbst drei oder vier solcher Zellen.

Nicht alle diese Zellen, falls in Mehrzahl vorhanden, brauchen in

Teilung einzutreten, beziehungsweise sich gleichzeitig zu teilen. Un-

geteilt gebliebene Zellen dieser Art sind aber nicht häufig.

Die Zahl der Enkelzellen, die von jeder dieser Archesporzellen

geliefert wird, ist Schwankungen unterworfen. Vielfach folgt nach

der ersten Querteilung nur eine solche in der unteren Zelle, so

daß drei Zellen in einer Längsreihe liegen. Oder es teilen sich

beide Tochterzellen und liefern vier Enkelzellen. Auch fünf und

sechs Zellen habe ich in derselben Reihe gezählt. Es hängt das

von der Intensität des Längenwachstums ab. welche der ganze Nu-

cellus aufweist, und von der größeren oder geringeren Ausgiebig-

keit gleichzeitiger Querteilungen in den Deckzellen und Basalzellen.

Nicht immer vermag man übrigens die Deckzellen gegen die

Teilungsprodukte des Archespors scharf abzugrenzen; doch unter-

stützt diese Unterscheidung der meist dichtere Inhalt der Teilungs-

produkte des Archespors und die bedeutendere Größe seiner Nu-
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kleolen. Die obere Grenze der Basalzellen erkennt man an der

Änderung im Verlauf der Längswände. Auch sind die Basalzellen

flacher; freilich nicht immer deren oberste Vertreter, die sich oft

in Richtung der in der Teilung zurückgebliebenen Archesporzellen

gestreckt haben. Derartige Basalzellen führen meist dichten Inhalt

und große Nukleolen und stimmen darin mit den Teilungsprodukten

des Archespors ebenfalls überein. Ahnlich erscheinen auch die

seitlich gelegenen Zellen des Archespors mit Inhalt stark ange-

füllt. Diese teilten sich weniger in die Quere, öfters schräg oder

annähernd der Länge nach und umhüllen als flache Tapetenschicht

die inneren Gewebe des Archespors. Aus dem reichen Inhalt dieser

Gewebe läßt sich auf eine kräftige Ernährung der Samenanlage

schUeßen, die zu den Ursachen gehören mag, welche die Apogamie

auslösen. Durch besonders große Kernkörperchen pflegte sich das

archesporiale Gewebe bei der AlchimiUa leptoclada Bus. unseres

Gartens auszuzeichnen. Die von Murbeck') untersuchte A. al-

jnna L. dürfte ihr in dieser Beziehung aber gleichkommen.

Murbeck glaubte die synaptischen Kernzustände, die ihm im

Archespor der apogamen Eualchimillen entgegentraten, als Todes-

zeichen deuten zu müssen. Bestimmend war für ihn der Umstand,

daß selbst Kerne unz^veifelhafter Deckzellen solche Bilder gelegent-

lich aufweisen. Ich habe sie dort ebenfalls beobachtet (Figur

29(1 , Tafel II) und nicht minder auch in den Teilungspro-

dukten von Archesporzellen (Figur 21«, Tafel I), auch solcher,

die zuvor synaptische Prophasen zeigten (Figur 24, Tafel II).

Nicht selten konnten zwei Zellen derselben Zellreihe die gleiche

Erscheinung aufweisen. Doch das alles waren nicht Zellen,

welche sich zum Absterben anschickten, vielmehr solche, deren

Kern in die Prophase einer neuen Teilung eintrat. Zeichen be-

ginnenden Absterbens pflegten sich ganz anders an den Zellen des

Archespors zu kennzeichnen. Ihr Protoplast schrumpfte zusammen,

ihr Kern und dann auch ihr Cytoplasma wurden stärker licht-

brechend, und schließlich annähernd homogen (Fig. 25, 26, Taf. II;

Fig. 33, Taf. III). Jene Kerne von Archesporzellen aber, welche

ihre Prophasen mit einem synaptischen Zustand einleiten, um weiter-

hin sich trotzdem vegetativ zu teilen, stehen hier augenscheinlich unter

dem Einfluß eines anhaltenden Reizes, der bei dem Unterbleiben

der heterotypischen Teilung seine Auslösung nicht fand und sich

1) a. a. 0., die Bilder auf Taf. II.
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somit nicht erschöpfen konnte. Ührigens sali icli ausnahmsweise

synaptische Bilder auch bei liuhus und Rosa in solchen Zellen des

Archespors, in welche sie nicht hineingehörten, was, wie ich ver-

muten möchte, dadurch bedingt wird, daß dort eine größere Zahl

von Archespor/ellen angelegt wird, während meist nur eine hetero-

typisch sich teilt und damit den vorhandenen Entwicklungsreiz

nicht immer erschöpfend auslöst. Schließlich sei ergänzend auch

noch hinzugefügt, daß es Fälle gibt, wo ebenfalls regelmäßig eine

Zusammenziehung des Kerngerüstes sich in der Prophase einer be-

stimmten Teilung einstellt, ohne daß diese zu einem heterotypischen

Abschluß führt. So ist es nach den Abbildungen von W. A. Mu-

rill') zu schließen in dem Kern der Zentralzelle des Archegoniums

von Tsugn canadensis bei Anlage der Kanalzelle, so auch nach

den Abbildungen und der Schilderung von K. Miyake bei Picea

excelsa^) und bei Ahies halsamoa^).

Für gewöhnhch ist es die unterste Zelle der zentralen Reihe,

die bei den apogamen Eualchimillen zum Embryosack auswächst

(Fig. 25, Taf. 11, Fig. 32, Taf. III). Es kann aber auch die nächst

höhere Zelle sein, nur ausnahmsweise eine noch höher gelegene.

Der Regel nach tritt nur eine einzige Zelle in diese Entwicklung

ein, doch sind die Fälle nicht selten, wo es zwei Zellen tun (Fig. 26.

Taf. II), während noch höhere Zahlen zu ungewohnten Ausnahmen

gehören. Von einer Zelle der zentralen Reihe, die zum Embryosack

heranwächst, läßt sich meist ganz sicher behaupten, daß sie einer

Archesporzelle entstammt, die ein Synapsisstadium durchmachte.

Auch bei Zellen nicht zentraler Reihen ist ein ähnlicher Ursprung

möghch, da man zuvor häufig bei einer Mehrzahl von Archespor-

zellen das synaptische Stadium beobachten konnte. Übrigens mag

nicht ausgeschlossen erscheinen, daß auch Zellen andern Ursprungs

in die gleiche Entwicklung eintreten, da sie doch nicht als

prinzipiell verschieden von jenen, die aus späteren Teilungen hervor-

gingen, gelten können. Die zur Anlage eines Embryosacks sich

anschickenden Zellen füllen sich besonders dicht mit Protoplasma

an, vergrößern Kern und Kernkörperchen, werden ellipsoidisch und

lassen sich alsbald nicht mehr mit Sicherheit auf eine bestimmte

Zellreihe der Samenanlage zurückführen. Ja, manchmal möchte

man, infolge von Verschiebungen in der ursprünglichen Anordnung,

1) Annais of Botany, Vol. XIV, 1900, Taf. XXXI, Fig. 13, 14.

2) Annais of Botany, Vol. XVII, 1903, Taf. XVII, Fig. 37, 38 und \\ 359.

3) Beihefte /.. botan. Centralbl., Bd. XIV, 1903, Taf. VI, Fig. 7, p. 135.
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meinen, daß sie ihren Ursprung aus einer Basalzelle der Anlage

nahmen, was jedoch recht unwahrscheinlich ist und niemals un-

zweideutig festzustellen war.

Sehen wir von den Abweichungen ab, die sich in der weiteren

Entwicklung des Embryosacks oft einstellen, und die Murbeck
eingehend behandelt hat'), so finden wir, daß in der Mehrzahl

aller Fälle der Embryosack sich so verhält, als wenn er auf

generativem Wege erzeugt worden wäre. Allem Anschein nach

sind die Entwicklungsvorgänge, die über Teilungsfolge und An-

ordnung der erzeugten Kerngenerationen in ihm bestimmen, von

besonderen Einflüssen beherrscht. Daß dem so sei, dürften wir

eigenthch schon aus andern uns bekannten Fällen folgern, so dem

viel untersuchten Falle von Lilium, wo die Embryosackmutterzelle

auf dem Wege verkürzter Entwicklung direkt zur Embryosack-

anlage auswächst, die heterotypische Teilung und die ihr folgenden

homöotypischen Teilungen in den Embryosack selbst somit verlegt

werden, die für diesen gültige Anordnung der Teilungsprodukte

sich dadurch aber nicht verändert zeigt. Der bestimmende Einfluß

des Ortes macht sich in diesem Falle ebenso geltend wie etwa bei

der Formung jener Adventivkeime, die, trotzdem sie nucellaren

Ursprungs sind, die Gestalt von Embryonen erhalten, da sie im

Innern des Embryosacks sich befinden.

So sehen wir denn auch in der Embryosackanlage von Eu-

alchimillen, während diese an Größe zunimmt und die über ihr

und neben ihr befindlichen Zellen verdrängt, den Mutterkern sich

in zwei Tochterkerne teilen (Fig. 34«, Taf. III), diese in den beiden

Enden der Anlage die Teilungen zweimal wiederholen, und die ge-

wohnten Zellkomplexe dort erzeugen. — "Vom Nucellus bleiben

über dem fertigen Embryosack nur einige der äußersten Schichten

der aus der Epidermis hervorgegangenen Kappe bestehen.

An den Teilungsbildern im Embryosack konnte ich, wie ich

zuvor schon erwähnte, mehrfache Zählungen der Chromosomen

vornehmen und mich von ihrer nichtreduzierten Anzahl überzeugen

(Fig. 34, 41, Taf. III).

Wenn das Ei im Eiapparat fertiggestellt ist, verfügt es hier

somit über eine vegetative Zahl von Chromosomen.

Damit steht aber auch fest, daß, wenn dieses Ei sich weiter,

ohne Befruchtung, zum Keim entwickelt, dieser Vorgang nicht als

\) a. a. 0., p. 34 ff.
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Parthenogenesis, sondern als Apogamie zu gelten hat. Denn ein

solcher Vorgang ist doch nur graduell von jenem verschieden, bei

welchem eine Nucellarzelle sich in einen Embryosack vorwölbt,

um einen Adventivkeim zu bilden. Streng genommen würde somit

der aus einem apogamen „Ei" sich entwickelnde „Keim" auch nur

einen Adventivkeim darstellen und ließe der Vorgang sich als

oogame Apogamie bezeichnen. Belehrend ist für den hier eben

gemachten Vergleich zwischen den aus apogamen Eiern und den

rein adventiv angelegten Keimen ein von Sv. Murbeck ver-

öffentlichtes Bild^), das im Embryosack von Alcliimüla pastoralis

Bus. gleichzeitig einen aus dem apogamen Ei hervorgegangenen

Keim und einen vom Nucellus aus erzeugten Adventivkeim darstellt.

Beide Anlagen haben genau den nämlichen Entwicklungsgang ein-

geschlagen, nur daß der Suspensor des Nucellarkeimes mehrzelliger

ist. Die beiden Anlagen in übereinstimmender Weise induzierte

Gestaltung bringt gleichzeitig einen weiteren Beleg für die zuvor

schon betonte maßgebende Beeinflussung des Entwicklungsganges

durch das Milieu.

In seiner letzten Veröffentlichung im schwedischen Arkiv for

Botanik über die Tetradenteilung in der Samenanlage von Ta-

ruxacum'-) versucht schon H. 0. Juel die Murbecksche Angabe,

daß die Embryosäcke der parthenogenetischen Alchimillen durch

Tetradenteilung angelegt werden, umzudeuten. Die von Murbeck
angeführten Gründe, so schreibt er, schienen ihm kaum genügend,

um eine andere Auffassung auszuschließen, „diejenige nämlich, daß

jene großen Zellen, deren Kerne das Synapsisstadium zeigen, die

wirklichen Embryosackmutterzellen sind, und daß, weil diese sich

nie teilen, die wirklichen Tetradenteilungen hier nie ausgeführt

werden. Die Teilungen, durch welche die Embryosäcke entstehen,

würden dann als den Tetradenteilungen vorausgehende Teilungen

aufzufassen sein." „Zur Klarheit über diese Frage würde man

wohl nur, meint Juel, durch einen Vergleich mit der Tetraden-

teilung in der Samenanlage irgend einer nahe verwandten Rosaceen-

gattung gelangen." — Ein solcher Vergleich konnte tatsächhch

schon angestellt werden, da die Pechoutresche^) VeröffentKchung,

1) über Anomalien im Bau des Nucellus und des Embryosackes bei partbeno-

genetischen Arten der Gattung Alchimilla (Lunds Univ. Arsskrift, Bd. 38, Afdeln. 2,

No. 2, 1902, Taf. XIIT, Fig. la und h).

2) Bd. 2, No. 4, 1904. Sonderabzug p. 2.

.3) Die scb(.n zitierte Arbeit in den Ann. d. sc. nat. Bot., VIIT. ser., Bd. XVI, 1902.

Jahrb. f. wiss. Botanik. XLI. ^
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welche die Anlage des Embryosacks bei allen verwandten Gattungen

der Rosifloren schildert, bereits vorlag, doch er hätte wenig Licht

in diesen Gegenstand verbreitet, da, wie wir sahen, die Murb eck sehe

Angabe nicht zutraf, daß die in das Synapsisstadium tretenden

Erabryosackmutterzellen eine Teilung überhaupt nicht ausführen.

Durch den Nachweis dieser Teilung wird aber der Fall von Älchi-

iniJIa den anderen, bisher bekannt gewordenen Fällen apogamer

Eibildung bei Angiospermen, wie das folgende zeigen soll, näher

gerückt.

Bei der apogamen Antennaria alpina^') zeigt der Kern der

Embryosackmutterzelle auf demselben Entwicklungszustande, der

die Teilung in der Embryosackmutterzelle der nicht apogamen

Antennaria dloica einleitet, eine Zusammenballung seines Inhalts.

Die Juelsche Fig. 21, Taf. IV, a. a. O., welche diesen Augenblick

darstellt, läßt in mir keinen Zweifel darüber bestehen, daß es sich

um Synapsis in dem abgebildeten Kerne handelt. Man könnte,

meint auch Juel, vermuten, daß jenes Zusammenziehen der Kern-

substanz eine Vorbereitung zur Kernteilung bezeichne. „Aber wenn

dem so ist, so geht die Entwicklung nicht in dieser Richtung

weiter", denn der Kernfaden zeigt in den folgenden Entwicklungs-

stadien die Verteilung und Form, welche das Ruhestadium des

Kerns charakterisiert. Bald darauf ist der „Kern gewaltig ver-

größert und im Spiremstadium". Die weiteren Zustände schließen

sich aber den typischen, durchaus nicht den heterotypischen, an'-).

Es kommt zur Ausbildung der Kernspindel, die gegen 50 ^) Chromo-

somen führt, ebensoviel wie die angrenzenden vegetativen Zellen.

Eine numerische Reduktion der Chromosomenzahl findet somit bei

diesem Teilungsvorgang nicht statt ^). Die Zahl der vegetativen

Chromosomen ist dabei wohl doppelt so groß wie bei der nicht

apogamen Antennaria dioica'^). Bei letzterer teilt sich der Kern

der Embryosackmutterzelle heterotypisch; die Kerne der beiden

Tochterzellen homöotyjjisch. Vier Enkelzellen gehen aus der

Mutterzelle hervor, von denen die unterste zum Embryosack aus-

wächst. Auf 12 oder vielleicht 14 zweiwertige Chromosomen wird

1) H. 0. Juel, Vergleichende Untersuchungen über typische und parthenogenetische

Fortpflanzung bei der Gattung Antennaria (Kongl. Svenska Vetenskaps Akadeniiens

Handlingar, Bandet 33, No. 5, 1900, p. 20).

2) a. a. 0., p. 21 und .37.

3) a. a. 0., p. 22 und 30.

4) a. a. 0., p. 36.
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die Zahl bei der Vorbereitung zur beterotypiscben Teilung reduziert,

die halbe Zahl der einwertigen Chromosomen vegetativer Zellen. —
Bei Antennaria alpina unterbleibt die Tetradenbildung; die der

Embryosackmutterzelle von Antennaria dioica entsprechende Zelle

wird direkt zum Embryosack. In diesem schreitet die Entwicklung

dann wie im Embryosack von Antennaria dioica fort, wobei auch

die Teilungsbilder der Kerne einander ähneln.

Vergleichen wir die Vorgänge bei der apogamischen Anten-

naria alpina mit jenen bei den apogamen Eualcbimillen, so ist die

Übereinstimmung im Verhalten des Kerns der Embryosackmutter-

zelle überaus groß. Auch bei Antennaria alpina tritt dieser Kern

in das synaptische Stadium ein und bekundet hiermit, daß er unter

Einflüssen steht, die ihn zur heterotypischen Teilung treiben. Doch

ein entgegengesetzter Einfluß macht sich alsbald auch auf ihn

geltend, der ihn, wie bei den apogamischen Eualcbimillen, zwingt,

seine Entwicklungsrichtung zu ändern und in die vegetative Bahn

einzulenken. Daß die zu einer vegetativen Zelle gewordene

Embryosackmutterzelle, ohne sich erst, wie bei Alchimillen, zu

teilen, direkt zum Embryosack wird, ist ein nebensächlicher Unter-

schied. Die Entwicklungsvorgänge in dieser Zelle kommen aber

des weiteren auch bei Antennaria alpina unter die Herrschaft

jener Einflüsse zu stehen, welche eine embryosackgemäße Gestaltung

bedingen.

Bei dem von J. B. Overton') studierten Tlialictrum purpuras-

cens sind in den Embryosackmutterzellen bei Apogamie ähnliche

Erscheinungen zu beobachten. Diese interessante nordamerikanische

Thalictrmn- Art ist auf dem Wege, ihre geschlechtlichen Funktionen

einzubüßen, vermag aber vorerst nur in einem Teile ihrer Samen-

anlagen sich apogamisch fortzupflanzen. Ein Unterschied in der

Anlage der zur generativen und der zur vegetativen Fortpflanzung

bestimmten Embryosackmutterzellen ist nicht vorhanden, doch wird

in letzteren eine Kernspindel mit nicht reduzierter Chromosomen-

zahl, mit 24 statt 12 Elementen, ausgebildet. Nach J. B. verton

halten die Chromosomen dieser in die vegetative Sphäre ein-

tretenden Kernspindeln in ihrem Aussehen die Mitte zwischen

jenen der heterotypischen und typischen Teilung. Es mag der

Einfluß, welcher die Entwicklung in die vegetative Bahn zwingt,

1) Zuletzt in den Ber. d. Deutsch, botan. Gesellsch., 1904, p. 274. Über Partheno

genesis bei Thalicirum purpurasccns.
8*
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sich erst relativ spät geltend machen und daher diese Mittelformen

bedingen.

Ähnlich dürfte es auch nach einer vorläufigen Mitteilung von

H. 0. Juel') bei Taraxacnm sein. C. Raunkiaer-) hatte hier

Parthenogenesis angegeben, Juel bestätigte dies und vervollständigte

die Angaben durch das Studium des Verhaltens des Kerns der

Embryosackmutterzelle. Die Entwicklung schlägt, wie er zeigte,

auch in diesem Falle zunächst den generativen Weg ein und der

Kern der Embryosackmutterzelle tritt in Synapsis ein. Ja, auf

diese soll sogar die Diakinese folgen. Nichtsdestoweniger haben

die Zählungen der chromatischen Elemente in der Kernspindel

keine Reduktion ergeben, vielmehr 20—30 Elemente, wie in vege-

tativen Zellen. Die Bestimmung dieser Zahlen ließ sich in gene-

rativen wie auch vegetativen Zellen nur schwer vornehmen, was

ihre Schwankung erklärt. Trifft die Juel sehe Angabe zu, daß bei

Taraxacum der Kern der Embryosackmutterzelle sogar das dia-

kinetische Stadium^) erreicht, um dennoch in die vegetative Sphäre

hierauf einzulenken, so würde das beweisen, daß selbst auf so fort-

geschrittenem Wege die Umkehr zur vegetativen Teilung noch

möglich bleibt. Während bei Kompositen sonst vier Enkelzellen

aus der Embryosackmutterzelle hervorzugehen pflegen, also eine

volle Tetradenbildung fortbesteht, soll die Embryosackmutterzelle

von Taraxacum nach Einlenkung in die apogame Entwicklung sich

nur ein einziges Mal teilen. Dieser Teilung würde keine andere

Bedeutung zukommen, als jenen Teilungen, die sich bei den

Alchimillen unter ähnlichen Verhältnissen vollziehen. Die untere

der erzeugten Zellen bildet den Embryosack. — Hinzugefügt sei,

daß W. 0. Focke schon 1896 zu Taraxacum bemerkte, daß es

zu den Gattungen gehört, in welchen Polymorphie und unsichere

Umgrenzung der Arten mit dem Vorkommen mißgebildeter und

verkümmerter Pollenkörner verbunden ist^).

C. H. Ostenfeld und C. Raunkiaer^) haben endhch an-

1) Kimdannelse uden Befrugtning hos Maelkebütte (Taraxacum). Botan. Tidsskr.

Bd. 25, Köbenhavn 1903, p. 109 ff.

2) Arkiv för Botanik, Bd. 2, No. 4, p. 7.

3) Juel schränkt die Angabe über Ähnlichkeit in der Diakinese daliin ein, daß

er schreibt: „und vielleicht auch in der Diakinese" (a. a. 0., p. 9).

4) Über einige polymorphe Formenkreise (Abhandl. d. Naturwiss. Ver. zu Bremen,

Bd. XIII, 189C, p. 242j.

5) Kastreringsforsog med Hicraeium og andre C'ichorieae (Bot. Tidsskr. Bd. 25,

1903, p. 409), und Zur Kenntnis der Apogamie in der Gattung Hieraclum (Ber. der

Deutsch, botan. Gesellsch., 1904, p. 3VC).
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gegeben, daß kastrierte Blüten von Hieraeimn- Arten keimfähige

Früchte erzeugen. Ihre Versuche, die zu diesem Ergebnis führten,

wurden in derselben Weise wie bei Taraxacmn durchgeführt. Sie

schnitten mit einem scharfen Rasiermesser den oberen Teil der

Blütenknospen mitsamt den Antheren und Narben weg, und trotz-

dem erfolgte Keimbildung in den stehen gebliebenen Fruchtknoten.

Die Versuche erstreckten sich über 22 Arten von Hicracinm, ge-

hörend zu den beiden Untergattungen Pilosella und Archirrachim,

und zwar stets mit gleichem, positivem Ergebnis, während andere

zum Vergleich herangezogene Cichorieen negative Resultate lieferten.

Das positive Ergebnis zeigte sich also auf die polymorphen

Gattungen Taraxacum und Hicracinm eingeschränkt. Doch auch

der Pollen anderer Cichorieen war zu künstlicher Keimung nicht

zu bewegen, eine Erscheinung, die H. Molisch ') und B. Lidforss")

bereits aufgefallen war. Ostenfeld stellte nunmehr auch die

Keimung der apogam erzielten Früchte fest, deren Keime ein

normales Aussehen zeigten. Für bestimmte P/?o.ye//a- Pflanzen, bei

welchen die Versuche mißglückten, stellte sich heraus, daß sie

auch sonst Keime nicht ausbilden. Bei Hieracium Pilosella, doch

auch bei mehreren anderen Cichorieen, ist dies keine seltene Er-

scheinung, da erfolgt die Vermehrung allein auf gewöhnlichem

vegetativen Wege. Raunkiaer hatte des weiteren rein weibliche

Taraxacum- Kxien mit Pollen der zwittrigen bestäubt und Nach-

kommen erhalten, die rein weiblich waren und durchaus der

Mutterpflanze glichen. Das wiederholte mit gleichem Ergebnis

nunmehr Ostenfeld, nachdem es ihm gelungen war, zwei weib-

liche Hieracium- Arien ausfindig zu machen. Er schließt mit der

Annahme, daß wahrscheinlich alle Pilosellen und Archieracien

ohne Befruchtung keimfähige Samen entwickeln können-^). —
J. B. Overton hatte die Ostenfeld-Raunkiaerschen Angaben

inzwischen im hiesigen botanischen Garten nachgeprüft und erzielte

dieselben Erfolge. Er untersuchte auch nicht kastrierte Exemplare

der Hieracieu und fand zwar gelegentlich Pollenkörner auf ihren

Narben, doch niemals Schlauchbildung aus diesen Körnern. Weitere

Untersuchungen, insbesondere auch das histologische Studium der

1) Zur Physiologie dos Pollens usw. (Sitzber. d. Akad. d. Wiss. Wien, Math.-

naturwiss. KL, Bd. 102, 1893, p. 428).

2) Weitere Beiträge zur Biologie des Pollens (Jahrb. f. wiss. Botan., Bd. XXXIII,

1899, p. 291).

3) Ber. d. Deutsch, botau. Gesellsch. 1904, p. 378.
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Samenanlagen, sind überaus erwünscht. Ein vorhandener Wider-

spruch muß dann auch seine Lösung finden. Er besteht darin,

daß von denselben Hieracien, deren apogame Fortpflanzung

Osten feld-Raunkiaer sicherstellten, die Existenz von Bastarden

behauptet Avird. Im besonderen schreibt darüber A. Peter'), daß

ihm die ausgedehnten vieljährigen Kulturen von Hieracienformen

aller Gebiete im Münchener botanischen Garten Gelegenheit gaben,

„die Entstehung zahlreicher Bastarde zu beobachten und ihr Ver-

halten zu den Stammformen zu studieren". Unter den von Peter

beschriebenen Hieracium -'B&stsLrden befinden sich auch die von

Mendel gezüchteten, welche dieser seinerzeit an Nägeli sandte.

An das Verhalten der „i?/e>'ac/?/?»- Bastarde" haben Peter-),

Correns^), de Vries*) allgemeine Erörterungen geknüpft, welche

eine erneute Prüfung verlangen. Für Taraxacuin wurden auch

Bastarde genannt''), während Raunkiaers Bastardierungsversuche

zunächst nur negative Resultate ergaben. So ähnlich scheinen

auch die Versuche ausfallen zu sollen, die Ostenfeld nunmehr für

Hieracium unternahm ^).

Zur apogamen Keimbildung ohne Reduktion der Chromosomen-

zahl dürfte unter den Phanerogamen endlich auch die von Treub^)

untersuchte Bahinophora elongata befähigt sein. Das schließt JueP)
aus den Treu b sehen Bildern, die auch mir für diese Schluß-

folgerung zu sprechen scheinen.

Über die Angabe von Parthenogenesis bei Ficus hirta durch

Treub^) müssen weitere histologische Untersuchungen erst näheren

Aufschluß geben.

Was somit bisher über Parthenogenesis bei Phanerogamen

bekannt ist, läßt sich der Apogamie unterordnen. Anders würde

1) Über spontane und künstliche Gartenbastarde der Gattung Hieracium sect.

Piloselloideac (Jahrb. f. wiss. Botan., Bd. V, 1884, p. 204).

2) a. a. 0.

3) Ergebnisse der neuesten Baslardforschungen für die Vererbungslehre (Ber. d.

Deutsch, botan. Gesellsch. 1901. p. [T.")]).

4) Die Mutationstheorie, Bd. II, 1903, p. ,52 und a. a. 0.

5) "W. 0. Focke, Über einige polymorphe Formenkreise (a. a. 0., p. 242).

6) Ber. d. Deutsch, botan. Gesellsch. 1904, p. ,379.

7) L'organe femelle et l'apogamie de Balanopliora elonrjata (Ann. du .lardin

bot. de Buitenzorg, Bd. XV, 1898, p. 1 ff.).

8) a. a. 0,, p. 41.

9) L'organe femelle et Tembryogenie dans le Ficus hirta (Ann. du jard. bot. de

Buitenzorg, S«''r. 2, Bd. III, 1902, p. 124 ff.,).
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es bei bestimmten Marsilia-Arten sein, wenn sich herausstellt, daß

dort wirklich, ohne Ergänzung durch noch unbekannte Kern-

verschmelzungen, die Keimbildung mit reduzierter Chromosomen-

zahl vor sich geht. Zunilchst fehlen hierüber noch die Angaben

und ist in den Versuchen die Entwicklung der Embryonen nicht

über die jüngsten Stadien hinausgelangt'). — Bei der apogamcn

Entstehung der sporopliyten Generation aus der gametophyten bei

Farnen sind von Farmer, Moore und Digby'') vegetative Ver-

schmelzungen von Kernen benachbarter Zellen nach Durch-

wanderung der sie trennenden "Wände beschrieben worden, freilich

von so eigener Art, daß sie zunächst befremden. Ganz allein

stehen diese Angaben übrigens nicht mehr da, seitdem Vernon

H. Blackman'') einen ähnlichen Vorgang bei der Anlage der

Acidien von Uredineen geschildert hat. Da sollen die Kerne

einkerniger Mycelzellen, welche die Basis der Aecidium -Anlsige

einnehmen, durch die trennende Zellwand wandern und in Zellen

eintreten, welche den Mutterzellen der Acidiosporen den Ursprung

geben. Eine Verschmelzung der Kerne der beiderlei Zellen fände

aber nicht statt, es nehme vielmehr aus jenen zweikernigen Zellen

eine Generation den Ursprung, die durch zweikernige Zellen aus-

gezeichnet ist. Erst in den Teleutosporen vollziehe sich die Ver-

schmelzung von je zwei Kernen zu einem Kern für die nach-

folgende Generation. Blackman ist der Ansicht, daß die einstige

Befruchtung der Accidium-Anisige durch die Spermatien der Spermo-

gonien erfolgte, dann aber durch den geschilderten Vorgang ersetzt

wurde. — Aus der überaus reichen zoologischen Literatur, welche

die natürliche und künstliche Parthenogenesis behandelt, möchte

ich hier nur einer ganz vor kurzem erschienenen Arbeit von

M. K. Kostanecki Erwähnung tun. Er fand, daß bei künstlicher,

durch KCl -Gemische veranlaßter Parthenogenesis der Eier von

Macfra der Eikern sich erst in eigener Weise iutranuklear, nach

Art von Protozoen -Kernen, teilt, die beiden aus solcher Teilung

hervorgegangenen Tochterkerne verschmelzen und ihre beiderseitigen

Chromosomen in die Bildung einer Kernspindel eintreten, welche

1) Alexander Nathan söhn, Parthenogenesis bei J/ars<7<a und ihre Abhängig-

keit von der Temperatur (Ber. d. Deutsch, botan. Gesellsch., 1000, p. 99).

2) On the cytology of Apoganiy and Apospory (Proceedings of the roy. Soc., Bd. 71,

1903, p. 453).

3) On the fertilization, alteruation of Generation« aml general Cytology of the

Urcdineae (Ann. uf Botau., Vol. XVIII, 1904, p. 323).
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die Merkmale einer Furchungsspiiidel zeigt. An diese Kernteilung

ist erst eine Furchung des Eies geknüpft'). Daß dieser Befund

aber nicht allgemeine Geltung für „künstliche Parthenogenese" im

Tierreich beanspruchen kann, geht, wie auch Kostanecki hervor-

hebt, aus dem Vergleich mit den Ergebnissen hervor, die an

anderen Objekten gewonnen wurden-). Ein Versuch, die Ver-

schiedenheit der Befunde unter allgemeinere Gesichtspunkte zu

bringen, wäre seiner Ansicht nach verfrüht. — Auch die Angaben

über die Vorgänge bei natürlicher tierischer Parthenogenesis lassen

noch keine einheitliche Behandlung zu. Auf die Mehrzahl der

Befunde läßt sich immerhin die Vorstellung stützen, daß die

parthenogenetische Keimanlage in dieser oder jener Weise in den

Besitz der vollen Chromosomenzahl gelangt. Bei Artemia salinn^)

und verschiedenen anderen Tieren"*) soll das durch Unterbleiben

der zweiten Reifungsteilung erreicht werden, wobei es freilich, im

Gegensatz zu der allgemein für Pflanzen herrschenden Regel, der

zweite Teilungsschritt sein müßte, bei welchem die Zahlenreduktion

sich vollzieht. Im Drohnenei verdoppeln sich nach A. Petrun-

kiewicz^) die Chromosomen durch Spaltung mit unterbleibender

Zellteilung und stellen so die volle Zahl der Chromosomen für die

Keimentwicklung her. — In denjenigen Fällen der künstlichen

Parthenogenesis und Merogonie, wo die Keimentwicklung mit halber

Chromosomenzahl vor sich geht, führt sie zur Bildung abnormer

Larven, hingegen entstehen normale Larven, wenn durch ent-

sprechende Einwirkungen die Bildung des zweiten Richtuugskörpers

verhindert wird und die Zahl der Chromosomen infolgedessen

normal bleibt"). So folgert A. Petrunkiewicz ^), daß die „Zahl"

der Chromosomen für eine normale Entwicklung von Wichtigkeit

sei. Möglicherweise führten diesbezügliche Abweichungen zu

1) trber die' Veränderungen im Innern des unter dem Einfluß von KCl-Gemischen

künstlich parthenogenetisch sich entwickelnden Eies von Mactra (Anz. d. Akad. d. Wiss.

in Krakau, Math.-naturwiss. Kl. 1904, p. 70).

2) a. a. 0., p. 87.

3) Alexander Petrunkiewicz, Die lleifung der parthenogenetischen Eier von

Artemia salina (Anat. Anzeiger, Bd. XXI, 1902, p. 259).

4) Weismann und Ishikawa, Über die Bildung der Richtungskörper bei

tierischen Eiern (Ber. d. naturf. Gesellsch. in Freiburg, Bd. III, 1887).

5) Zuletzt in künstlicher Parthenogenese (Zeel. Jahrb., Suppl. VII. Festschr. für

Weismann, 1904, Sonderabz. p. 10).

6) In der letztzitierten Arbeit p. 9, 48, 49.

7) a. a. 0., p. 17, 49.
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Störungen in der festgesetzten Korrelation der gesamten Zell-

organe. — Für die Annahme, daß es auf die volle Chromosomen-

zahl für die dem Befruchtungsvorgang sonst entstammende Gene-

ration ankommt, fällt das Verhalten der apogamen Phanerogamen,

bei welchen der Reduktionsvorgang der Chromosomen unterbleibt,

nicht wenig ins Gewicht; so auch für Farne die Angaben über

Kernverschmelzungen in Prothallien, welche der apogamen Keim-

bildung vorausgehen sollen , endlich selbst bei Pilzen die letzte

Arbeit Blackmans über Uredineen. Blackman möchte das

Einwandern der Kerne in die Zellen junger Acidienanlagen, das

zweikernige Zellen schafft, als eine „reduced form of fertilization" ')

auffassen, während es für mich eben nur ein neues Zeugnis für

die Notwendigkeit abgibt, die Zahl der Chromosomen auf die Höhe
zu bringen, wie sie die sonst durch Befruchtung erzeugte Gene-

ration für ihre Entwicklung verlangt.

Aus der abnormen Entwicklung bei halber Chromosomenzahl

möchte Petrunkiewicz auf eine essentielle Verschiedenheit der

Chromosomen, wie sie Boveri annehmen zu müssen glaubt, nicht

schließen. Er führt als Argument gegen eine solche Annahme

die Reduktionsteilung an, bei der, falls die Chromosomen unter-

einander essentiell verschieden wären, notwendigerweise sämtliche

mütterlichen Chromosomen dem einen, sämtliche väterlichen dem

andern Tochterkern zugeteilt werden müßten; sonst könnte es den

Geschlechtsprodukten an diesem oder jenem essentiellen Merkmal

fehlen. Der gegen Boveri gerichtete Einwand würde in gleichem

Maße die entsprechende von mir in dem Aufsatz über Reduktions-

teilung vertretene Auffassung treffen, zu der ich mich durch

Boveris Erwägungen und mehr noch durch die Mendelsche

Spaltungsregel bestimmen ließ'). Daß tatsächlich nicht sämtliche

Chromosomen des einen Elternteils dem einen, des andern dem andern

Tochterkern bei der Reduktionsteilung zufallen, glaube ich für die

Pollenmutterzellen von Tradcscanüa direkt sichergestellt zu haben.

Trotzdem ist der von Petrunkiewicz erhobene Einwand nicht

stichhaltig, weil, wie ich das auch für Pflanzen bereits zu zeigen

suchte und bald des näheren noch begründen werde, gleichwertige

Chromosomen der beiden Eltern vor der Reduktionsteilung sich

1) a. a. 0., p. 364.

2) Über Reduktionsteiluug (Sitzber. d. Akad. d. Wiss. zu Berlin, Phjrs.-math. Kl.,

Bd. XVIII, 1904, p. 612),
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paaren. Ob also das väterliche oder das mütterliche Chromosom

in den einen der beiden Tochterkerne übergeht, ist für die in

Betracht kommende Frage gleich, beide vertreten innerhalb der in

Betracht kommenden Grenzen dieselben Qualitäten.

Juel gab an, daß bei der apogamen Antennaria alpina es zu

einer vollständigen Verschmelzung der Polkerne nicht kommt. Die

Endospermbildung soll durch getrennte Teilung der beiden Pol-

kerne eingeleitet werden^). Bei apogamen Eualchimillen konnte

Murbeck ^) zwar eine volle Verschmelzung der Polkerne feststellen,

doch sah er sie erst im letzten Augenblick sich vollziehen, un-

mittelbar vor Eintritt der Endospermteilung. Bei Antennaria

dioica und bei Alchlmilla arvciish findet hingegen nach Juel und

Murbeck die Verschmelzung der beiden Polkerne auf gewohntem

Entwicklungszustand statt. Ein solches Verhalten gilt, wie ich

hinzufügen kann, auch für die nicht apogamen Eualchimillen. —
Meine Untersuchungen der Polkerne apogamer Eualchimillen führten

mich zu denselben Ergebnissen, wie Murbeck. Ich sah die beiden

Polkerne in fertigen Embiyosäcken für gewöhnlich nur aneinander-

gedrückt und an ihren Berührungsseiten abgeflacht, doch deutlich

durch eine Scheidewand geschieden (Fig. 35, 36, Taf. III). Der

Schwund dieser Scheidewand erfolgte unter Umständen erst beim

Vorhandensein eines mehrzelligen Keimes (Fig. 37, Taf. III) ^).

Nur in vereinzelten Fällen vollzog sich die Verschmelzung, während

der Eiapparat noch ruhte, so besonders bei Alehimüla splendens.

Aus der im allgemeinen hier erst so spät erfolgenden Verschmelzung

ist zu schließen, daß die Neigung der Polkerne, sich miteinander

zu vereinigen, bei apogamer Anlage sehr schwach ist. Das mag
dadurch veranlaßt sein, daß sie beide die volle Zahl der Chromo-

somen führen, der Reiz somit wegfällt, diese Zahl zu ergänzen.

Erst diejenigen Einflüsse, welche die Keimbildung aus dem apo-

gamen Ei anregen und die Polkerne zur Endospermbildung zwingen,

veranlassen auch die Verschmelzung der letzteren vor Beginn der

Teilungen. Doch mag unter Umständen diese Verschmelzung auch

unterbleiben können*), und die beiden Polkerne getrennt in die

Endospermteilungen eintreten, so wie es Juel für Antennaria alpina

1) a. a. 0., p. 22, 24.

2) a. a. 0., p. 30.

3) Vgl auch Murbeok, a.a.O., p. .'ri.

4> Murbeck, a.a.O., ji. 31.
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geschildert hat, solche Fülle dürften aber bei Eualcliimillen, soweit

meine Erfahrungen reichen, nur selten sein.

Bei sexuell normalen Angiospermen, deren Ei befruchtet wird,

und bei denen ein zweiter Spermakern sich gleichzeitig mit den

Polkernen vereinigt, wird der Beginn der Keim- und Endosperm-

Entwicklung durch diese Vorgänge übereinstimmend reguliert.

Dieser regelnde Einfluß füllt für die apogamen Eualchimillen weg

und wird nicht in gleich unmittelbar wirksamer Weise durch er-

nährungsphysiologische Reize ersetzt. Daher der Beginn der apo-

gamen Keimentwicklung und der Endospermbildung hier mehr oder

weniger weit auseinander liegen kann und diese Vorgänge in ihrem

weiteren Verlauf nicht übereinstimmend ineinander zu greifen

brauchen. So habe ich beispielsweise Fälle notiert, wo 12 Keim-

zellen und 8 Endosi)ermkerne, 6 Keimzellen und 4 Endospermkerne,

22 Keimzellen und 8 Endospermkerne, doch auch 2 Endosperm-

kerne bei noch ungeteiltem Embryo in den Embiyosücken vorlagen.

Murbeck hat bei AlclihniUa spcciosa sogar einen Fall von 8, und

einen andern von 32 Endospermkernen bei noch ungeteiltem Ei

beobachtet^).

Dem Vorausgeschickten sei hinzugefügt, daß ich überaus zahl-

reiche Kernteilungen in den Keimanlagen der apogamen Eu-

alchimillen zu beobachten Gelegenheit hatte, und die Abzahlung

der Chromosomen, soweit sie möglich war, dann stets die nicht

reduzierte Zahl von gegen 60 Elementen ergab. Im optischen

Durchschnitt der Längsspindel konnte man dementsprechend etwa

9 Kernplattenelemente feststellen (Fig. 38, Taf. III). Anderseits

war die Zahl der Chromosomen in den sich teilenden Endos])erm-

kernen weit größer. Der optische Durchschnitt der Kernplatten

ließ mindestens 12, meist aber noch mehr Chromosomen unter-

scheiden. Nicht selten ist eine Kernspindel in dem dünnen Wand-

beleg abgeplattet und weist dann in Flächenansicht des letzteren

noch eine wesentliche Steigerung der Zahl ihrer Chromosomen auf

1) Im allgemeinen eilen die Teilungen des Endospermkerns jenen des Keimkerns

voraus, ^lerkwürdigerweise bieten einige plianerogame "Wasserbewohner hiervon eine

Ausnahme. Guignard berichtet für Najas major (.Journ. d. Botan., Bd. XV, 1901,

p. 210), daß die Teilung ihrer Keinianlage vor jener des Endospermkerns sich vollziehe.

John Galentin Hall (Botan. Gazette, Bd. XXXIII, 1902, p. 217) läßt sich den

Endospermkern von Limnocharis emarginata, dem er einen sehr eigenartigen Ursprung

zuschreibt, erst teilen, nachdem die Keimanlagc zweizeilig wurde. Nach Robert B. "Wylie

(Botan. Gazette, Bd. XXXVII, 1904, p. 17) teilt sich der Endospermkern von Eloäca

canachnsis erst bei Vorhandensein eines zweizeiligen Keimes.
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(Fig. 39, Taf. III). Die Gesamtzahl der Cliromosomen in den

Endospermkernen dürfte sich jedenfalls der theoretisch geforderten

Zahl 128 nähern. In dem Wandbeleg der ÄlchhniUa speciosa und

fipJciideus sind mir auch dreipolige Kernspindeln begegnet (Fig. 40,

Taf. III), wie sie auch sonst in den protoplasmatischen "Wand-

belegen angiospermer Embryosäcke nicht gerade selten sind. Ihr

Vorkommen bei Eualchimillen ist insofern belehrend, als es zeigt,

daß diese Mehrpoligkeit nicht durch die sonst gegebene Zusammen-

setzung des Endospermkernes aus drei Kernen bedingt zu sein

braucht. Solche dreipoligen Kernspindeln der Eualchimillen sind

anderseits überreich an Chromosomen, so daß sie wohl Kernen

angehören, die aus zufälligen Verschmelzungen hervorgingen.

Erst wenn die Zahl der Endospermkerne durch fortgesetzte

freie Teilung bis auf etwa 128 heranwuchs und die Entwicklung

des Keimes soweit gedieh, daß er herzförmige Gestalt erlangte,

findet Scheidewandbildung im protoplasmatischen Wandbeleg des

Embryosacks statt. Dieser hat dann auch seine endgültige Größe

erreicht, und es dürfte wohl eben dieses Aufhören seines Wachs-

tums, durch welches die Endospermkerne des Wandbelegs dauernd

auseinander gerückt wurden, sein, das die Zellbildung auslöst. Von
ÄlcluniiUa splendens Christ lagen mir mehrere Präparate beginnen-

der Scheidewandanlage vor, die in gewohnter Weise eine allseitige

Ausbildung von Verbindungsfäden zwischen den Endospermkernen,

diese somit von den bekannten Strahlungen umgeben, zeigten.

Murbeck hat bereits die Verholzung und spirahge Verdickung

geschildert'), welche die äußerste Zellage des durch Zellteilungen

zuvor verstärkten Integumentes der Alchimillen ergreifen. Er fand,

daß von diesem Vorgang einige Zellen am Scheitel des Integuments

zunächst öfters ausgeschlossen bleiben, woraus man jedoch nicht

folgern dürfe, daß dadurch einst das Vordringen des Pollenschlauchs

zum Embryosack erleichtert werden sollte. Denn die frühzeitige

Verwachsung der Integumente über dem Nucellus bei allen apogamen
Alchimillen spricht dafür, daß sie sämtlich chalazogamen und nicht

porogameu Ursprungs sind. — Ich habe den Augenblick der Ver-

holzung und spiraligen Verdickung des äußersten Integuments bei

einer ganzen Anzahl der von mir untersuchten Alchimillen verfolgt

und kann hinzufügen, daß eine Beziehung dieser Erscheinung zu

i; a. a. 0., p. 27.
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früherer Befruchtung um so weniger angenommen werden darf, als

sie tatsächlich sich erst auf einem Entwicklungszustand einzustellen

pflegt, dem die Befruchtung längst vorausgegangen wäre. In diesen

Beobachtungen habe ich angemerkt, daß bei Alcliiinilla leptoclada

Bus. die Verholzung und spirulige Verdickung der äußeren Inte-

gumentschicht meist sich erst längere Zeit nach dem (jft'nen der

Blüten einstellt, und der Embryosack dann, wenn überhaupt, schon

einen mehrzelligen Keim zu führen pflegt. Selbst bei Vorhanden-

sein eines zwölfzelligen Embryo konnte die in Betracht kommende

Verholzung und spiralige Verdickung des Integuments unter Um-
ständen erst angedeutet sein. — Etwas zeitiger als bei Alchimilla

leptoclada vermag die gleiche Erscheinung sich bei Alchimilla

sericata Rchb., A. fallax Bus. und A. speciosa Bus. einzustellen.

Bei A. splendnis Christ und A. micans Bus. beobachtete ich

ihren Beginn in einzelnen Fällen gleich nach Fertigstellung des

Embryosacks.

Auf die Verholzung und spiralige Verdickung der äußeren

Integumentschicht folgt alsbald eine weit stärkere, auch mit viel

bedeutenderer Wandverdickung verbundene Verholzung der inneren

Gewebeschichten der Fruchtknotenwandung. Diese Schichten

schließen an eine kristallführende Zellage an, die allen Alchimillen,

auch der A. arvens/s, eigen ist und annähernd an die Mitte der

Fruchtknotenwandung sich hält.

Murbeck hat bereits darauf hingewiesen'), daß die Keim-

bildung bei Eualchimillen schon in Blüten begonnen haben kann,

die noch geschlossen sind. Er wies das im besondern für Alchi-

uulla alphia nach, mit dem Bemerken, daß die gleiche Erscheinung

wohl bei den andern Arten selten sei. Mir ist sie wiederholt bei

Alchimilla leptoclada Bus., die der A. alpina nah verwandt ist, und

der hybriden A. trullata begegnet. Auch bei A. fallax Bus. fand

ich einmal einen zwar noch einzelligen, doch bereits mit Membran

umgebenen und schlauchartig gestreckten und ein anderes Mal

einen bereits zweizeiligen Keim auf Längsschnitten durch ge-

schlossene Blüten. Bei Alchimilla speciosa Bus. und splcndens

Christ war in allen von mir untersuchten Fällen die Blüte off'en

vor Beginn der Keimentwicklung.

Die kugeUge Narbe, die den GriÖel der Eualchimillen ab-

schließt, weist bei den apogamen Arten niemals gekeimte Pollen-

1) a. a. 0., 1.. 28.
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körner auf und auch ungekeimte traf ich dort nicht an, mit einer

Ausnahme, der A. ßssimima Bus., was sich für letztere aus dem
Umstand erklärt, daß sie Pollen bildet, der, wenn auch nicht keim-

fähig, so doch aus den Antheren entlassen wird. Die Narben der

apogamen Arten halten sich lange unverändert und beginnen erst

abzusterben und zu schrumpfen, wenn die Keimentwicklung im

Embryosack schon weit vorgeschritten ist.

Der Eiapparat (Fig. 3.5, 36, Taf. III) der apogamen Eualchi-

millen zeigt gewohnten Bau^). Alle drei Zellen sind etwas ge-

streckt, das Ei ein wenig tiefer inseriert als die Synergiden.

Letztere führen ihren Kern über der Vakuole, das Ei unter dieser.

Die Embryosackwand ist am Eiapparat etwas gequollen, besonders

an der Ansatzstelle der Synergiden, wodurch eine sich nicht

tingierende, linsenförmige Anschwellung dort entsteht, welche den

Protoplasten der Synergiden entsprechend zurückdrängt. Trotz

ausbleibender Befruchtung schrumpfen die Synergiden nach be-

gonnener Keimentwicklung und werden alsbald resorbiert. Die auf

Befruchtung eingerichteten Alchimillen weichen im Bau ihres Ei-

apparates von den apogamen nicht ab (Fig. 51, Taf. IV) ^). Die

Gegenfüßlerinnen bleiben bei den apogamen Eualchimillen nackend

und erfahren keine Vermehrung; ebenso verhält es sich bei Alchi-

milla peyitajphylla und den anderen geschlechtlich normalen Ver-

tretern des Subgenus Eualchimilla, während die zu den Aphanes

gehörende A. arvensis, wie schon Murbeck ^) fand, die Zahl ihrer

Gegenfüßlerinnen durch Teilung bis auf ein Dutzend und mehr

erhöhen kann.

Murbeck hat gezeigt*), daß bei der geschlechtlich normalen

Alehimüla arvensis die junge Samenanlage zunächst die nämlichen

Bilder wie bei den apogamen Eualchimillen darbietet. Eine oder

einige Embryosackmutterzellen treten hierauf in derselben Weise,

wie dort, in Synapsis ein, teilen sich aber dann heterotypisch. Die

1) Vgl. auch Murbeck, a. a. 0., p. 24.

2) Diese Figur stellt einen auf die ausgebliebene Befruchtung wartenden Enibryo-

sack von ^4. pentaphi/Ua dar. Die links vom Ei sichtbare Synergide war bereits stärker

lichtbrechend geworden.

3) a. a. 0., p. 38.

4) Auf p. 37 der zuerst zitierten Arbeit, außerdem in einer etwas späteren Ver-

öffentlichung: Über das Verhalten des rollenschlauehes bei Alchiinilla arvensis (L.) Scop.

um! das "Wesen der Clialazogamie (Lunds Univ. Arsskr., Bd. 3C, 1901, No. 09).
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Synapsis wird rascher durchlaufen; die lieterotypische Kernspindel,

die ich in Fig. 5, Taf. I abgebildet habe, zeigt den nämlichen Bau
und die nämliche auf 16 reduzierte Zahl von Chromosomen, wie

in den Pollenmutterzellen (Fig. 2) derselben Pflanze. Murbeck
kam es vor, „als ob eigentümlicherweise auch bei A. arvensis die

Reduktion der Chromosomenzahl bei der Teilung der Embryosack-

mutterzelle ausbleibe"'), doch ist Murbeck zu keiner vollen Ge-

wißheit hierüber gekommen, „weil Kerne und Chromosomen bei

dieser Art noch kleiner als bei der Sektion EualcliimiUa sind".

Aus dieser letzten Angabe möchte ich schließen, daß Murbeck
nur vegetativ sich teilende Zellen des Archespors zur Ansicht be-

kam. Tatsächlich sind die Elemente der Kernplatte in der hetero-

typischen Kernspindel von Alchimilla arvensis (Fig. 2, Taf. I) eher

größer denn kleiner, als in den mit weit größerer Chromosomen-

zahl und nur auf typischem Wege sich teilenden Kernen des

Archespors der apogamen Eualchimillen. Die Angabe von Murbeck,
daß in der Nucellaranlage der AlchiviiJla arvensis vielfach einzelne

Archesporzellen sich nicht teilen, kann ich bestätigen, muß aber

hinzufügen, daß es besonders seitenständige sind; nur ganz aus-

nahmsweise unterbleibt die Teilung in einer medianen Archespor-

zelle. Vor allem ist es aber auch hier nicht ein Zeichen, daß sich

die Archesporzelle nicht teilen soll, wenn sie „ganz dieselben

Struktureigentümlichkeiten wie bei den parthenogenetischen Arten"

aufweist. Aus den heterotypisch geteilten Embryosackmutterzellen,

oder, wie meist, nur aus einer solchen Mutterzelle, gehen vier, oder

auch nur drei Zellen hervor, von denen im allgemeinen eine einzige

sich zum Embryosack zu entwickeln beginnt. Es pflegt das die

unterste Zelle einer Reihe zu sein. Es kommen Fälle mit mehreren

Embryosackanlagen vor, von welchen aber, wie auch Murbeck
fand, stets nur eine die volle Ausbildung eilangt. Der Nucellus

von AlchhnUla arvensis ist auf entsprechenden Entwicklungsstadien

meist etwas schlanker als jener der apogamen Eualchimillen. Das

Integument schließt ebenso rasch und ebenso vollständig wie bei

apogamen Eualchimillen über dem Nucellus zusammen. Die Ent-

wicklung des Embryosacks schreitet in für Angiospermen gewohnter

Weise und zwar rascher als bei apogamen Eualchimillen fort und

ist alsbald vollendet. Der Eiapparat ist nicht anders wie bei

Eualchimillen ausgerüstet. Griffel und Narbe von Alchimilla arvensis

1) a. a. 0., p. 38.
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gleichen auch jenen der Eualchimillen, docli findet man gekeimte

Pollenkörner auf der Narbe. Der Pollenschlauch legt den von

Murbeck geschilderten Weg zurück'), durch Griffel und Placenta,

um von der Chalaza aus sich empor zu wenden, im Integument

aufwärts zu wachsen, in den Nucellarscheitel zu treten und zwischen

oder neben den Synergiden in den Embryosack einzudringen. Sein

Nachweis ist übrigens nicht leicht und habe ich mit demselben,

angesichts der eingehenden Untersuchung von Murbeck, mich

nicht länger abgemüht. — Die Verschmelzung der Polkerne ist

bei Alchimilla arvensis früher als bei den apogamen Eualchimillen

vollzogen, und es schreitet auch die Endospermbildung rascher fort.

In den in Teilung begriffenen Kernen junger Keimanlagen (Fig. 7,

Taf. I) konnte ich die vegetative Zahl der Chromosomen feststellen,

wenn es im einzelnen meist auch nicht möglich war, alle 32 einzeln

abzuzählen. Ein abnormer Fall begegnete mir, in welchem bei

vierzelligem Embryo eine Teilung des Endospermkerns unterblieben

war und dieser mit zwei gesonderten Nukleolen versehen in der

Mitte des Embryosacks noch ruhte. — Die Narbe schrumpft nach

der Befruchtung alsbald zusammen, die entleerten Pollenkörner

lassen sich noch längere Zeit an ihr nachweisen.

Die Blüten öffnen sich gleich nach Fertigstellung des Eiapparates.

Soweit als mir befruchtete Eier in den Präparaten von Alchimilla

arveiisis entgegentraten, war auch die Narbe stets bestäubt. Wie
bei den apogamen Eualchimillen stellt sich weiterhin Verholzung

und Spiralbildung oben in der Samenanlage in der äußeren Inte-

gumentschicht, Ausbildung einer Kristallschicht in der Fruchtknoten-

wandung, Verholzung und Verdickung ihrer nach innen zu folgenden

Gewebe ein. Von der Spiralbildung und Verholzung in der äußeren

Integumentschicht bleiben einige Zellen des Scheitels längere Zeit

ausgeschlossen. Mit den Wegen des Pollenschlauchs hat das" nichts

zu schaffen, da dieser ja im Innern des Integuments emporsteigt,

außerdem die Befruchtung jeder Verholzung und Spiralbildung am
oberen Ende der Samenanlage vorauseilt. Der volle Abschluß

durch Verdickung und Spiralbildung am oberen Scheitel des Inte-

guments vollzieht sich erst nach begonnener Keimentwicklung.

Alchimilla pentaphylla weist in ihrer Samenanlage ganz ähnliche

Entwicklungsvorgänge wie Alchimilla arvensis auf. Dank dem Material,

1) Erste Abhandlung p. 37, in der zweiten p. 5 ff. Für die Einzelheiten ver-

weise ich auf diese zweite Arbeit, die mich der Mühe enthob, selbst den Vorgang ein-

gehender zu verfolgen.
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das Herr R. Bus er für mich in Ober-Savoyen einlegte, war ich

in der Lage, alle wichtigen Entwicklungszustände schheßlich zu

erlangen. Das Archespor der Samenanlage bei Alchimüla penta-

phylla ist ebenso wenigzellig, wie bei A. arvensis, und nur einige

wenige Embryosackmutterzellen, oder auch nur eine einzige

solche Zelle, kommen zur Ausbildung. Der Kern der Embryo-

sackmutterzelle macht zunächst dasselbe Synapsisstadium, wie

wir es auch im Archespor der apogaraen Eualchimillen sehen

konnten, durch. Dann tritt er in Diakinese ein (Fig. 46, Taf. IV).

Auf diesem Zustande ließen sich in ihm mit annähernder Sicherheit

32 Chromosomenpaare, so wie in den Kernen der Pollenmutterzellen,

abzählen. Auch gelang es mir, die Reduktionsspindel zu finden

(Fig. 47) , und auch diese wies die erwähnte Zahl chromatischer

Elemente im optischen Durchschnitt auf. Aus der Embryosack-

mutterzelle gehen vier, wohl nur selten drei Zellen hervor, von

denen die unterste, wie Fig. 48 zeigt, zur Embryosackanlage wird,

die oberen alsbald abzusterben beginnen, dabei stark lichtbrechend

werden und schrumpfen. Die Entwicklung der Embryosackanlage

schreitet rasch vor, wie denn die Beschleunigung der Anlage im

Verhältnis zu den ai)Ogamen Arten hier ebenso wie bei A. arvensis

auffällt. Die Hemmungen im Entwicklungsgang, die sich bei allen

apogamen Arten geltend machen, fallen hier oben auch weg. Die

Integumentränder haben einander über dem Nucellus noch nicht

erreicht, während die Embryosackanlage schon, wie in Fig. 49 a,

Taf. IV zu sehen ist, den zweiten Teilungsschritt ihrer Kerne voll-

zieht. Auch an diesen Kernen war die reduzierte Zahl der

Chromosomen abzuzählen (Fig. 49 b). Den letzten Teilungsschritt

der Embryosackkerne sehen wir in Fig. 50, Taf. IV, wobei -der

Kern des oberen Paares in der Polansicht sich zeigt und so auch

zur Abzahlung seiner Chromosomen einladet. Hierauf folgt die

Fertigstellung des Eiapparates und der Antipoden und die Ver-

schmelzung der Polkerne, die sich meist ereignet, sobald sie ein-

ander erreichen. Fast ausnahmslos hat jede Samenanlage nur

einen Embryosack aufzuweisen. Der Verschluß der Mikropyle fällt

mit der Fertigstellung des Embryosacks zeitlich zusammen; alsbald

öffnet sich auch die Blüte.

Im Gegensatz zu den apogamen Eualchimillen verläuft die

Entwicklung dieser sexuell normalen meist ohne Störungen. Etwa
90 Vo der Schnitte sind zu brauchen, während bei apogamen Arten

in extremen Fällen 90 7o den Dienst versagen. Als sehr angenehm
Jahrb. f. wiss. Botanik. XLI. Ü
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beim Schneiden wird bei Alchhnilla pentaphylla die sehr be-

schränkte Behaarung der Blüten empfunden. Denselben Vorteil

gewähren aber auch wenig behaarte oder haarlose apogame

Enalchimillen. Bei Alchhnilla pentaphylla finden sich nur wenige

abstehende, stärker verdickte Haare innerhalb der Blüte, unter

dem Nektarringe. Die -Außenseite der Blüten ist so gut wie kahl;

die etwas gewundenen Haare, welche dem oberen Rande der Kelch-

blätter entspringen und am Knospenverschluß mitwirken, sind

dünmvandig.

Das Untersuchungsmaterial von A. pentaphylla, welches mir

Herr R. Bus er zunächst aus seinem Garten gesandt hatte, war

unbefruchtet geblieben. Ich traf in allen Blüten die Embryosäcke

der Befruchtung harrend an. Die Samenanlage vergrößerte sich

schließlich etwas, der Embryosack nahm entsprechend an Umfang

zu, das Ei und der sekundäre Embryosackkern schwollen wohl ein

wenig an, vermochten aber nicht, in Teilung einzutreten. Die

Fähigkeit zur apogamen Entwicklung ging der Pflanze ab, zu einer

Entwicklung, die in den gegebenen Embryosäcken freilich echte

Parthenogenesis gewesen wäre, da die Eier nur über eine reduzierte

Zahl von Chromosomen verfügen. Solche echte Parthenogenesis

stellt sich hier nicht ein, ebensowenig aber auch wurde infolge

ausgebliebener Befruchtung älterer Blüten eine apogame Ent-

wicklung in neu angelegten angeregt. Es begannen vielmehr in allen

Embryosäcken die Synergiden schließlich lichtbrechender, der Inhalt

des Eies und der sekundäre Embryosackkern körnig zu werden.

Unsere Fig. 51, Taf. IV stellt den oberen Teil eines Embryosacks

der Bus er sehen Gartenkultur dar, der vergeblich auf Befruchtung

wartete. Die eine Synergide, die im Bilde sichtbar war, begann

bereits ihr Aussehen zu verändern.

In dem Material, das mir Herr R. Bus er von der Gommi
sandte, sowie jenem, das er für mich in Ober-Savoyen einlegte,

war übrigens auch nur ein Bruchteil der Blüten befruchtet, so daß

es sehr viel Mühe kostete, den Augenblick der Befruchtung in den

Präparaten zu erlangen.

Zum Hilfsmittel der Selbstbestäubung hatten die Garten-

exemplare der Alehimilla pentaphyVa nicht gegriffen und ebenso-

wenig vermochten sie das, allem Anschein nach, an ihrem natür-

lichen Standort zu tun.

Was über die Bestäubungsverhältnisse der Alehimilla in der

Literatur berichtet wird, ist zum Teil widersprechend und nicht
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immer zutreffend. Das konnte auch nicht anders sein, da die Be-

stäubung von Arten geschildert wird, die überhaupt keinen normalen

Pollen entwickeln und ihre Antheren nicht entleeren, also auch

schlechterdings nicht bestäubt werden können. Über AlchimiUa

vuUfaris L., also eine apogame Art mit mangelhafter Pollenbildung,

berichtet Kerner von Marilaun*), daß beim Offnen ihrer

Blüten die Antheren noch geschlossen, die Narbe aber belegungs-

fähig sei. Diese Nai-be stehe in der Mitte der Blüte und rage

nur wenig über das Loch empor, von welchem das durch die Blüte

gespannte, honigabsondernde Zwerchfell durchbrochen ist. Zu dieser

Zeit sei Kreuzung möglich. Binnen 24 Stunden wachse der Griffel,

der die Narbe trägt, in die Länge und halte dabei eine schräge

Richtung ein, so daß er auf eine der vier Antheren trifft, welche

inzwischen mit einer Querspalte aufgesprungen sind. So sei un-

vermeidlich, daß die Narbe mit dem dort entbundenen Pollen be-

legt werde. — Zu derselben AlchimiUa vulgaris L. bemerkt

Hermann Müller-), daß in den meisten ihrer Blüten entweder

die Staubgefäße vollständig entwickelt, der Stempel aber so kurz

sei, daß die Narbe kaum aus dem honigabsondernden Ringe des

Kelches hervorrage, oder die Staubbeutel vollständig verkümmert,

bei weit herausragendem Griffel. Es käme auch vor, daß ein oder

zwei Staubgefäße nebst dem Griffel entwickelt, die übrigen ver-

kümmert seien. Selbstbestäubung will Hermann Müller nicht

beobachtet haben und er vermutet, daß Fremdbestäubung durch

häufigen Insektenbesuch gesichert sei. In den „Alpenblumen"

dehnt Hermann Müller seine Beobachtungen über AlchimiUa

alpi)ta L., A. fisaa Schunimel und A. pentaphyVa L. aus-*), im

wesentlichen mit demselben Ergebnis wie bei A. vulgaris. Als

Besucher der Blüten dieser Pflanzen führte er „vorwiegend kurz-

rüsselige Insekten" an. Bei Paul Knuth'^) finden sich ganz

ähnliche Angaben, und es werden außerdem Lind man, Loew,
Mac Leod, Plateau und Scott-Elliot angeführt, die in ver-

schiedenen Teilen von Europa Fliegen, Käfer, kleine Hymenopteren,

kleine Bienen, eine Blattwespe und zwei Falter auf diesen Pflanzen

beobachtet haben. Als eigne Wahrnehmung fügt Knuth hinzu,

1) Pflanzenleben Bd. II, 1891, p. 347.

2) Die Befruchtung der Blumen durch Insekten, 1873, p. 210.

3) Alpenbluraen, ihre Befruchtung durch Insekten und ihre Anpassung an die-

selben, 1882, p. 222.

4) Handbuch der Blütenbiologie Bd. II, 1898, p. 377.

9*
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daß er trotz mehrfacher Überwachung keine Insekten an diesen

Blüten gesehen habe. In den unscheinbaren Blüten von A. arvensis

Scopoli ist endlich, nach 0. Kirchner'), ein Nektarium zwar vor-

handen, doch nicht gelb wie bei den Eualchimillen , sondern grün

und nicht fähig, Nektar abzusondern. Das einzige vorhandene

Staubblatt stehe schräg nach innen , so daß die Anthere über der

Narbe liege und spontane Selbstbestäubung erfolgen müsse.

Was zunächst AlchimiUa arvensis anbetrifft, so wäre unter

den Besonderheiten dieser Art anzuführen, daß ihr einziges Staub-

gefäß nicht wie die Staubgefäße der Eualchimillen auf der Außen-

seite des Nektarringes inseriert ist, sondern an dessen Innenseite.

Außerdem ist es, worauf mich Herr Bus er aufmerksam machte,

annähernd episepal und keinesfalls alternisepal wie die Staubgefäße

der Eualchimillen ''). Der Nektarring oder Discus zeigt die Färbung

des Kelches, ist schmal abschüssig, wesentlich schwächer als bei

Eualchimillen entwickelt. Doch sind die absondernden Zellen nicht

ganz rückgebildet. Sie liegen hypodermal in etwa zwei Schichten

unter der Epidermis des Nektarringes und weisen dichteren plasma-

tischen Inhalt auf. Das Staubgefäß ist schräg nach außen orientiert

und seine Anthere fällt im Verhältnis zur Größe der ganzen

Blüte durch ungewöhnlichen Umfang auf. Es düi'fte wohl, wie

0. Kirchner annimmt, Selbstbestäubung in diesen Blüten erfolgen,

doch möchte R. Bus er diese Angabe erst noch experimentell

geprüft sehen. Bei den Eualchimillen tritt der gelbe Nektarring,

im Gegensatz zu der A. arvensis, sichtbar hervor, und die blüten-

reichen Infloreszenzen könnten somit den Insekten sehr wohl in

die Augen fallen. Trotzdem konnte Knuth sich von Insekten-

besuch bei diesen Pflanzen nicht überzeugen. So auch schrieb mir

Herr R. Buser, er habe nie ein zielbewußtes Anfliegen von

Insekten für Eualchimillen feststellen können. Er hatte zwei

Fenstersimse voll Alchimillen, worunter die so auffällige A. speciosa

in voller Sonne. Er stand häufig hinter dem Fenster, um die

Sache zu beobachten und in Betracht kommende Insekten event.

abzufangen. „Besonders Fliegen stolperten gern über die Blüten-

stände, kleine Hymenopteren schlängelten sich durch, Tagfalter

1) Flora vou Stuttgart und Umgebung mit besonderer Berücksichtigung pflanzen-

biologischer Verhältnisse, 1888, p. 449.

2) Herr Buser hob in einem Briefe an mich hervor, wie unrichtig vielfach die

neueren Angabeii über A. arvensis lauten, während schon Schkuhr, Botan. Handbuch,

Bd. I, 1791, p. 87 und Taf. 28, die Pflanze im wesentlichen zutreffend geschildert hat.
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zeigten sich, aber kein Insekt arbeitete in bestimmter Richtung,

die zur Bestäubung hätte führen müssen. Es erschien wie gleich-

gültig, ob sie auf die Alchimillen oder auf einen andern Gegen-

stand daneben anflogen." Herr Buser hat keines der Tierchen

für seinen Anflug verantwortlich machen wollen und keinen anderen

Insektenbesuch als solchen gesehen. Ich selbst konnte mich auch

neuerdings in Chamonix nicht von einem regelrechten Besuch

durch Insekten an den Blüten dieser Pflanzen überzeugen. —
Auf Längsschnitten durch die Blüten der Eualchimillen springt

der Nektarring weit stärker als bei A. arvensis als Wulst am
Ausgang der Kelchröhre vor. Inhaltsreiche Zellen sind in zwei

bis drei Schichten unter der Epidermis des Nektariuniringes an-

gebracht. — Die Nektarsekretion ist bei alledem eine minimale, bei

den meisten Arten kaum nachweisbar. In der sich öffnenden Blüte

neigen die Staubblätter etwas zusammen und richten ihre Antheren

nach innen. Der Griffel ist noch kurz, so daß die kugelige Narbe

nur wenig über den Nektarring hinausragt. Später legen sich die

Staubblätter etwas auseinander, es streckt sich der Griffel und hebt

seine Narbe empor. Wie wenig dabei auch bei den sexuell normalen

Arten, zum mindesten A. ijentcqjhijllUj Selbstbestäubung eintritt, das

lehrten mich die an den Präparaten aus dieser Pflanze gesammelten

Erfahrungen. Aber auch die Fremdbestäubung sexuell normaler Arten

ist überaus dürftig, so daß nur ein Bruchteil der Blüten Keimanlagen

zeitigt. — In einer eben erst geöffneten Blüte sind die vier Staub-

blätter der Eualchimillen mit Antheren von annähernd gleicher,

mehr oder weniger vollkommener Ausbildung versehen. In älteren

Blüten, in welchen die Staubblätter sich auseinanderlegen, fallen

deren Antheren überaus leicht ab, das Filament zurücklassend.

Die meisten Angaben über verkümmerte Staubgefäße sind jedenfalls

auf diese Erscheinung zurückzuführen. Bei den apogamen Arten

erfahren die Antheren in den geöffneten Blüten alsbald eine

Schwärzung und springen nicht auf, ungeachtet die Wände der

Fächer annähernd normalen Bau erlangten. Die Narbe der

apogamen Arten hält sich längere Zeit unverändert; nicht so die

der sexuell fertilen, die nach erfolgter Bestäubung schrumpft. Diese

Schrumpfung vollzieht sich übrigens bei den sexuell fertilen Arten,

auch wenn die Bestäubung unterbleibt, rascher als bei den apogamen.

Entsprechend der geringen Zahl von Blüten, die bei AlchimiUa

pentaphylla zur Keimbildung schreiten, ist auch die Zahl der

Narben beschränkt, auf welchen man gekeimte Pollenkörner an-
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trifft. Unsere Fig. 52, Taf. IV zeigt eine solche Narbe und den

oberen Teil des Griffels im Längsschnitt. Die Pollenschläuche

waren in diesem Falle leicht zwischen den äußeren prismatischen

Zellen der Narbe zu verfolgen und stellenweise auch zwischen den

Zellen im Leitungsgewebe des Gritfels zu erkennen. Der Pollen-

schlauch schlägt denselben Weg ein, wie bei A. arvensis. Es

kommt bei ^1. penfaphijUa vereinzelt vor, daß die Verwachsung der

Mikropyle weniger vollkommen als bei den apogamen Arten ist

und sich als Spalt an der reifen Samenanlage erkennen läßt.

Niemals wird sie trotzdem von dem Pollenschlauch benutzt, der

vielmehr aufwärts im Litegument vordringend in dessen die Mikropyle

schließenden Ränder tritt und sich nun abwärts wendet, um zwischen

den Zellen des meist auf etwa zwei Zellschichten reduzierten

Nucellus, in den Scheitel des Embryosacks einzudringen. Die

Wandung des Pollenschlauchs ist stark gequollen, was besonders

auffällt, wenn er im Querschnitt getroffen wird (Fig. 55, Taf. IV).

Bei Anwendung unseres gewohnten Dreifärbungsverfahrens und

Steigerung der Gentianawirkung konnten -svir den Pollenschlauch

in violettem Ton markieren. Was Murbeck für A. arvensis angibt^),

war auch hier zu beobachten, daß nämlich der Pollenschlauch

manche Zellen, an denen er vorbeiwuchs, geschädigt oder selbst

getötet hatte. In Fig. 53 ist der obere Teil eines Embryosacks

abgebildet zur Zeit der Befruchtung. Er zeigt neben der rechts

gelegenen, bereits desorganisierten einen Synergide das gequollene

Pollensclilauchende. Neben dem Eikern und dem sekundären

Embryosackkern ist je ein Spermakern zu sehen. Ob die Größe

und der Differenzierungsgrad dieser Spermakerne sich stets so dar-

stellen würde, wie in meiner Abbildung, mag dahingestellt bleiben.

Manches in dem Aussehen dieses Präparates läßt darauf schließen,

daß die Blüte im Augenblick der Befruchtung irgend eine

Schädigung erfahren hatte. Allein ich zog es vor, mit diesem

Präparat mich zu begnügen, da jedenfalls hunderte weitere

Schnittserien nötig gewesen wären, um ein zweites Mal den Augen-
blick der Befruchtung zu treffen-). Bei der geringen Zahl der

Blüten, die hier überhaupt befruchtet werden, ist die Wahr-
scheinlichkeit auf günstigeren Erfolg beim Suchen sehr gering.

1) Über das Verhalten des Pollenschlauchs von Alchimilla arvensis usw.,

a. a. 0., p. 6.

2) Die Zahl der Alchimillen- Schnitte, die ich bereits durchgesehen und, soweit

nötig, eingehend studiert hatte, berechnete man in unserem Institut auf weit über 100000.
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Miin ist auf einen glücklichen Zufall angewiesen, der sich nur

äußerst selten einstellt. Selbst bei AlchimiUa arvrnsis, die allem

Anschein nach reichlich bestäubt Murbeck vorlag, gelang es diesem

nicht, „den Akt der Befruchtung in vollauf befriedigender Weise

ausfindig zu machen" ^). Wo seine Bilder das Pollenschlauchende

im oberen Teile des Embryosacks zeigen, ist die Keimanlage bereits

mehrzellig. — Ein besonders schönes Bild bot sich mir in einem

Embryosack dar, dessen oberen Teil die Fig. 56, Taf, IV darstellt.

Die Ansatzstelle des Suspensors der vierzelligen Keimanlage wird

von einer desorganisierten Synergide gedeckt. Neben ihr links ist

das gequollene Pollenschlauchende zu sehen. Ein anderes Stück

des Pollenschlauchs erscheint zwischen den Nucellarzellen und weiter

an der Grenze des Nucellus und des Integumentgewebes. Noch
einen Befund füge ich endlich in Fig. 54 hinzu. Die zweizeilige

Keimanlage lag in dem nächstfolgenden Schnitt der Serie; der ab-

gebildete hat eine abgestorbene Synergide gestreift und ein Stück

des Pollenschlauchs freigelegt, der in diesem Falle seitlich zum

Embryosackscheitel vorgedrungen war.

Wie es bei normal sexuellen Angiospermen zu geschehen

pflegt, eilt auch bei AlchimiUa pentaphylla die Teilung des Embryo-

sackkerns jener der Keimanlage voran. Im allgemeinen pflegte ich

doppelt so viel Endospermkerne als Zellen in der Keimanlage zu

zählen. Die Keimanlage selbst glich durchaus der in apogamen

Eualchimillen ungeschlechtlich erzeugten. Die Zählung der Chromo-

somen ergab, wie zu erwarten war, gegen 60, also jene Zahl, die

aus der Vereinigung von Spermakern und Eikern hervorgehen

mußte (Fig. 57, Taf. IV).

Untersuchungsmaterial von A. glacialis Bus., das mir Herr

Bus er im Juli frisch von der Gemmi sandte, hatte unterwegs von

der herrschenden Hitze stark gelitten, immerhin konnte ich fest-

stellen, daß sich diese Pflanze so wie A. pentaphylla verhalte und

sexuell normal* entwickle. Ich fand hier die Samenanlagen jenen

von A. pentaphylla gleichgestaltet, vorwiegend nur eine Embryo-

sackmutterzelle und in einem Falle die Reduktionsspindel in dieser.

Einige Narben wiesen gekeimte Pollenkürner auf. In den be-

fruchteten Embryosäcken war endlich ein ähnliches Vorauseilen

der Endospermteilungen im Verhältnis zur Keimanlage, wie auch

sonst bei sexuellem Ursprung der Keime nachzuweisen.

1) a. a. 0., p. 13.
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Von A. gelida Bus. stand mir nur Gartenmaterial zur Ver-

fügung und zwar in zweiter Blüte. Die Samenanlagen waren meist

unvollkommen ausgebildet, so daß nur ein Bruchteil der hergestellten

Schnittserien für die Untersuchung sich verwerten ließ. Die jüngeren

Samenanlagen der A. (jclida zeigten denselben schlanken Bau, wie

bei A. pentaphylla und glacidlis, ein Aussehen, das durch eine

geringere Zahl der Archesporzellen als bei den apogamen Arten

bedingt ist und bereits auf sexuelle Entwicklungsvorgänge hinweist.

Die Fig. 59, Taf. IV zeigt eine solche Anlage von A. gelida mit

dem Kern einer Embryosackmutterzelle in Synapsis. Der glückliche

Zufall fügte es, daß ich hier auch die Reduktionsspindel der

Embryosackmutterzelle in ganz typischer Ausbildung antraf (Fig. 60,

Taf. IV). Damit war aller Zweifel an der sexuellen Ausbildung

auch dieser mit normalem Pollen versehenen (Fig. 58) Art gehoben.

Die Zahl der Chromosomen mußte, dem Profil der Kernspindel

nach, 32 betragen. Die Fertigstellung des Embryosacks schritt

ebenso rasch, wie bei den anderen sexuellen Arten fort. Endlich

fand ich gekeimte Pollenkörner auf einigen Narben und konnte

deren Schläuche stellenweise in den Längsschnitten der Narben

und des Griffels erkennen.

Schließlich gab die Untersuchung von A. grossidens Bus., die

Herr Bus er für mich in Ober-Savoyen eingelegt hatte, die er-

wünschte Ergänzung der bei den Alpinae gewonnenen Ergebnisse.

Die schlanken jungen Samenanlagen führten nur wenig Archespor-

zelleu. Meist kam nur eine Embryosackmutterzelle zur Weiter-

entwicklung. Ich fand eine Eeduktionsspindel in ihr vor, in typischer

Ausbildung mit 32 Chromosomen (Fig. 61, Taf. IV). Die Embryo-

sackmutterzelle liefert meist vier Tochterzellen, deren drei obere

verdrängt werden (Fig. 62). Mehr als eine Embryosackaulage ist

mir nur ganz ausnahmsweise begegnet. Die Fertigstellung des

Embryosacks wird rasch vollzogen und sofort öffnet sich die Blüte.

Letzteres konnte unter Umständen schon geschehen, bevor die

beiden Polkerne verschmolzen waren. Trotzdem das Material von

dem naturgemäßen Standort der Pflanze stammte, war nur ein

geringer Bruchteil der Blüten befruchtet. Durchweg zeigten die

Schnittserien aus älteren Stadien die Samenanlage verschrumpft.

Wo es zur Keimbildung gekommen war, verhielt sich die Endosperm-
anlage so zu ihr wie in anderen sexuellen Fällen. Auch fand ich

nach längerem Suchen mehrere Narben mit gekeimten Pollenkörnern

belegt.
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Die als Bastard schon lange geltende AJchimiUn cunrafa Gaud.

stellte sich bei der Untersuchung als durchaus fertil heraus. Die

Eltern dieser Pflanze, die auch von R. Bus er für einen Bastard

gehalten wird, stehen nicht fest. Nach der äußeren Erscheinung

der Pflanze zu schließen, muß die in die Verbindung eingetretene

Äljnitn der A. grossidens ziemlich ähnlich gewesen sein. Nach einer

Notiz im Herbarium Schleicher, die mir Herr Buser übermittelte,

sammelte Thomas die Pflanze im Aostatal, und eine Anmerkung

im Herbarium Gay gibt an, daß die Pflanze aus den Al])en von

St. Marcel stamme. Seitdem wurde die Pflanze nicht wiedergefunden,

was nach P. Buser ein weiterer Grund ist, sie für einen zufällig

entstandeneu Bastard zu halten. Aus dem Thomasschen Garten

bei Bex gelangte diese Pflanze in verschiedene botanische Gärten,

und R. Bus er erhielt sie auf dem Umwege über Berlin, wo sie

unter dem Namen A. pentaphylla in Kultur stand. In dem IV. Bande

der Flora helvetica von J. Gaudin^) aus dem Jahre 1829 wurde

dieser A/chimilla der Name cuneata erteilt. Gaudin hielt sie für

einen Bastard von A. pentaphylla und ,4. ßssa: „Pulchra planta

jam a multis annis in hortulo Thomasiano luxuriat; sed patria eins

omnino ignoratur." Bei der Untersuchung verhielt sich diese Pflanze,

die der A. pcntaphnlla sehr ähnlich ist, in ihrem Geschlechts-

apparat durchaus wie A. pentaphylla, und doch bewies jeder Blick

in die Schnittserie, daß es sich nicht um jene Art handelte. Denn

die Blüten von .4. cuneata sind an ihrer Außenseite mit Haaren

bedeckt, welche der A. pentaphylla fehlen und welche außerdem das

Merkmal der Haare aus der Gruppe der Aljrinae zeigen. Dieses

Merkmal besteht darin, daß das Haar an seiner Austrittsstelle scharf

auswärts umbiegt, ein Knie bildend. In anderen Gruppen der Eu-

alchimillen pflegen die im übrigen entsprechend gebauten einzelhgen

Haare bei anliegender Behaarung mehr abgerundet an der Um-

biegungsstelle zu sein. Im Innern der Blüte stimmen die Haare

der .4. cuneata mit jenen der podaphylla überein, eine Erscheinung,

die auch in den Blüten anderer Arten wiederkehrt. — In den

Pollenmutterzellen von .4. cuneata konnte ich alle Teilungsschritte

beobachten, auch 32 Chromosomen vielfach zählen. In einigen

Fällen schien die Zahl der an der Kernwandung in der Diakinese

verteilten Chromosomenpaare etwas größer zu sein. Das konnte,

falls nicht ein Grund zur Täuschung vorlag, durch die Bastard-

1) Appendix p. 623.
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natur der Pflanze bedingt sein. In den Samenanlagen von A. cuncata

wurden nur wenige Arcliesporzellen angelegt und rasch die Aus-

bildung des Erabryosacks vollzogen. In einigen Embryosäcken fand

ich jüngste Keimanlagen vor und zugleich auch gekeimten Pollen

auf den zugehörigen Narben. Diese Narben waren alsdann schon

in Schrumpfung begriffen. Spuren des Polleuschlauchs ließen sich

einigemal über dem Embryosack im Integument und neben den

geschrumpften Synergiden erkennen. Um den Pollenschlauch auf

seinem ganzen Wege zu verfolgen, dazu hätte weit reichlicheres

Untersuchungsmaterial gehört. In Blüten, die in mehr oder weniger

weit vorgerückten Stadien auf Befruchtung harrten, fehlte auch

der Pollen an der in feine Längsschnitte zerlegten und somit genau

kontrollierbaren Narbe. Solche Narben hatten demgemäß auch

nicht zu schrumpfen begonnen. Eine ältere Blüte ist mir aber

begegnet, deren Samenanlage zum mindesten 32 Endospermkerne

im Embryosack führte, während die Narbe unbestäubt und völlig

unverändert erschien. Eine bestäubte Narbe hätte schon lange

zuvor schrumpfen müssen. In dieser Blüte war auch die Teilung

des Eies unterblieben, es hatte nur an Große und Inhalt etwas

zugenommen, während seine Synergiden geschrumpft waren. Das
tun sie aber auch sonst nach längerem Harren, ohne Befruchtung.

Eine nachträgliche Keimbildung aus dem Ei erschien der ganzen

Sachlage nach ausgeschlossen. Vermutlich lag hier somit ein Fall

vor, wo trotz Ausbleibens der Befruchtung der sekundäre Embryo-

sackkern durch besondere Einflüsse zur Teilung angeregt worden war.

Für einen Bastard zwischen Alchimüla glacialis und A. penta-

phißln wird von R. Buser die auf der Gemmi in der Nähe des

Daubensees reichlich vertretene A. gemmia Bus. gehalten. Unter-

suchungsmaterial wurde mir von der Gemmi durch Herrn Buser
zugesandt, wobei er noch eine schwächer und eine etwas stärker

behaarte Form als glahrior und pilosior unterschied. Nur in ganz

vereinzelten Blüten dieser Pflanzen konnte ich besser ausgestatteten

Pollen nachweisen; sonst war er mehr oder weniger stark verbildet.

Unter dem gleichzeitig eingelegten Herbarmaterial des Herrn Bus er

fanden sich dann nachträghch einige Blüten noch vor, deren Antheren

aufgesprungen waren und scheinbar normalen Pollen enthielten.

Die Schnittserien durch mein Material zeigten fast ausschließlich

verbildete Samenanlagen. Sie legten eine größere Zahl von

Archesporzellen an, worauf sich der Weiterentwicklung Hindernisse

entgegenstellten, so daß zahlreiche Anlagen abstarben. Vergegeu-
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wärtigte man sich die Bilder, welche die Samenanlagen apogamer

Arten aufweisen, so konnte man sich der Vorstellung nicht erwehren,

daß auch hier ein Anlauf zur apogamen Entwicklung gemacht

werde, der aber im allgemeinen fehlschlage. Gelingt es ehier Samen-

anlage weiter fortzuschreiten, so zeigt sie fast stets eine Mehrzahl

sich durcheinander drängender Embryosäcke, die allerhand Ent-

wicklungsstörungen aufweisen. In der als (jlahrior bezeichneten

Form kam es noch verhältnismäßig häufiger vor, daß ein Embryo-

sack es bis zur Bildung eines normalen Eiapparates brachte. Solche

Embryosäcke schritten dann auch zur Keimbildung vor, die eben-

falls einen apogamen Eindruck machte. Denn es wurde nicht das

regelrechte Verhältnis zwischen der Keimentwicklung und der Teilung

der Endospermkerne eingehalten. Ich fand sogar mehrzellige Keime

in solchen Embryosäcken vor, deren Polkerne aneinander hafteten,

ohne völlig verschmolzen zu sein.

Die Alchhnillü tnillata Bus. von der Gemmi hält Buser für

einen abgeleiteten Bastard zwischen geminia und (jladalis. Die

A. grinuiia könnte in dieser Verbindung nur den Vater abgegeben

haben und auch das nur in HinbHck auf den Zustand ihres Pollens

in Ausnahmefällen. Von den Samenanlagen der A. gemmia, soweit

als sie mir vorlagen, kann ich nicht annehmen, daß sie befruchtungs-

fähig gewesen seien. Was nun AlchiHÜlla tniUafa anbetrifft, so

weist diese stets ganz schlechten Pollen auf. Ihre Samenanlagen

sind schlanker als jene der apogamen Arten und nähern sich somit

in ihrem Aussehen den normal-sexuellen. Es wird auch nur ein

Embryosack in ihrem Innern angelegt, doch gelingt meistens seine

Fertigstellung nicht. Die Zahl der Mißbildungen ist überaus groß.

Pollen auf einer Narbe zu finden gelang mir nicht. Nur aus

wenigen Blüten geht eine Keimanlage hervor. Daß solche Keime

apogamen Ursprungs sind, steht außer Zweifel, denn ich fand bei

A. tridlafa einen zweizeiligen Keim und vier Endospermkerne in

dem Embryosack einer noch geschlossenen Blütenknospe. Daß

die Narbe dieser Blüte unbestäubt war, daß diese Blüte nur

schlechten Pollen in ihren ungeöfi^neten Antheren führte, stellte ich

noch des weiteren fest. Auch an solchen Fruchtknoten, die in die

Keimbildung eintraten, behält die Narbe längere Zeit ihr unver-

ändertes Aussehen.

Den von A. gemmia cf und pentaphylla o nach Bus er

stammenden abgeleiteten Bastard A. pentaphißloides , von der

Gemmi, habe ich nur an aufgeweichtem Herbarmaterial untersucht
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und mich mit der Feststellung begnügen müssen, daß seine Polleu-

körner, selbst die bestausgebildeten, anscheinend unvollkommen

bleiben.

Alchim/lla sahauda Bus., der Bastard von A. pentaphylla X
gelida, verhielt sich im wesentlichen ganz so wie truUata Bus. und

zeitigte allem Anschein nach auch apogame Keime. Die Narben

der A. sahauda behalten, unter denselben Verhältnissen wie bei

tniUata, längere Zeit ihr unverändertes Aussehen bei.

Alle die hier angeführten Bastarde führen die Behaarung der

Aljnnae, während A. pentaphijlla ihnen das allgemeine Gepräge

verleiht.

Andere Bastarde als zwischen der A. pentaphylla und den

genannten, sämtlich in die Serie der Hoppeanae gehörenden Alpinae,

Averden von R. Buser nicht angegeben, und dementsprechend fand

auch ich, daß selbst diejenige Vertreterin der Vulgares, die den

verhältnismäßig besten Pollen aufweist, die subnivale A. fis.^imima,

zu apogamer Fortpflanzung bereits übergegangen ist.

Daß die von B,. Bus er als Bastarde zwischen Alcliimilla

pentaphylla und subnivalen Vertretern der Alpinae bezeichneten

Pflanzen wirklich Bastarde sind und den von ihm angenommenen

Ursprung haben, darüber würde erst der direkte Versuch endgültig

entscheiden. Für R. Busers Schlußfolgerungen fällt aber bereits

schwer ins Gewicht, daß eben jene Arten, die er als die Eltern

der Bastarde bezeichnete, wirklich geschlechtlich normal sind.

Dazu kommt, daß sie die einzigen, ganz wenigen Arten darstellen,

welche ihre Sexualität behielten. Sollte Busers Annahme nicht

zutreffen, dann würde es doch ein seltsames Sjjiel des Zufalls sein,

daß er aus der großen Fülle der Arten, die das Subgenus Eualchi-

milla auszeichnet, gerade die herausgegriffen hätte, welche erst

diese Arbeit als sexuell potent erwies.

Von der hochalpinen zu den Vulgares zählenden A. fissimima

Bus., die etwa zu einem Drittel normal aussehende Pollenkörner

in ihren Antheren aufweist, erwartete ich vorerst zuversichtlich,

daß sie noch geschlechtsmächtig sei. Das wäre von Bedeutung

gewesen, weil die Vulgares die fornienreichste (Iruppe unter den

Eualchimillen bilden. Meine Hoffnung auf ein positives Ergebnis

wurde zunächst noch gesteigert, als ich Pollen körner auf einer

Narbe der ^1. fissimima fand. Doch bald zeigte sich, daß die

ganzen Entwicklungsvorgänge der Samenanlagen auf Apogamie hin-

weisen. Eine eingehende Untersuchung solcher Blüten, die Pollen-
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körner auf der Narbe zeigten, auf Mikrotomschnitten ergab weiter,

daß diese Körner an der Narbe nur hafteten, aber keine Schläuche

getrieben hatten. "Wie der zum Teil gut aussehende Pollen, so

weisen übrigens auch noch manche andere Umstände in den Samen-

anlagen von A. fissimhna darauf hin, daß sie zu den rezentesten

Apogamcn der Gattung gehört. Denn auch das Verhältnis zwischen

dem Entwicklungsgang der Keimanlage und der Teilung der

Endospermkerne ist bei ihr noch in annähernd ursprünglicher Form
erhalten, und eilt die Endospermbildung regelrecht der Keimbildung

voraus. Wie es mir bei dieser Art nicht gelang, eine Pollen-

schlauchbildung auf der Narbe nachzuweisen, so vermochte ich bei

ihr auch nicht in Fällen beginnender Keimbildung etwas von einem

Pollenschlauch und von Vorgängen der Befruchtung zu entdecken.

Bei der Schwierigkeit, welche der Nachweis des Pollenschlauchs

bei Alchimillen bereitet, durfte ich allerdings kein zu großes Gewicht

auf diesen negativen Befund legen. In einer Schnittserie fand sich

aber auch ein Embryosack vor, der vier Endospermkerne, ein noch

einzelliges, doch stark gestrecktes und mit Membran umhüUtes Ei

führte, dennoch ganz unversehrte Synergiden noch besaß. Wäre
ein Pollenschlauch hier eingedrungen, so mußten die Synergiden

sich verdrängt und verändert zeigen; so wie sie vorlagen, durften

sie nach einer vollzogenen Befruchtung keinesfalls aussehen.

Trotz der in der Untergattung Eimlchhnilla verbreiteten Neigung

zur Apogamie ging jenen Arten, deren Eikerne eine reduzierte

Chromosomenzahl führen, die Fähigkeit ab, in apogame Entwicklung

einzutreten. Diese würde bei reduzierter Chromosomenzahl echte

Parthenogenesis bei ihnen sein. Da solche sich nicht einstellt, so

bildet ihr Verhalten einen weiteren Beleg für die Schwierigkeit,

die einer spontanen Vermehrung der Chromosomen von der

generativen auf die vegetative Zahl entgegensteht. Denn eine

solche Vermehrung der Chromosomen hatte bei der sonstigen

Neigung der Eualchimillen zur Apogamie wohl genügt, um die

Keimbildung auszulösen. — Eine sichere Angabe über unvermittelte

Vermehrung von Chromosomen in Zellen mit reduzierter Chromo-

somenzahl liegt im Pflanzenreich im wesentlichen nur für einen von

L. Guignard^) zunächst festgestellten, durch E. Sargant-) und

1) Nouvelles etudes sur la fecondation (Ann. d. sc. nat. Bot., VII. ser., Bd. XIV,

1891, p. 188).

2) The formation of the sexual nuelei in Lilium Martagon, 1. Oogenesis (Ann.

of Bot., Bd. X, 1S9G, p. 4G4).
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D. M. Mottier') bestätigten Fall vor, nämlich für den unteren

Embryosackkern von Lilium. Bei diesem Kerne spielen aber ganz

besondere Verhältnisse mit, die eine entsprechende Berücksichtigung

verlangen. Bei Liliuiit wird die Embryosackmutterzelle direkt zur

Embryosackanlage, und so kommt es, daß die beiden ersten Kerne

der Embryosackanlage der heterotypischen Teilung ihre Entstehung

verdanken. In beide Kerne treten somit die Chromosomen mit

der im heterotypischeu Teilungsschnitt vorbereiteten Längsspaltung

ein. Diese Vorbereitung, so läßt sich vorstellen, könnte bei

kräftigerer Ernährung des antipodialen Kerns zur frühzeitigen

Trennung der Längshälften jedes Chromosoms führen und damit

die Gesamtzahl der Chromosomen entsprechend vermehren. Durch

die frühzeitige Trennung wären vielleicht aber auch die Bedingungen

zum Eintritt einer neuen Längsspaltung geschaifen. — Die in der

vegetativen Sphäre der Pflanzen vielfach vorkommende Änderung

der Chromosomenzahl, die sich in einer Verminderung dieser Zahl

äußert, ist für die hier behandelten Fragen ohne Belang. Ihre

Veranlassung kann sie in dem Schwund einzelner Chromosomen

haben und sie stellt sich auch vorwiegend in Kernen von begrenztem

"Wirkungskreise ein.

Ich bemerkte vorhin, daß eine Tendenz zur apogamen Fort-

pflanzung bei den Eualchimillen sich annehmen läßt. Es folgt das

für mich unter anderem aus dem Umstand, daß auch unter den

als Bastarde von R. Buser bezeichneten Alchimillen sich apogame

Formen bereits befinden. Diese apogamen Bastarde müssen aus

geschlechtlich potenten Arten hervorgegangen sein. Als Bastarde

hätten sie sehr wohl in sexueller Beziehung sich geschwächt zeigen

können, daß sie aber den apogamen Weg der Keimbildung ein-

schlugen, dazu gehörte eine bestimmte schon vorhandene Anlage.

Diese, so läßt sich weiter behaupten, übernahmen sie von dem zu

den Alpinae gehörenden Eltern, da die A. peidaphylJa, wie wir

sahen, keine apogamen Fähigkeiten besitzt. Bei der Gruppe der

Alpinae müssen hingegen auch in den sexuell potenten Arten latente

apogame Anlagen schon vertreten sein, sonst könnten solche in

den Bastarden nicht unmittelbar aktiv werden. Zur Annahme
einer latenten „Prämutation" gelangte de Vries auf Grund seiner

Beobachtungen und Versuche '). Diese Annahme würde durch

1) über das Verhalten der Kerne bei der Entwicklung des Euibryosacks und die

Vorgänge bei der Befruchtung (Jahrb. f. wiss, Botan., Bd. XXXI, 1898, p. 135).

2) Die Mutationstheorie, Bd. T, 1901, p. 353.
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unseren Fall eine auffällige Stütze erfahren. Weiter geht aus dem

näheren Studium der Eualchimillen hervor, daß in diesem Subgenus

die Neigung zur Apogamie sich hat wiederholt einstellen müssen,

unabhängig in verschiedenen Arten, und daß sie somit als eine

Auslösung zu betrachten sei, die ein gewisser im Laufe der phylo-

genetischen Entwicklung von diesem Subgenus erreichter Zustand

veranlaßte. Diese Schlußfolgerung, die sich meiner Überzeugung

nach nicht abweisen läßt, dürfte nicht ohne allgemeine Bedeutung

für die Probleme der organischen Entwicklung bleiben. Recht

belehrend erschien mir in den Einzelfällen, besonders bei dem

Bastard .4. (jcmmia, auch der "Widerstreit zwischen den älteren

sexuellen und den neuausgelösten apogamen Entwicklungsvorgängen,

und die Mißbildungen, die sich daraus in den Samenanlagen ergaben.

In ihrer verdienstvollen Synopsis der mitteleuropäischen Flora ')

bemerken Paul Ascherson und Paul Graebner, daß die richtige

Bewertung der einzelnen Formen der Gattung ÄlchimiUo. durch die

große Samenbeständigkeit aller einzelnen oft noch so unbedeutenden

Abänderungen erschwert wird. Der Grund für diese Eigentümlich-

keit sei aber durch Murbeck klargelegt worden, der in seiner

bemerkenswerten Arbeit nachgewiesen habe, daß unsere Alchimillen,

mit Ausnahme von A. arvensis, infolge des Fehlschiagens der

Pollenkörner nicht bestäubt werden können, sondern sich durch

Samen mit ])arthenogenetisch entstandenen Keimlingen fortpflanzen,

wodurch jede Mischlingsbefruchtung ausgeschlossen erscheine.

Murbeck selbst schrieb in seiner Hauptarbeit'): „Die Er-

klärung der merkwürdigen Konstanz der Alchimillen liegt darin,

daß die Embryobildung bei ihnen ein rein vegetativer Vorgang ist;

der Same mit der daraus aufgewachsenen Pflanze ist, wie die Brut-

knospen und der Steckling, ganz einfach ein selbständig gewordener

Teil der Mutterpflanze, und eben weil keine Befruchtung statt-

gefunden hat, ist der AbkömmHng nur im Besitz solcher Eigen-

schaften, die das Mutterindividuum selbst kennzeichnen." Die

weitere Frage, wie der Polymorphismus in der Gattung entstanden

sei, will Murbeck nicht erörtern, da er meint, es müsse der Be-

handlung dieser Frage die nähere Kenntnis der geographischen

Verbreitung der verschiedenen Formen vorausgehen.

1) Bd. VI, 19U2, p. 385.

2) a. a. 0., p. 36.
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Ich selbst möchte auf Grund der Ergebnisse, die mir meine

Arbeit brachte, zum mindesten eine Erörterung der Ursachen ver-

suchen, welche zum Geschlechtsverlust und zur apogamen Fort-

l)flanzung bei den Eualchimillen führten. Gerade die Hoffnung,

einen Einblick in die Ursachen dieser Erscheinungen gewinnen zu

können, regte mich zu der Aufnahme meiner Untersuchung an.

Der hochgradige Polymorphismus der Eualchimillen, scheint mir,

darf wohl als der Ausdruck einer starken Mutation gelten, die sich

bei dieser Untergattung vollzog. Ich glaube nicht fehl zu gehen,

wenn ich annehme, daß der Verlust des Geschlechtes die Folge

dieser übermäßigen Mutation sei. Wir wissen, daß Bastardierung

leicht eine Schwächung der geschlechtlichen Funktionen nach sich

zieht. Jede durch Mutation entstandene Veränderung führt aber

notwendigerweise, wie de Vries hervorgehoben hat '), zu Kreuzungen.

Denn ein Mutant wird höchst wahrscheinlich mit einem anderen

Vertreter derselben Art, welcher überhaupt nicht oder nicht in

gleicher Richtung mutierte, geschlechtliche Verbindung eingehen.

Unter solcher Verbindung, bei nächster Verwandtschaft, braucht die

Fruchtbarkeit der Nachkommen zunächst nicht zu leiden, möglicher-

weise geschieht dies aber doch mit der Zeit, wenn beim Auftreten

immer neuer Mutanten die Wirkungen anhaltender Kreuzungen sich

häufen. Auch de Vries hatte bereits unter seinen Oewo^/^era-Mutanten

sterile oder fast sterile Individuen zu verzeichnen und eine im

männlichen Apparat ganz unfruchtbare neue Art, die Oenothera

lata, die nur inaktiven und meist verkrüppelten Pollen erzeugt^).

So mag fortgesetzte Mutantenkreuzung bei Eiialchimilla allmählich

die Verbildung des Pollens und Störungen im Bau des weiblichen

Apparates veranlaßt haben, Wirkungen, wie sie in den Nachkommen
stark verschiedener Eltern sich oft unmittelbar einstellen. Ano-

malien im Entwicklungsgang der Samenanlagen von Eualchimillen

sind mir nur zu oft begegnet; Murbeck hat ihnen ein Kapitel

in seiner ersten größeren Veröffentlichung*) und hierauf noch einen

Ij Die Mutationstheorie, Bd. II, p. 504 und Julius Tohl, Über Variationsweite

der Oenothera Lamarckiana (Österr. botan. Zeitscbr. 1895, p. 210). — Marin
Molliard spraeb die Vermutung aus (Comptes rendus de l'Acad. Paris, Bd. 133, 1901,

p. 550), diese Sterilität gewisser OmoiÄera-Fornien in den de Vriesschen Kulturen sei

dutch jiarasitäre Einflüsse veranlaßt worden, wofür in diesem Falle aber jeder An-

knüpfungspunkt feblt.

2) a. a. 0., Bd. 1, p. 1C8, 292 und 299.

3; a. a. 0., p. 34.
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besonderen Aufsatz ')
gewidmet. Auffallend stark und eingreifend

fand ich diese Anomalien in den mir von R. Bus er als Bastarde

zugestellten Pflanzen, bei welchen sich diese Steigerung der Er-

scheinung auch ohne weiteres begreifen ließ.

Ich möchte annehmen, daß die durch Mutantenkreuzungen

veranlaßte Sterilität der Eualchimillen auch die mittelbare Veran-

lassung war für die Ausbildung der apogamen Fortpflanzung, die

sich bei ihnen einstellte. Der Zufluß besonderer Nährstoffe nach

den jungen Samenanlagen, wie er bei den apogamen Arten in der

starken Inhaltsfüllung der Zellen und Anschwellung der Kern-

nukleolen sich kundgibt, löste wohl solche Vorgänge aus. Da
die sexuelle Keimerzeugung unterblieb, so fanden diese Nährstoffe

keine Verwertung und veranlaßten schließlich eine vegetative Weiter-

entwicklung des Archespors und damit auch die Bildung eines

vegetativen Keimes. Daß die Anlage zu solcher Apogamie auch

in jenen subnivalen Alchimillen, die normalgeschlechtlich blieben,

bereits vorhanden ist, dürfte eine Folge auch ihrer sehr einge-

schränkten sexuellen Fortpflanzung sein.

Hat aber übermäßige Mutation sexuelle Schwächung zur Folge

und ist diese bei den Eualchimillen die Veranlassung zur apogamen

Fortpflanzung geworden, so fragt es sich, wie weit solchen Einflüssen

eine allgemeinere Bedeutung zukommt.

Das veranlaßte mich vor allem, andere polymorphe Gattungen

der Rosaceen zum Vergleich heranzuziehen.

Ich untersuchte dementsprechend einige Vertreter der Gattungen

Ruhus und Rosa, fand aber bei ihnen nur geschlechtliche Fort-

pflanzung vor.

Für Ruhus eaesius und R. fruticosus hatten seinerzeit

Alfred Fischer-) und neuerdings F. Pechoutre^) Angaben über

die Entwicklung der Samenanlagen gemacht, die annähernd auch

für die anderen Ruhi gelten. Beide Beobachter stellten das Vor-

handensein mehrerer Archesporzellen in der Samenanlage fest, doch

läßt Pechoutre auch mehrere Embryosackmutterzellen aus ihnen

hervorgehen, während Fischer nur eine solche Mutterzelle angibt.

1) über Anomalien usw. Ebenfalls schon früher zitiert, 1902.

2) Zur Kenntnis der Embryosackentwicklung einiger Angiospermen. Jen. Zeitschr.

Bd. XIV, 1880, p. 122.

3) a. a. 0., 1902, p. 128.

Jahib. f. wiss. Botanik. XLI. 10
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Auch ich fand bei Euhus fruticosns ^) eine Mehrzahl von Archespor-

zellen vor, die aus der Teilung entsprechend vieler hypodermaler

Zellen hervorgingen. Die Epidermiszellen über ihnen hatten sich

alsbald verdreifacht, die Deckzellen verdoppelt. Es war das ein

ähnliches Bild, wie bei Alchimillen und ähnhch erschien auch die

Verbindung des Archespors mit den tiefer gelegenen Basalzellen.

In den Archesporzellen stellte sich hierauf das Synapsisstadium ein.

Für gewöhnlich zeigte mehr als eine Archesporzelle diese Erscheinung;

es hatte sich somit eine entsprechende Zahl von Archesporzellen

zu Embryosackmutterzellen ausgebildet. Auf das Synapsisstadium

folgte hier die Ausbildung einer Reduktionsspindel, also der regel-

rechte Vorgang. Vielfach eilte eine Embryosackmutterzelle den

anderen in dieser Entwicklung voraus; es konnte unter Umständen

auch die weitere Entwicklung in allen anderen Embryosackmutter-

zellen sistiert werden.

Zu meiner nicht geringen Überraschung zählte ich nur sechs

doppelwertige Chromosomen in den Reduktionskernen (Fig. 63, 64,

Taf. IV)-). Das war überraschend für Dikotyle, die nun mit

Rubus auf einmal unter die mit den wenigsten Chromosomen aus-

gestatteten Gewächse traten. Denn unter die Sechszahl gehen

auch die Monokotylen nicht hinab ^). Die geringe Zahl chroma-

tischer Elemente in diesen Gronotokonten mußte aber um so auf-

fälliger erscheinen, als wir bei den benachbarten Alchimillen eben

noch mit 16 und 32 bivalenten Chromosomen zu rechnen hatten.

Dieselbe Sechszahl von Chromosomen wie in den Samenanlagen von

Rubus wurde hierauf auch in seinen Pollenmutterzellen sicher-

gestellt. Eine einzige Embryosackmutterzelle oder deren zwei,

seltener mehr, teilen sich zweimal, um vier Enkelzellen zu bilden

(Fig. 65, Taf. IV). Die so erzeugten Makrosporen sind in gleichem

Maße befähigt, einen Embryosack zu bilden. Meist wird dieser nur

in Einzahl aus einer der beiden oberen Makrosporen erzeugt; es kann

aber auch die dritte und selbst die unterste dieser Zellen die bevor-

zugte sein. Daraus erklärt sich wohl der Widerspruch zwischen

den Angaben von Alfred Fischer und Pechoutre. Beide können

recht haben. — Zahlreiche Zählungen der Chromosomen in den

Kernplatten vegetativer Kerne ergaben fast konstant 12 Elemente.

1) Einige Figuren illustrieren das Gesagte für den weiter zu behandelnden Rubus

biflorus.

2) Die angeführten Figuren beziehen sich auf Rubus biflorus.

3) E. Strasburger, Über Reduktionsteilung, a. a, 0., p. 593.



Die Apogamie der Eualchimillen usw. 147

Im Anschluß an Rubus fruticosus, das heißt, einer in hiesiger

Gegend verbreiteten Form, die ich glaube so nennen zu dürfen,

untersuchte ich Rubus biflorus aus unserem botanischen Garten.

Die Veranlassung zu dieser Wahl war der Umstand, daß unser

Exemplar guten Pollen nur äußerst spärlich führt. Also konnte

dieses Verhalten, wenn überhaupt, Apogamie veranlaßt haben. Die

Beschreibung und Abbildung von Ruhus biflorus Buchan. in

Dippels Handbuch der Laubholzkunde') paßt genau auf unsere

Pflanze. Die Art soll in Nepal und dem Himalaya heimisch sein.

Es heißt von ihr, daß sie eine gelb -orangefarbene Sammelfrucht

von der Größe der gemeinen Himbeere bilde. In unserem Garten

setzt sie gemäß der geringen Zahl guter Pollenkörner, die ihre

Antheren bergen, sehr schlecht an, so daß nur vereinzelte Sammel-

früchte entstehen, die unter Umständen nur ein einziges, dem gelben

Blütenboden aufsitzendes, orangefarbenes Nüßchen reifen. Die in

diesen Nüßchen eingeschlossenen Keime verdanken aber einer

regelrechten Befruchtung ihre Entstehung. — Die Entwicklungs-

vorgänge in der Samenanlage laufen ebenso wie bei Rubus fruti-

cosus ab. Oft bildet sich nur eine Embryosackmutterzelle aus,

doch zählte ich deren bis drei (Fig. 64 a, Taf. IV). Wieder waren

es sechs bivalente Chromosomen, die ich hier in den Reduktions-

kernen (Fig. 63, 64 b, Taf. IV), zwölf, die ich in den vegetativen

Kernen zählen konnte. Sämtliche Chromosomen der letzteren

pflegten gewöhnhch in der Peripherie der Spindel zu einem Kreis

angeordnet zu sein. Das konnte bei Seiteuansicht einer Kern-

spindel zunächst leicht die Vorstellung erwecken, als wenn sie in

größerer Zahl in ihrer Kernplatte vertreten seien. Nach Vierteilung

einer Embryosackmutterzelle, oder einiger solcher Zellen, wird dann,

wie bei den andern Rubus-Arten, aus meist nur einer, hier vor-

wiegend der obersten Makrospore, der Embryosack erzeugt (Fig. 65,

Taf. IV).

Schließlich dehnte ich auch noch meine Untersuchungen auf

den nordamerikanischen Rubus leucodermis Dougl. aus. Wieder

waren es die nämlichen Verhältnisse. Auch bei dieser Art studierte

ich die Pollenentwicklung, um ebenfalls nur sechs bivalente Chromo-

somen in den Pollenmutterzellen sicher zu stellen. Zum Embryo-

sack wird jene der vier gleichwertigen Zellen einer Längsreihe, die

sich um die Zeit, da die Embryosackentwicklung zu beginnen

1) Bd. ni, 1893, p. 520.

10*
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hat, in annähernd mittlerer Länge des Nucellus befindet. Welche

der vier Zellen einer Reihe bevorzugt wird, hängt somit von den

Wachstumsvorgängen im ganzen Nucellus ab. Ich verfolgte die

Anlage des Eia])parates und der Gegenfüßlerinnen, die in gewohnter

Weise verläuft. Leicht war es, den gequollenen und sich stark

färbenden Pollenschlauch hier in der Mikropyle nachzuweisen und

fand ich auch einen Spermakern im Ei, in Berührung mit dem

Eikern, sowie auch den anderen an dem sekundären Embryo-

sackkern.

Die Ruhi führen zwei im oberen Winkel der Fruchtknoten-

höhlung befestigte Samenanlagen. Die eine dieser beiden Anlagen

bleibt alsbald in ihrer Weiterentwicklung zurück. Sie brachte es

aber bei Ruhus leucodermis vielfach bis zur Differenzierung des

Embryosacks und der ersten Kernteilungen in seinem Innern.

Meist sieht man sie als absterbendes oder schon abgestorbenes

Gebilde, über der sich weiter entwickelnden Samenanlage in der

Fruchtknotenhöhle.

Soweit also meine Beobachtungen reichen, bringt die Gattung

Ruhus, trotz ihrer Polymorphie, die Keime auf geschlechtlichem

Wege zur Ausbildung.

Bei Untersuchung der verschiedenen Ruhi hiesiger Gegend,

die näher zu benennen ich mir nicht zutraue, stieß ich wiederholt

auf mehr oder weniger mangelhaften Pollen. Doch fehlten nie

gute Körner unter den schlechten so daß die Befruchtung möglich

blieb. Dazu verglich ich die letzte Bearbeitung der Gattung Ruhus
durch W. 0. Focke in Ascherson-Graebners Synopsis der

mitteleuropäischen Flora '). Dort finde ich für die Moriferi. welche

die eigentlichen Brombeeren umfassen, die Angabe'): „Nicht allein

die gut umgrenzten Arten, sondern auch viele Übergangsformen

sind vollkommen fruchtbar und samenbeständig, aber, mit wenigen

Ausnahmen, enthalten sie in ihrem Blütenstäube eine mehr oder

minder beträchtliche Zahl verkümmerter oder mißgebildeter Körner.

Diese Eigenschaft deutet auf Kreuzungen unter den Vorfahren

vieler heutiger Arten hin. Gleichmäßig gut entwickelt sind die

Pollenkörner nur bei R. caesius, R. tomentosus, R. incanescens

und R. rusticanus: nahezu auch bei R. gratus.'-^

Hinzugefügt sei noch, daß wir in unserm Garten nebeneinander

1) Bd. VI, 19U2, p. 440 If.

2) a. a. 0., p. 448.
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BuliKS caesius, E. Idaeus und den Bastard von beiden, E. caesius

X Idaeus kultivieren. Die beiden Eltern füliren guten Pollen, der

Bastard nur ganz kleine schlechte Körner').

Für eine Rosenart, die h'osa lividn, schilderte ich ^) im Jahre

1879 die Entwicklung der Samenanlage und zu denselben Ergeb-

nissen, wie ich sie damals gewann, führten auch die Beobachtungen

von Pechoutre"') an liosa myriacantha in Jahre 1902. Ich dehnte

meine Untersuchung jetzt über einige andere Rosen aus, besonders

Rosa cinnamomea L. , R. ruhiglnosa L. und R. canina L. Ge-

meinsam kommt den Samenanlagen aller dieser Rosen die große

Zahl von Archesporzellen zu, die auf Längsschnitten durch ent-

sprechend junge Samenanlagen fächerförmig auseinanderstrahlen.

Auch ist die starke Kappenbildung aus der Epidermis der Samen-

anlage charakteristisch für Rosa, so wie die reichliche Vermehrung

der Deckzellen. Dadurch gelangt das archesporiale Gewebe tief

in den Nucellus hinab, wo es von stärkereichen Zellen seitlich um-

hüllt erscheint. — Mehrere Archesporzellen werden der Regel nach

zu Embryosackmutterzellen. In diesen habe ich nunmehr auch die

Synapsis der Kerne (Fig. 66a links, Taf. IV) und die weiteren

Vorgänge ihrer heterotypischen Teilung verfolgt (Fig. 66«, Mitte

und Fig. 66/>, Taf. VI). Denn auch bei Rosa vollzieht sich eine

solche und leitet die Tetradenbildung ein, die Reihen von je vier

Makrosporen aus den einzelnen Embryosackmutterzellen liefert.

Manche Embryosackmutterzellen können, trotzdem daß ihr Kern in

das Synapsisstadium eintrat, ungeteilt bleiben. — Die Reduktions-

teilung in der Embryosackmutterzelle von Rosa vollzieht sich mit

acht Chromosomenpaaren (Fig, 666, Taf. IV). Die zum Vergleich

herangezogene Pollenbildung führte mir in den Pollenmutterzellen

genau dieselben Kernteilungsbilder, wie in den Embryosackmutter-

zellen, und dieselbe Zahl bivalenter Chromosomen vor.

Somit ist auch bei dieser dikotylen Pflanze eine verhältnis-

mäßig geringe Zahl von Chromosomen nachgewiesen. Weiter kann

ich hinzufügen, daß die von Dr. Zornig im hiesigen Institut

untersuchten Leguminosen ebenfalls nur sechs Elemente in ihren

Gonotokonten führten. Wie ich aus einem Referat in Nr. 5 des

Botanischen Zentralblattes von diesem Jahre ersehe, hatte Wm. A.

1) Vgl. auch Focke, Die Pflanzenmischlinge, p. 118.

2) Die Angiospermen und die Gymnospermen, p. 14 und Taf. IV.

3) a. a. 0., p. 122, Fig. 130— 134.
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Cannon^) schon die chromatischen Elemente in den Gonotokonten

von reinen und hybriden Rassen der Erbse gezählt. Die Zahl

sieben, die er nennt, weicht um ein Element von der auch bei

der gewöhnlichen Erbse, Pismn satkum, hier gefundenen ab^).

Bringen wir des weiteren noch in Erinnerung, daß von Mottier^)

iür die Gonotokonten von Podophyllwin, von Merell*) iür Silphium

integrifolium und von Land^) für Süphimn laclniatnm je acht

chromatische Elemente angegeben werden, und fügen hinzu, daß

J. B. Overton im hiesigen Institut acht solche Elemente für zwei

Campanula-Arten feststellte, so kommen die Dikotylen auf einmal

um den Vorzug, mit besonders hohen Chromosomenzahlen allgemein

bedacht zu sein.

Sowohl bei Buhus hiflonis, als auch bei Bosa cinnamomea

sah ich wiederholt synaptische Kernbilder in solchen Zellen, die

aus geteilten Archesporzellen hervorgegangen waren, in denen man

sie somit nicht zu erwarten hatte. Ich erkläre mir diese Erschei-

nung, wie ich es zuvor schon angedeutet habe, aus der Annahme,

daß bei Vorhandensein so zahlreicher Archesporzellen der genera-

tive Reiz durch das Eintreten nur weniger von ihnen in die gene-

rative Entwicklung nicht völlig erschöpft werde.

Bei Rosen bilden sich, wie ich seiner Zeit schon angab, im

allgemeinen mehrere Makrosporen zu Embryosäcken aus und zwar:

fast stets aus den obersten Zellen der Reihen. Die Bevorzugung

1) The spermatogenesis of Hybrid Peas (Bull, of the Ton-ey Bot. Club, Vol. XXX,

1903, p. 519.

2) Damit gewinnen die Schlußfolgerungen, zu denen ich in meinem Aufsatz „Über

Eeduktionsteilung" gelangte, noch an Wahrscheinlichkeit. Ich rechnete dort mit der

Möglichkeit, daß die Erbse in ihren Gonotokonten zwölf Chromosomenpaare führe, was

nach der Wahrscheinlichkeitsrechnung jedes siebente Mal bei der Eeduktionsteilung sechs

dominierende und sechs rezessive Anlagen in jedem Tochterkerp vereinigen würde. Das

gäbe bei Unterdrückung der rezessiven Anlagen durch die dominierenden eine Ver-

schiebung in den Nachkommen zugunsten der dominierenden um über 147o' Da die

Erbse nur sechs Chromosomenpaare in den Gonotokonten führt, so würde jedes vierte

Mal sich bereits Gleichheit der dominierenden und rezessiven Anlagen in einem Tochter-

kern ergeben und die Verschiebung zugunsten des dominierenden Merkmals könnte sich

auf 25 7o belaufen. Das entspricht der durch Erfahrung gewonnenen Spaltungsformel bei

den Nachkommen: 1 DD -|- 2 DR -\- 1 RR, nicht. Das Verhalten spaltender Mono-

hybriden der Erbsen fällt also noch entschiedener für die Ungleichwertigkeit der ein-

zelnen Chromosomen ins Gewicht, als ich es bereits angenommen hatte.

3) Jahrb. f. wiss. Botan., Bd. XIII, 1885, p. 109.

4) Bot. Gazette, Bd. 29, 1900, p. 99.

5) Bot. Gazette, Bd. 30, 1900, p. 1.
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dieser obersten Zellen erklärt sich aus dem Umstände, daß liier ein

so hoher Aufbau von Zellen das Archespor deckt. Ausnahmen von

dieser Bevorzugung kommen übrigens, wie Pechoutre bereits be-

merkte'), vor, und und es kann die zweite, dritte, ja selbst die

unterste Zelle einer Reihe zum Embryosack werden. Bei der von mir

untersuchten Rosa rubiginosa gelangte meist mehr als ein Embryo-

sack zur Ausbildung; bei Rosd myriacdutha konnte Pechoutre
fast stets zwei fertige Embryosäcke nachweisen.

Den Blütenstaub fand ich bei den von mir untersuchten Sträu-

chern von Rosa caniria, R. pimpinellifolia, R. cinnamomea,

R. moschata Mill. gut ausgebildet; nur zur Hälfte gut bei R. ru-

hrifolia Vill, nur wenige normale Körner bei R. (jlutinosa S. et S.

Die meisten Angaben über verbildeten Pollen in dieser Gattung

beziehen sich auf wirkliche und vermeintliche Bastarde. W. 0.

Focke-) gibt an, daß von den europäischen Rosen R. cinnamo-

mea L., R. pimpinellifoUa L., R. alpina L., R. Gallica L., R. ar-

vensis Huds. und R. sempevvirens L. ausschließlich wohlgebildeten

Pollen besitzen. Die beständigeren und weiter verbreiteten euro-

päischen Arten, in deren Blütenstaub sich zahlreiche mißgebildete

Körner finden, fügt Focke hinzu, gehören sämtlich in die Sekt.

Canineac Christs. Unter den zahlreichen Formen dieser Sektion

lassen sich vier Haupttypen unterscheiden, als deren Repräsen-

tanten R. tomentosa Sm., R. rubiginosa L., R. canina L. und R.

ruhrifolia Will, betrachtet werden können. — Keinesfalls ist somit

in der Gattung Rosa die Verbildung des Pollens soweit fortge-

schritten, daß die Befruchtung der wilden Formen dadurch ernst-

lich gefährdet würde.

Der Polymorphismus in der Gattung Rubiis und Rosa hat

also bisher nur zum Teil die Qualität des Pollens beeinflußt und

eine Verbildung der Samenanlagen nicht zur Folge gehabt. Die

Rubi und Rosae sind normal sexuell geblieben und so fehlten bei

ihnen die Bedingungen , die zur apogamischen Fortpflanzung hätten

führen können. Es folgt aber aus ihrem Verhalten, daß von einer

Verallgemeinerung der Vorstellung, daß starke Mutation stets Ge-

schlechtsverlust bedingen, beziehungsweise auch apogame Fort-

pflanzung veranlassen müsse, abzusehen sei.

Auch die überaus vielgestaltige Draba vcrna L., von der

1) a. a. 0., p. 123.

2) Die Pflanzen -Mischlinge, 1881, p. 134.
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A. Jordan') bis 200 Spezies unterschieden hat, ist in allen ihren

Vertretern normal geschlechtlich geblieben. F. Rosen-) hat fest-

gestellt, daß bei diesen Pflanzen Selbstbestäubung „durchaus die

Regel ist", was die Erhaltung der durch Mutation entstandenen

Formen wesentlich gefördert hat. Damit fiel in gleichem Maße

die Mutantenkreuzung hinweg, was möglicher Weise dazu beitrug,

daß sich Sterilität nicht einstellte. Auch die zahlreichen Formen

von Viola fricolor (L.)'^) und die etwas weniger zahlreichen von

V. arvensis Murr, und alpestris (D. C.) Wittr. haben in ihrem Ge-

schlechtsapparat bisher nicht gelitten. Ihr Pollen scheint gut zu

sein, soweit es sich nicht um Bastarde handelt.

Trotzdem wäre der Schluß, daß die bei Eualchimüla einge-

tretenen Veränderungen nicht die Folge übermäßiger Mutation

seien, sicher verfrüht. Es findet vielmehr die Vorstellung, daß

dem so sei, in dem Verhalten von Taraxacum und von Hieracium

eine wichtige Stütze. Denn beiden Gattungen ist mit dem hoch-

gradigen Polymorphismus auffälHger "Weise auch dieselbe Sterilität

und die gleiche Art apogamer Fortpflanzung wie bei Eualchimillen

gemeinsam.

Von S. Korschinsky*) wird „verminderte Fruchtbarkeit, die

sich manchmal bis zu einer völligen Zerrüttung des Sexualsystems

steigert" sogar „als eine allgemeine, mit der Art und Weise ihrer

Entstehung selbst verknüpfte Eigenschaft der heterogenetischen Va-

riation" betrachtet.

Wenn aber übermäßige Mutation die Sterilität fördern sollte,

so würde sie das Fortbestehen der betroffenen Art gefährden.

Apogame Fortpflanzung stellt sich als Aushilfe in bestimmten

Fällen ein, doch auch sie dürfte Rettung wohl nur für eine phy-

logenetisch begrenzte Zeitdauer bringen, da die apogame Art aller

der Vorteile verlustig geht, welche die geschlechtliche Fort-

pflanzung mit sich bringt.

Die Eualchimillen können, phylogenetisch betrachtet, noch

1) Eemarques sur le fait de l'existence en societe ä l'etat sauvage des especes

vegetales affines, Lyon 1875.

2) Systematische und biologische Beobachtungen über Erophila vcrna (Bot. Ztg.,

1889, p. 608).

3) Vgl. Veit Brecher "Wittrock, Viola-StuAien I (Acta Horti Bergiani, Bd. II,

Stockholm 1897, p. 5 ff.).

4) Heterogenesis und Evolution (Flora, Bd. 89, Ergänzungsband zum Jahrgang

1901, p. 350).
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nicht lange apogam sein. Dafür spricht der noch gut erhaltene

Bau ihrer Antherenwandungen und ihrer Narben, das Vorhanden-

sein noch sexuell fertiler subnivaler Arten, die Einschränkung, so-

weit ich ermitteln konnte, der Apogamie auf die Vertreter der

europäischen Flora.

Über das Forraverhältnis unserer Eualchimillen zu einander in

verschiedenen Höhenregionen der Alpen hat sich Herr Buser in

einem besonderen Aufsatz geäußert'). Er knüi)fte dabei auch an die

Untersuchungen an, welche C. de Candolle-) über den Bau der

Gefäßbündel dieser Pflanzen veröffentlicht hatte. R. Buser weist

zunächst darauf hin, daß diejenigen Charaktere, die bisher für die

exquisit subnivale ^1. ßst<a Günth. & Schum. (=: A. glahrrrhna

Schmidt) als spezifisch galten, dieser Art nicht ausschließlich an-

gehören, sondern sich bei der Mehrzahl der hochalpinen Arten,

in allen Gruppen der Eualchimillen wiederfinden. Je exklusiver

subnival eine Art ist, um so ausgeprägter ist diese fissiforme Ge-

staltung. Zwischen mehreren Arten der tieferen und der subnivalen

Regionen besteht sodann ein so enger Parallelismus der Form, eine

so weitgehende Übereinstimmung der Merkmale, daß sie sich allein

oder fast allein nur durch die fissiforme Ausbildung unterscheiden,

und daß man sie, von einem allgemeinen Gesichtspunkte aus, in

eine einzige Art vereinigen könnte , von doppeltem regionalen Ge-

präge. Die stark gespaltene A. pentaphylla stellt den extremsten

Ausdruck dieses allgemeinen regionalen Typus vor, ohne ihrerseits

Parallelformen in den tieferen Regionen zu besitzen. Sollten solche

existiert haben, so bestehen sie jetzt nicht mehr. Die Annahme,

daß diese fissiformen Gewächse nur Standortmodifikationen darstellen

sollten, wird durch den Umstand widerlegt, daß sie gelegentlich

tiefer hinabsteigen, ohne ihre Charaktere einzubüßen, daß sie gar

nicht selten mit ihren montanen Parallelformen zusammen unter

absolut gleichen Existenzbedingungen vorkommen, und daß sie ihr

Aussehen auch nach der Übertragung in die Ebene behalten, ab-

gesehen von einem gewissen kulturellen Habitus, gegen welchen sie

innerhalb gewisser Grenzen ihre ursprüngliche Kleinheit eintauschen.

In C. de C and olles Untersuchung des Gefäßbündels im Alchi-

1) Sur les Alchimilles subnivales, leur ressemblance avec l'A. glabra Poir. (fissa

Guenth. et Scbum.) et leurs parallelismes avec les especes des regions inferieures (Bull,

de l'Herbier Boissier, Bd. II, 1894, p. 34).

2) Contribution ii l't'tude du Genre Alchimilla (Buli. d. l'Herb. Boiss., Bd. I,

1893, p. [485]).
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millenblatte hat Busers Vorstellung über die Beziehung der Arten

zu einander eine interessante Stütze gefunden. C. de CandoUe
stellte fest, und ich konnte seine Angaben nur bestätigen, daß die

Gefäßbündel, welche die Blattstiele und die Mittelnerven der La-

mina der Alchimillen durchziehen, entweder „konzentrisch" oder

„kollateral" gebaut erscheinen. Den subnivalen Arten nun, ob sie

zu den Alpinac, Fnhcscentes , Calicinae oder Vulgares gehören,

kommen Gefäßbündel von kollateralem Aussehen zu. Die robu-

steren Arten der Bergregion führen „konzentrisch" ausgestattete

Gefäßbündel; Arten mittlerer Größe, welche die intermediären Höhen

bewohnen, weisen „konzentrisch" gebaute Gefäßbündel im Blattstiel,

kollateral gebaute im Mittelnerv auf. Auch fand C. de Can-

doUe, daß die Blätter der aus Samen erzogenen Keimpflanzen,

die äußerlich in der Gestalt der Blattlappen und Blattzähne den

subnivalen Arten ähneln, auch in der Ausbildung kollateral gestal-

teter Gefäßbündel mit ihnen übereinstimmen. Von diesem Gesichts-

punkte aus, meint B,. Bus er, sind die subnivalen Arten (von fissi-

formem Aussehen und mit kollateralen Blattbündeln) als jene an-

zusehen, die sich am wenigsten von dem primitiven Zustande und

auch dem Keimungszustande entfernt haben, einem Zustand, den

die Arten der tieferen Regionen (mit „konzentrisch" ausgebildeten

Gefäßbündeln) rasch in ihrer Entwicklung überwinden. So stellen

die eigentlichen alpinen Arten einen alten primitiven Typus, jene

der tieferen Regionen einen rezenteren, fortentwickelten dar.

Für diese Auffassung spricht in schwerwiegender "Weise auch

die Fortpflanzungsart der Eualchimillen. Die subnivalen Arten

sind es, denen die ursprünglichen sexuellen Einrichtungen noch zu-

kommen, während die Eualchimillen tieferer Regionen die abgeleiteten

apogamen Verhältnisse zeigen. Selbst in denjenigen Gruppen der

Eualchimillen, die nur noch apogame Vertreter aufweisen, ist der

Pollen der subnivalen Arten vielfach weniger rückgebildet.

Recht interessant sind die schon erwähnten Unterschiede,

welche C. de CandoUe im Bau der Gefäßbündel von Eualchi-

millen verschiedener Höhenregionen nachweisen konnte und die ihn

zur Unterscheidung eines „konzentrischen" und eines kollateralen

Typus veranlaßten. Tatsächlich handelt es sich, wie auch C. de

CandoUe schon erkannte, in allen diesen Fällen nur um kollate-

rale Gefäßbündel '). Die „konzentrische" Anordnung der Elemente

1) Daher es unzutreffend ist, daß sie Bonygues (Act. Soc. Liiui., Si'.r. VI, Bd. V,

J900, p. LVIII u. p. CXLVII) neuerdings als Stelen bezeichnet.
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ist fladurcli zustande gekommen, daß sicli das kollaterale Gefäß-

bündel gewissermaßen nach innen einrollte. So schlössen sich Ge-

fäßteil und Siebteil zum Ringe zusammen. Wurde etwas Grund-

gewebe in den Ring mit eingeschlossen, so bildete es eine Art

Mark in dessen Innern. Intermediäre Zustände, bei welchen der

Zusammenschluß der Gefäßbündelränder weniger vollkommen ist

und ein mehr oder weniger breiter Streifen aus Grundgewebe letztere

noch trennt, geben Aufschluß über den Weg, den die phylogene-

tische Entwicklung einschlug, um von der kollateraleu zu der kon-

zentrischen Form der Ausbildung zu gelangen ^).

Sollten die Eualchimillen jetzt noch mutieren , so könnte dies

nur auf vegetativem AVege geschelien, durch Vermittelung von Aus-

läufern und der apogam erzeugten Samen. Tatsächlich findet eine

solche Mutation nicht mehr statt, es zeichnen sich vielmehr die

vorhandenen Arten, wie von verschiedenen Seiten schon hervor-

gehoben wurde, durch große Beständigkeit ihrer auch noch so unbe-

deutenden Merkmale aus. Herr Bus er konnte mir nur zwei auf

Behaarung bezügliche Beispiele unvermittelter Variation aus dem
weiten Gebiete seiner Erfahrungen anführen. Sie betrafen Ä. fenuis

Bus. und A. pratensis Schmidt. A. tenuis hat wagerecht ab-

stehende Behaarung. Auf dem Saleve bei Genf findet sich an

einer Stelle wo die typische Art häufig vorkommt, eine ziemlich

zahlreiche aber lokal beschränkte Kolonie von Stöcken mit an-

liegender Behaarung (var. scnccms), sonst vom Typus nicht weiter

verschieden. Der gleiche Fall bietet sich bei A. pratensis dar.

Einzeln vorkommende Exemplare mit anliegender Behaarung wurden

von R. Buser unter massenhaften Vertretern des Typus beobachtet in

den Waadtländer (Lavarraz) und Berner Alpen (Gemmi ob Kander-

steg). Entsprechende Herbarexemplare sah R. Buser auch aus

den Seealpen. Er bemerkt weiter zu diesen Fällen: Anliegende

oder abstehende Behaarung ist sonst ganzen Artkomplexen kon-

stant eigen. — Ich habe die in Betracht kommenden Pflanzen

mikroskopisch untersuchen können. Beide Arten gehören zu den

Vulyarcs. Sowohl bei A. tenuis typica, als bei A. pratensis tijpiea

kommt die wagerechte Stellung der Haare dadurch zustande , daß

die Insertionsstelle des Haares, d. h. dessen Fuß schräg ab-

wärts gestellt wird. Wie ganz allgemein bei Alchimillen, sind auch

bei dieser Art die Haare einzellig. Über der schmalen Epidermis-

1) Alle Verschiedenheiten des Verhaltens hat C. de Candolle in einer über-

sichtlichen Tabelle zusammengestellt (a. a. 0., p. 492),
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zelle nun, die ihrer ganzen Weite nach zu dem verhältnismäßig

langen, ziemlich stark verdickten, sich allmählich zuspitzenden Haare

auswächst, drängt sich die hypodermale Zellschicht etwas vor,

und veranlaßt eine entsprechende Vorwölbung der sie deckenden

Epidermis. Durch diese Vorwölbung gelangt der Fuß des Haares

in eine abwärts geneigte Lage. Das Haar müßte entsprechend ab-

wärts gerichtet sein, wenn es nicht eine Umbiegung an seiner Aus-

trittsstelle ausführte. Durch diese Umbiegung wird es in eine wage-

recht abstehende Stellung gebracht. — Bei den beiden in Betracht

kommenden Arten unterbleibt nun in der Form sericans die An-

schwellung über den Haarinsertionen. Der Fuß des Haares behält

seine wagerechte Lage; da aber das Haar bei seinem Austritt die-

selbe Auswärtsbiegung wie bei der typischen Form vollzieht, so wird

es zu einem anliegenden. In beiden Fällen handelt es sich somit in

der Form sericans im de Vrieschen Sinne*) um retrogressive Mu-
tation, um Latentwerden einer vorliandenen Eigenschaft und da die

Mutanten sich nur in einer einzigen Eigenschaft von ihrer Ursprungs-

art unterscheiden, so wären sie, mit de Vries, als Varietät ihr unter-

zuordnen. — Im allgemeinen sei hinzugefügt, daß ich bei den Vul-

gares und Piibescentes , soweit ich sie untersuchte, die Umbiegung

der Haare, wo vorhanden, weniger scharf, das heißt abgerundeter

als bei den Älpinae fand. Als Art mit derbster und steifster,

manchmal fast stechender und schon abwärts gerichteter Behaarung

erhielt ich von Herrn Bus er die zu den Vulgares gehörende

A. strigosula Bus. vom Saleve zuerteilt. Ihre Haare sind wie die

der andern Arten gestaltet, gehören aber zu den stärkst verdickten,

deren Lumen in ihrer oberen Hälfte ganz schwindet. Das Avage-

rechte Abstehen wird durch eine ebensolche Anschwellung über

der Haarinsertion und Schrägstellung des Fußes, wie bei den

typischen Formen von teuiiis und pratensis, bedingt. Die Epidermis-

zellen, die das vorspringende Kissen über der Haarinsertion bilden,

sind etwas stärker verdickt als gewöhnlich. Je nach der stärkeren

oder schwächeren Ausbildung des Kissens über dem Haar richtet

sich auch bei andern Arten der Grad seines Abstehens.

Im Gegensatz zu jenen besondern Formen von A. fennis und

pratensis, die als Mutanten aufzufassen waren, ist der „Truncata-

Status" der Alchimillen, wie ihn R. Buser nennt-), nur eine

l)athologische Erscheinung. Er stellt eine Hemmung der Entwicklung

1) Die Mutationstheorie, Bd. I, p. 455, 45C.

2) Bull, de l'Herl. Boissier, Bd. II, p. 40.
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vor, durch welche die Pflanze klein und ärmlich wird und infolge-

dessen ein verändertes Aussehen zeigt.

Während die Alchimillen die Mutationsperiode hinter sich

haben, diese es sogar wohl war, die infolge ihrer übermäßigen

Stärke sie um ihre sexuelle Potenz brachte, ei'wägt C. H. Osten-
feld ') die Möglichkeit einer Fortdauer der Artenbildung bei

den ebenfalls apogamen Hieracien. Er wird auf diesen Ge-

danken durch die Angaben über das spontane Auftreten und die

willkürliche Erzeugung neuer „Bastarde" in dieser Gattung gebracht.

Da sich nun die ganze Gattung, so weit die Versuche bis jetzt

reichen, als apogam erwies, so liegt es nah, an Mutation zu denken,

um die Entstehung der als Bastarde gedeuteten neuen Formen
sich begreiflicher zu machen. An sich erscheint die Möglichkeit

der Fortdauer der Mutation bei Hieracien nicht ausgeschlossen.

Denn es ist durchaus nicht bewiesen, daß diese mit Eintritt des

Geschlechtsverlustes ihr Ende nehmen müsse. Sie könnte freilich

weiterhin nur auf vegetativem Wege sich äußern. Auch für die

so formenreiche Gattung Caulerpa, für welche keine andere Art

der Fortpflanzung bekannt ist als Ablegerbildung, faßte Reinke
schon die Möglichkeit ins Auge, daß deren Artenbildung durch

Stockvariation erfolgt sei, nach Eintritt von Apogamie und

Aposporie ^). An einwandfreien Beweisen dafür, daß durch Knospen-

variation entstandene vegetative Mutationen auch durch Samen ver-

erbt werden könnten, fehlte es bis vor kurzem vollständig. Das

hing damit zusammen , daß sich der Versuch dieser Aufgabe nicht

bemächtigt hatte, es außerdem an unseren Kulturgewächsen, bei

welchen Knospenvariation fast ausschließlich bis jetzt Beachtung

fand, im Einzelfalle schwer hält, zu entscheiden, ob es sich nicht

vielleicht nur um Knospen -Atavismus oder um Bastardspaltungen

handle'^). Insofern ist ein Fall von Interesse, über den R. von Wett-
stein berichtet hat. Er fand bei Prag an Sedum rrfiexum einen

fasziierten Seitenast, der vermehrt wurde, blühte, durch Selbst-

befruchtung Samen erzeugte und aus diesen „prachtvoll fasziierte

Exemplare" ergab ^).

1) Ber. (1. Deutsch, botan. Gesellseh. 1904, p. 380.

2) Über Caulerpa. Ein Beitrag; zur Biologie der Meeres - Organismen (Wissen-

schaftliche Meeresuntersuchungen, Abteiig. Kiel, Neue Folge, Bd. 5, Heft I, 1899, p. 88).

3) De Vries, Die Mutationstheorie, Bd. II, p. 680.

4) Neubildung von Formen im Pflanzenreich (Ber. d. Deutsch, botan. Üesellsch.

1900, p. [192]).
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Dem Eintritt einer solchen apogamen Fortpflanzung, wie sie

uns bei Alchimillen , Taraxacum, Hieracimn entgegentrat, braucht

aber Geschlechtsverlust nicht immer vorauszugehen, ja es stellt sich

die apogame Fortpflanzung, wenn überhaupt, vielleicht in allen

Fällen schon früher ein, wenn die sexuelle Fortpflanzung zwar noch

nicht erloschen ist, wohl aber bereits eine Schwächung erfuhr.

Dafür sprechen auch die Vorstellungen, zu welchen wir betreff"8

der noch sexuell potenten, aber sehr wenig fertilen subnivalen

Alchimillen aus der Grruppe der Alpinae gekommen waren, welche,

so scheint es, bereits latent die Anlage zur Apogamie führen.

Demgemäß kann auch, wie Thalictruin jmrxiurascens und Anten-

naria alpina uns lehren, die apogame Fortpflanzung von einer

Trennung der Geschlechter ausgehen. Diese hat bei den genannten

beiden Pflanzen die Bestäubung erschwert, und dadurch ähnliche

Bedingungen geschafi"en, wie sie in andern Fällen die Verbildung

des Pollens mit sich bringt. Bei Antennaria alpina^) sind die

männlichen Individuen so selten geworden, daß dieses dem Fehlen

von befruchtungsfähigem Pollen völlig gleichkommt. Bei Thalidrum

pupurascens konnte J. B. verton^) öfters eine örtliche Trennung

der männlichen und weiblichen Individuen feststellen, was zu ent-

sprechenden Wirkungen führte, ohne übrigens einen vollen Verlust

der geschlechtlichen Fortpflanzung bisher zu veranlassen. Ja,

Thalictruin purpurascens ist in dieser Beziehung besonders inter-

essant, weil es uns die Erscheinung der ovularen Apogamie in

ihrem Werden vorführt^). Die parthenogenetische Fortpflanzung

der Cliara crinita*) mag auch durch Diöcie ausgelöst worden

sein, wobei es sich fragt, ob es in diesem Falle sich auch um
oogene Apogamie, oder um echte Parthenogenesis , das heißt, die

Keimentwicklung aus einem Ei mit reduzierter Chromosomenzahl

handelt. Daß ebensowenig, wie starke Mutation, auch Diöcie

stets zur Apogamie führt, das lehren uns alle jene diöcischen

Pflanzen, die ohne Bestäubung keinen Samen ansetzen, unter andern

Thalictrum dioicum, letzteres ungeachtet des von seiner nahen Ver-

1) Juel, a. a. 0., p. 11.

2) Nach mündlicher Mitteilung.

3) Vgl. J. B. Overton, Bot. Gaz., Bd. XXXIII, 1902, p. 363 und Ber. d. Deutsch,

hotan. Gesellsch. 1904, p. 274.

4) A. Braun, Parthenogenesis, Abh. d. Berl. Akad., 1856, p. 337; A. de Bary,

Botan. Zeitung 1872, p. 737, und Zur Keimungsgeschichte der Charen, Botan. Zeitung

1875, p. 379.
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wandten eingeschlagenen Weges. Zu Thalictrum dioicum bemerkte

mir J. B. verton, daß er stets dessen männliche und weibliche

Individuen untermischt vorfand, sich somit für diese Art wohl kein

Notstand der Befruchtung einstellte. Unter allen Umständen wird

es von großem Interesse sein, nach weiteren Fällen von Apogamie

sowohl in sehr polymorphen Gattungen, als auch bei diöcischen

Pflanzen zu suchen.

Daß durch Geschlechtsverlust als solchen durchaus nicht immer

Apogamie ausgelöst zu werden braucht, das zeigen uns auch die

sterilen Bastarde. Bei ihnen ist der Geschlechtsverlust jedenfalls

aber auch zu unvermittelt, um eine solche allmählich werdende

Erscheinung veranlassen zu können.

Aus der Tatsache, daß die Gattung Ruhus nur sechs, die

Gattung Rosa nur acht chromatische Elemente in den Kernen

ihrer Gonotokonten führt, geht weiter hervor, daß die phylogenetischen

Vorgänge, welche zu einem starken Polymorphismus führen, nicht

notwendigerweise auch eine Steigerung der Chromosomenzahl be-

dingen. Zu dieser Annahme könnte man nämlich geneigt sein bei

einseitiger Kenntnis nur solcher Fälle, wo die polymorphe Gattung

durch hohe Chromosomenzahlen ausgezeichnet ist. Schon bei Eu-

alchimillen sahen wir uns einer doppelt so hohen Zahl von Chromo-

somen als bei den Aphcmes gegenübergestellt, 32 statt 16 bivalente

Elemente in den Gonotokonten. Bei Taraxacum zählte Juel 20

bis 30 Chromosomen in den apogamen Anlagen, während für die

vegetativen Kerne einer Komposite im Anschluß an die von Merrel

und Land bei Silphiwn gefundenen Zahlen, vielleicht nur 16 sich

erwarten ließen. Noch mehr war das Verhalten von Äntennaria

alpma dazu angetan, den Gedanken anzuregen, daß hohe Chromo-

somenzahlen zur Apogamie anregen. Sehr zahlreiche Chromosomen

könnten ja möglicherweise den regelrechten Ablauf der hetero-

typischen Teilung erschweren und so vegetative Tendenzen aus-

lösen. In der Tat ist es auffällig, daß Antennaria alpina über

doppelt so viel Chromosomen in ihren Kernen wie Antennaria

dioica verfügt, wobei die Zahl dieser Chromosomen auf 40 bis 50

steigt. Hier könnten auch die Eualchimillen mit ihren 64 Chromo-

somen in den vegetativen Kernen herangezogen werden. Doch

auch Tlialictrum purpurascens wird apogam, ungeachtet es nur

über die bescheidene Zahl von 24 Chromosomen in ihren Geweben

verfüsrt.
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Zusammenfassung.

In den Pollenmutterzellen der Eualchimillen weist die E-eduk-

tionsteilung 32 bivalente Chromosomen auf.

Einige subnivale Eualchimillen bilden noch normalen Pollen aus.

In den Samenanlagen der apogamen Eualchimillen tritt eine

Arcliesporzelle oder einige solche Zellen in den Zustand von

Embryosackmutterzellen ein. Ihr Kern durchläuft die Prophasen

der Reduktionsteilung bis zu dem Zustand der Synapsis. Hierauf

ändert die Embryosackmutterzelle ihre Entwicklungsrichtung, sie

wird vegetativ; ihr Kern geht aus der Synapsis in den typischen

Teilungsvorgang über, statt die Reduktionsteilung fortzusetzen.

Die aus einer so veränderten Archesporzelle entstandenen

Teilungsprodukte verdanken somit nicht einem generativen, sondern

einem vegetativen Vorgange ihre Entstehung. Sie können nicht

als Anfang einer neuen Generation, als Makrosporen, gelten, viei-

raehr sind sie Gewebszellen ihres Elters. Die eingeschlagene Ent-

wicklung ist eine apogame.

Die aus jenen Gewebszellen sich bildenden Embryosäcke führen

somit in ihrem Eiapparat ein apogames Ei, das einen Kern mit

vegetativer Chrosomenzahl enthält. Apogam entwickelt sich weiter

aus diesem Ei der Keim.

Jene subnivalen Eualchimillen, welche normalen Pollen be-

sitzen, bilden auch in ihren Samenanlagen, auf dem Wege der

Reduktionsteilung, aus ihrer Embryosackmutterzelle Makrosporen.

Der aus einer Makrospore sich bildende Embryosack enthält in

seinem Eiapparat ein generatives Ei mit reduzierter Chromosomen-

zahl im Kern und verlangt für die Keimbildung die Befruchtung,

welche auch erfolgt.

Auch die normal geschlechtlich verbliebenen Eualchimillen sind

chalazogam.

Einige geschlechtlich normale subnivale Eualchimillen bilden

untereinander Bastarde.

Die Annahme liegt nah, daß übermäßige Mutation die

Schwächung der geschlechtlichen Potenz der Eualchimillen ver-

anlaßte und durch den Ausfall der Befruchtung die Anregung zur

apogamen Fortpflanzung gab.

Ruhus und Rosa sind bis jetzt trotz ihres starken Poly-

morphismus normal geschlechtlich geblieben. Ihre Embryosack-

mutterzelle leitet mit Reduktionsteilung die Bildung der Makro-
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Sporen eiu. Das Ei in dem Eiapparat ihrer Eiiibryosäcke ist ein

generatives.

Auch Diöcie hat in manchen Fällen den Anstoß zur Aus-

bildung apogamer Fortpflanzung gegeben, weil durch Trennung

männlicher und weiblicher Individuen Befruchtungsmangel sich

einstellte.

Figuren -Erklärung-.

Die sünitliolieu Bilder wurden iiucli Miki'otomselinitten ausgeführt. Zur Fixierung

kamen Chrom-Osmium-Essigsäure und Alkohol-Eisessig in Anwendung, letzterer vorwiegend.

Die Färbung erfolgte mit Safranin-Gentianaviolett-Orange.

Fig. 52 ist 90 mal, die mei.sten Bilder sind 37.5 mal vergrößert, die übrigen 1500 mal.

Tafel I.

Fig. 1— 7: Alchinnlla arvensis L.

Fig. 1. Pollenniutterzelle im Zustand der Diakinese. Die bivalenten Chromosomen

bei verschiedener Einstellung eingetragen. Vergr. 1500.

Fig. 2 und 3. Pollenmutterzellen mit der heterotypischen Kernspindel in Seiten-

ansicht. Vergr. 1500.

Fig. 4. Kernplatte in Polansicht. Vergr. 1500.

Fig. 5. Heterotypische Kernspindel der Embryosackmutterzelle. Vergr. 1500.

Fig. 6. Vegetative Kernspindel in einer Zelle des Nucellus. Vergr. 1500.

Fig. 7. Auseinanderweichen der Tochterchromosomen in einer der beiden Zellen

eines zweizeiligen Keimes. Vergr. 1500.

Fig. 8— 27: Alchimilla speciosa Bus.

Fig. 8. Junges Antherenfach nach Anlage des Archespors. Vergr. 1500.

Fig. 9 und 10. Kerne einer Pollenmutterzelle in Synapsis. Vergr. 1500.

Fig. 11. Pollenniutterzelle in Diakinese. Vergr. 1500.

Fig. 12. Pollenniutterzelle mit heterotypischer Kernspindel. Vergr. 1500.

Fig. 13. Kernplatte der heterotypischen Kernspindel in Polansicht. Vergr. 1500.

Fig. 14. Zweiter Teilungsschritt der Pollenmutterzelle; in der einen Zelle die

Kernspindel in Seitenansicht, in der andern die Kernplatte in Polansicht. Vergr. 1500.

Fig. 15. Junges Pollenkorn, narh erfolgter Zweiteilung. Vergr. 1500.

Fig. 16— 20. Aufeinander folgende Zustände der Samenanlage. In Fig. 20 Wuche-

rung der Basalzelle, die sich abnorm vergrößert hat und eiue größere Anzahl von Zell-

kernen führt. In Fig. 18 & die rechts im Archespor von 18a gelegene Kernspindel, in

Fig. 19 i ein in Teilung begriffener Nueellarkern von 19 a, stärker vergrößert. Vergr^

von 16, 17, 18a und 19a — 375, von 186 und 196 — 1500.

Fig. 21a. Nucellus mit gestreckter Archesporzelle. Ihr Kern 21 6 aus der Synapsis

in den vegetativen Knäuel übergegangen, in einer links hiervon gelegenen Enkelzelle des

Archespors ein Zellkern 21c in synapsisartigem Zustand. Vergr. von 21a =^ 375, von

21 6 und c = 1500.

Jahrb. f. wiss. Botanik. XLI. 11
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Tafel II.

Fig. 22a. Nucellus einer uächst älteren Samenanlage. In einer gestreckten, bisher

ungeteilten Archesporzelle eine vegetative Kernspindel. In 22 6 dieselbe stärker ver-

größert. Vergr. von 22 O = 375, von 22 6 = 1500.

Fig. 23 O. Vegetative Kernspindel in der Tochterzelle einer gestreckten Archespor-

zelle. In 23 6 stärker vergrößert. Vergr. von 23a = 375, von 23 6 = 1500.

Fig. 24. Synapsisartige Zustände in verschieden abgeleiteten Zellen des Archespors.

Vergi-. 375.

Fig. 25. Die unterste Zelle der zentralen Eeihe beginnt zur Embryosackanlage

anzuschwellen. Keehts davon die unterste Zelle einer Reihe zerdrückt, die darüber-

gelegene mit zwei Kernen ohne zwischenliegende Scheidewand. Vergr. 375.

Fig. 26. Vorletzte ZeUe einer Eeihe zur Embryosackanlage anschwellend, eine

Zelle der mittleren Keihe zerdrückt, die oberste Zelle der den Embryosack erzeugenden

Eeihe mit synapsisartigem Kern. Vergr. 375.

Fig. 27. Zwei übereinander liegende, wohl derselben Zellreihe angehörende Zellen

zu Embryosackanlagen anschwellend. Vergr. 375.

Fig. 28—40: Alchimilla splendens Christ.

Fig. 28 und 29. Aufeinander folgende Entwicklungszustände junger Samenanlagen.

In Fig. 296 der Kern der gestreckten Archesporzelle von 29 o. In Fig. 29c die Kern-

platte einer Integumentzelle aus derselben Samenanlage wie 29a in Polansicht. Vergr.

von 28 und 29a = 375, von 296 und 29c = 1500.

Tafel III.

Fig. 30a. Sjiäterer Zustand. In der unteren Zelle der mittleren Eeihe eine vege-

tative Kernspindel. In 30 6 diese stärker vergrößert. Vergr. von 30 a =375, von

306 = 1500.

Fig. 31. In der unteren Zelle der mittleren Zellreihe vier Kerne, ohne Scheide-

wandbildung. Verfrühte Neigung zur Embryosackanlage. Vergr. 375.

Fig. 32. Die unterste Zelle der mittleren Zellreihe schwillt als Embryosackanlage

an. Vergr. 375.

Fig. 33. Gestreckte Samenanlage. Die unterste Zelle der mittleren Zellreihe sich

zum Embryosack entwickelnd, die übrigen Zellen aller Zellreihen des Archespors im Ab-

sterben begriffen. Vergr. 375.

Eig. 34 a. Eine zweikernige Erabryosackanlage, die beiden Kerne im Spindel-

stadium. In 346 der obere Kern stärker vergrößert. Vergr. 34a = 375, 346 = 1500.

Fig. 35. Der obere Teil eines fertigen Embryosackes mit Eiapparat und den an-

einander haftenden Polkernen. Vergr. 375.

Fig. 36. Der Eiapparat eines andern Embryosackes. Vergr. 375.

Fig. 37. Eine abnorm gestreckte Keimanlage, darunter die beiden aneinander

haftenden, noch nicht in Teilung getretenen Polkerne. Vergr. 375.

Fig. 38 a. Eine ältere Keimanlage. In 38 6 Kernspindel aus einer inneren Zelle

dieses Keims; in 38c ein Teilungszustand aus einer peripheren Zelle. Vergr. von 38a

=375, von 6 und c 1500.

Fig. 39. Eine Kernspindel aus dem protoplasmatischen Wandbelag des Embryosacks,

kurz nach der Trennung der Tochterchromosomen. Vergr. 1500.

Fig. 40. Eine dreipolige Kernspindel aus dem protoplasniatischen Wandbelag des

Eiiibryosacks. Vergr. 1500.
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Fig. 41 und 42: Alchuttüla fallax Bus.

Fig. 41. Zwei im Spindel.stadium befindlitdie Kerne aus dem unteren Ende der

Embryosackanlage. Letzter Teilungsscliritt. Vergr. 1.50i».

Tafel IV.

Fig, 42. Erste Teilung des Eikerns. Kerns|iindel. Vergr. l.'jOü.

Fig. 4,3— .'j 7: Alchimüla pentaphylla L.

Fig. 43. Pollenmutterzelle in Diakinese. Die Doppelchromosomen eingetragen,

soweit sie an der oberen Fliielie und den Seiten des Kerns bis zu seiner mittleren Ein-

.stellung sichtbar wurden. Vergr. 1500.

Fig. 44. Die Reduktionsspindel der Pollenmutterzelle. Vergr. 1500.

Fig. 45. Junges Pollenkorn nach Anlage der generativen Zelle. Vergr. 1500.

Fig. 4G. Junge Samenanlage; der Kern der Embryosackmutterzelle in Diakinese.

Vergr, 375.

Fig. 47. Die Heduktionsspindel der Embryosackmutterzelle. Vergr. 1500.

Fig. 48. Die drei oberen Zellen einer Tetrade, die aus derselben Embryosack-

mutterzelle hervorging, in Desorganisation und Verdrängung. Vergr. 375.

Fig. 49a und b. Zweikernige Embryosackanlage, beide Kerne im Spindelstadium;

in b der obere Kern stärker vergrößert. Vergr. von a = 375, von b = 1500.

Fig. 50. Der letzte Teilungsschritt im oberen Ende der Em})ryosackanlage.

Vergr. 150O.

Fig. 51. Der obere Teil eines überreifen Embryosackes. Das Ei blieb un-

befruchtet. Vergr. 375.

Fig. 52. Oberes Griffelende mit der Narbe. Auf dieser gekeimte Pollenkömer.

Vergr. 90.

Fig. 53. Die Befruchtung. Neben dem Eikern und dem sekundären Embryosack-

kern je ein Sperniakern. Von den beiden desorganisierten Synergiden nur ilie eine, rechts,

zu sehen; links das Pollenschlauchende. Vergr. 375.

Fig. 54. Oberes Embryosackende. Das befruchtete Ei nicht zu sehen, nur eine

desorganisierte Synergide und ein Stück Pollenschlauch. Vergr. 375.

Fig. 55. Eine Stelle aus dem über dem Embryosack gelegenen Gewebe des Inte-

guments, den Querschnitt eines Pollenschlauchs zeigend. Vergr. 1500.

Fig. 56. Oberes Embryosackende mit junger Keimanlage und über deren Ansatz-

stelle eine desorganisierte Synergide; links davon das Pollenschlauchende, auch ein Pollen-

schlauchstück über dem Nucellus. Tiefer im Embryosack links ein Endospermkern.

Vergr. 375.

Fig. 57. Kernidatte in einer äußeren Zelle eines jungen, etwa 20zelligen Keimes.

Vergr. 150U.

Fig. 58—60: Alchimüla gelida Bus,

Fig. 58. Reifes Pollenkorn. Vergr. 375.

Fig. 59. Junge Samenanlage. Kern der Embryosackmutterzelle in Synapsis.

Vergr. 375.

Fig. CO. Reduktionsspindel einer Embryosackmutterzelle. Vergr. 1500.

Fig. 61— 62: Alchiniilla grossidens Bus.

Fig. 61. Reduktionsspindel der Embryosackmutterzelle. Vergr. 1500.

Fig. 62. Aus einer Embryosackmutterzelle hervorgegangene Tetrade , die drei

oberen Zellen desorganisiert und in Verdrängung. Vergr. 375.

11*



J64 Eduard Strasburger, Die Apogamie der EualcliimilleH usw.

Fig. 63— 65: Rubus hiftorm Buchan.

Fig. 63. Kern einer Embryosackniutterzelle im Diakinese- Stadium. Die sechs

bivalenten Chromosomen bei veränderter Einstellung gezeichnet. Vergr. 1500.

Fig. 64. Junge Samenanlage. In einer Embryosackniutterzelle die Reduktions-

spindel. In Fig. 64 6 die Embryosackniutterzelle mit Reduktionsspiudel und die beiden

Deckzellen dieser Embryosackniutterzelle stärker vergrößert. Vergr. von 64a = 375,

von 646 = 1500.

Fig. 65. Die Embryosackniutterzelle in vier Enkelzellen zerlegt. Die oberste

schwillt zur Embryosackanlage an. Vergr. 1500.

Fig. 66 : Rosa cinnamomea L.

Fig. 66. Junge Samenanlage. Mehrere Embryosackmulterzellen: in der einen

(links) der Kern in Synapsis, und der andere (mittlere) im Stadium der Eeduktions-

spindel. In Fig. 666 die mittlere Enibryosackmutterzelle stärker vergrößert. Vergr. von

Fig. 66a = 375, von 666 = 1500.
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Untersuchungen

über den Austritt von Zucker aus den Zellen der

Speicherorgane von Allium Cepa und Beta vulgaris.

Von

W. Wächter.

Mit 1 Textfigur.

Während sich über die Vorgänge, die sich bei der Füllung

und Entleerung stärkehaltiger Reservestoffbehälter abspielen, auf

Grund der Pfeffer sehen Untersuchungen „über Aufnahme von

Anilinfarben in lebende Zellen" ') eine klare Vorstellung gewinnen

läßt, stellen sich einer Veranschaulichung der gleichen Stoffwechsel-

vorgänge in zuckerhaltigen Speicherorganen mancherlei Schwierig-

keiten entgegen. Würde der Prozeß in der Weise vor sich gehen,

daß etwa Glykose in die Zelle eindringt und sich dort durch Poly-

merisation in eine höher molekulare Zuckerart umwandelt, für die

das Plasma nicht durchlässig ist, so hätten wir einen der Stärke-

speicherung analogen Vorgang vor uns. Wir wissen aber, daß das

Plasma nicht allein für Glykose, sondern auch für Rohrzucker

permeabel ist^), daß aber trotzdem der Organismus über Mittel

verfügen muß. den Stoffaustausch zu regulieren und imstande ist,

nach Maßgabe des Bedürfnisses Inhaltsstoffe, die das Plasma

passieren können, unter veränderten Bedingungen am Austritt aus

der Zelle zu hindern.

Für Untersuchungen, die in der Absicht angestellt werden,

einen Einblick in die Vorgänge des Stoffaustausches in den Zellen

zuckerhaltiger Reservestoff'behälter zu gewinnen, ist demnach die

1) Untersuch, a. d. botan. Inst, zu Tübingen 1886, Bd. II, p. 179 ff.

2) Puriewitsch, Physiolog. Untersuch, üb. d. Entleerung d. Keservestoffbehälter

(Jahrb. f. wiss. Botan., Bd. XXXI, 1898, p. 64, 60). — Pfeffer, Pflanzenphysiologie,

2. Aufl., I, 1897, p. 81.

Jahib. f. wiss. Botanik. XLL 12
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Kenntnis der chemischen Zusammensetzung der Zelliuhaltsstoffe

notwendig; ferner wird man zu ermitteln haben, für welche dieser

Verbindungen und in welchem Grade das Plasma für sie permeabel

ist; und, um über die Regulation des Stoffaustausches ins klare zu

kommen, wird man Bedingungen zu schaffen suchen, unter denen

die Exosmose der Inhaltsstofie beschleunigt, verlangsamt oder sistiert

werden kann.

Was zunächst die chemische Natur der gelösten Reservestoffe

anbetrifft, so vermag uns die Analyse des Preßsaftes nur in be-

dingtem Maße darüber Aufschluß zu geben, da es sich in der

lebenden Zelle um lockere Verbindungen handeln kann, die mit'

dem Tode der Zelle zerfallen, sodaß wir mit Hilfe der Methoden

der mikro- und makrochemischen Analyse oft nur die Identität

dieser Zerfallsprodukte feststellen können '). — Solange uns indessen

keine Mittel zur Verfügung stehen, die uns erlauben, ohne Schädi-

gung des Plasmas den Zellinhalt zu untersuchen, sind wir natürlich

auf die übHchen Untersuchungsmethoden angewiesen, und wir müssen

versuchen, auf indirektem Wege zu ermitteln, inwieweit die tat-

sächliche Zusammensetzung der Inhaltsstoffe mit den Ergebnissen

der Analyse übereinstimmt. Bis zu einem gewissen Grrade gibt

uns die Untersuchung der aus dem ZelHnnern in das umgebende

Wasser exosmierenden Stoffe über die im Zellsaft gelösten Sub-

stanzen Auskunft; sofern eine nachträgliche Veränderung der in

die Außenlösung exosmierten Verbindungen nicht anzunehmen ist^),

müssen sie als solche die Plasmahaut passiert haben, und ein

Vergleich der Analysenbefunde der exosmierten Substanzen mit

denjenigen des Preßsaftes wird in der Regel gewisse Schlüsse über

die Natur der Inhaltsstoffe zulassen.

Um eine Vorstellung über die Menge der diosmierenden Ver-

bindungen zu gewinnen, kann man zwei Wege einschlagen, die ver-

gleichende plasmolytische und die quantitativ- chemische Methode.

Die plasmolytische Untersuchung ist natürlich einfaclier und weniger

zeitraubend, dafür aber nicht überall anwendbar und für manche

Zwecke nicht exakt genug. Da durch sie lediglich festgestellt

werden kann, um wieviel der Turgor einer Zelle sinkt oder zunimmt,

so läßt sich zwar annähernd ermitteln , wieviel an osmotisch wirk-

samen Inhaltsstoöen aus der Zelle exosmiert, aber wir wissen nicht,

1) Vgl. Pfeffer, Pflanzenphysiologie, 2. Aufl., I, 1897, p. 445.

2) ebenda p. 80/81.
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wieviel da auf Rechnung der Reservestoffe zu setzen ist, da keines-

wegs diese allein den hohen osmotischen Druck des Zellinhaltes

hedingeii. — Die Anwendung der plasmolytischen Methode ist also

sehr wohl geeignet für orientierende Vorversuche, reicht aber nicht

aus, wenn es sich darum handelt, im einzelnen festzustellen, welche

Stoffe exosmieren und in welchem Mengenverhältnis sie in die

Außenlösung gelangen. Hierzu bedarf es der chemischen Analyse,

resp. einer Kombination beider Methoden.

Anhaltspunkte über Regulationserscheinungen finden wir in

den Arbeiten von Hansteen') und Puriewitsch **); nach Angabe

dieser Autoren lassen sich eine Reihe von Speicherorganen völlig

entleeren, wenn für Entfernung der exosraierten Stoffe gesorgt

wird. Ferner fand Purie witsch (a. a. 0.), daß durch Narkotika

und anorganische Salzlösungen die Entleerung der Maisendosperme

gehemmt werde.

Im Anschluß an diese Beobachtungen entstanden die hier mit-

zuteilenden Untersuchungen. — Nachdem sich die überraschende

Tatsache herausgestellt hatte, daß aus den Zellen ruhender Zwiebeln

von Ällium Cepa die Glykose in bei weitem geringerer Menge als

eine andere, nicht direkt reduzierende Zuckerart in die Außen-

lösung exosmierte, und nachdem ferner konstatiert worden war,

daß Salzlösungen auch auf die Entleerung der Zwiebeln einen

hemmenden Einfluß ausübten , schien es mir nicht uninterressant

und für die Kenntnis der Vorgänge beim Stoffaustausch nicht ohne

Wert zu sein, eine Reihe quantitativer Bestimmungen der in

Wasser und Salzlösungen exosmierenden Zuckerarten vorzunehmen;

diese Bestimmungen wurden teils mit Hilfe der plasmolytischen

Methode, teils nach den Regeln der quantitativen chemischen

Analyse ausgeführt. — Da die Ergebnisse der letzteren mir für

die hier zu erörternden Fragen die wesentlicheren zu sein scheinen,

mögen sie zunächst angeführt werden.

1) Flora 1894, Ergänzungsbd., p. 419 ff. Über die Ursachen der Entleerung der

Reservestoffe aus Samen.

2) Jahrb. f. wiss. Botan., Bd. XXXT, 1898, ji. 1 ff. Physiolog. Untersuchungen

über die Entleerung der Reservestoffbehälter.

12*
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I. Chemische Untersuchungen (Allium Cepa).

Die Zwiebeln wurden von den zwei oder drei äußeren Schalen

befreit, der Zwiebelkuchen und der Vegetationspunkt mit den jüngsten

Blättern entfernt und die übrig bleibenden, fast gleichstarken Zwiebel-

schuppen in etwa 4 mm dicke Längsschnitte zerlegt. Die gut ab-

gespülten Schnitte wurden in etwa 500 ccm fassende weithalsige

Gläser mit Wasser oder Salzlösung gebracht. Handelte es sich um
vergleichende Versuche, für die eine einzige Zwiebel nicht ausreicht,

so wurden die Schnitte einer Anzahl Zwiebeln vor dem Versuch

durcheinandergemischt, um individuelle Differenzen im Zuckergehalt

möglichst auszugleichen. — Da die Zwiebeln im Vergleich zu Kar-

toffeln, Rüben usw. ziemlich empfindliche Objekte sind, war zu

fürchten, daß die Schnitte sich nicht lange genug halten würden,

und daß infolge Absterbens einer Anzahl Zellen die Zuckerbe-

stimmungen in der Außenflüssigkeit ungenau würden. Da nun in

der Tat bei Zimmertemperatur (ca. 17— 19" C.) leicht eine Trübung

in den Versuchsflüssigkeiten beobachtet wurde, wurden die Gläser

in den Eisschrank (ca. 4— 5« C.) gestellt, worin sich die Lösungen
bis zum Ende des Versuchs klar und bakterienfrei erhielten.

Die quantitativen Bestimmungen der Kohlehydrate erfolgte

gewichtsanalytisch, da die Titration mit Fehlin gscher Lösung sich

für unsere Zwecke als unpraktisch und zu ungenau erwies. — Zur
Analyse wurden 50 ccm der zu untersuchenden Flüssigkeit mit

50 ccm frisch bereiteter Fehliugscher Lösung zwei Minuten ge-

kocht, der Niederschlag in einem mit Asbestfilter versehenem

Allihnschen Röhrchen gesammelt, mit heißem Wasser ausgewaschen,

mit Alkohol und Äther getrocknet und geglüht. Nach dem Er-

kalten des Röhrchens wurde das Kupferoxyd im Wasserstoffstrom

reduziert und das metallische Kupfer gewogen. Sollte die Gesamt-
menge des diosmierten Zuckers in der Außenflüssigkeit bestimmt

werden, wurden je 50 ccm mit 7,5 ccm - HCl eine halbe Stunde
5

lang vorher invertiert. — Da eine Analyse der Zuckerarten nicht

vorgenommen wurde, handelt es sich im folgenden stets um direkt

reduzierende und nichtreduzierende Zuckerarten resp, Kohlehydrate,

auch wenn der Kürze wegen gelegenthch von Glykose, Gesamt-
zucker, nicht reduzierendem Zucker usw. gesprochen wird. — Zur
besseren Übersicht, und um eine annähernde Vorstellung von der

absoluten Menge der in den Außenlösungen gefundenen Kohlehydrate
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zu gewinnen, wurde für die Berechnung das Verhältnis: 2 Cu =^

1 Zucker zugrunde gelegt. Da in den ausführlichen Tabellen die

für jede Analyse gefundenen Mengen Cu angegeben sind, kann nach

einer genaueren Analyse der Zuckerarten leicht die richtige Menge,

die natürlich etwas von den angeführten Zahlen abweicht, bestimmt

werden.

Im folgenden gebe ich zunächst eine Übersicht der Gesamt-

zuckermengen, die in der Außenflüssigkeit = Leitungswasser ge-

funden wurden, um zu zeigen, welchen Einfluß die Temperatur-

differenz auf die Exosmose hat; um Störungen, die durch Mikro-

organismen hervorgerufen sein könnten, auszuschließen, wurde ein

Sterilversuch bei Zimmertemperatur zum Vergleich herangezogen.

1. Je 30 g Zwiebelschnitte in 400 ccm Leitungswasser. Zimmer-

temperatur (ca. 18" C).

Es wurden in der Außenflüssigkeit gefunden an Gesamtzucker

in Versuch:

I II III IV V)
nach 1 Tag . . . 27,38 17,0 20,0 28,43 24,0

|
7o der

„ 2 Tagen . . — — 24,6 54,0 59,0 Innenkon-

„ 3 „ . . — — — — 65,25 Jzentration^)

2. Je 30 g Zwiebelschnitte in 400 ccm Leitungswasser. Eis-

schranktemperatur (4—5" C).

In der Außenflüssigkeit wurden bestimmt an Gesamtzucker

in Versuch:

nacl]
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3. 35 g Zwiebelschnitte in 400 ccm Leitungswasser steril.

Zimmertemperatur.

In der Außenflüssigkeit wurden bestimmt an Gesamtzucker:

VI
nach 3 Tagen 52,95% der Innenkonzentration.

Um steril arbeiten zu können, wurde die Zwiebel von den

trockenen Häuten befreit, mit Seife und Bürste gereinigt und un-

gefähr 20 Minuten in 1 Voo ige Sublimatlösung gelegt. Das Zer-

schneiden usw. geschah unter Beobachtung aller Vorsichtsmaßregeln

mit sterilisiertem Wasser in dem für derartige Arbeiten konstruierten

Dampfkasten'). Nach drei Tagen war die Flüssigkeit noch absolut

klar; die für die folgenden Tage in der Tabelle aufgeführten Zahlen

können hier nicht berücksichtigt werden, da die einmal geöffnete

Flasche nicht mehr als steril gelten konnte, und da sie nach dem

dritten Tage in den Eisschrank gebracht wurde.

Überblicken wir die hier mitgeteilten Zahlen, so finden wir,

daß sie sich recht wenig miteinander vergleichen lassen; ich habe

trotzdem eine Zusammenstellung in dieser Anordnung deswegen für

nützlich gehalten, weil hier eine Eigentümlichkeit, die wir in allen

angestellten Versuchen beobachten können, besonders auffäUig wird,

nämlich die großen Schwankungen in den absoluten Zahlen bei den

gleichartigen Versuchen. Es ist vollkommen ausgeschlossen, zB.

alle 2% igen oder l'Vo igen Salzlösungen in bezug auf die Menge
des gefundenen Zuckers miteinander zu vergleichen; wir können

immer nur die gefundenen Mengen einer mit demselben Ausgangs-

material angestellten Versuchsreihe einander gegenüberstellen. —
Trotz der großen Schwankungen zeigen die Versuche immerhin, daß

die Werte für die Eisschranktemperatur im allgemeinen niedriger

ausfallen als bei Zimmertemperatur, obwohl Versuch II und VII
miteinander übereinstimmen. Und wenn wir auch kein Gewicht

legen auf die für den zweiten und dritten Tag (beim Versuch bei

18") gefundenen Mengen, so zeigt doch der Sterilversuch, bei dem
eine Bakterienwirkung ausgeschlossen war, daß am dritten Tage ein

so großer Prozentgehalt an Gesamtzucker nachgewiesen wurde, daß

er die für die Eisschrankversuche gefundenen Werte um das Doppelte

und darüber übertrifft.

1) Vgl. Purie witsch, a. a. 0., p. 7.
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Nachdem einige orientierende Versuche gezeigt hatten, daß

für Salzlösungen bei Zimmertemperatur — worauf wir nachher noch

zurückkommen — keine sicheren Resultate gewonnen werden konnten,

wurde mit Ausnahme eines Sterilversuches, lediglich mit Material

gearbeitet, das im Eisschrank untergebracht war.

Aus der folgenden Zusammenstellung sehen wir am einfachsten,

wie groß die hemmende Wirkung der Salzlösungen auf den Austritt

der Kohlehydrate gegenüber den mit Wasser angestellten Ver-

suchen ist.

Je 30 g Zwiebelschnitte in 400 ccm Leitungswasser oder einer

Lösung, die im Liter 0,2 Mol KCl enthält. Temperatur 4—5" C.

In den Außenlösungen wurden an Gesamtzucker gefunden:

Versuc
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der Zwiebel fast bis zur Erschöpfung en-eichbar ist, wenn für eine

genügende Ableitung der exosmierten Stoffe gesorgt ist; ob die in

unseren Versuchen zur Anwendung gelangten Flüssigkeitsmengen

zur Entleerung genügten und ob trotz der genügenden Menge

Wassers ein Stillstand der Exosmose eintreten kann, geht aus den

gleich zu erwähnenden Versuchen hervor.

Was indessen die Salzlösungen anbelangt, so ist der Versuch V
ganz eindeutig; vom zweiten Tage bis zum Schluß der Untersuchung

bleibt die Zuckermenge in der Außenflüssigkeit konstant, die

Schwankungen sind auf Analysenfehler zurückzuführen. Auch für

den Versuch VII möchte ich Ungenauigkeiten in der Analyse für

die etwas stärkeren Ausschläge verantwortlich machen, bevor ich

annehme, daß am fünften und sechsten Tage eine Wiederaufnahme

des exosmierten Zuckers in die Zellen stattgefunden hat. Die Fehler

erscheinen hier zwar etwas zu groß; wenn wir aber die tatsächlich

gefundenen Zahlen betrachten, so wird meine Annahme verständlich

(vgl. die ausführliche Tabelle). Nun ist zwar ohne weiteres zuzu-

geben, daß genauer gearbeitet werden kann; aber es hätte für meine

Zwecke nicht gelohnt, jedesmal mindestens eine Kontroianalyse zu

machen, da es sich in erster Linie bei meinen Untersuchungen um
Auffindung von Annäherungs- und Vergleichswerten handelte. —
Im Versuch No. X dürfte es sich um eine Beschädigung des Ob-

jektes handeln, da auch im Wasser nach dem dritten Tage eine so

große Zunahme der Konzentration gefunden wurde, die nicht wohl

auf einen methodischen Fehler zurückzuführen ist.

Nachdem also festgestellt war, daß Salzlösungen den Austritt

der löslichen Kohlehydrate hemmen, war zunächst zu ermitteln,

welchen Anteil die Konzentration gelöster Stoffe in der Außenlösung

an dieser Erscheinung hat. Zu diesem Zwecke wurden Versuche

angestellt mit Wasser in verschiedenen Quantitäten bei gleicher

Zwiebelmenge, mit verschieden starken Salzlösungen, und mit Salz-

lösungen als Außenflüssigkeit, denen Trauben- oder Rohrzucker

nach Maßgabe der am ersten Tage bestimmten, in die Außenlösung

diosmierten Kohlehydrate, zugesetzt wurde.

1. Je 30 g Zwiebelschnitte wurden gleichzeitig in 200, 400
und 800 ccm Leitungswasser gelegt. Temperatur 4—5» C.

In den Außenlösungen wurden an Gesamtzucker folgende

Mengen gefunden:
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nach
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ermittelt werden. Die Zwiebelschuitte haben natürlich nur eine

begrenzte Lebensfähigkeit und die rapide Steigerung der Konzen-

tration nach dem neunten Tage im Versuch VII ist ohne Zweifel

schon auf Tötung einer Anzahl der Schnitte zurückzuführen. — Der

Versuch XIII bestätigt das Ergebnis des vorhergehenden; auffällig

sind nur die großen Abweichungen in den absoluten Zahlen, worauf

bereits hingewiesen wurde.

2. Vergleichen wir nun die bei Anwendung verschiedener

Salzkonzentrationen als Außenmedium gewonnenen Resultate, so er-

geben sich folgende Verhältnisse:

Je 30 g Zwiebelschnitte in je 400 ccm Außenlösung. Tempera-

tur 4— 5"C.; an Gesamtzucker wurden gefunden:

nach Tagen: 12 3 4 5 6 7

KCl 0,1 Mol

p. Liter . . .

KCl 0,2 Mol

p. Liter . . .

KCl 0,2 Mol

p. Liter . . .

NaCl 0,2 Mol

p. Liter . . .

KCl 0,2 Mol

p. Liter . . .

KCl 0,3 Mol

p. Liter . . .

KCl 0,4 Mol

p. Liter . . .

>

>

X

>

4,8

3,3

5,78

3,78

0,2

4,3

6,55

5,24

7,35 S,99

7.56 9,3

6,06 6,06 6,46

4,14 4,14 4,1

6.3 6,24 5,79

6.4 5,57 5,35

8,9 — 9,65

9,2 9,8 10,45

5,88 10,66 10,88 11,0 13,2

6,4
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Von einer physikalischen Gleichgewichtslage kann auch hier

nicht gesprochen werden, wenigstens nicht in den Fällen, wo die

Außenkonzentration 0,2 Mol KNO;i oder KCl nicht überschreitet.

In dem Versuch mit 0,3 mol. KCl-Lösung könnte man für den

siebenten Tag ein annäherndes Gleichgewicht zwischen Außen- und

Innenlösung herausrechnen, unter der Annahme, daß das Plasma

für die Salzlösungen nicht permeabel ist und daß der Zellsaft einen

osmotischen Druck von 3,5 "/o KNO;) repräsentiert. Nun ist KCl
aber sicher fähig, in das Innere der Zelle zu gelangen — für das

Cl-Ioii konnte das Eindringen nachgewiesen werden — und in diesem

Falle müßte bei weitem mehr Zucker exosmieren, um eine Gleich-

gewichtslage herbeizuführen. Eine genaue Bilanz läßt sich übrigens

nicht eher feststellen, bevor wir nicht über die außer dem Zucker

in den Zwiebeln enthaltenen Körper besser orientiert sind. — In-

dessen geht aber aus den Versuchen mit 0,1 und 0,2 niolek. Lösun-

gen zur Genüge hervor, daß es sich in unserem Falle nicht um eine

Abhängigkeit der Exosmose von dem osmotischen Druck der Außen-

lösung handeln kann, ob wir nun eine Durchlässigkeit des Plasmas

für die Salze der Außenlösung annehmen oder nicht.

3. Wir beobachten in allen Versuchen nach dem ersten Tage

einen gewissen Stillstand in der Exosmose des Zuckers, d. h. die

Konzentration der Außenlösuug nimmt in den nächsten Tagen nur

um einen geringen Prozentsatz zu oder der Zuckergehalt bleibt

derselbe, wie nach dem ersten Tage. Würde die Hemmung bedingt

sein durch eine bestimmte Menge des Zuckers in der Außenlösung,

sei es zur Erreichung eines gewissen osmotischen Druckes, sei es

deswegen, weil eine Zuckerlösung einen Reiz auf das Plasma aus-

übt, durch den eine weitere Exosmose inhibiert wird, so dürfte gar

kein Zucker oder nur Spuren in die Außenlösung gelangen, wenn

man einer Salzlösung von vornherein soviel Zucker zusetzte, als

unter normalen Bedingungen am ersten Tage nach außen diosmiert.

Aus den Versuchen V, VII, X, XI mit 0,2 mol. KCl pro

Liter als Außenlösung ist ersichtlicli. wieviel nach dem ersten Tage

in 50 ccm an Gesamtzucker gefunden wurden:

in Versuch V:

0,0075 g = 0,015 7o d. Außenlösung = 3,3% d. Innenkonzentration;

in Versuch VII :

0,013 g = 0,026 7o d. Außenlösung = 5,78% d. Innenkonzentration

;
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in Versuch X:

0,012 g = 0,024% d. Außenlösung = 5,44 7o d. Innenkonzentration;

in Versuch XI:

0,016 g = 0,032 7o d. Außenlösung = 7,35% d. Innenkonzentration.

Es wurden nun in der üblichen Weise vier Versuche mit einer

0,2 mol. KCl -Lösung angesetzt und den Salzlösungen hinzugefügt:

1. 0,025 % Traubenzucker der Außenlösung

Vers. VIII 2. 0,25 „

4 50 c. ]3. 0,0125,, Rohrzucker „ „

4. 0,125 „ „ „ „

also Mengen, die zum Teil größer waren, als die in den Ver-

suchen V usw. gefundenen. Nach 24 Stunden wurden je 50 ccm

invertiert und analysiert; die Proben enthielten an Gesamtzucker,

nach Abzug des Zusatzes:

1. 0,013 g = 0,026 7o d. Außenlösg. = 5,88% d. Innenkonzentrat.

2. 0,0095 g = 0,019 „ „ „ =4,2 „ „

3. 0,014 g =0,028 „ „ „ =6,23,, „

4. 0,013 g =0,026 „ „ „ =5,67,, „

Hieraus folgt ohne weiteres, daß der Zuckerzusatz ohne jeden

Einfluß auf die Exosmose war. Daß auch im weiteren Verlauf des

Versuches kein Unterschied sichtbar wird gegenüber den ohne

Zuckerzusatz angestellten, lehrt ein Vergleich der Kurven dieser

Versuchsreihe mit denjenigen der Analysen V, VII, X und XI.

Man könnte gegen die Versuchsanstellung einwenden, daß ein

Operieren mit Trauben- und Rohrzucker nicht den wirklichen Ver-

hältnissen entspricht; da aber eine genauere Analyse der in den

Zwiebeln vorhandenen Kohlehydraten nicht vorliegt, so muß eine

entgültige Entscheidung der Frage offen bleiben, bis die Zwiebel-

zuckerarten bekannt sind. Mit ausgepreßtem Zwiebelsaft ließ sich

nicht experimentieren, da die Objekte unter seiner Einwirkung all-

zuschnell abstarben.

Nehmen wir einstweilen an, daß der Zusatz von Trauben- oder

Rohrzucker wie die tatsächlich in der Zwiebel vorhandenen Zucker-

arten wirken, so haben wir durch unsern Versuch konstatieren können,

daß die Exosmose nicht an die Gegenwart einer bestimmten Quanti-

tät Zucker in der Außenlösung gebunden ist. Das ist nach den

Versuchen Nathansohns') mit Codium keine allzu auffällige Er-

scheinung mehr. Wie aus dem Codium eine bestimmte Menge von

1) Über Kegulationserscheinungeu im Stoffaustauscli (Jahrb. f. wiss. Botan.,

Bd. XXXVUI, 1903, p. 260 ff.).
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Chloriden in die Außenflüssigkeit diffundiert — ganz unabhängig

von dem Chloridgehalt der letzteren, so können wir uns auch hier

vorstellen, daß durch irgendwelche Ursachen bedingt, nur ein Teil

der Zwiebelinhaltsstoffe nach außen wandert. Diese Tatsache gibt uns

allerdings noch keinen Aufschluß über die Mechanik des Prozesses und

ebensowenig konnten wir eine Regulation, die bei Codium durch die

wechselnde Salpeterkonzentration der Außenlösung stattfinden kann,

durch Modifikation der Salzkonzentration nachweisen; aber immer-

hin bleibt die Tatsache bestehen, daß schon nach einem Tage das

Maximum der Exosmose annähernd erreicht ist und daß die Menge

des exosmierten Zuckers nur einen Bruchteil der Innenkonzentration

repräsentiert. Als Ursachen der Hemmung kann aber — falls wir

nicht eine durch die Verletzung des Objektes bedingte, dem Ab-

sterben vorausgehende pathologische Veränderung des Plasmas an-

nehmen wollen — nur zweierlei in Betracht kommen, nachdem der

Faktor der Einstellung nach den Gesetzen der Diffusion ausgeschaltet

werden konnte. Entweder ist überhaupt nur ein Teil des Inhalts

fähig, das Plasma zu passieren oder, wenn nur diosmierende Ver-

bindungen im Zellsaft vorhanden sind, muß das Plasma befähigt sein,

seine Permeabilität zu verändern. Wenn wir letzteres annehmen,

so müßten weitere Untersuchungen darüber entscheiden, ob nicht

doch noch auf irgend eine Weise eine Regulation nachzuweisen sei;

dieser Nachweis würde nicht nur für eine generelle Auffassung der

Austauschmechanik von Bedeutung sein, er würde uns auch weitere

Einsicht in die Natur der Inhaltsstoffe der Zwiebel gewähren. —
Daß die Möglichkeit des Nachweises einer Regulierung nicht aus-

geschlossen erscheint, dafür bürgen vielleicht die starken Schwankun-

gen der Werte in den verschiedenen Versuchen. — Im Anschluß an

die eben besprochenen Versuche muß ich einen Versuch erwähnen,

der im Widerspruch zu den vorigen steht.

Je 30 g Zwiebelschnitte wurden in je 400 ccm 0,2 mol. KNO3-
Lösung und 0,2 mol. KNOs-Lösung -\- l'Vo Traubenzucker gelegt.

Temperatur: 4—5"C. Das Analysenergebnis war folgendes:

KNO, KNO3 -H Tr.-Z.

nach 1 Tag . .
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Hiernach wäre in der Tat durch den Zusatz von Traubenzucker

eine Exosmose am ersten Tage verhindert. Da der Versuch nicht

wiederholt wurde, lege ich hier kein Gewicht darauf, weil ich ver-

mute, daß bei der Analyse ein Fehler gemacht wurde. Da zur

Reduktion von 50 ccm Fehlingscher Lösung ca. 0,5 g Zucker ver-

braucht werden, so mußte mit relativ großen Mengen gearbeitet

werden, wodurch sich die Fehler, die ohnehin durch die Subtraktion

des dem zugesetzten Zucker entsprechenden Kupfers entstehen, ver-

größern, da die aus 50 ccm Salzlösung enthaltenen Kupfermengen

doch recht unbedeutend sind. — Die große Steigerung in der Kon-

zentration vom fünften Tage an läßt auf Beschädigung der Zellen

schließen. — Wenn ich diesen Versuch auch bei den vorhergehenden

Erörterungen nicht berücksichtigt habe, so wollte ich die Mitteilung

dieser Analyse nicht unterlassen, da es sich doch vielleicht heraus-

stellen könnte, daß der Zusatz großer Mengen Zucker zur Außen-

lösung auf die Exosmose in anderer Weise wirkt als kleine Quanti-

täten; doch ließe sich das nur durch eine genauere und voll-

kommenere Methode feststellen.

Die bisher mitgeteilten Untersuchungen wurden mit Material,

das im Eisschrank gehalten wurde, angestellt. — Wie ich oben

bereits bemerkte, ergaben die bei Zimmertemperatur gehaltenen

Versuche keine brauchbaren Resultate, da die Flüssigkeiten schon

am zweiten Tage nicht mehr klar blieben, und die Gefahr lag nahe,

daß infolge der Einwirkung von Bakterien auf das Objekt das

Analysenergebnis ungenau wurde. Weil die Lösungen trotzdem

analysiert wurden, und sich dabei herausstellte, daß am zweiten

Tage weniger Zucker in der Außenlösung gefunden wurde, als am
ersten, so mögen die Befunde hier mitgeteilt werden, zumal sich

aus den Versuchen einige Anhaltspunkte zur Beurteilung der Konser-

vierungsfähigkeit der Salzlösungen ergaben.

Je 30 g Zwiebeln in je 400 ccm Außenflüssigkeit. Temperatur

ca. 18*^ C. Es wurden bestimmt an Gesamtzucker:
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Versucli IV.

Wasser KCl 0,3 Mol KNO, 0,3 Mol

nach 1 Tag 28,43 8,33 9,8|«/„ der Innen-

„ 2 Tagen 54,0 4,9 8,2 1 konzentration

Wenn die Trübung in den Flüssigkeiten auf Gegenwart von

Fäulnißbakterien zurückzuführen ist, sollte man annehmen, daß durch

das rasche Absterben der Zellen der Zuckergehalt der Außen-

lösungen erheblich steigen würde, wie es vielleicht bei Versuch IV

in Wasser der Fall war.

Da die hier namhaft gemachten Versuche die ersten waren, so

schenkte ich anfangs dem Verschwinden des Zuckers keine andere

Aufmerksamkeit, als daß ich die Versuche bei Zimmertemperatur

einstweilen abbrach, bis ich durch einige mit der roten Rübe an-

gestellte Versuche eine eigentümliche Erscheinung beobachtete, auf

die hier kurz eingegangen werden soll.

Ich legte (bei Zimmertemperatur) etwa 1 cm-^ große Stücke der

roten Rübe in Lösungen von 0,1, 0,2, und 0,3 Mol KCl pro Liter (ca.

50 g auf 400 ccm) und bemerkte, daß sich die Lösungen von 0,1 und

0,2 Mol schon am nächsten Tage schwach rot färbten und daß die

Färbung an den folgenden Tagen proportional der Konzentration

zunahm — ein Zeichen, daß ein Teil der Zellen getötet war. Die

stärkere Lösung blieb aber ungefärbt und zwar wochenlang; wie

ich mich durch Plasmolysieren der Zellen überzeugte, blieben alle

Zellen während dieser Zeit lebendig. Trotzdem trübte sich die

Losung und es trat sogar Gasentv/icklung ein. Diese Beobachtung

ist darum vielleicht von einiger Bedeutung, weil die rote Rübe,

dank ihres rotgefärbten Zellsaftes, uns ein sehr bequemes Mittel

bietet, die Konservierungsfähigkeit der verschiedenen Salze zu be-

stimmen. Ob allerdings die konservierenden Eigenschaften der Salz-

lösungen mit dem zu konservierenden Objekt wechseln, oder ob z. B.

die nötige Konzentration für verschiedene Objekte verschieden ge-

wählt werden muß, etwa im Verhältnis der osmotisch wirksamen

Substanzen in den Zellen; oder ob für verschiedene Objekte Kali-

oder Natronsalze, Chlorionen oder NOs-Ionen wirksamer sind als

andere, wurde noch nicht näher untersucht. Indessen scheint es

mir wahrscheinlicher, daß die Beziehung der Konzentration zu den

Bakterien der maßgebende Faktor ist. Wir- wissen, daß die Wachs-

tumsmöglichkeit für verschiedene Bakterien an bestimmte Salz-
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konzentrationen gebunden ist ') und können uns sehr wohl vorstellen,

daß bei der angewandten Konzentration die Fäulnisbakterien nicht

mehr oder nur langsam wachsen, hingegen andere, die den aus der

Rübe diosmierten Zucker veratmen und Kohlensäure entwickeln. —
Vielleicht liegt bei den Zwiebelversuchen etwas ähnliches vor und

wir könnten annehmen, daß der Zuckerverlust in der Außenlösung

auf Bakterientätigkeit zurückzuführen ist und daß die Trübung der

Lösung in keinem Zusammenhang mit einer partiellen Abtötung

der Objekte steht. — Mir scheint diese Erklärung jedenfalls plau-

sibler als die Annahme, daß aus der Außenlösung etwa wieder eine

Zuckeraufnahme stattgefunden hätte. Daß letzteres nicht der Fall

sein kann, zeigt ein Sterilversuch bei Zimmertemperatur, der uns

gleichzeitig darüber Aufschluß gibt, inwieweit die Temperatur-

differenzen auch für die in Salzlösungen diosmierenden Kohlehydrate

von Bedeutung sind.

Zum Versuch wurden wiederum, nach gehöriger Desinfektion,

die Zwiebeln mit sterilem Wasser abgewaschen, mit sterilen Messern

zerschnitten usw. und unter Beobachtung aller Vorsichtsmaßregeln

im Dampfkasten in eine Lösung von 0,2 Mol KCl pro Liter

gebracht. Der für den Versuch verwandte — vorher sterilisierte —
Kolben wurde an seiner oberen, zur Aufnahme der Schnitte ge-

eigneten Öffnung mit Watte verschlossen, während das Abfluß-

rohr durch einen Gummischlauch und Quetschhahn abgesperrt

wurde. Dieser Verschluß ist allerdings nicht einwandsfrei, genügte

aber für meine Zwecke, da die Flüssigkeit, die für die Analysen

verwandt wurden, vollkommen klar blieben. Zur Kontrolle, ob in

der Tat steril gearbeitet wurde, legte ich einige Zwiebelschnitzel in

ein vorher sterilisiertes Glas mit Nährlösung, die über acht Tage

lang vollständig klar blieb. Eine später eintretende Trübung ist

offenbar darauf zurückzuführen, daß Dauerformen von Bakterien,

die sich zwischen den inneren Zwiebelschuppen befanden, unter

den günstigen Ernährungsbedingungen zur Entwicklung gelangten.

Infolgedessen eignet sich die Zwiebel für Sterilversuche weniger

gut als die besser zu behandelnden Kartoffeln, Rüben usw.

Wie durch Wägung des vorher tarierten Kolbens festgestellt

werden konnte, enthielt er 28 g Zwiebeln in 300 ccm Flüssigkeit.

Der Kolben wurde im Arbeitszimmer aufgestellt und durch das

1) vgl. A. Fischer, Vorlesungen über Bakterien, Jena 1903, p. 29 und die dort

zitierten Arbeiten.
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Abflußrohr täglich die zu analysierende Menge Salzlösung ent-

nommen.

Ks wurden an Gesamtzucker gefunden

:

nach 1 Tag 13,93'Vo der Innenkonzentration,

„ 2 Tagen 14,15 „ „

n ^ n 15,28 „ „ „

Also am zweiten Tage tritt hier keine Abnahme des Zucker-

gehalts ein, sondern der Versuch stimmt mit den bei niedrigerer

Temperatur angestellten überein, nur die absoluten Werte sind

höhere, ähnlich wie wir es bei den Versuchen mit Wasser kon-

statieren konnten.

Fassen wir die bisher gewonnenen Ergebnisse kurz zusammen,

so finden wir, daß Salzlösungen den Austritt der löslichen Kohle-

/o

60

50

fo

30
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arten nicht nach Maßgabe der Diffusionsgesetze; ob indessen die

Konzentration der Außenlösung regulierend auf die Exosmose ein-

wirken kann, konnte noch nicht entschieden werden. — Bei Eis-

schranktemperatur trat weniger Zucker in die Außenlösung als bei

Zimmertemperatur, — Die absoluten Mengen der diosmierten

Kohlehydrate schwankten in den einzelnen Versuchen außer-

ordentlich, sodaß mit Sicherheit nur die gleichzeitig mit demselben

Material angestellten Versuche verglichen werden können.

Über das Mengenverhältnis der reduzierenden und

nicht reduzierenden Kohlehydrate.

Daß die Glykose der wesentliche Bestandteil der Reservestoffe

in der Zwiebel ist, wird in der botanischen Literatur als allgemein

feststehend betrachtet; es war darum für mich eine überraschende

Tatsache, daß bei Analysierung der Außenlösungen in fast allen

Fällen sehr wenig Glykose, hingegen ein nicht direkt reduzierendes

Kohlehydrat in relativ großen Mengen gefunden wurde. Wenn
mir auch bekannt war, daß in der Zwiebel neben der Glykose noch

andere Zuckerarten vorkommen, so hätte man — bei der Rolle,

die die Glykose im Stoffwechsel als Transportzucker spielt — das

Gegenteil von dem erwarten sollen, was durch die Analysen fest-

gestellt wurde. Der besseren Übersicht wegen seien hier die

Mengenverhältnisse der beiden Zuckerarten (Glykose =1) an-

geführt. Die in Klammern beigefügten Zahlen geben den in den

einzelnen Analysen gefundenen Wert des Gesamtzuckers an, aus-

gedrückt in Prozenten der Innenkonzentration.

Versuch X.



nach 1 Tag
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unsere Fälle nicht in Betracht kommen, da Halogenverbindungen

nach Smiths^) Rohrzucker erst nach zweistündigem Erhitzen inver-

tieren. Schließlich widerspricht die Annahme, daß Glykose nicht

diosmieren sollte, allen Erfahrungen.

Wenn wir nun auch mit Sicherheit annehmen dürfen, daß die

Glykose exosmiert, so bleibt doch die Tatsache auffällig, daß die

nicht direkt reduzierenden Zuckerarten bei weitem in der Außen-

lösung überwiegen. Es war deshalb von Interesse, zu erfahren, ob

in der Zwiebel der Gehalt an den beiden Zuckerarten ein dem

Analysenbefund in der Außenlösung entsprechender ist, oder ob

die Zuckerarten unabhängig voneinander exosmieren.

Die chemische Literatur gibt uns nur ungenügenden Aufschluß

über die Inhaltsstoffe der Zwiebel. So soll nach Schulze und

Frankfurt") die Zwiebel zwar keine Saccharose, aber eine „be-

trächtliche Quantität eines anderen invertierbaren Kohlehydrats"

neben der Glj'kose enthalten, während Kayser^) 10—11% Rohr-

zucker angibt. Diese sich widersprechenden x\ngaben veraulaßten

mich, selbst einige Analysen meines Versuchsmaterials auszuführen,

die folgendes ergaben:

1. 29. I. 04. Aus einem Gemisch von vier zerschnittenen

frischen Zwiebeln (ca. 150 g) wurden 10 g nach sorgfältigem

Abwaschen mit Wasser in einem Porzellanmörser zerquetscht, zu

einer homogenen Masse verarbeitet und mit Wasser auf 150 ccm

aufgefüllt. Nach dem Filtrieren wurden 50 ccm sofort und 50 ccm

nach Inversion mit 7,5 ccm ^ HCl mit Fehlingscher Lösung be-

handelt wie bei der Analyse der Außenlösungen. Es wurden ge-

funden für 50 ccm:

ohne Inversion: 0,2065 g Cu = ca. 3"/o Glykose,

nach „ 0,4300 g Cu = ca. 3,4 "/o nicht reduzierende

Kohlehydrate.

2. 15. II. 04. Eine Zwiebel wurde zerschnitten und in der-

selben Weise behandelt. Es fanden sich in 50 ccm:

ohne Inversion: 0,2005 g Cu ^ ca. 3,0% Glykose,

nach „ 0,4407 g Cu = ca. 3,6% nicht reduzierende

Kohlehydrate.

1) Zeitschr. f. physikal. Chemie, 25, p. 144 (zitiert nach v. Lippmann).

2) Zeitschr. f. physiolog. Chemie 1895, Bd. XX, p. 531.

3) Laudw. Yei-suchsst., 29, 1883, p. 469.
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3. 22. II. 04. Eine Zwiebel, behandelt wie die vorigen.

Analysenergebnis für 50 ccm:

ohne Inversion: 0,2225 g Cu = ca. 3,3 "/o Glykose,

nach „ 0,4225 g Cu =: ca. 3,0 'Vo nicht reduzierende

Kohlehydrate.

4. 22. II. 04. Gemisch aus fünf Zwiebeln. In 50 ccm

fanden sich:

ohne Inversion: 0,2220 g Cu = ca. 3,3 7o Glykose,

nach „ 0.4565 g Cu -- ca. 3,5"/,) nicht reduzierende

Kohlehydrate.

Es zeigen diese vier Analysen recht üljcreinstinimende Resul-

tate; wir finden, daß Glykose und nicht reduzierende Kohlehydrate

annähernd in gleicher Menge vorhanden sind (ca. 3%, bezogen

auf das Frischgewicht der Zwiebel). Wenn vielleicht auch die

analytische Methode nicht ganz einwandsfrei ist, so genügte sie

für unsere Zwecke, und bei der Übereinstimmung der Werte durfte

ich auf eine kompliziertere Versuchsanstellung verzichten. Unter

diesen Umständen war es sogar angenehmer, in gleicher Weise wie

bei der Analyse der Außenlösungen verfahren zu können, weil

dadurch der Vergleich zwischen den Versuchsergebnissen vereinfacht

wurde und zuverlässiger erschien, als wenn verschiedene Methoden

in Anwendung kamen.

Auf Grund des hier ermittelten Gesamtzuckergehaltes der

Zwiebel (ca. 6'Vo des Frischgewichtes) wurden bei allen Berech-

nungen 6% als normal angenommen. Für die Beurteilung der

relativen Werte war es ziemUch gleichgültig, ob die Zwiebeln 67o

oder 7"/ü Zucker enthalten, wenn nur eine annähernde Überein-

stimmung des Materials nachgewiesen werden konnte. Auf Genauig-

keit kann natürlich kein Anspruch erhoben werden; für diesen

Fall hätte man jede zum Versuch verwandte Zwiebel vorher analy-

sieren müssen.

Wir konnten also nachweisen, daß die beiden Zuckerarten in

einem anderen Verhältnis exosmieren, als sie in der Zwiebel vor-

handen sind. Und wenn auch über die Ursachen dieser Erscheinung

einstweilen jede auf experimenteller Grundlage fußende Erklärung

fehlt, so beweisen die Analysen aufs neue, daß in der Tat eine

Diosmose stattfindet und daß der Zuckergehalt in der Außenlösung

nicht etwa auf einem Absterben des Objektes beruht, da in diesem

Falle die Kohlehydrate in demselben Verhältnis außen wie innen

gefunden werden müßten.
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Eine Änderung des Mengenverhältnisses, wie es Puriewitsch

(a. a. 0., p. 54) für Zea Mais usw. fand — im Laufe der Zeit ver-

minderte sich der nicht reduzierende Zucker — , konnte ich nicht

feststellen, da sich meine Versuche aus dem angeführten Grunde

nur über einige Tage erstreckten.

Die für sämtliche Versuche verwandten Zwiebeln wurden in

einem Kellerraum bei einer Durchschnittstemperatur von 10—12^ C.

aufgehoben; diesem Vorrat wurden auch die für die Analyse der

ganzen Zwiebeln erforderHchen Proben entnommen, mit Ausnahme

der für die dritte Untersuchung benutzten, die 14 Tage lang im

Eisschrank gelegen hatte. Da das Resultat nicht von dem der

anderen Analysen abwich, scheint also durch die Verminderung

der Temperatur von 12° auf ca. 4° C. keine Änderung in der Zu-

sammensetzung der Zwiebel vor sich zu gehen. Selbstverständlich

ist dieser eine Versuch nicht entscheidend und er läßt ebensowenig

generelle Schlüsse über die Einwirkung der Temperatur auf den

Zuckergehalt der Zwiebel zu, wie ein bei höherer Temperatur an-

gestellter Versuch: In einer Zwiebel, die, ohne zu keimen, vom

1. bis 15. Februar bei einer Temperatur von 33° C. gelegen hatte,

fanden sich nur 1,7 7o Glykose, dagegen 6,3% nicht reduzierende

Substanzen, also eine ganz erhebliche Abnahme der Glykose

zugunsten der nicht reduzierenden Kohlehydrate. — Weitere Unter-

suchungen über den Einfluß der Temperatur auf den Stoffwechsel

der Zwiebel wären besonders wegen des anscheinend abweichenden

Verhaltens gegenüber anderen Objekten von Interesse'), ebenso

wie genauere Bestimmungen der Zuckerarten unter Einwirkung

anderer äußerer und innerer Faktoren zB. des Austreibens, worüber

hier ein paar orientierende Versuche mitgeteilt sein mögen. — In

einer bewurzelten, eben austreibenden Zwiebel fand ich l,3"/o

Glykose und 2,5 °/„ nicht reduzierenden Zucker, während eine an

demselben Tage analysierte Zwiebel, die bereits eine ganze Anzahl

Blätter entwickelt hatte, 2"/o Glykose und nur 0,4 7o nicht redu-

zierende Kohlehydrate enthielt.

Daß in diesen beiden Analysen die absoluten Zahlen geringer

sind, ist ohne weiteres verständlich, da zur Produktion der Wurzeln

und Blätter die Nährstoffe verbraucht wurden; und daß im ersten

Fall ein größerer Rest als im zweiten blieb, ist ebenso erklärlich,

da die zweite Pflanze der ersten in der Entwicklung voraus ist.

1) Vgl. MüUer-Tliurfrau, Beitrag zur Erklärung der Ruheperiodeu der Pflanzen

(Laudw. Jahrb. 1885, p. 851 ff.;.
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Auffällig ist uur, daß* bei Beginn des Austreibens mehr Glykosc

verbraucht war und im zweiten Versuch fast gar kein nicht redu-

zierender Zucker gefunden wurde. Es scheint demnach nicht un-

möglich, daß zur Zeit des Austreibens doch nur die Glykose

als Transportzucker verwandt wird; und die Pflanze muß dem-

nach über Regulationsmittel verfügen, um den an sich dios-

mierenden, nicht reduzierenden Zucker zurückzuhalten. Da in der

Zwiebel, die sich im Anfangsstadium des Austreibens befand,

immerhin noch 2,5 "/o nicht reduzierenden Zuckers nachgewiesen

wurden, ist nicht anzunehmen, daß gegen Ende der Ruheperiode

der ganze Inhalt der Zwiebel in Glykose übergeht, vielmehr scheint

es wahrscheinlicher, daß der Umwandlungsprozeß sukzessive erfolgt

nach Maßgabe des Verbrauchs. Wenn das der Fall ist, so müßte

im Keimungsstadium das Veihältnis der beiden Zuckerarten sowohl

^vie der Prozentgehalt an Gesamtzucker in den verschiedenen

Zwiebelschuppen voneinander abweichen. Das ließe sich allerdings

nur durch quantitative Bestimmungen ermitteln; plasmolytische

Untersuchungen, die bequemer anzustellen wären, geben uns keinen

Aufschluß, da der Turgor, der infolge der Abnahme der Gesamt-

zuckermenge sinken müßte, durch die Umwandlung der nicht redu-

zierenden Zuckerarten in Glykose wieder ausgeglichen werden kann.

Übrigens zwingen uns die Resultate dieser beiden Analysen

nicht ohne weiteres zu der Annahme, daß — trotz des Über-

gewichtes des nicht reduzierenden Zuckers in den untersuchten

Außenlösungen — die Glykose als Transportzucker Verwendung

findet. Gegen die Möglichkeit des umgekehrten Prozesses — Neu-

bildung nicht reduzierenden Zuckers für den Transport — lassen

sich ebensowenig Beweise anführen wie für die uns geläufige Vor-

stellung, daß in jedem Falle Traubenzucker leichter diosmiert als

höher molekulare Zuckerarten.

Die nach dem Aufenthalt bei 33^ C. analysierte Zwiebel ent-

hielt l,7''/„ Glykose und 6,3^,0 nicht reduzierenden Zucker, also

zusammen 8'* d Zucker. Wenn nun auch dieser hohe Gehalt auf

einer individuellen Eigentümlichkeit beruhen konnte, so war es

denkbar, daß durch eine zu lange Inversion eine Veränderung irgend

welcher Stoffe eingetreten war, wodurch die reduzierenden Körper

eine Vermehrung erfuhren. — Wie nachstehende Versuche zeigen,

kann das in der Tat der Fall sein; die Analyse ergab Unterschiede

von über 2^'/o, wenn die für Saccharosebestimmungen vorgeschriebene

Inversionszeit überschritten wurde.
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Zur Analyse wurden 20 g Zwiebeln in bereits bekannter Weise

behandelt und das Filtrat Vs, 1, IV2 und 2 Stunden lang mit Salz-

säure invertiert. In je 50 com wurden gefunden:

nach V'ä stündiger Inversion 0,4250 Cu = ca. 6,4 "/o Gesamtzucker

„ 1 „ „ 0,5950 „ = „ o,9o „ „

„ 1 /s „ „ 0,5975 „ =; „ 8,96 „ „

„ 2 „ „ 0,5670 „ = „ 8,50 „

Außer den gelösten Zuckerarten enthält also die Zwiebel noch

Substanzen, die bei längerer Inversion reduzierende Stoffe abspalten.

Vermutlich ist der in den Zwiebeln vorhandene Schleim eine solche

Substanz. Nach von Lippmann*) enthalten Pflanzenschleime

Galaktane, „deren Hydrolyse teils Galaktosen allein, teils Galaktose

neben anderen Zuckerarten und Kohlehydraten ergibt." Ferner sind

in der Zwiebel Pentosane enthalten, die reduzierende Pentosen

liefern. Ob derartige Stoffe bei der Zwiebel für den Zuckeraustausch

eine Rolle spielen, ist ebensowenig bekannt, wie ihre Bedeutung für

den Stoffwechsel überhaupt. Daß sie aber imstande sind, die redu-

zierenden Stoffe, resp. Zuckerarten um über 2^/o zu vermehren,

beweist wenigstens, daß sie an dem Stoffaustausch und -umsatz

beteiligt sein können. Wenn für eine extravitale Umwandlung auch

ein längeres Kochen mit Salzsäure erforderlich ist, so schließt das

natürlich nicht aus, daß im lebenden Organismus die Spaltung auf

andere Weise erzielt wird.

Für den Nachweis in die Außenlösung exosmierter Zuckerarten

kommt der Schleimgehalt als störend nicht in Betracht, da für

kolloidale Körper das Plasma gar nicht oder nur in minimalen

Mengen permeabel ist. Wir dürfen darum annehmen, daß die in

der Außenlösung gefundenen reduzierenden und invertierbaren

Zuckerarten als solche diosmiert sind und nicht etwa zum Teil nach-

träglich bei der Inversion einem Umsatz schleimiger Substanzen

oder dergleichen zuzuschreiben sind.

II. Plasmolytische Versuche.

a) Allium Cepa.

Werden Schnitte der Zwiebel in eine Salzlösung gelegt und

darin 24 Stunden belassen, so findet man, daß der Turgor der

1) a. a. 0., p. 688.



Untersuchungen über den Austritt von Zuoker usw. 189

Zellen nicht gesunken ist, während Schnitte, die in Wasser liegen,

nach 24 Stunden einen Turgorabfall zeigen. Die Außenlösung re-

duziert Fehlingsche Lösung und zwar die Salzlösung geringer als

das Wasser. Dieser Versuch bestätigte die Puriewitsche ') Be-

obachtung, daß Salzlösungen den Zuckeraustritt aus isolierten Mais-

endospermen hemmen, auch für die Zwiebel und bildete den Aus-

gang8])unkt für meine Untersuchungen.

So bequem nun auch die plasmolytische Methode für manche

Zwecke zu handhaben ist, besonders dann, wenn es sich um ein

Objekt handelt, an dem die Plasmolyse ohne Schwierigkeiten zu

beobachten ist, so war es — wie oben erwähnt wurde — für unsere

Untersuchungen nicht möglich, mit dieser Methode auszukommen.

Hingegen gaben die plasmolytischen Untersuchungen uns in mancher

Hinsicht eine Bestätigung der quantitativen Untersuchungen und

anderseits konnten manche Ergebnisse der plasmolytischen Unter-

suchungen erst durch die xlnalysenbefunde richtig verstanden werden.

Für die Untersuchung wurden mehrere Zellagen dicke Längs-

schnitte verwandt, die in ca. 200 ccm Wasser oder Salzlösung gelegt

wurden. Längsschnitte wurden aus dem Grunde gewählt, weil die

Zellen der Zwiebelschuppen nicht isodianietrisch, sondern etAvas

gestreckt sind in der Längsrichtung des Blattes. — De Vries^)

weist darauf hin, daß für vergleichende plasmolytische Untersuchunr

gen nur Gewebestücke benutzt werden sollen, deren Zellen möglichst

gleich groß sind und gleichen Turgor haben. Diese Forderung ließ

sich für unsere Objekte nur in bedingtem Maße erfüllen, da in einer

Zwiebelschuppe die Zellen in der Richtung der äußeren Epidermis

immer kleiner werden und oft recht verschieden auf plasmolysierende

Lösungen reagierten. Infolge dessen wurden die Epidermiszellen

und die in der Nähe der Gefäßbündel liegenden Zellen beim Ver-

gleich der Schnitte ganz außer acht gelassen, da sie einen weit

geringeren osmotischen Druck zeigten als die Hauptmasse des Grund-

gewebes. Aber auch die großlumigeren Zellen des letzteren, das

zwischen Gefäßbündel und Epidermis der Innenseite liegt, zeigten

oft recht starke Schwankungen in ihrem Turgorwert. Als plasmo-

lytische Grenzlösung wurde darum diejenige Lösung angenommen,

die eine deutliche Plasmolyse in mindestens der Hälfte aller in

1) a. a. 0., p. 36 ff.

2) Eine Methode zur Analyse der Turgorkraft (Jahrb. f. wiss. Botan., Bd. XIV,

1884, p. 443).
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Betracht kommenden Zellen hervorrief. Wenn in den Tabellen also

zB. steht: Plasmolyse zwischen 0,4 und 0,3 mol. KNOa-Lösung,
so bedeutet das, daß bei 0,3 Mol KNO:! keine Plasmolyse eintrat,

während eine 0,4 molek. Lösung mindestens die Hälfte aller Zellen

deutlich plasmolysierte. De Vries') hat in solchen Fällen das

Mittel aus beiden Zahlen als Grenzlösung angenommen, während

er sonst diejenige Konzentration als Grenzlösung bezeichnet, die

eine eben beginnende Plasmolyse in allen Zellen bewirkt.

Wie aus den Tabellen hervorgeht, entspricht der Turgor frisch

untersuchter Zellen in den meisten Fällen einer ca. 3,5% igen

KNO;;-Lösung; nach dem Aufenthalt in Wasser sinkt der Turgor

fast niemals bis auf einen Salpeterwert von 2%. Wenn wir nun

annehmen, daß die Turgorverminderung darauf beruht, daß der

Zucker des Zellsaftes in die Außenlösung diosmiert, so bleibt an

osmotisch wirksamer Substanz in der Zelle immer noch soviel zurück,

als einer •J,.5^/oigen KNO^-Lösung entspricht. Da einige vergleichs-

weise angestellten Versuche zeigen, daß auch nach einem zweitägigen

Aufenthalt der Schnitte in Wasser keine weitere Turgorabnahme

zu beobachten ist, dürfen wir annehmen, daß innerhalb der Versuchs-

dauer der überhaupt mögliche Austausch vollzogen ist, denn bei

den Dimensionen der Schnitte ist nicht anzunehmen, daß bei

längerem Aufenthalt in Wasser oder Salzlösung an dem Resultat

etwas wesentliches geändert würde.

Da die Wassermenge im Vergleich zu der Masse des Objektes

eine sehr reichlich bemessene ist, dürfen wir es für ausgeschlossen

halten, daß durch die Diffusion in der Außenlösung eine dem Zell-

innern entsprechende Konzentration erreicht ist, die eine weitere

Exosraose unmöglich machte.

Es fragt sich nun zunächst, was in die Außenlösung dringt.

Wir wissen aus den quantitativen Bestimmungen, daß ca. 3"/o Gly-

kose und 3Vo einer anderen nicht reduzierenden Zuckerart in der

Zwiebel vorhanden sind und wir wissen ferner, daß die Außenlösung

Fehlingsche Lösung reduziert. — Eine einfache Rechnung zeigt

nun, daß die 6"/o Gesamtzucker etwa einer iVoigen Salpeterlösung

isotonisch sind, wenn wir der Rechnung gleiche Teile Glykose und

der anderen Zuckerart zugrunde legen. Befinden sich also die

Zuckerarten in gelöster und diosmierender Form in der Zwiebel-

zelle, so müßte, da der Turgor sich nach dem Aufenthalt der Zellen

a. a. 0., 459 ff.
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in Wasser um einen Wert von 1% KNO:i vermindert hat, nahezu

aller Zucker exosmiert sein, und die in der Zelle zurückbleibenden

osmotisch wirksamen Stoffe müßten, zwar in gelöster Form, andere

nicht diosmierende Substanzen sein. Nun finden wir aber, daß die

Schnitte nach sorgfältigem Abwaschen immer noch eine starke Re-

aktion mit Fehlingscher Lösung geben, was beweist, daß der Zucker

nicht aus den Zellen verschwunden ist. Daß infolge des Aufkochens

etwa Schleim oder ähnliches in reduzierende Substanz verwandelt

würde, ist nicht anzunehmen, da, wie wir nachgewiesen haben, hierzu

eine längere Inversion nötig ist.

Jedenfalls können wir aus den Versuchsergebnissen folgern,

daß nicht aller Zucker aus den Zellen in die Außenlösung gelangte;

der in der Zelle verbleibende Zucker muß demnach in einer nicht

diosmierenden Form vorhanden sein, oder die Durchlässigkeit der

Plasmahaut hat sich geändert. — Da also die Exosmose nicht bis

zur Entleerung der Zwiebel weiter geht, bestätigen die Versuche

die aus den Analysenbefunden gezogenen Schlüsse, daß nämlich

nach Herstellung einer bestimmten Innenkonzentration keine weitere

Exosmose erfolgt; letztere wird also nicht sistiert durch eine ge-

wisse Konzentration der Außenlösung.

Überblicken wir nun die mit Salzlösungen angestellten Versuche,

so finden wir in den meisten Fällen, daß der Turgor nicht sinkt,

sondern daß er auf dem für frische Schnitte gefundenen Werte

stehen bleibt. Daß sich die geringe Menge des in der Außenlösung

befindlichen Zuckers nicht durch Sinken des Turgors be merklich

macht, beruht ofienbar nur auf dem angewandten Verfahren, mit

plasmolytischen Lösungen zu arbeiten, die unter sich um verhältnis-

mäßig große Werte (l^/O KNO^) schwanken. Viel genauere Unter-

suchungen ließen sich aber wegen des ungleichmäßig reagierenden

Objektes nicht anstellen und um brauchbare Vergleichswerte zu

erhalten, genügte die Methode.

Bei- den quantitativen Analysen mußte ich mich mit der Unter-

suchung weniger Konzentrationen begnügen und konnte nur eine

beschränkte Anzahl von Salzen auf ihre Wirksamkeit prüfen. Mit

Hilfe der plasmolytischen Methode ließen sich indessen ohne großen

Zeitaufwand die Versuche etwas weiter ausdehnen; so kamen zur

Anwendung als Außenlösung außer KN0;5 noch KCl, NH4CI, NaCl,

CaClä, KjS04 und ameisensaures Na. Mit Ausnahme eines Ver-

suches mit einer 2 7o igen NH4 Cl-Lösung (Vers. XVII, s. Tabelle),

in welchem der Turgor sank, blieb bei allen anderen Lösungen der
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Turgorwert derselbe, wie zu Anfang des Versuches. Dem negativen

Resultat mit der 2% igen NH4 Cl-Lösung ist keine weitere Bedeutung

beizumessen, da eine 1" uige und 0,5% ige Lösung desselben Salzes

keinen Abfall hervorrief. Die gleiche Wirkung wie die Salzlösungen

hatten eine iVoige und 10% ige Rohrzuckerlösung; Traubenzucker

wirkte rasch schädlich auf die Schnitte, ebenso wie Rohrzucker bei

längerem Stehen, wohl infolge von Bakterienentwicklung.

In den Versuchen XXI—XXV ist als Salpeterwert für den

Turgor frischer Schnitte 0,5—0,4 Mol KNO3 pro Liter angegeben.

Die in Salzlösungen gelegten Schnitte zeigen eine Turgorsenkung

von 1% KNO;;-Wert und die in Wasser einen Abfall von 2"/o

KNO3. Es ist nun nicht anzunehmen, daß in diesen Versuchen

soviel mehr an osmotisch wirksamer Substanz in die Außenlösung

gelangt sein sollte, wie in den übrigen Vei'suchen. — Der größere

Turgorwert zu Anfang hängt möglicherweise mit der Temperatur

zusammen. (Diese Versuche wurden vom 4. bis 16. Dezember an-

gestellt.) Es ist bekannt, daß bei niedriger Temperatur der Turgor

steigt^), und zwar scheint das darauf zu beruhen, daß selbst-

regulatorisch osmotisch wirksame Stoffe, die dem der betreffenden

Temperatur angepaßten Gleichgewichtszustand entsprechen, gebildet

werden-).

Allerdings steht ein durch Temperaturerniedrigung bewirkter

Umsatz in Widerspruch zu der Analyse der im Eisschrank gehaltenen

Zwiebel, deren Zusammensetzung, was den Zucker angeht, keine

andere war, als die bei 12 '^ C. aufgehobene. Daß überhaupt eine

Turgorregulation ohne Schwierigkeit bewerkstelligt werden kann, ist

bei der Höhe des Prozentsatzes an höhermolekularem Zucker an-

zunehmen. Vielleicht spielen ja auch in Fällen, wie den angeführten,

die Galaktane und Pentosane eine Rolle; doch sind das natürlich

lediglich Vermutungen und eine nähere Einsicht in diese Verhältnisse

wird erst nach weiteren hierauf gerichteten Untersuchungen ge-

wonnen werden können. — Daß übrigens gelegentlich eine Turgor-

erhöhung bewirkt werden kann, zeigt der Versuch XX; wir finden

da plötzlich nach sechsstündiger Einwirkung einer hypotonischen

Salzlösung einen Salpeterwert von über 0,4 Mol, während das frisch

untersuchte Material durch eine 0.4 mol. Lösung plasmolysiert wurde.

1) Copeland, Kinfliiß von Licht und Temperatur auf den Turgor. Dissert.

Halle 1896.

2) Pfeffer, Physiologie 2. Aufl., I., p. 514. — Vgl. Müller-Thurgau, a. a. 0.
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Wenn wir eine Turgorsteigeruiig annehmen, die in keiner Be-

ziehung zu den exosmierten Kohlehydraten steht, so muß zu Anfang

oder wälirend des Versuches eine Rückregulation stattfinden, die

unabhängig von der Exosmose verläuft. Vielleicht würden in kurzen

Intervallen ausgeführte plasmolytische Untersuchungen darüber Aus-

kunft geben.

Da die Konzentrationen der bisher angewandten Salzlösungen

zwischen 0,2 und 0,05 Mol pro Liter (entsprechend einer 2 bis

0,5%/ igen KNO:t-Lösung) schwankten, und da sie alle in gleicher

Weise den Zuckeraustritt hemmten, war es von Interesse, den Grenz-

wert festzustellen, bei dem noch eine Hemmung erfolgt. Die Ver-

suche XXV und XXVI geben uns darüber Aufschluß; wir sehen,

daß noch bei Anwendung einer 0,04 mol. KCl-Lösung und der iso-

tonischen K NO;; -Lösung (ca. 0,4 "/O) eine Reaktion erfolgt. Selbst

eine 0,02 moL KNO^-Lösung ist noch nicht ganz wirkungslos; ob-

wohl zwar alle Zellen durch 3*', o KNO;;-Lösung plasmolysiert wurden,

war die Plasmolyse bei den in Wasser gelegenen Schnitten deutlich

stärker. — Wir haben nach diesen Resultaten wohl das Recht, an-

zunehmen, daß auch die Zuckerdiosmose gehemmt wird, obgleich

keine vergleichenden Untersuchungen angestellt wurden. Ist diese

Annahme richtig, so beweisen uns auch die letzten Versuche wieder,

daß die Exosmose nicht desw^egen sistiert wird, weil in der Außen-

lösung eine Konzentration erreicht wird, die etwa derjenigen des

Zellsaftes annähernd isotonisch wäre.

Wir haben die angestellten plasmolytischen Versuche stets in

Beziehung zu den durch die (quantitative Analyse gewonnenen Er-

gebnissen gebracht und sind zu übereinstimmenden Resultaten gelangt.

Und zwar wurde bei Beurteilung der durch die plasmolytische

Methode gewonnenen Resultate der Turgor mit dem osmotischen

Druck identifiziert; wenn nun auch diese Gleichstellung für manche

Fälle bedenklich erscheint, wie Pantanelli') eingehend erörtert,

so können wir nach Angabe desselben Autors bei höheren Pflanzen

im allgemeinen auf eine Analyse der Turgorkraft verzichten, da der

durch die kryoskopische Methode gefundene Wert des osmotischen

Druckes mit dem durch die plasmolytische Methode ermittelten

Turgorwert annähernd übereinstimmt. Dehnung der Membran und

Quellungsdruck des Plasma kommen für höhere Pflanzen im wesent-

1) Zur Kenntnis der Turgorreffulationen bei Schimmelpilzen (Jahrb. f. wiss. Botan.,

Bd. XXXIX, 1904, p. 309).
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liehen nur dann in Frage, wenn es sich um embryonale Gewebe

und um anormale Verhältnisse handelt.

Sämtliche Versuche wurden bei Zimmertemperatur angestellt,

da sich herausstellte, daß bei Schnitten, die im Eisschrank gestanden

hatten, kein Unterschied in bezug auf den plasmolytischen Grenz-

wert bemerkbar war; ebenso sank der Turgor bei 33" C. nicht tiefer

als bei 17". Diese Empfindungslosigkeit gegen Temperaturunter-

schiede, die im Widerspruch zu den Resultaten der quantitativen

Analyse steht, erklärt sich offenbar aus der etwas groben Methode.

Würden Lösungen geringerer Kouzentrationsunterschiede für die

plasmolytischen Untersuchungen zur Anwendung gekommen sein, so

hätte man wahrscheinlich einen kleinen Ausschlag beobachten

können. — Ein Aufenthalt der Objekte im Eisschrank aus Gründen

der Konservierung war unnötig, da ein Versuch durchweg nicht über

24 Stunden ausgedehnt wurde und verhältnismäßig wenig Schnitte

in relativ großen Wassermengen lagen.

b) Beta vulgaris. — Rote Rübe und gelbe Futterrübe.

Im Anschluß an die plasmolytischen Untersuchungen an der

Zwiebel wurden vergleichsweise einige Versuche mit Rüben ange-

stellt, die sich im wesentlichen genau so verhielten, A\ie die Zwiebeln

:

Abnahme des Turgors beim Liegen im Wasser und keine Turgor-

senkung in Salzlösungen. Da keine systematisch angestellten chemi-

schen Analysen zum Vergleich mit den plasmolytischen Befunden

herangezogen werden konnten, so würde der Hinweis auf die

Übereinstimmung mit den bei Zwiebeln gefundeneu Resultaten

als Ergänzung zu den bisherigen Mitteilungen genügen. — In-

dessen möchte ich einige Beobachtungen anführen, die eine

weitere Untersuchung der Turgorregulationen wünschenswert er-

scheinen lassen.

Gelegentlich stellte ich Zwiebel- und Rübenschnitte im Keller

unter die Wasserleitung, um die möglichen Nachteile, die ein längerer

Aufenthalt in einem Gefäß mit demselben Wasser für die Schnitte

haben könnte, auszuschalten. Während nun die Zwiebelzellen den

gleichen Turgorrückgang wie in stehendem Wasser zeigten, konnte

man an den Rübenzellen beobachten, daß infolge der Berührung

mit fließendem Wasser der Turgor nicht nur niclit abnimmt, sondern

vielfach sogar über den anfänglichen Wert hinaus steigt, wie nach-

stehende Beispiele zeigen mögen.
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Rote Rübe.

29. V. 0.3. Turgor frischer Zellen = 0,6-0,5 mol. KNO,-
Lösimg, Schnitte unter fließendes Leitungswasser gebracht,

nacli 1 Tag Plasmolyse zwischen 0,6—0,5 Mol KNO;j

„ 2 Tagen „ „ 1,0—0,9 „

H ^
55 )) H 0,0 0,7 ,, „

5)
4 „ „ „ U,ö U, < „ „

9. VI. 03. Turgor frischer Zellen =^ 0,7—0,6 mol. KNO,-
Lösun^f. Schnitte in ca. 400 ccm stehendes Leitungswasser

gelegt.
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ausgeschlossen, da leicht nachzuweisen war, daß die in stellendem

Wasser liegenden Schnitte während der Versuchsdauer keinen

Schaden erlitten; und selbst, wenn die an der Oberfläche liegenden

Zellen zum Teil zugrunde gegangen wären, so müßten die intakten

Zellen sich ebenso wie bei Berührung mit fließendem Wasser ver-

halten. — Um den Temperaturunterschied auszuschalten, wurden

die Schnitte in stehendem Wasser bei gleicher Temperatur ge-

halten. — Sollte die Menge des die Schnitte umspülenden Wassers

von Bedeutung sein, so mußten Versuche mit größeren oder ge-

ringeren Flüssigkeitsmengen verschiedene Resultate liefern. — Es

war ferner denkbar, daß durch die ständige Bewegung der Schnitte

in dem fließenden Wasser ein Reiz auf das Plasma ausgeübt würde;

es wurde daher stehendes Wasser mit einer Anzahl Schnitten in

einer großen Schale durch eine für diesen Zweck konstruierte kleine

Turbine in ständiger Bewegung gehalten oder ein Glas wurde an

einem großen Pendel befestigt, wodurch gleichfalls die in dem Glase

befindlichen Schnitte in Bewegung gehalten wurden. — Es mußte

festgestellt werden, ob die Schnelligkeit des Ausfließens von Be-

deutung sein konnte; daher ließ ich einmal das Wasser tropfen-

weise, das andere Mal in einem dicken Strahl zufließen. — Um
die Wirkung des Sauerstoffs, der den Schnitten im fließenden Wasser

natürlich in reichlicherem Maße zu Gebote stand, zu beobachten,

ließ ich mit Hilfe eines Stummerschen Aspirators ständig Luft

durch ein Gefäß streichen, in dem eine Anzahl Schnitte lagen. Oder

es wurde Sauerstoff in ein abgeschlossenes Gefäß mit Wasser ge-

leitet; hier lagen die Schnitte ruhig im Wasser, während durch die

Aspiratortätigkeit die Schnitte sich unausgesetzt bewegten.

Schließlich war noch der Eisengehalt des Leipziger Wassers

zu berücksichtigen. Schon nach wenigen Tagen bedeckte sich die

Gaze, mit der die Stein achsche Siebdose, in welcher sich die

Schnitte befanden, verschlossen war, um ein Wegschwimmen der

Objekte zu verhindern, mit einer Schicht von Eisenhydroxyd. Um
im stehenden Wasser diese Verhältnisse nachzuahmen, wurden ein

paar Nägel mit Gaze umwückelt und in das Glas mit den Schnitten

gehängt.

Wie ein Blick auf die nachstehende kleine Tabelle lehrt, waren

alle Bemühungen, eine Ursache für die bei Anwendung des fließen-

den Wassers beobachteten Erscheinungen zu finden, leider vergeblich,

und wir müssen uns einstweilen mit der Konstatierung der Tatsache

begnügen.
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Datum
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Im allgemeinen reagiert also stehendes Wasser immer gleich;

weder die Menge der Außenflüssigkeit, noch die Durchlüftung oder

Sauerstojffzufuhr usw. vermögen den Turgorabfall zu verhindern.

Gelegentliche Abweichungen kommen allerdings vor und tragen dazu

bei, die Vorgänge zu komplizieren. So stieg in dem Versuch mit

Sauerstoff am vierten Tage .der Turgor um den Wert von iVo KNO3
und ebenso erreichten die Zellen der Schnitte im Wasser mit den

Eisennägeln die ursprüngliche Turgorhöhe am zweiten Tage wieder,

nachdem am Tage vorher ein starker Abfall konstatiert werden

konnte.

Inwieweit nun der in den Rüben enthaltene Zucker eine Rolle

bei der Turgorregulierung spielt, läßt sich aus den Versuchen nicht

entnehmen, wahrscheinlich aber keine wesentliche, da der Zucker

nur zum geringsten Teil für den hohen Turgorwert verantwortlich

zu machen ist. Während die Zuckerrüben durchschnittlich 12%
Rohrzucker enthalten, konnte ich für die benutzten roten Rüben

z. B. nur eine Gesamtzuckermenge von 2% (bezogen auf das Friscli-

gewicht) feststellen, was höchstens 0,5 Vo KNOs entsprechen würde.

Zur Analyse wurden 60 g zerschnittener Rübe nach dem Ab-

waschen mit Wasser auf 300 ccm gebracht und so lange gekocht,

bis alle Zellen tot waren und ihren Inhalt an das Wasser abgegeben

hatten.

50 ccm des filtrierten Dekoktes wurden invertiert und in be-

kannter Weise mit Fehlingscher Lösung behandelt. Es ergaben

sich 0,4005 g Cu = ca. 2% Zucker.

Zur Kontrolle wurde der kalt ausgepreßte Saft der Rübe auf

Zucker untersucht:

aus 5 ccm Preßsaft erhielt ich ohne Inversion 0,0310 g Cu

und nach Inversion mit HCl: 0,2200 g Cu = ca. 2 7o Zucker.

Wenn nun der Zuckergehalt in den für die plasmolytischen

Untersuchungen benutzten Rüben kein höherer war, als der hier

ermittelte, so ist ohne weiteres einleuchtend, daß der Abfall des

Turgorwertes beim Aufenthalt der Schnitte in Wasser nicht daraus

zu erklären ist, daß der Zucker in die Außenlösung exosmiert, da

der Turgor um einen Wert von 2"/o Salpeter fällt, und die Gesamt-

zuckermenge nur etwa 0,5% KNO3 entspricht. Außerdem ist ein

Nachweis von Zucker im Wasser nicht immer möglich, wenigstens

bei der roten Rübe; es exosmiert also sicher bedeutend weniger

als bei der Zwiebel. — Möglicherweise hängt die Menge des aus-

tretenden Zuckers mit dem Prozentgehalt des in der Rübe vor-
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handenen Zuckers zusammen; wenigstens enthielt die Außenflüssig-

keit in einem Versuch mit einer Rübe, die süßer schmeckte als die

bisher gebrauchten, größere Mengen Zucker. — Für die Frage der

Exosmose wäre eine nähere Untersuchung der roten Rübe jeden-

falls von Bedeutung, da der rote Farbstoff des Zellsaftes zur Be-

urteilung des Lebens der Objekte geeigneter ist, als irgend ein

anderes Reagens.

Versuche über die Einwirkung von Äther auf den Zucker-
austausch.

Nach den Erfahrungen, die bisher über die Einwirkung von

Äther auf Stoffums;itz und -austausch gewonnen wurden, schien es

nicht aussichtslos, zu versuchen, ob die Exosmose des Zuckers durch

Narkotisieren beeinflußt werden könne. — Puriewitsch^) konnte

zeigen, daß die Entleerung von Endospermen durch Atherwirkung

verhindert wird, und er führt das darauf zurück, daß die Bildung

der zum Umsatz der Stärke in Zucker nötigen Diastase sistiert

wird. Johannssen-) fand, daß in reifenden Samen die normaler-

weise stattfindende Zuckerverminderung durch Äther aufgehalten

werden kann und daß unter der Nachwirkung der Narkose eine

erhebliche Zuckeransammlung nachzuweisen ist; Crocusknollen ver-

Heren unter der direkten Einwirkung des Äthers Zucker und erst

unter der Nachwirkung ist auch hier eine deutliche Zunahme zu

beobachten. Ferner konnte Pantanelli^) nachweisen, daß bei

Schimmelpilzen durch Atherisierung sowohl die Steigerung wie der

Abfall des Turgors und ebenso die Regulation des osmotischen

Druckes und der Rückgang der Plasmolyse unter gewissen Be-

dingungen verzögert wird. — Anderseits wissen wir aber auch, daß

die Speichening der Anilinfarben durch Narkotika nicht beeinflußt

wird^), und das zeigt uns, daß die AVirkung der Narkotika auf die

Vorgänge beim Stoffaustausch keine einheitliche ist. Es wird von

Fall zu Fall untersucht werden müssen, ob Äther und andere Nar-

kotika überhaupt von nennenswerter Bedeutung für Stoffaustausch,

-speicherung und -Wanderung sind und wenn das der Fall ist, wird

1) a. a. 0., p. 47.

2) Det kgl. danske Videnskabemes Selskabs Skrifter, nat.-niath. afdel., Bd. VIII,

Heft 5. Zusammenf. d. Resultate, No. 4.

3) a, a. 0., p. 333.

4) Pfeffer, Über Aufnahme von Anilinfarben usw., a. a. 0., p. 328.

14*
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ZU konstatieren sein, ob der Äther direkt den Umsatz usw. beeinflußt

oder ob die Permeabilitätsverhältnisse des Plasmas eine Veränderung

erfahren.

Meine an Zwiebelschnitten angestellten Versuche führten zu

keinem entscheidenden Resultat; manchmal schien es, als ob der

Turgor unter Einwirkung des Äthers beim Liegen der Schnitte in

Wasser derselbe bliebe wie bei Beginn des Versuches, in anderen

Fällen hingegen war kein Einfluß des Äthers zu erkennen. Sehr

häufig wurden in den verschieden konzentrierten Lösungen nur ein-

zelne Zellen plasmolysiert, ein Umstand, der leicht zu Täuschungen

Anlaß gibt, da die Schnitte einen durchaus gesunden Eindruck

machten und völlig turgeszent waren. Um sich davon zu überzeugen,

daß die Zellen in der Tat abgestorben sind, ist es nötig, die Schnitte

in starke plasmolysierende Lösungen zu bringen; wenn auch hierin

nur vereinzelte Zellen plasmolysiert werden, kann man auf Tötung

der übrigen schließen. — Es wurden Versuche mit 0,5 °/o, iVo und

gelegentlich mit 2% igem Ätherwasser angestellt; während eine

2°/oige Lösung stets tödlich wirkte, verhielten sich die schwächeren

Lösungen verschieden; gelegentlich wirkt eine halbprozentige Lösung

schon schädigend auf die Mehrzahl der Zellen und in anderen Fällen

bleiben in l7oiger Ätherlösung alle Zellen lebendig. — Ein paar

Beispiele mögen das Gesagte illustrieren:

1. 26. X. 03. Frische Schnitte der Zwiebel werden plasmoly-

siert durch eine KNOs-Lösung, deren Konzentration zwischen 4 und

30/0 Hegt.

Nach einem 24 stündigen Aufenthalt in "Wasser resp. 1 "/o igem

Ätherwasser wurden die Schnitte wieder untersucht.

aus Wasser: Plasmolyse zwischen 3 und 27o KNO3
aus l7o Äther: „ „ 4 „ 3„ „

2. 11. VII. 03. Plasmolyse frischer Schnitte zwischen 4—37o

KNO3. Nach 6 Stunden

aus Wasser: Plasmolyse zwischen 3—2% KNO3
aus 1 ^/o Äther : „ „ 3—2 „ „

3. 28. X. 03. Plasmolyse frischer Schnitte zwischen 4— 37o

KNO3. Nach 24 Stunden

aus Wasser: Plasmolyse zwischen 3—2Vu KNO«
aus VaVo Äther: Plasmolyse bei 47ü, 3 7u KNO3 wenig Zellen

aus 1/0 » • » H 4 „ o „ „ „ ,5
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Zur Kontrolle werden die Schnitte in lO'Vo KNO3 übertragen,

auch hier wurden nur wenige Zellen plasmolysiert.

Im Anschluß an diese Versuche möchte ich noch eine quanti-

tative Analyse der Außenlösung anführen, aus der hervorgeht, daß

der Äther in der Zwiebel/eile irgend eine nicht näher bestimmte

stoffliche Veränderung hervorruft, die schließlich zum Absterben

der Schnitte führt oder wenigstens eine Begleiterscheinung des

Verfalls ist.

Versuch XIL 17— 18*^ C. Je 30 g Zwiebelschnitzel wurden

nach dem Abwaschen gelegt in:

1. 400 ccm 0,5 7oiges Atherwasser

2. 400 ccm 0,2 mol. KCl-Lösung + 0,5"/,, Äther.

Schon am folgenden Tage opalisierten die Flüssigkeiten ein

wenig, was ich anfänghch auf beginnende ßakterienwirkung schob,

da die Versuche bei Zimmertemperatur angestellt wurden.

Die in der üblichen Weise ausgeführte Analyse der Kohle-

hydrate in der Außenflüssigkeit ergab an Gesamtzucker für:

1. nach Inversion mit ^ HCl 51,21% der Innenkonzentration.

Nach dem zweiten Tage waren die Flüssigkeiten etwas trübe;

beim Kochen mit Fehlingscher Lösung ballte sich der Kupfer-

oxydulniederschlag zusammen, so daß die Filtration sehr langsam

verlief; durch Alkoholzusatz wurde ein etwas rascheres Tempo be-

wirkt. Die Analyse ergab für:

1. nach Inversion an Gesamtzucker 56,47 "/o der Innenkonzentration

Nach dem dritten Tage entstand beim Kochen mit Fehlingscher

Lösung eine zähe, etwas schmierige Masse, besonders in Ather-

lösung ohne Salze, so daß an ein Filtrieren überhaupt nicht zu

denken war. Der Niederschlag aus der Salzlösung ließ sich mit

Hilfe großer Mengen Alkohol auf dem Asbestfilter sammeln und

verlor schließlich seine zähe Beschaffenheit.

Nach Inversion wurde bestimmt für:

2. an Gesamtzucker 42,73 "'o der Innenkonzentration.

Daß die zähe Masse nicht etwa infolge der Inversion entstand,

geht aus dem gleichen Verhalten der direkt mit Fehlingscher
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Lösung behandelten Flüssigkeit hervor; die Glykose wurde ebenfalls

für sich allein bestimmt. (Vgl. die Schlußtabelle.)

An den ersten beiden Tagen verlief der Versuch ganz normal;

der Atherzusatz hat auf die Zuckerdiosmose keinen Einfluß und

scheint lediglich die Objekte zu konservieren; jedenfalls Avar die

Trübung kaum beträchtlicher als in der Salzlösung und viel geringer

als in der Regel bei reinem Wasser als Außenlösung. — Die Ur-

sache der Veränderung des Kupferoxydulniederschlags konnte im

einzelnen nicht näher ermittelt werden. Es muß sich um eine

ätherlösliche Verbindung handeln, die nach der Exosmose durch

Wasser oder, wahrscheinlicher, durch das Alkali ausgefällt wird

und sich in Alkohol wieder löst. Daß dieser die Filtration er-

schwerende Körper exosmiert ist und nicht etwa aus Zellen stammt,

die durch den Äther getötet waren, scheint mir daraus hervorzu-

gehen, daß während der ersten beiden Tage keine Störung des

Zuckeraustritts zu bemerken war; würden nach dem zweiten Tage

eine erhebliche Menge Zellen abgestorben sein, so könnte der Zucker-

gehalt der Außenlösung nicht annähernd konstant geblieben sein.

Daß anderseits nach dem dritten Tage eine Beschädigung der Ob-

jekte durch den Äther eingetreten ist, zeigt die hohe Konzentration

an Zucker in der Salzlösung. — Es mußte auf diese Analyse etwas

näher eingegangen werden, weil die unklaren Resultate bei der

plasmolytischen Behandlung der Schnitte nach der Atherisierung

vielleicht auf eine größere oder geringere Menge jenes ätherlöslichen

Stoffes in den einzelnen Zwiebeln zurückzuführen sind. — Weitere

Untersuchungen mit Atherwasser dürften indes zu keinem Resultat

— bezüglich der Einwirkung auf den Zuckeraustritt und die Turgor-

regulation — führen, bevor nicht über die Natur des erwähnten

ätherlöslichen Körpers näheres bekannt ist, und andere Objekte

sind vielleicht geeigneter, uns darüber Aufschluß zu geben, inwieweit

eine Diffusion gelöster Kohlehydrate resp. Zuckerarten durch Äther

verhindert oder verzögert werden kann.

Die Bedeutung der Zuckerdiosmose für die Ökologie
der Pflanzen.

Wenn es möglich ist, zuckerhaltige Reservestoffbehälter durch

die Berührung mit einer genügenden Menge Wassers ganz oder

auch nur teilweise zu entleeren, ist die Frage berechtigt, ob Kork
und Kutikula einen genügenden Schutz bieten gegen einen Material-
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Verlust an den feuchten Erdboden. — Daß in der Tat die Kutikula

sowohl für Salze, wie für Zuckerarten durchlässig sein kann, hat

Joh. K. GöbeP) nachgewiesen. Eine 5proz. KNO;-, -Lösung

drang in 90 Minuten, eine lOproz. Lösung in 30—45 Minuten

durch die Kutikula eines Cynara -Blattes und erzeugte eine deut-

liche Plasmolyse in den äußeren Zellagen, ebenso eine 51,3 proz.

Zuckerlösung nach 2 V2 Stunden. — Versuche, die ich in dieser

Richtung mit Zwiebeln und Rüben anstellte, zeigten, daß ein

Verlust an den Boden überhaupt nicht nachzuweisen war, ebenso-

wenig wie ein Eindringen von KNO;!, CUSO4 und HgClo in un-

verletzte Objekte. Trotz wochenlanger Berührung mit konzentrierten

Lösungen vermochten diese drei Salze weder den Korkmantel der

Rüben noch die Kutikula der Zwiebel zu durchdringen. Nun ist

allerdings das Zwiebelblatt besonders geschützt durch eine Wachs-

schicht, und wenn es für die Praxis auch bedeutungslos ist, ob

nach Entfernung der Wachsschicht ein Eindringen der Außen-

lösungen beobachtet werden kann, so wurde doch versucht, eine

benetzbare Stelle durch Reiben mit einem wollenen Tuch und durch

vorsichtige Behandlung mit Äther oder verdünnter Sodalösung her-

zustellen; das gelang aber nicht, ohne daß die Epidermis verletzt

wurde. — Ebensowenig wie von außen nach innen irgend eine

Lösung durch Kork oder Kutikula resp. Wachsschicht drang,

ebensowenig drang Zucker nach außen. Durch Waschen und Be-

handlung mit Sublimatlösung sterilisierte Zuckerrüben wurden in

vorher sterilisierte, mit ausgewaschenem groben Sand gefüllte Glas-

zylinder gebracht und ziemlich feucht gehalten. Durch Glasröhren,

die an einigen Stellen die Rübe an der Berührung mit dem Saud

hinderten, wurde für genügende Durchlüftung gesorgt, die übrigens

mehr oder weniger schon durch die Grobköruigkeit des Sandes

garantiert war. Nach ungefähr 14 Tagen wurde der Sand aus-

gelaugt, das Wasser euigedampft und auf Zucker untersucht, doch

mit negativem Resultat. — Um eine eventuelle Abgabe von Zucker

duich die unverletzte Zwiebelschale zu beobachten, wurde folgender-

maßen verfahi-eii: Eine Zwiebel, die von ihren häutigen braunen

Hüllen befreit war, wurde mit einem möglichst breiten Streifen

Filtrierpapiers umwickelt, dessen eines Ende in eine Schale mit

Wasser ragte und dessen anderes Ende in ein tiefer angebrachtes

Gefäß geleitet wurde, dessen Boden mit wenig Wasser bedeckt

1) über die Durchlässigkeit der Kutikula. Leipz. Dissert. 1903, p. 26, 28.
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war. Der Papierstreifen wirkte als Heber und infolgedessen wurde

die Zwiebel konstant von einem langsamfließenden Wasserstrom

umspült. Auf diese Weise war für genügenden Luftzutritt gesorgt

und einem Faulen der Zwiebel vorgebeugt. Das Wasser in dem

oberen Gefäß wurde nach Maßgabe des Verbrauchs ergänzt und

nach ungefähr 14 Tagen das in dem unteren Gefäße angesammelte

Wasser auf Zucker untersucht; Fehlingsche Lösung blieb jedoch

vollkommen klar. — Negativ, wie diese beiden Versuche, verlief

auch ein dritter, der darauf abzielte, Zucker durch die Wurzeln in

das umgebende Wasser abzuleiten. Unter normalen Umständen

enthalten die Wurzeln mit Ausnahme der Spitzen, und auch diese

nur in geringen Mengen, mikrochemisch kaum nachweisbare Spuren

von reduzierendem Zucker; es war aber denkbar, daß durch

Hemmung der Transpiration der sich entfaltenden Blätter eine

Ableitung des zum Vegetationspunkt strömenden Zuckers durch

die Wurzeln zu erzielen war. Im Wasser war jedoch kein Zucker

nachzuweisen, ob nun ein Teil der Wurzeln dekapitiert war oder

nicht; auch konnte in den verschiedenen Regionen der Wurzeln,

die mikrochemisch untersucht wurden, keine Zunahme der Glykose

beobachtet werden. — Schließlich wurden noch Versuche mit ver-

letzten Rüben und Zwiebeln angestellt, derart, daß aus den Wunden
nichts in die Außenlösung gelangen konnte; es kamen lediglich die

intakten Stellen mit feuchtem Sand oder Filtrierpapier in Be-

rührung. Dieser Versuchsanstellung lag die Überlegung zugrunde,

daß möglicherweise die Exosmose des Zuckers erst infolge des

Wundreizes vor sich gehe, daß also unter diesen Umständen eine

Exosmose aus unverletzten Zvnebeln oder Rüben garnicht zu er-

Avarten sei, selbst wenn Kork oder Kutikula durchlässig sein sollte.

— Wenn nun auch anzunehmen war, daß Kork und Kutikula für

Zucker sich als undurchlässig erweisen werde, da von außen nach

innen weder Salpeter-, noch Kupfer- oder Sublimatlösung eindrang,

so mußte dieser Versuch doch der Vollständigkeit halber aus-

geführt werden. Wenn sich nun auch bei dieser Versuchs-

anstellung kein Zucker in der Außenlösung nachweisen ließ, so ist

damit natürlich die Frage, ob die Möglichkeit der Rohrzucker-

exosmose, resp. die Exosmose der nicht reduzierenden Kohle-

hydrate, von der Verwundung abhängig ist, nicht erledigt, und

wird auf direktem Wege auch wohl nicht erledigt werden können,

eben wegen der Undurchlässigkeit der Kutikula und der Kork-

schicht.
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Aus den angefülirten Versuchen geht hervor, daß in der Tat

die Gefahr eines Auslaugens durch das Wasser im Boden nicht

existiert, jedenfalls dann nicht, wenn die Zwiebeln und Rüben un-

verletzt bleiben. Aber auch bei Verletzung besteht keine Gefahr;

die Exosmose geht viel zu langsam vor sich, um eine erhebliche

Schädigung der Pflanze herbeizuführen, da bei der Rübe eine

Wundkorkbildung und bei der Zwiebel eine Resorption der Inhalts-

atoffe des verletzten Blattes einem die Pflanze schädigenden Substanz-

verlust Vorschub leistet. Bei allzugroßer Nässe des Erdbodens

tritt natürlich Fäulnis ein, besonders bei der Zwiebel; indessen

gelingt es, bei starker Luftfeuchtigkeit die Resorption der Inhalts-

stoffe verletzter Zwiebelschalen durch die inneren, jüngeren Blätter

experimentell zu zeigen. Wenn man nach Entfernung der häutigen

Schuppen die Epidermis des ersten fleischigen Zwiebelblattes abzieht

und die Zwiebel unter einer Glasglocke in feuchter Luft stehen

läßt, so beobachtet man ein langsames Dünnerwerden der äußeren

fleischigen Schuppe und nach Verlauf einiger Wochen ist sie in

ein dünnes braunes Häutchen verwandelt, das die jüngeren Teile

eng umschließt. Daß es sich hier nicht um ein einfaches Aus-

trocknen handelt, erkennt man leicht aus dem Vergleich mit einem

Blatte, das isoliert während der Versuchsdauer sich selbst über-

lassen wurde; dieses bleibt viel dicker und nimmt eine hornartige

Beschaffenheit an, — Eine derartige Resorption ist bei den Zwiebeln

übrigens ein normaler Prozeß ; bekanntlich werden bei einer Anzahl

Zwiebeln die Laubblätter dadurch zu Reservestoffbehältern, daß

die Basis des Blattes anschwillt, indem sie die Assimilate aus den

Spitzenteilen anhäuft, und wenn wir von einer Zwiebel die Häute

entfernen, so wird meistens das äußere fleischige Blatt allmählich

braun und verliert seinen Inhalt an die jüngeren, sodaß nach

wenigen Wochen die Zwiebel wieder ihr normales Aussehen erhält.

— Ich könnte hier noch eine Reihe anderer Beobachtungen an-

führen, die für die Biologie der Zwiebelgewächse von Bedeutung

sind, doch würde ich damit den Rahmen dieser Untersuchungen

überschreiten.

Hier sei nur noch erwähnt, daß selbst dann, wenn wirkhch

das äußere Zwiebelblatt verfaulen sollte, damit noch keinesfalls

eine Gefahr für das Leben der Zwiebel verbunden sein muß, da,

wie allgemein bekannt sein dürfte, die jüngeren Teile weit resistenter

gegen Infektion durch Fäulnisbakterien sind.
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Zusammenfassung und Schluß.

Deu Ausgangspunkt unserer Untersuchungen bildete die Beob-

achtung Puriewitschs, daß durch anorganische Salzlösungen die

Entleerung der Maisendosperme gehemmt wird.

Puriewitsch ') fand, daß sich Salzlösungen wie isotonische

Zuckerlösungen verhalten, daß also um so mehr Stärke aufgelöst

wird, je verdünnter die Salzlösung ist. Es war nun das nächst-

liegende, für die Hemmung lediglich die osmotische Leistungs-

fähigkeit der Außenlösung verantwortlich zu machen; dann aber

mußte überhaupt kein Umsatz der Stärke in Zucker erfolgen, wenn

als Außenlösung von Anfang an eine iso- oder hypertonische Lösung

zur Anwendung kam. Das scheint aber nicht der Fall zu sein;

denn Puriewitsch (a. a. 0., p. 39, 40) glaubt, daß die beginnende

Plasmolyse .,die Hauptrolle in der Hemmung der Entleerung" spielt.

Infolge der Plasmolyse soll sich das Austreten der Auflösungs-

produkte verlangsamen und erst infolge der Anhäufung der Auf-

lösungsprodukte tritt eine Einstellung der Diastaseproduktion ein,

während Narkotika direkt hemmend auf die Diastasebildung wirken.

Nach Puriewitsch findet also eine Auflösung der Stärke und

damit eine Steigerung des osmotischen Druckes im Zellinnern statt;

dadurch müßte aber sehr bald die beginnende Plasmolyse wieder

ausgeglichen sein, und damit die Ursache der Hemmung in Weg-

fall kommen. — Daß die Salze in der Außenflüssigkeit nicht die

Auflösung der Stärke beeinflussen, schließt Puriewitsch daraus,

daß in den Zellen der Lupinenkotyledonen „trotz der Hemmung
des Entleerungsprozesses eine große Menge Asparagin" gefunden

wurde (vgl. a. a. 0. Vers. 76). — Lu übrigen hat auch Puriewitsch

(a. a. 0., p. 47) selbst gefunden, daß eine Hemmung der Exosmose

schon durch verdünntere Lösungen erzielt werden kann; zur Er-

klärung dieser Erscheinung ist natürlich die beginnende Plasmolyse

als Hemmungsfaktor nicht verwendbar; Puriewitsch glaubt in

diesem Fall, eine Permeabilitätsänderung des Plasmas annehmen

zu müssen, denn — so argumentiert der Autor — ein gegenseitiger

Austausch der Außen- und Tnnenlösung bis zur Erreichung einer

physikalischen Gleichgewichtslage kann nicht stattfinden, da sonst

bedeutend mehr Stärke gelöst werden müßte, als es in der Tat der

i; a. a. 0., p. 37/38.
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Fall ist; es wird auch hier nur soviel Stärke gelöst, his die Zucker-

konzentration im Innern der Zelle eine weitere Diastasebildung

ausschließt.

Nachdem sich nun herausgestellt hatte, daß der Zuckeraustritt

auch bei der Zwiebel durch Salzlösungen gehemmt wurde, schien

68 nicht aussichtslos, an diesem Objekt die von Puricwitscli nur

beilcäufig behandelten Fragen etwas eingehender zu studieren. Die

Zwiebel schien besonders deswegen ein geeignetes Objekt zu sein,

weil sie nach allgemeiner Annahme zum größten Teil Glykose

enthielt. Es fiel also von vornherein der Umsatz von Stärke in

Zucker fort und damit erledigte sich gleichzeitig die Frage, ob

durch die Salzlösungen direkt oder indirekt die Diastasebildung

gehemmt wurde; ferner war nach PuricAvitsch die Möglichkeit

gegeben, die Zwiebeln vollständig zu entleeren, woraus hervorging,

daß wir es nur mit diosmierenden Zellinhaltsstoffen zu tun hatten.

Wenn diese Voraussetzungen richtig waren, so blieb nur zu unter-

suchen, ob die Hemmung abhängig ist von dem osmotischen Druck

der Außenlösung, ob also eine Entleerung so lange stattfindet, bis

ein Gleichgewicht hergestellt ist. Wäre das nicht der Fall, so

hätte man entweder an eine Veränderung der Durchlässigkeits-

fähigkeit der Protoplasmahautschicht zu denken oder an eine durch

das Salz hervorgerufene, nicht diosmierende Verbindung. Jeden-

falls wären die Verhältnisse bei der Zwiebel leichter zu über-

schauen gewesen, als an anderen Objekten, deren StoflFaustausch

an einen mehr oder weniger komplizierten Stotfumsatz gebunden ist.

Wie aber aus den mitgeteilten Untersuchungen hervorgeht,

lagen die Dinge nicht so einfach, wie man erwarten sollte. Die

Glykose ist, soweit wir es mit der ruhenden Zwiebel zu tun haben,

weder der Hauptbestandteil des Zellsaftes, noch exosmiert sie besser

und rascher als andere nicht direkt reduzierende Kohlehydrate.

Im Gegenteil, wir fanden, daß an reduzierenden und invertierbaren

Kohlehydraten etwa gleiche Teile in der Zwiebel vorhanden sind,

und daß die nicht reduzierenden Zuckerarten in bei weitem

größerer Menge in die Außenlösung diosmierten, sowohl in Salz-

lösung als in Wasser. Damit war zunächst in Frage gestellt, ob

Zwiebeln wirklich bis zur Erschöpfung entleert werden können, da

Puriewitsch bei seinen Versuchen nur die Glykose berücksichtigt

hat. Meine Versuche machen es wahrscheinlich, daß die Ent-

leerung nur eine partielle ist, was besonders aus den Versuchen

mit verschieden großen Wassermengen hervorgeht. — Die mit
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Salzlösungen angestellten Versuche unterscheiden sich von den

vorigen dadurch, daß die Gesamtmenge des exosmierten Zuckers

eine bedeutend geringere ist, als wenn die Schnitte in Wasser

liegen; aber das Verhältnis z\\'ischen Glykose und nicht reduzierendem

Zucker bleibt nach wie vor dasselbe, sodaß, bei den oft sehr ge-

ringen Mengen Glykose, die Frage diskutiert werden mußte, ob

überhaupt Glykose in die Außenflüssigkeit dringt und ob ihre

Gegenwart nicht etwa auf einen analytischen Fehler oder auf ein

Absterben einzelner Zellen zurückzuführen ist. Indessen konnten

die Bedenken durch einen Sterilversuch, der deutlich eine Ex-

osmose der Glykose zeigte, und durch eine kritische Untersuchung

der angewandten Methodik beseitigt werden. — Leider war es

aber nicht möglich, irgend eine Beziehung zu finden zwischen dem
Verhältnis der beiden Zuckerarten und irgendwelchen äußeren

Umständen. Wie die absoluten Werte des exosmierten Gesamt-

zuckers in den einzelnen Versuchen starken Schwankungen unter-

lagen, so schwankte unter den gleichen Bedingungen das Verhältnis

zwischen dem exosmierten Traubenzucker und dem nicht redu-

zierenden Kohlehydrat. Wir müssen daher diese Frage einstweilen

unbeantwortet lassen, ebenso wie wir nicht in der Lage sind, fest-

zustellen, weshalb die beiden Zuckerarten nicht in dem Verhältnis

in die Außenlösung gelangen, wie sie im Zellsaft vorhanden sind.

Es würde allen Erfahrungen widersprechen, wenn wir annehmen

wollten, daß die Glykose schwerer exosmierte als nicht reduzierender

Zucker, oder daß die Glykose erst in höher molekulare Zuckerarten

übergeführt werden müßte, um leichter das Plasma passieren zu

können.

Soviel indes steht fest, daß beide Arten Zucker exosmiereu

können, und es war darum zunächst die Frage zu erledigen, in-

wieweit die Herstellung einer Gleichgewichtslage zwischen Außen-

lösung und Zellsaft für die Hemmung in Betracht kam. Die Ver-

suche mit verschieden großen Wassermengen zeigten schon, daß es

wahrscheinlich bei der Entleerung der Zwiebel garnicht auf die

Konzentration der x\ußenlösung ankommt, daß vielmehr eine be-

stimmte Innenkonzentration allein maßgebend ist. Das bestätigen

auch die Versuche mit Salzlösungen; es konnte durch eine einfache

Rechnung gezeigt werden, daß trotz der Hemmung der Exosmose

die Konzentration der Außenlösung niedriger ist als diejenige des

Zellsaftes. Bei dieser Rechnung wurde ein Eindringen der Salze

in die lebendige Zelle beiücksichtigt, die in der Tat stattfindet —
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wenigstens konnte ich ein Eindringen des Cl-Ions, wie es bereits

van ßysselberghe ') nachgewiesen hat, beobachten. — Die Zwiebel

enthält so gut wie gar kein Cl; behandelt man aber Schnitte, die

in einer Chloridlösung gelegen haben, nach gehörigem Abwaschen

mit destilliertem Wasser, mit AgNOs -Lösung, so kann man ganz

deutlich beobachten, daß in allen Zellen ein gleichmäßiger Nieder-

schlag von AgCl entstanden ist. — Der Nachweis des Eindringens

der Chloride konnte auch durch Titration der Außenlösung geführt

werden.

Wenn also, wie wir sahen, die Hemmung des Zuckeraustritts

nicht bedingt ist durch eine osmotische Gleichgewichtslage zwischen

Außenflüssigkeit und Zellsaft, so fragte sich zunächst, ob nicht doch

im Zellsaft eine nicht diosmierende Zuckerart vorhanden sein

könnte. Es wurde darauf hingewiesen, daß zur Entscheidung dieser

Frage vor allem eine genaue Kenntnis der chemischen Natur aller

in der Zwiebel vorhandenen Zuckerarten notwendig ist, damit die-

selben einzeln auf ihre Fähigkeit, das Plasma zu passieren, geprüft

werden können. Solange derartige Untersuchungen nicht vorliegen,

müssen wir uns damit begnügen, auf indirektem Wege die Un-

wahrscheinlichkeit einer solchen Annahme darzutun. — Handelte

es sich um eine Verbindung, die erst durch Umsatz in eine

diosmierende Form übergeführt werden müßte, so wäre das an sich

noch kein Grund für eine nur partielle Exosmose, wenn Wasser

als Außenflüssigkeit benutzt wird. Wir wissen aus Puriewitschs

Versuchen, daß die Entleerung stärkehaltiger Reservestoffbehälter

vor sich geht, wenn für eine genügende Ableitung des Zuckers

gesorgt ist, und bevor nicht das Gegenteil nachgewiesen wird, haben

wir keine Veranlassung zu der Annahme, daß bei der Zwiebel,

sofern ein Stoffumsatz notwendig ist, dieser nicht eingeleitet werden

sollte, wenn für eine Entfernung der exosmierten Stoffe gesorgt ist.

Ferner erscheint die Annahme einer dritten Zuckerart ausgeschlossen,

weil das eigentümliche Verhalten der beiden diosmierenden Kohle-

hydrate doch wohl darauf hinweist, daß für die Exosmose andere

Faktoren in Betracht kommen als die chemische Konstitution, da

sonst, wie bereits bemerkt wurde, die Glykose leichter in die

Außenflüssigkeit dringen müßte als die nicht reduzierende Zucker-

art. — Nehmen wir also an, daß im Zellsaft keine anderen Ver-

bindungen — soweit es sich um gelöste Kohlehydrate handelt —

1) Van Rysselberglie, Memoires publ. par l'aeadem. roy. de Bruxelles, 1899.
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vorhanden sind, wie die in die Außenlösung exosmierten, so käme

für eine Erklärung der Hemmung durch die Salze eine Verhinderung

des Umsatzes nicht mehr in Betracht. Es wäre dann nur noch

denkbar, daß die von außen eindringenden Salze mit den Kohle-

hydraten Verbindungen eingingen, die nicht diosmieren können,

oder daß die Salze auf irgend eine Weise die Durchlässigkeit der

Plasmahaut verändern. — Was den ersten Fall anbetrifft, so ließen

sich darüber genauere Aufschlüsse geben, wenn exaktere Unter-

suchungen über den osmotischen Druck des Zellinhaltes während

der Versuchsdauer vorlägen. Vielleicht wären kryoskopische Unter-

suchungen in Verbindung mit plasmolytischen und chemischen

Methoden zur Klarstellung unserer Frage am geeignetsten. — In-

dessen dürfen wir auf Grund unserer durch plasmolytische Versuche

gewonnenen Resultate immerhin schließen, daß derartige Neu-

bildungen nicht diosmierender Verbindungen unwahrscheinlich sind,

weil dadurch aller Voraussicht nach ein Sinken des osmotischen

Druckes eintreten würde. Nach unseren Untersuchungen bleibt

jedoch der Turgor unter Einwirkung der Salzlösungen stabil und

außerdem zeigt die Chlorsilberreaktion, daß in der Tat freie Cl-Ioneu

im Zellsaft enthalten sind. — Es bleibt also nur übrig, eine Ver-

änderung der Permeabilität des Plasmas für die Hemmung der

Zuckerexosmose anzunehmen.

Damit lägen also für den Zuckeraustritt der Zwiebel die Ver-

hältnisse ähnlich wie in dem von Nathansohn') untersuchten Fall

des Chloridaustritts aus Codium; allerdings gelang es mir nicht,

nachzuweisen, daß der Zuckeraustritt durch irgend eine Substanz

der Außenlösung, resp. durch deren wechselnde Konzentration

reguliert werden kann. Vielmehr schien die Konzentration der

Außenlösung ohne irgendwelchen Einfluß auf die Menge des ex-

osmierten Zuckers zu sein. Wir konnten feststellen, daß selbst bei

Anwendung sehr verdünnter Salzlösungen kein Sinken des Turgors

zu beobachten war, also wahrscheinlich auch kein größerer

Zuckerverlust wie bei den Versuchen mit stärkeren Lösungen.

— Wie wir uns nun eine Veränderung der Permeabilität

im einzelnen vorzustellen haben, darüber vermögen die vor-

liegenden Versuche keinen Aufschluß zu geben; weitere Unter-

suchungen werden nötig sein, bevor wir zu den bisher in der

1) a. a. 0., p. 264 ff.
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Literatur') behandelten Theorien oder Hypothesen über die Durch-

lässigkeit der Plasmahaut Stellung nehmen können.

Im ferneren Verlauf der Untersuchungen keimte gezeigt werden,

daß diß plasmolytische Methode als Ergänzung der quantitativen

Bestimmungen brauchbare Resultate lieferte, während plasmolytische

Untersuchungen für sich allein betrachtet uns über vieles im Un-

klaren lassen. Die Versuche mit den Rüben, speziell das eigen-

tümliche, bisher unerklärte Verhalten unter Einwirkung des fließenden

Wassers, werden denn auch vermutlich erst durch nähere chemische

Analysen für die Kenntnis der Stoffwechselvorgänge verwertbar sein.

Im übrigen konnte konstatiert werden, daß eine Temperatur-

erniedrigung eine Verminderung der Exosmose zur Folge hat. daß

Versuche mit Äther einen unregelmäßigen Veilauf nahmen aus

Gründen, die in dem betreffenden Abschnitt angedeutet wurden,

und daß den anorganischen Salzen bei bestimmter Konzentration

eine weitgehende konservierende Wirkung zukommt, die in metho-

discher Hinsicht von Wert ist. — Schließlich wurde nachgewiesen,

daß trotz der Möglichkeit einer Diffusion eines großen Teiles der

Inhaltsstoffe der Rüben und Zwiebeln eine Auslaugung des Zuckers

durch die Bodenfeuchtigkeit ausgeschlossen ist, selbst wenn die

Objekte verwundet sind.

Die hier mitgeteilten Untersuchungen wurden im Leipziger

botanischen Institut ausgeführt. Herrn Geheimrat Prof. Dr. Pfeffer

bitte ich, für die mir zur Verfügung gestellten Institutsmittel und

für die vielseitige, meinen Arbeiten förderliche Anregung meinen

verbindlichsten Dank entgegennehmen zu wollen.

1) Vgl. zB. Nathansohn, a. a. 0., ferner: Über die Kegulation der Aufnahme

anorgan. Salze usw. (.Tahrb. f. wiss. Botan,, Bd. XXXIX, p. 638 ff.) und Weitere Mit-

teilungen über die Kegulation usw. (Jahrb. f. wiss. Botan., Bd. XL, p. 403 ff.); Hob er

und Gordon, Hofmeisters Beiträge V, Heft 9, Juni 1904, und die dort zitierte Literatur.
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Belege.

A. Quantitative Bestimmungen.

AUium Cepa.
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ß. Plasmolytische Untersuchungen.
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Die als plasmolytische Grenzlösungen angegebenen Werte,

zB. 0,4—0,3, bedeuten, daß in einer 0,4 molekularen KNO3- oder

KCl -Lösung mindestens die Hälfte aller Zellen deutlich plas-

raolysiert sind, während in einer 0,3 molek. Lösung keine oder nur

ganz vereinzelte Zellen plasmolysiert waren. Die Bestimmungen

Avurden zum Teil mit KNO;^, zum Teil mit KCl-Lösungen aus-

geführt; da beide stets das gleiche Resultat lieferten, ist nicht

notiert worden, mit welcher der beiden Lösungen in den ver-

schiedenen Versuchen gearbeitet wurde.



Untersuchungen

über den geotropischen Reizvorgang.

Teil I.) Die geotropische Empfindlichkeit der Pflanzen.

Von

Hans Fitting.

• Mit 7 Textfiguren.

Einleitung.

Seit den grundlegenden Versuchen von Knight hat die Lehre

vom Geotropismus niemals aufgehört, die Botaniker aufs lebhafteste

zu beschäftigen. Zunächst waren es natürlich die geotropischen

Reaktiousarten der verschiedenen Pflanzenorgane und ihre Mechanik,

die die Aufmerksamkeit auf sich lenkten. Nachdem sich jedoch

die Erkenntnis Bahn gebrochen hatte, daß diese Bewegungs-

erscheinungen Reizvorgänge sind, wandte sich die Forschung in

neuerer Zeit mehr der Zergliederung des geotropischen Reizvorganges

in seine Teilprozesse zu, der Untersuchung dieser Teilprozesse und

ihrer Beziehungen zueinander. Der Sitz des geotropischen Per-

zeptionsvermögens, die Abhängigkeit der Reizperzeption von der

Intensität und von der Richtung der Reizkraft sowie von der Zeit

ihrer Einwirkung, die Vorgänge bei der Reizperzeption, die Reiz-

schwelle, die Beziehungen zwischen Erregung und Beizdauer, die

Art und Weise der Gravitationswirkung auf das sensible Plasma,

diese und noch manche andere wichtige Probleme sind, freihch

ohne daß der Umfang der experimentellen Grundlagen und die

kritische Durcharbeitung der Methoden immer ausreichend gewesen

wären, im letzten Jahrzehnte in Angriff genommen Avorden. Gleich-

wohl bestehen in unseren Kenntnissen der geotropischen Reiz-

erscheinungen noch eine Anzahl großer Lücken, über die man sich

bisher mehr mit Mutmaßungen als durch exakte Beobachtungen

1) Der zweite Teil folgt im nächsten Hefte dieses Bandes.

15**
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hinwegzuhelfen suchte. Sie machten sich in jüngster Zeit besonders

fühlbar, als man begann, Hypothesen über den geotropischen

Perzeptionsvorgang vorzutragen. Es schien mir also der Zeitpunkt

nicht schlecht gewählt, durch möglichst exakte und vorurteilsfreie

Versuche unsere Kenntnisse zu vervollständigen.

Zwei Jahre lang haben mich die Untersuchungen, über deren

Ergebnisse auf den folgenden Blättern berichtet werden soll, fast

ohne jede Unterbrechung beschäftigt. Und doch mußte ich mir in

der Auswahl der Probleme, die sich in immer größerer Zahl ein-

stellten, große Beschränkung auferlegen. Denn ich war mir wohl

bewußt, daß nur eine möglichst intensive Behandlung in experi-

menteller und theoretischer Hinsicht einen Fortschritt auf dem
Gebiete des Geotropismus herbeiführen könnte. Deshalb wird man
in meiner Arbeit manche Probleme nicht bebandelt finden, über die

man wohl Untersuchungen zu haben wünschte und die ich selbst

gerne verfolgt hätte, ehe ich zur Veröifentlichung meiner Beob-

achtungen schritt Die wachsende Zahl meiner Versuche und Er-

gebnisse zwang mich aber, vorläufig einmal einen Abschluß zu

machen, um den so wie so schon großen Umfang meiner Arbeit

nicht über Gebühr zu vergrößern. Auch bei den behandelten

Problemen wurde dies nur dadurch möglich, daß ich mich darauf

beschränkt habe, die allerwichtigsten und zu einer Beurteilung

meiner Ergebnisse notwendigen Versuche mitzuteilen.

Ich wäre nicht in der Lage gewesen, diese Untersuchungen in

der Weise, wie es geschehen ist, durchzuführen, wenn mir nicht der

Direktor des botanischen Institutes in Tübingen in liberalster Weise

die Geldmittel des Laboratoriums zur Verfügung gestellt hätte.

Ich möchte auch an dieser Stelle Herrn Professor Dr. v. Vöchting
für sein Entgegenkommen meinen aufrichtigsten Dank aussprechen.

Den Ausgang für meine Untersuchungen bildeten folgende

Überlegungen und Versuche.

Während früher, vor allem in Anschluß an die Arbeiten von

Sachs, ganz allgemein angenommen wurde, daß für die positiv-

und die negativ-geotropischen orthotropen Pflanzenteile die Horizontale

die optimale Reizlage sei, hat bekanntlich Czapek (895, p. 283 ff.)

den Nachweis zu erbringen gesucht, daß die optimale Reizlage nicht

diejenige Lage sei, die einen Winkel von 90", sondern diejenige,

die einen solchen von 135" mit der Ruhelage bildet. Ist diese
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Regel richtig — und sie ist, wie wir noch sehen werden, von ver-

schiedenen Seiten durch z. T. ausgedehnte Versuchsreihen bestätigt

worden — , so ergibt sich daraus eine interessante Folgerung, die

bisher nicht gezogen worden ist. Es wäre dann nämlich möglich,

ja wahrscheinlich, daß der Ausgleich der Reizkrümmungen, der an

gekrümmten Organen bei der meist üblichen Rotation am Klinostaten:

Längsachse des Kulturgefäßes ])arallel zu der horizontalen Klino-

statenachse eintritt, nicht auf Rektipetalität oder Autotropismus

beruht, wie man bisher annahm, sondern auf Geotropismus, falls

bei den gebräuchlichen Umdrehungsgeschwindigkeiten der Achse

überhaupt eine Geoperzeption erfolgt, was bisher nicht als exakt

bewiesen erachtet Avird. Befestigen wir z. B. einen Keimling, der

sich zuvor infolge einer geotropischen oder heliotropischen usw.

Reizung um 45" gekrümmt hatte, in der angegebenen Weise am
Klinostaten, so werden die durch die Krümmung aus der ur-

sprünglichen Wuchsrichtung des Keimlings abgelenkten Teile der

Sproßachse den Mantel eines Kegels beschreiben, dessen Achse

horizontale Richtung hat und dessen Seitenlinien Winkel von 45"

mit der Achse bilden. Diese Rotation im Kegelmantel bringt es

mit sich, daß sich die gekrümmten Sproßteile zweimal durch die

Horizontale, einmal durch die Lage 45 ^ oberhalb und einmal durch

die Lage 45" unterhalb der Horizontalen bewegen. Sind nun die

einander entgegen gerichteten Impulse in diesen beiden Lagen so

wenig voneinander verschieden, daß sie sich aufheben oder in

gleicherweise entgegen arbeiten? Das muß man von dem Augen-

blick an bezweifeln, wo der Nachweis erbracht ist, daß die optimale

Reizlage nicht die Horizontale ist, sondern, wie Czapek es will,

eine Stellung, die mit der normalen Ruhelage einen Winkel von

135" bildet.

So wichtig eine experimentelle Prüfung dieses Zweifels auch

sein würde, so wenig vermöchte er doch, falls er berechtigt wäre,

in Frage zu stellen, daß der Autotropismus allein die Ausgleichung

von Reizkrümmungen am Klinostaten bewirken kann. Die Rekti-

petalität würde, ungetrübt von allen geotropischen Einflüssen, doch

immer noch, abgesehen von anderen, in jenen Versuchen ganz allein

zu Tage treten, bei denen man die gekrümmten Objekte in einer

zur horizontalen Klinostatenachse senkrechten Ebene so rotieren

läßt, daß die Krümmungsebene mit der Rotationsebene zusammen-

fällt. Das läßt sich leicht einsehen. Erstens nämlich werden bei

der Rotation im Kegelmantel alle Seiten des Organs gereizt, bei
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der nunmehrigen Art der Rotation aber überhaupt nur zwei, und

zwar einander genau gegenüber liegende, und zweitens kommen bei

der Rotation im ^Kegelmantel alle geotropisch ungleichwertigen

Stellungen nur zweimal vor, aber bei Rotation in der zur Klinostaten-

achse senkrechten Ebene viermal. Die Folgen davon lassen sich

aus der nebenstehenden Figur, die das Organ innerhalb seiner senk-

rechten Rotationsebene wiedergeben soll, leicht ersehen. In der

Lage L/rwird der Sproß von der Seite h ebenso stark gereizt, wie

in der Lage Lj// von der Gegenseite a; dasselbe gilt für die Lagen

LjundLi/. Da also immer auf je zwei Gegenseiten gleich starke

Impulse erteilt werden, so kann es zu

einer geotropischen Krümmung niemals

kommen. Ganz gleichgültig ist es natür-

lich, ob der Sproß, wie in der Figur,

gerade ist oder wie in unserem Klino-

statenversuche gekrümmt. Nur darauf

möchte ich noch hinweisen, daß auch

bei dieser Art von Rotation sich eine

Ungleichheit in der Schwerewirkung
Figur 1.

° °

geltend machen kann, obgleich es wegen

der Gleichheit der gegenseitigen Impulse zu keiner geotropischen

Krümmung kommt: wenn nämlich die Lage 45 '^ unterhalb der

Horizontalen die optimale ist, so sind die gegenseitig gleichen

Impulse unterhalb der Horizontalen iiT stärker als oberhalb von ihr.

Kann also auch über die Beteiligung der Rektipetalität an dem
Ausgleich der Reizkrümmungen am Klinostaten gar kein Zweifel

bestehen, so bleibt doch die Frage unentschieden, ob es in unserem

Ausgangsversuch, der ja meist zum Nachweis des Autotropismus

verwendet wird, tatsächlich der Autotropismus allein ist, der den

Ausgleich herbeiführt oder ob nicht auch geotropische Einflüsse

dabei von Bedeutung sein können. Diese Frage läßt sich nun in

sehr einfacher Weise entscheiden. Befestigen wir nämlich un-

gekrüramte Keimlinge so an der horizontalen, rotierenden Klinostaten-

achse, daß sie einen Winkel von 4.5^ mit ihr bilden, so werden die

Keimlinge Kegelmäntel bei der Rotation beschreiben und es werden

auf den Gegenseiten entgegengesetzt ungleiche Impulse erfolgen,

falls eben Czapeks Angaben über die optimale Reizlage ein-

wandfrei sind. Die Wirksamkeit des Autotropismus ist bei dieser

Versuchsanordnung natürlich ganz ausgeschlossen. Solche Versuche

habe ich nun in großer Zahl zunächst mit sehr verschiedenen
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Keimlingen und mit einer Umdrehungsgeschwindigkeit der Achse

von 26 Minuten ausgeführt. Ich werde auf sie später zurück-

kommen. In sämtlichen Versuchen blieben übereinstimmend alle

Keimlinge völlig gerade, auch dünn, wenn die Versuche tagelang

fortgesetzt wurden.

Bei der Deutung dieses Ergebnisses sind nun folgende Mög-

lichkeiten zu berücksichtigen:

entweder hat Czapek in irgend einer Weise Unrecht, wenn

er aus seinen Versuchen folgert, daß nicht die Horizontale die

optimale Reizlage sei, sondern eine Stellung, die einen Winkel von

135" mit der Ruhelage bildet,

oder haben Sachs und seine Anhänger, namentlich Noll,

Unrecht mit der Annahme, daß am Klinostaten eine Geoperzeption

stattfindet.

Eine exakte Entscheidung zwischen diesen Möglichkeiten schien

mir nicht unwichtig. Es lag zunächst nahe, dazu die Methode der

intermittierenden Reizung durch die Konstruktion eines möglichst

vielseitigen Apparates nutzbar zu machen. Nachdem ich dies

getan hatte, gelang es mir für meine weiteren Versuche eine neue

Methode ausfindig zu machen, die eine exakte Entscheidung einer

ganzen Anzahl noch durchaus strittiger Fragen auf dem Gebiete

des Geotropismus in denkbar einfachster Weise ermöglicht.

Abschnitt I.

U n t e r s u c h u n g s m e t h d e n

.

A. Eine neue Methode der Klinostatendrehimg.

Im Laufe meiner Untersuchungen entstand die Frage, ob es

nicht möglich sein würde, am gleichmäßig rotierenden Klinostaten

zwei Stellungen miteinander zu kombinieren, die nicht, wie die

Lagen -{- 4-5 *' und — 45 ^', gleiche Winkel mit der Horizontalen

bilden, sondern ungleiche; also etwa die Horizontale mit der Lage

— 45". Diese Aufgabe ist so einfach, daß man sich fast wundern

muß, daß meine Methode nicht längst zur Lösung strittiger geo-

tropischer Probleme herangezogen worden ist.

Eine Kombination von zwei behebigen Stellungen bei der

Rotation am gewöhnlichen Klinostaten ist, bei der Natur der

Rotation, ohne Anwendung von Hilfsapparateu nur dadurch möglich,
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daß man die beiden gewünschten Stellungen in den Mantel eines

Rotationskegels einfügt, wie ich es ja auch bei der Kombination

der Lagen 45" oberhalb und unterhalb der Horizontalen getan hatte.

Durch die Achse dieses Kegelmantels legen wir zwei Durchschnitts-

ebenen, einmal die vertikale, sodann die auf ihr senkrecht stehende

und bezeichnen die durch die Schnitte dieser Ebenen mit dem

Kegelmantel gebildeten Seitenlinien des Kegels als die Haupt-
seitenlinien. Die unteren und oberen, in der vertikalen Durch-

schnittsebene gelegenen Hauptseitenlinien müssen natürlich, wie

leicht einzusehen, in ihrer Richtung den Winkeln entsprechen,

w^elche die gewünschten Stellungen mit der Horizontalen bilden.

Die Achse des Kegels ist durch die Halbierungslinie des Winkels

gegeben, welchen die obere und die untere Hauptseitenlinie mit-

einander einschließen. Der Kegelmantel

entsteht durch Rotation der beiden

Hauptseitenlinien um diese Achse oder

um ihre Verlängerung jenseits des

Schnittpunktes dieser Linien (vgl. Fig. 2).

Aus diesen Überlegungen geht aber

hervor, daß man eine gegen die Horizon-

tale geneigte Rotationsachse wählen

und an dieser die Pflanze unter einem

Winkel geneigt befestigen muß, wenn

man bei der Rotation zwei Stellungen

kombinieren will, die ungleiche Winkel

mit der Horizontalen bilden. Auch läßt

sich sofort angeben, um Avieviel Grade

man die Achse heben oder senken muß. Bezeichnen wir mit a

den gesuchten Neigungswinkel der Achse mit der Horizontalen,

mit ffi den Winkel, den die am meisten gegen die Horizontale

geneigte Hauptseitenlinie mit der Horizontalen bildet, mit a-i den

entsprechenden Winkel der weniger geneigten Hauptseitenlinie mit

der Horizontalen, mit y den Winkel, den die Kegelachse mit den

gewünschten Hauptseitenlinien bildet, und mit ß den Winkel, den

diese beiden HauptseitenHnien miteinander einschließen, so gelten

nach bekannten mathematischen Lehrsätzen folgende Gleichungen:

a = ai —Y,

Figur 2.
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Aus ihnen folgt

tfi + «"-^

Diese Gleichung gilt für alle denkbaren Fälle, vorausgesetzt,

daß man die Vorzeichen von ffi und tr-i verschieden nimmt, wenn

die eine der gewünschten Stellungen oberhalb der Horizontalen,

die andere aber unterhalb von ihr liegen soll. Ich bezeichne also

alle Winkel oberhalb der Horizontalen mit -|-, alle unterhalb von

ihr mit —

.

Für unser in Fig. 2 gewähltes Beispiel mit der Kombination

der Stellungen: 45*' nach abwärts, die Senkrechte nach abwärts,

beträgt also der Winkel der Klinostatenachse mit dem Horizonte

— 67,5".

Nach den bisherigen Erörterungen ergibt sich für den Gebrauch

folgende Anweisung:

Will man bei der Rotation am Klinostaten zwei ganz

beliebige Stellungen miteinander kombinieren, so senke

man oder hebe man die Klinostatenachse um einen

Winkel gegen die Horizontale, der gleich ist der halben

Summe derjenigen Winkel, welche die gewünschten Lagen

mit der Horizontalen bilden. Winkel, die von der Horizon-

talen nach oben abweichen, sind mit -]-, die nach unten

abweichenden mit — in Rechnung zu ziehen. Alsdann

bringe man die Längsachsen der Versuchspflanzen in die

Richtung der einen gewünschten Lage und befestige sie

in dieser Richtung, also um einen bestimmten Winkel

gegen die Klinostatenachse geneigt, an dieser Achse. Bei

der Rotation werden alsdann die beiden gewünschten

Stellungen kombiniert sein. —
Um eine möglichst gleichmäßige Rotation zu gewährleisten, ist

es wünschenswert, daß bei diesen Versuchen wie auch sonst die

Klinostatenachse mit dem Klinostatendeckel möglichst einen rechten

Winkel bildet. Dies ist bei der Neigung über die Horizontale

am Pfefferschen KHnostaten, der sich bei meinen sämtlichen

Versuchen stets ausgezeichnet bewährte, leicht dadurch zu erreichen,

daß man dem Deckel selbst eine geneigte Lage gibt, bei der

Neigung nach abwärts beim bisherigen Modell aber nur dadurch,

daß mau den ganzen Klinostaten schräg aufstellt, da die Führungs-

schienen es nur gestatten, den Deckel um 90" aufzuklappen. Doch

wird Herr Mechaniker Alb recht in Tübingen, der ja bekanntlich
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die Pfeffer sehen Klinostaten anfertigt, auf meine Anregung hin

bei allen künftig bestellten Klinostaten die Führungsschienen des

Deckels wenigstens so weit verlängern, daß man bei einer Senkung

der Achse um 22— 23" unter die Horizontale den Deckel senkrecht

zur Achse feststellen kann, ohne dabei den ganzen Apparat neigen

zu müssen. Beim alten Modell, das in diesem Falle selbst schräg

gestellt werden muß, ist es durchaus nötig, den Boden mit Ge-

wichten entsprechend zu beschweren. Das Gestell mit den Friktions-

rollen, auf denen die Rotationsachse ruht, habe ich bei allen meinen

Versuchen mit starkem Draht auf dem Ringe eines Eisenstativs

befestigt. Durch Verstellung des Ringes am Stative kann den

Rollen die jedesmal gewünschte Höhe schnell gegeben werden. Die

Neigung der Klinostatenachse läßt sich mit Senkblei und Trans-

porteur mit sehr großer Genauigkeit bestimmen und durch Hebung

oder Senkung der Friktionsrollen um sehr kleine Beträge verändern.

Zur Befestigung der Töpfe verwendete ich gewöhnlich nicht den sonst

meist vorgezogenen dreiarmigen Topfhalter, sondern den ring-

förmigen, in dem der Topf durch drei Schrauben auch in Schräg-

lage verhältnismäßig am leichtesten festgeschraubt werden kann.

Schwierigkeiten, die dabei gleichwohl gelegentlich vorkommen, wären

leicht dadurch zu vermeiden, daß mau am Halter unter dem Ring

zwei Scharniergelenke anbrächte, die sich durch Schrauben fest-

stellen ließen. Man brauchte dann nur den Topf senkrecht zur

Ringebene festzuschrauben und dem Ring durch Drehung in den

Scharniergelenken eine entsprechende Neigung zu geben. Doch
habe ich von einem solchen Halter Abstand genommen. Genaueste
Zentrierung ist bei diesen wie bei allen KHnostatenversuchen

erstes Erfordernis. Um die Zentrierung vorzunehmen, wurde die

Klinostatenachse, die zunächst, um das Kulturgefäß an ihr genau

in der gewünschten Lage befestigen zu können, in die vorher be-

rechnete Schräglage gebracht worden war, in horizontale Richtung

eingestellt und gelockert; dann wurde in der sonst üblichen Weise ver-

fahren. Eine einfache Überlegung lehrt, daß ein an der Horizontal-

achse zentrierter Topf auch an der geneigten Achse zentriert bleibt.

Bei besonders lang dauernden Versuchen habe ich natürlich in

Zwischenräumen von einigen Stunden die Zentrierung entsprechend

nachgeprüft.

Da bei allen diesen und anderen Versuchen die Kulturgefäße

in eine unter die Horizontale nach abwärts geneigte Lage kommen,

so ist es dringend nötig, Vorkehrungen zu treffen, daß die Erde
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mit den Versuchspflanzen nicht herausfällt. Ich fand es bei weitem

am zweckmäßigsten, die Erde am oberen Topfrande in Form einer

kreisförmigen Rinne lierauszulieben und diese Rinne mit einem

frisch bereiteten Gii)sbrei auszufüllen. Ist der Gips erhärtet, so

ist er so fest mit der Topfwand verbacken, daß die Erde nicht

mehr herausfallen kann. Wurde mit abgeschnittenen Sprossen

gearbeitet, so verwendete ich Töi)fe, in denen eine Anzahl kleiner

Reagensgläschen mit Gips in Sand eingegossen war. Die Gläs-

chen wurden mit Wasser gefüllt und die Sprosse in ihnen mit

einem Wattepfropf gut befestigt. Für Versuche mit Wurzeln ist

es nicht empfehlenswert, den Glaszylinder zu benutzen, der dem

Pfeffersclien Klinostaten beigegeben wird, weil man die Objekte

ja schräg an der Achse befestigen muß. Ich habe mit gutem

Erfolg ein zylindrisches Präparatenglas von 10 cm Höhe und 6 cm
Weite verwendet, das ich mit Gips in einem Blumentopf befestigt

hatte. Das Gefäß wurde mit Fließpapier ausgekleidet und mit

einem Korkstopfen verschlossen, der mit einem Luftloch versehen

war; die Keimlinge schließlich wurden mit Nadeln an dem Korke

befestigt. —
Es ist nun vor allen Dingen zu erwägen, in welche Bedingungen

die Objekte in ihren verschiedenen Lagen der Schwerkraft gegen-

über gebracht werden, wenn man sie am Klinostaten mit geneigter

Achse und in einem Kegelmantel rotieren läßt. Wir legen wieder

durch die Achse des Kegels, dessen Mantel von den Versuchs-

objekten bei der Rotation beschrieben wird, die vertikale und die

auf ihr senkrechte Durchschnittsebene. Die obere und die untere

Hauptseitenlinie (vgl. p. 226) entsprechen in ihren Richtungen zum

Horizonte den kombinierten Stellungen. Die Versuchsobjekte

werden beim Durchgange durch diese beiden Linien von genau

entgegengesetzten Seiten durch die Schwerkraft gereizt. Das gleiche

gilt auch für den Durchgang durch die beiden seitlichen Haupt-

seitenlinien, nur mit dem Unterschiede, daß in letzterem Falle

der Reiz in einer Richtung am Organ angreift, die am Organ-

querschnitt um 90" gegenüber der Reizrichtung in der unteren

oder oberen Hauptseitenlinie verschoben ist. Man vergleiche dazu

Fig. 3, in der die Grundfläche des Kegels in Flächenansicht dar-

gestellt ist. H sei die Horizontale, durch den Pfeil a sei die

Richtung, in der das Organ in der Lage Li gereizt wird, angegeben,

durch den Pfeil h diejenige, in der die Reizung in der Lage L^
— einer der seitlichen Hauptseitenlinien — erfolgt. Aus der Figur

Jahrb. f. wies. Botanik. XI.T. 16
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ist zu ersehen, daß das Versuchsobjekt bei der Rotation von der

Lage Li in die Lage L\ nacheinander in sämtUchen Richtungen

gereizt wird, die zwischen den Pfeilen h und a liegen, und daß es

bei der Rotation im entgegengesetzten Quadranten von L^ nach L:,

nacheinander in den dazu genau entgegengesetzten Richtungen

gereizt wird. Ahnliches gilt für die beiden anderen Quadranten.

Daraus geht aber hervor, daß bei der Bewegung von der einen

seitlichen Hauptlinie über die obere nach der anderen seitlichen

Hauptlinie sämtliche Punkte

^'^ der einen Peripheriehälfte des

Organs nacheinander durch

die Reizrichtung hindurch-

gehen, bei der Bewegung von

dieser zur ersten seitlichen

Hauptlinie zurück die sämt-

lichen zugeordnet entgegen-

gesetzten Punkte der anderen

Peripheriehälfte.

Findet nun am Klinostaten

eine Geoperzeption statt und

können sich die geotropischen

Impulse so summieren, daß

schließlich eine geotropische Reaktion eintritt, so leuchtet ein, daß

bei der Rotation an der schrägen Klinostatenachse mit geneigtem

Objekt nur diejenigen entgegengerichteten Impulse sich ganz gleich-

mäßig entgegenarbeiten können, die das Versuchsobjekt an den

beiden seitlichen Hauptlinien, L?, und L7, treffen. Alle anderen

entgegengerichteten Reizungen werden aber umso weniger gleich

sein und sich deshalb umso weniger gleichmäßig entgegenarbeiten

können, je mehr sich die Versuchspflanze aus diesen Lagen nach

der oberen und unteren Hauptlinie hin entfernt und je verschiedener

außerdem die "Winkel sind, welche die obere und die untere Haupt-

linie mit der optimalen geotropischen Reizlage bilden. Da nun die

entgegengerichteten ungleichen Reizungen sich, wie ich gezeigt habe,

je auf eine Peripheriehälfte des Objektes erstrecken, so wird

unter den gemachten Voraussetzungen eine geotropische Krümmung
möglich sein.

Es erscheint mir zweckmäßig, zunächst einmal rein theoretisch

zu erörtern, welchen Gleichgewichtslagen sich das Objekt bei einer

solchen Krümmung nähern würde. Es ist dabei Rücksicht zu
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nehmen auf den Winkel, unter dem die Klinostatenachse gegen

den Horizont geneigt wird, auf die geotropischen Eigenschaften der

Versuchspflanzen und schließlich auf die optimale Reizlage. Es

sollen hier nur positiv und negativ geotropische Organe betrachtet

werden. Vor allem wird es wichtig sein, festzustellen, welchen

Einfluß es auf die Gleichgewichtslage hätte, wenn die optimale

Reizlage nicht die Horizontale wäre, sondern wenn sie einen Winkel

mit dem Horizonte bilden würde. Ich will bei dieser theoretischen

Betrachtung der Gleichgewichtslagen die Annahme machen, daß

der geotropische Effekt am Klinostaten ganz allein zur Geltung

kommt, also die autotropischen Gegenwirkungen hier nicht berück-

sichtigen, die bei der Beurteilung der Versuchsergebnisse aber

selbstverständlich nicht außer acht gelassen werden dürfen.

Ist die Horizontale die optimale Reizlage, so lehrt eine ein-

fache Überlegung, daß die Gleichgewichtslagen der parallelotropen

Organe immer denselben Winkel mit der Horizontalen bilden müssen

wie die in Schrägstellung rotierende Klinostatenachse. Denn nur

dann, wenn die Versuchsobjekte der rotierenden Achse parallel

gerichtet sind, erfolgen auf allen Seiten gleiche geotropische

Reizungen. So lange die Versuchspflanzen aber mit der Achse

noch einen Winkel bilden, sind die Reizungen bei derselben Voraus-

setzung immer mehr oder weniger ungleich. Dabei können die Gleich-

gewichtslagen entweder die gleiche oder auch die entgegengesetzte

Richtung wie die Achse des Kegels haben. Das hängt nur davon ab,

ob durch die geotropische Krümmung, die bei der Rotation etwa

eintritt, der Winkel des Kegelmantels verkleinert oder vergrößert

wird. Demnach hat die Gleichgewichtslage für ein negativ geo-

tropisches Organ mit der Achse des Kegels gleiche Richtung, wenn

die Achse über die Horizontale gehoben ist, entgegengesetzte

Richtung aber dann, wenn sie schräg nach abwärts gesenkt ist.

Umgekehrt sind die Gleichgewichtslagen für die positiv geotropischen

Organe in den beiden Quadranten gerichtet.

Ist nicht die Horizontale die optimale Reizlage, sondern eine

Stellung, die mit der normalen Ruhelage einen Winkel von 13.5"

bildet, so ist für die negativ geotropischen Pflanzenorgane bei

schräg nach aufwärts gestellter Achse die Gleichgewichtslage

wiederum mit der Klinostatenachse gleich gerichtet. Dasselbe
ist aber auch noch dann der Fall, wenn die Rotations-

achse bis zu einem gewissen Winkel unter die Horizontale

gesenkt wird, nämlich bis zu demjenigen Winkel, der die optimale

16*
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Reizlage bildet (nach Czapek also im Mittel — 45'*), wenigstens

dann, wenn die untere Hauptseitenlinie des Kegelmantels oder,

was dasselbe ist, die eine der Lagen, die bei der Rotation kom-

biniert sind, keine größere Neigung zum Horizonte hat als diese

optimale Reizlage. Ist die untere Hauptseitenlinie des Kegels aber

unter einem größeren Winkel gegen die Horizontale geneigt als

unter 45", so sind theoretisch drei Möglichkeiten gegeben: entweder

ist die Gleichgewichtslage gleich gerichtet oder entgegengesetzt

gerichtet wie die Achse, oder aber sie ist zwischen dem rotierenden

Kegelmantel und der Achsenrichtung gelegen. Es ist hier nämhch

in Betracht zu ziehen, daß notwendigerweise zu jedem Winkel

unterhalb der optimalen Reizlage ein entsprechender Winkel ober-

halb von ihr gehören muß, in dem der geotropische Impuls die

gleiche Größe wie in jenem besitzt. Doch brauchen diese Fälle

für meine Zwecke nicht weiter verfolgt zu werden. — Die Gleich-

gewichtslage ist der Achsenrichtung immer dann entgegengerichtet,

wenn der Neigungswinkel der Achse größer ist als — 45 **.

Für die positiv geotropischen Pflanzenorgane gelten ent-

sprechende Ausführungen, wenn man für die Achse statt „nach

aufwärts geneigt" nach abwärts geneigt (und umgekehrt) einsetzt.

Ist die optimale Reizlage unter einem anderen Winkel als 45"

gegen die Horizontale geneigt, so kann man durch ähnliche Er-

wägungen die Gleichgewichtslagen theoretisch voraussagen.

Aus diesen Erörterungen ist zu ersehen, daß man aus den an-

gestrebten Gleichgewichtslagen einen Rückschluß auf die optimalen

Reizlagen wird ziehen können.

Es wird zunächst genügen, einmal die Lagen -|-45" und — 45",

sodann die Stellungen +0" und — 45" miteinander zu kombinieren.

Ist die optimale Reizlage die Horizontale, so muß bei den ersteren

Versuchen die Pflanze gerade bleiben, bei den letzteren aber eine

Gleichgewichtslage zu erreichen suchen, die entgegengesetzt wie die

Achse gerichtet ist. Ist die optimale Reizlage dagegen die Stellung

45" unterhalb der Horizontalen, so wird die Gleichgewichtslage bei

allen Versuchen mit der Achse gleiche Richtung besitzen. Ich

werde über diese Versuche im nächsten Abschnitte berichten. —
Die Methode der Klinostatendrehung mit schräg gestellter

Rotationsachse und mit zur Achse geneigten Versuchspflanzen hat,

80 weit ich sehe, bisher niemals zur Lösung geotropischer Probleme

Verwendung gefunden. Doch möchte ich nicht verfehlen, darauf

hinzuweisen, daß bereits Dutrochet (837, p. 43ff.), wie ich erst
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nach Beendigung meiner Versuche erkannt habe, in einigen Ver-

suchen an der unbeabsichtigt schräg gestellten Achse seines Ro-

tationsapparates geotropische Erfolge beobachtet hat. Auf diese

Versuche, die bisher, so zunächst auch von mir, mißverstanden

wurden, werde ich später näher eingehen.

B. Die Methode der intermittierenden Reizung mittels

des intermittierenden Klinostaten.

Neben der eben besprocheneu Methode war es vor allem die

Methode der intermittierenden Reizung, von der ich in vielen mich

interessierenden Fragen Aufschluß erwartete. Diese Methode, die

in der pflanzenphysiologischen Forschung zuerst von Wiesner (882)

planmäßig und zwar zum Studium der heliotropischen Empfindlich-

keit benutzt worden ist, hat bisher bei den Untersuchungen über

die geotropische Empfindlichkeit nur eine gelegentliche, eigentlich

nur orientierende Anwendung gefunden. Die Angaben, die sich

darüber in der Literatur finden, habe ich in anderen Abschnitten

meiner Arbeit zusammengestellt. Daß diese Methode bisher nicht

in systematischer Weise dazu nutzbar gemacht worden ist, um
unsere Einsicht in manche geotropische Probleme zu vertiefen, hat

wohl vor allem darin seinen Grund, daß bisher ein vielseitig ver-

wendbarer Apparat fehlte, mit dem sich größere Versuchsreihen in

den verschiedensten Abänderungen ausführen ließen. Ein „inter-

mittierender Klinostat" ist nur von F. Darwin und Miß Pertz

(892 und 903) gebaut worden. Er ist sehr einfach und genügt nur

für sehr geringe Ansprüche. Ich sah mich also zunächst vor die

Notwendigkeit gestellt, selbst einen geeigneten Apparat zu bauen.

Ich stellte mir folgende Bedingungen, die eine sehr vielseitige

Gebrauchsfähigkeit zu gewährleisten schienen: Der Apparat sollte

es ermöglichen, erstens zwei ganz beliebige Lagen miteinander

zu kombinieren, zweitens die Reizung in einer jeden der beiden be-

liebigen Stellungen während ganz beliebiger, gleicher oder auch un-

gleicher, Zeiten dauern zu lassen, drittens ohne jede Unterbrechung

der Versuche jederzeit die intermittierende Drehung in die gleich-

mäßige Klinostatenrotation umzuwandeln, viertens den Stoß beim

Umschlagen von einer Stellung in die andere möglichst zu mildern,

fünftens eine Benutzung mit horizontaler, wie auch mit vertikaler

Achse (letzteres etwa für heliotropische Versuche) ermöglichen;

schließlich sollte der Apparat möglichst billig sein. Diese letzte
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•Figur 4 und 5.
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FiKur G.

Figur 7.
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Bedingung ließ sich durch Verwendung von Apparaten, die zu

anderen Zwecken fast in jedem pflanzenphysiologischen Laboratorium

zu finden sind, ohne Schwierigkeit erfüllen. Für die Auslösung

der intermittierenden Drehung standen zwei Möglichkeiten offen:

erstens die indirekte Auslösung auf elektromagnetischem Wege,
sodann die direkte Auslösung mit einem Uhrwerk. Es lag nahe, die

Auslösung durch den Pfeffer sehen Klinostaten besorgen zu lassen,

weil er es besser als jedes andere Uhrwerk erlaubt, die ümdrehungs-

zeiten innerhalb sehr weiter Grenzen zu verändern. Von einer

indirekten elektromagnetischen Auslösung mittels dieses Uhrwerkes,

etwa in ähnlicher Weise, wie Pfeffer (900, p. 738 if.) sie für seine

kinematographischen Aufnahmen verwendet hat, wurde Abstand

genommen und def direkten Auslösung durch die rotierende Achse

der Vorzug gegeben, einmal, weil es auf diese Weise sehr leicht

war, die intermittierende Rotation in die gleichmäßige Rotation

umzuwandeln, sodann auch, weil sich damit die Möghchkeit ergab,

aus einem selbständigen intermittierenden Apparat ohne elektrische

Batterien usw. ein verhältnismäßig kleines intermittierendes Ansatz-

stück zum Pfefferschen Klinostaten zu machen, das sich jederzeit

leicht am Klinostaten anbringen und von ihm abnehmen läßt und

das die geforderten Bedingungen sämtlich vereinigt. Ich will den

Apparat auf den Wunsch des Herrn Universitätsmechanikers

Albrecht in Tübingen, der wie immer mit viel Umsicht und mit

regem Interesse seinen Bau nach den aus gemeinsamem Gedanken-

austausch entstandenen Plänen geleitet hat, an der Hand einiger

Abbildungen hier beschreiben.

Der intermittierende Apparat wird zwischen die Zapfen des

Pfefferschen Klinostaten und die Klinostatenachse eingeschaltet,

so, wie es Fig. 6 zeigt. Er besteht (vgl. Fig. 4) aus einer Achse Ä,
die in einer Hülse H frei läuft. Die Achse A ist so ausgebohrt,

daß sie fest auf den Zapfen Z des Khnostaten aufgesteckt werden

kann. Eine seithche Verschiebung auf dem Zapfen wird dadurch

unmöglich gemacht, daß eine kleine, am Ende der hohlen Achse

angebrachte Nute wie bei einem Bajonettverschluß in eine an dem
Klinostatenzapfen befestigte Nase eingreift. Die Achse A des

intermittierenden Apparates dreht sich also zusammen mit dem
Klinostatenzapfen, aber unabhängig von der Hülse H. Die Hülse

trägt eine Welle W und am Ende einen Zapfen C. Erstere dient

dazu, eine Hanfschnur aufzuwickeln. Die Hanfschnur wird (vgl.

Fig. 6 und 7) über zwei Rollen geleitet, die von einem, an der
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Rückwand des Klinostaten angeschraubten Holzgalgen von ca. 1,50 m
Länge gehalten werden, und trägt ein Gewicht, dessen Fall die

Hülse in Umdrehung versetzt. An dem Zapfen C wird wie an dem

Zapfen des Pfefferschen Klinostaten mittels des bekannten Uni-

versalgelenkes die Klinostatenachse und der Topfhalter angebracht.

Die Achse des intermittierenden Apparates trägt zwei runde

Messingscheiben Z5C'/i / und Zsch '^. die „Zeitscheiben"; zwei eben-

solche Scheiben befinden sich auf der Hülse: Ssch 1 und Ssch 2,

die „Stellungsscheiben". Erstere lösen bei der Rotation der Achse A
die Drehung der Hülse H aus, letztere dienen zur Arretierung

dieser Drehung. Die Arretierung wird dadurch bewirkt, daß ein

Zahn (vgl. auch die Flächenansicht der Scheiben in Fig. -5, sowie

Fig. 7) ?)
1

, der an einer der Stellungsscheiben befestigt ist, gegen

den Haken einer Feder Fi schlägt. Solcher Zähne («i und n.>)

gibt es auf jeder Stellungsscheibe einen und dementsprechend gehört

zu jeder dieser beiden Scheiben eine Feder (Fi und F^), deren

Form aus Fig. 5 zu ersehen ist. Beide Federn sind an einer be-

sonderen ringförmigen Messingscheibe M befestigt, die mit einer

kleinen Schraube auf die Platine PI des Klinostaten aufgeschraubt

wird. Die Hülse dreht sich so lange, bis der Zahn der einen

Scheibe (etwa rti) auf den Haken der zugehörigen Feder {Fi)

stößt. Die Drehung beginnt von neuem, wenn die Feder von der

Scheibe entfernt wird. Dies geschieht mittels Zähnen, die auf den

Zeitscheiben angebracht sind (di und di), dadurch, daß sie sich

bei der Rotation der Scheiben gegen entsprechende Fortsätze der

Federn Fi und F^, anlegen (vgl. auch Fig. 4). Jede Zeitscheibe

trägt einen Zahn und zu jedem Zahn gehört der eine Fortsatz an

der einen der beiden Federn. Wird die Feder Fi durch den

Zahn dl gehoben, so dreht sich die Hülse, bis sie durch das Auf-

stoßen des an der Stellungsscheibe tSsch-j befestigten Zahnes ji-> auf

den Haken der Feder F2 arretiert wird (vgl. Fig. .'S).

Die Zoitscheiben wie auch die Stellungsscheiben lassen sich

gegeneinander beliebig verstellen und damit die an ihnen an-

gebrachten Zähne. Das ermöglicht es, beliebige Zeiten und

Stellungen miteinander zu kombinieren. Das Prinzip ist bei beiden

Arten von Scheiben das gleiche: Die eine Scheibe ist auf der

Achse bezw. Hülse des intermittierenden Apparates befestigt, die

andere kann, nachdem man die Schraubenmutter »iid bezw. )mi2

gelockert hat, gegen die andere gedreht werden. Ist die gewünschte

Verschiebung erreicht, so werden die Scheiben gegeneinander beim
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Anziehen der Schraubenmutter durch eine an der einen Scheibe

angebrachte Nase festgestellt, die in eine Zahnung der andern

Scheibe eingreift. Diese Zahnung, der eine Teilung am Scheiben-

rande entspricht, ist so gearbeitet, daß die Verschiebung der Scheiben

gegeneinander um Viäu Teile ihres Peripherieumfanges vorgenommen

werden kann.

Die Welle W, um die der Faden aufgewickelt wird, trägt ein

großes Zahnrad B (vgl auch Fig. 7). Es steht durch Übersetzung

in Verbindung mit einem regulierbaren Windfang ir///, der die Um-
drehung der Hülse verlangsamt und den Stoß der auf den Stellungs-

scheiben angebrachten Zähne gegen die Federn abschwächt. Der

Windfang und das Übersetzungsrad UH sind an einem besonderen

„Windfangstück" angebracht. Letzteres besteht (vgl. außer der

scliematischen Fig. 4 auch Fig. 7) aus einem gabelförmigen Messing-

arjn, der um eine Schraube drehbar an dem Klinostatendeckel an-

geschraubt ist. Dieses Gabelstück kann durch eine Klemmschraube

so an dem Deckel befestigt werden, daß die Übersetzungszähne

des Übersetzungsrades ÜB in die Zähne des großen Zahnrades B
eingreifen.

Die Welle W ist mit der Hülse H nicht fest, sondern durch

eine Nase mittels eines Bajonettverschlusses verbunden, kann also

leicht von ihr entfernt werden. Dies ist dann notwendig, wenn

man die Stellungsscheiben gegeneinander verschieben will. In die

Welle eingelassen ist ein kleiner, durch eine Spiralfeder gespannter

Riegel vi. Läßt man ihn in die Nute der Welle einschnappen, so

schnappt er nach entsprechender Drehung der Welle W auch in die

Nute N der Hülse H ein und verbindet dadurch die Hülse H mit

der Achse A des intermittierenden Apparates, so, daß sie sich nicht

mehr unabhängig von dieser Achse, sondern gemeinsam mit ihr

und gemeinsam mit dem Zapfen des Klinostaten Z gleichmäßig
dreht. Umgekehrt wird durch das Herausziehen und Umlegen des

Riegels die gleichmäßige in die intermittierende Rotation ver-

wandelt.

Die zur Arretierung der Hülse dienenden Federn Fi und F2

sind mit der Messingscheibe i/, an der sie befestigt sind, um eine

Achse drehbar. Sie werden in der für die Arretierung notwendigen

Stellung durch einen Riegel g festgehalten, der in den geriefelten

Schraubenkopf K übergeht. Zieht man ihn in Richtung des Pfeiles

auf Fig. 4 heraus, so können die Federn von den Stellungsscheiben

zurückgeklappt werden.



TJiitersuclumgen iUier den seotrnpischen T?eizvnrgang. 239

Man sieht, wie man mittels dieser Einrichtungen jederzeit den

intermittierenden Apparat in einen gleichmäßig rotierenden ver-

wandeln kann, ohne daß n)aii genötigt ist, erst das intermittierende

Ansatzstück und das Federstück zu entfernen. —
Der Apparat kann für Versuche mit intermittierender Rotation

um horizontale oder geneigte, wie um vertikale Achse ver-

wendet werden. Im letzten Falle setzt man auf den Zapfen des

intermittierenden Api)arates an Stelle der Klinostatenachse (samt

Universalgelenk) direkt den Topfhalter oder den Zinkteller auf.

Die Schnur wird durch Zwischensclialtung einer dritten, au dem

Holzgalgen anzubringenden Rolle wieder über den Galgen geleitet.

Die Abbildungen 6 und 7 geben den intermittierenden Apparat

wieder in Verbindung mit dem Pf e ffersehen Klinostaten, der

außer mit den beiden bisher gebräuchlichen Achsen noch mit einer

sehr langsam rotierenden „6 Stundenachse" ausgestattet worden ist.

Der intermittierende Apparat läßt sich an die „26 Minutenachse"

und an die „6 Stundenachse" anbringen. In den Fig. 6 und 7 ist

er an der ersteren Achse befestigt. Will man mit der „6 Stunden-

achse" arbeiten, so muß man das Federstück an der entsprechenden

Stelle auf der Platine des Klinostaten befestigen, ebenso das Wind-

fangstück. Letzteres geschieht einfach dadurch, daß man die

Schraube, um die sich dieses Stück dreht, und die Klemmschraube

herausnimmt und nach Verschiebung des Windfangstückes in die

auf Fig. 7 sichtbaren Schraubenmuttern einschraubt. Die Rotation

der „26 Minutenachse" läßt sich durch Ausschaltung der Windfang-

flügel usw. des Klinostaten bis auf etwa 10 Sekunden Umdrehungszeit

beschleunigen. Alsdann rotiert auch die „6 Stundenachse" schneller.

Der beschriebene Apparat wird von Herrn Albrecht in

Tübingen als Zusatzteil zu dem Pfeffer sehen Klinostaten für

110 Mark geliefert, wenn er an einem alten Klinostaten angebracht

werden soll; für 95 Mark, wenn er gleichzeitig mit einem neuen

Klinostaten bestellt wird').

Die Gebrauchsanweisung des Apparates ist sehr einfach.

Man befestigt zunächst das Windfangstück und das Federstück

am Klinostatendeckel, zieht den geriefelten Schraubenkopf an dem

Federstück heraus und klappt die Federn zurück. Dann schiebt

1) Der Preisunterschied erklärt sich damit, daß an den alten Klinostaten zur An-

bringung des intermittierenden Zusatzstückes einige Veränderungen vorgenommen werden

müssen.
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man das intermittierende Ansatzstück fest so auf den Zapfen des

Klinostaten, daß die Nute an der Achse in die Nase des Klino-

statenzapfen eingreift. Hierauf zieht man das Gewicht auf, indem

man den intermittierenden Apparat oder vielmehr die nun allein

noch frei bewegliche Hülse im entgegengesetzten Sinne wie beim

Gange des Apparates so oftmals herumdreht, bis der Faden auf

der Welle möglichst aufgewickelt ist. Nun bringt man die Federn

in ihre richtige Lage, indem man darauf achtet, daß der geriefelte

Schraubenkopf einschnappt, und klappt das Windfangstück in die

Lage, in der die Zahnräder eingreifen und zieht die Klemmschraube

an. Jetzt ist der Apparat gebrauchsfähig. Das Universalgelenk

mit Achse und Topfhalter wird befestigt, und der Topf in der

üblichen Weise genau zentriert. Alle Verbindungsschrauben sind

fest anzuziehen. Das Gewicht, durch dessen Fall der Topf gedreht

wird, ist je nach Größe des Versuchsgefäßes verschieden zu nehmen.

Es empfiehlt sich, kein größeres Gewicht zu wählen, als nötig ist,

um den Topf mit Sicherheit in Drehung zu versetzen. Ich arbeite

meist mit 300—400 g (Töpfe 10 cm oberen Durchmesser). Bei

hinreichend hohem Galgen und bei nicht zu schneller Rotation

(12— 26 Minuten) fällt das Gewicht 8-16 Stunden, ehe es den

Boden berührt. Durch Anbringung eines einfachen Flaschenzuges

und entsprechende Vergrößerung des Gewichtes kann man diese

Zeit bedeutend verlängern. Will man das Gewicht von neuem

aufziehen, so klappt man die Federn und das Windfangstück zurück

und verfährt dann wie früher angegeben.

Will man die Auslösungszeiten und die Stellungen anders

kombinieren, so zieht man das intermittierende Ansatzstück vom

Klinostatenzapfen herunter, nachdem man die Federn und den

Windfang zurückgeklappt hat, lockert die Schraubenmuttern und

verstellt die Scheiben. Besonders darauf zu achten ist, daß die

Zeiten in der richtigen, gewünschten Weise mit den gewählten

Stellungen zusammenstimmen. Durch besondere Messungen habe

ich mich davon überzeugt, daß der Gang des Klinostaten während

der Auslösung der intermittierenden Umdrehung nicht bemerkbar

verlangsamt wird. Jedoch wird es sich bei jedem gelieferten inter-

mittierenden Zusatzstück empfehlen, einige entsprechende Messungen

auszuführen und eventuell Korrekturen vorzunehmen.

Soll die intermittierende Rotation in die gleichmäßige um-

gewandelt werden, so läßt man den an der Welle angebrachten

Riegel in die Nute der Welle einschnappen, klappt die Federn
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und das Windfangstück zurück und entfernt Faden und Gewicht.

(Das letzte ist übrigens nicht nötig, weil bei der gleichmäßigen

Rotation das Gewicht langsam abläuft.)

Ich will nicht unerwähnt lassen, daß sich der intermittierende

Apparat bei jahrelangem Betriebe und bei den verschiedensten

Fragestellungen stets ausgezeichnet bewährte. —
Es seien hier noch einige methodische Bemerkungen angefügt.

Es empfiehlt sich, die Kulturget'äße klein zu wählen, damit der

Apparat nicht zu sehr belastet wird. Sehr zu achten ist, wie beim

gewöhnlichen Klinostaten, auf eine sehr sorgfältige Zentrierung

der Töpfe. Es ist leicht einzusehen, daß man zwei beliebige

Stellungen an dem intermittierenden Apparate in verschiedener

Weise kombinieren kann: einmal dadurch, daß man die Objekte

in einer zur horizontal gestellten Achse senkrechten Ebene rotieren

läßt, indem man die Topfachse senkrecht zur Rotationsachse

anbringt, sodann dadurch, daß man sie schräg zur horizontalen

Achse befestigt, schließlich dadurch, daß man die Rotationsachse

selbst schräg stellt und die Objekte an der Achse ebenfalls schräg

anbringt. Welche Methode vorzuziehen ist, wird in jedem Einzel-

falle von der zu lösenden Aufgabe abhängen.

Durch eine große Reihe von Vorversuchen habe ich mich davon

überzeugt, daß es durchaus keinen Einfluß auf den Ablauf der

geotropischen Reaktionen hat, ob die Versuchspflanzen schnell oder

langsam von der einen Lage in die andere gelangen, und daß bei

der Kombination zweier geotropisch gleichwertiger Stellungen und

bei der Reizung auf genau entgegengesetzten Seiten keine nam-

hafte Krümmung eintritt, wenn die Pflanze von der einen Lage in

die andere schnell umschlägt. Doch wird es sich im allgemeinen

empfehlen, das Umschlagen durch Einschaltung des Windfanges zu

verlangsamen. Auch hier bleibt dem Ermessen des Experimentators

ein weiter Spielraum.

Ehe ich mit meinem Apparate zu entscheidenden Versuchen

überging, war noch die wichtige Frage zu untersuchen, ob nicht

geotropische Reizungen , die nacheinander intermittierend von ent-

gegengesetzten Seiten an einer Versuchspflanze erfolgen, sich zu

hemmen vermögen und ob die Schwerkraft, wenn eine Pflanze

einige Zeitlang von der einen Seite gereizt worden ist, bei einer

alsdann bewirkten Reizung von der Gegenseite in der gleichen Zeit

einen eben so großen Impuls zu erteilen vermag wie bei jener ersten

Reizung.
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Daß sich gegenseitige Reizungen nicht hemmen, hebt schon

Czapek (895 ?>, p. 349) hervor, indem er sagt: „Daß . . . hei zwei

aufeinander folgenden, im entgegengesetzten Sinne erteilten, gleich-

artigen lieliotropischen oder geotropischen Inductionen niemals

eine Hemmung der zweiten Reaction vorkommt, lehrt der Versuch" ').

Dies ist auch aus den Versuchen von F. Darwin und Miß Pertz

(892, p. 245 ff., 903, p. 93 if.) zu ersehen, die sie mit ihrem inter-

mittierenden Klinostaten ausgeführt haben. Die Versuchspflanzen

blieben sowohl längere Zeit, als die Präsentationszeit beträgt

(30 Min., 892), wie auch kürzere Zeit (15 Min., 903) der Wirkung

der Schwerkraft in jeder Lage ausgesetzt. Es wurden die beiden

Horizontalen miteinander kombiniert. Keine der beiden Lagen

wurde aber bei der Krümmung, wenn eine solche eintrat, bevorzugt.

Ganz ähnliche Versuche habe auch ich mit meinem intermittierenden

Apparat ausgeführt, mit ähnlichem Ergebnis. Die Zeiten wurden

etwas größer oder kleiner genommen als die Präsentationszeit

(3, 6 und 10 Min.). Die Versuchsobjekte blieben auch bei sehr

langer Drehung stets völlig gerade oder führten doch höchstens,

wie bei der gleichmäßigen Rotation an der horizontalen Achse des

Klinostaten, unregelmäßige Nutationen ohne Bevorzugung irgend

einer Richtung aus. Es hätte hier keinen Zweck, diese Versuche

genauer mitzuteilen. Man kann aus ihnen ersehen, daß eine Reizung

eine zweite gleich lange dauernde und entgegengerichtete Reizung

nicht so hemmt, daß ein kleinerer Impuls bei dieser zweiten Reizung

als bei der ersteren zustande kommt. Es erfolgen also in gleichen

Zeiten auf entgegengesetzten Seiten annähernd gleich große geo-

tropische Induktionen, ohne daß sich eine Ermüdung bemerkbar

macht. Ob dieser Satz auch für solche Reizungen gilt, die

wesentlich längere Zeit als die Präsentationszeit dauern, ist damit

nicht entschieden. Daß es tatsächlich der Fall ist, haben mir

besondere Versuche gezeigt, in denen die Expositionszeiten 30 bis

60 Minuten betrugen. Die Objekte wurden dabei an der Aus-

führung einer Krümmung durch Befestigung an Holzstäbchen ge-

hindert. Die Nachwirkung wurde nach Entfernung der Stäbchen

am Klinostaten beurteilt. Im übrigen verweise ich auf Abschnitt XIII.

1) Der Satz ist in dieser Fassung übrigens unrichtig, vgl. Abschnitt XIII.
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Abschnitt II.

Die optimale geotropische Reizlage parallelotroper Organe.

Ich habe schon früher darauf hingewiesen (p. 224 ff.), daß ich an

Keimhngen, die an der horizontalen Klinostatenaclise unter 45"

Neigung in einem Kegelmantel rotierten, eine geotropische Krümmung
nicht beobacliten konnte, und daraus den Schluß gezogen, daß

entweder Czapeks Angaben über die optimale Reizlage nicht

richtig sind oder die Sachssche Klinostatentheorie nicht zutreffend

ist. Es erschien mir also zunächst zweckmäßig, dem Problem der

optimalen Reizlage mit Hilfe der Methoden, die im vorigen Ab-

schnitte mitgeteilt wurden, eine eingehende Untersuchung zu widmen.

A. Historisches.

Sachs scheint der erste gewesen zu sein, der Gedanken über

das Verhältnis der Intensität der geotropischen Aktion und der

Schwererichtung aussprach. Sie beruhen aber mehr auf Ver-

mutungen als auf Versuchen. Gleichwohl sind seine Ausführungen

für meine Untersuchungen von solcher Wichtigkeit, daß ich es für

zweckmäßig halte, sie hier wörtlich wiederzugeben. Sachs sagt

(879, p. 239 ff".): „Bezeichnen wir mit dem Worte „spezifischer

Geotropismus" nicht eine zufällig durch die Schwerkraft ent-

standene Aufwärtskrümmung eines geotropischen Sprosses, sondern

die innere Eigenschaft des Letzteren, vermöge welcher er unter dem

Einfluß der Schwerkraft bei horizontaler Lage in der Zeiteinheit

eine bestimmte Krümmung erfährt; so wird diese Krümmung in

der Zeiteinheit eine geringere sein, wenn der Sproß nicht mehr

horizontal liegt, also seine Längsaxe nicht mehr einen rechten

Winkel mit der Richtung der Schwerkraft, sondern einen schiefen

Winkel y bildet. Denn, da die Schwerkraft überhaupt nur so lange

krümmend wirkt, als sie mit der Längsaxe des Sprosses einen

Winkel bildet und, wie die Erfahrung lehrt, die Krümmung um so

stärker ist, je mehr sich dieser Winkel einem rechten nähert, so

darf man annehmen'), um zu einer klaren Vorstellung zu ge-

langen, daß es überhaupt nur die auf der Längsaxe des Sprosses

rechtwinkelige Componente der Schwere ist, welche hier als wirksam

\j A'uu ujir gespent.
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in Betracht kommt. Bei schiefer Stellung wird also nicht die dem

oben definirten specifischen Geotropismus entsprechende Krümmung
in der Zeiteinheit hervorgerufen, sondern eine Krümmung, welche

dem durch &. sin y . . . ausgedrückten Theil der Schwerkraft entspricht.

Wird sin 7 = 0, d. h. wird die Richtung des Sprosses vertical, so

wird auch der Wert y =: und die krümmende Wirkung hört, wie

die Erfahrung zeigt, ebenfalls auf; wird sin y sehr klein, so wird

auch die geotropische Krümmung in der Zeiteinheit eine sehr kleine,

zuletzt kaum merkliche sein. Diese Überlegung findet ihre Be-

stätigung in der Thatsache, daß Hauptwurzeln der Keimpflanzen

von Bohnen, Eicheln und dergl., wenn man ihnen eine Neigung

von 8—10" gege^i die Verticale gibt, nur äußerst langsam oder

selbst niemals ihre Spitze senkrecht stellen, während sie, horizontal

gelegt, ihre Spitze binnen wenigen Stunden um 80—90° abwärts

krümmen; dieselbe Folgerung habe ich schon früher aus der Form

des gekrümmten Theils einer horizontal gelegten Wurzel gezogen

(diese „Arbeiten" Bd. I, p. 454), und zu ähnlichem Resultat führt

auch das Studium der Krümmungen, welche negativ geotropische

Stämme zeigen . . .; damit ist jedoch nicht gesagt, daß die krüm-

mende Wirkung an einem gegebenen geotropischen Organe einfach

proportional sei dem Werte G sin y; vielmehr könnte die krümmende

Wirkung rascher oder langsamer abnehmen als dieser Wert."

Der erste Versuch, den Einfluß der Schwererichtung auf die

Größe der geotropischen Krümmung exakt festzustellen, ist von

F. Darwin und Miß Bateson (888, p. 65 ff.) gemacht worden.

Ihre Resultate sprechen für die Richtigkeit der Sachs sehen Auf-

fassung. Auf ihre Untersuchungsmethode werde ich an anderer

Stelle eingehen. Es fehlte aber, auch damals schon, nicht an

Stimmen, die sich gegen die Richtigkeit von Sachs' Annahmen

aussprachen. So glaubte Elfving (888, p. 52 ff.) aus Versuchen,

die aber durchaus nicht eindeutig sind, entnehmen zu können, der

geotropische Effekt der Schwerkraft sei für Wurzeln am größten,

wenn sie um 180" aus ihrer Ruhelage abgelenkt werden. Weiterhin

war es dann bekannthcli Czapek (895, p. 283 ff.), der auf Grund

von eingehenden Versuchsreihen ebenfalls zu abweichenden Ergeb-

nissen gelangte. Er ging bei seinen Versuchen von der richtigen

Erwägung aus, daß man, um die Intensität der geotropischen

Krümmung in einem bestimmten Neigungswinkel zur Ruhelage zu

beurteilen, nicht nur die Größe der erzielbaren Nachwirkung in

Betracht ziehen müsse, wie es F. Darwin und Miß Bateson getan



Untersuchiinjren ühev den geotrnpisohen Eeizvorgang. 245

hatten, sondern auch die Zeit, binnen welcher die in dem be-

treffenden Neigungswinkel induzierte Krümmung beginnt. „Die

Resultate an Wurzeln und Keimstengeln kann man allgemein dahin

ausdrücken, daß die Winkelgröße der Nachwirkung von der nor-

malen Verticallage an stetig zunimmt, und ihr Maximum etwa 45"

oberhalb, beziehungsweise unterhalb der Horizontalen erreicht. Von

da ab sinken die Werthe, doch höchstens so weit, daß auch dann

noch ein höherer Werth als der für die Horizontallage vorhanden

ist" (p. 288). Bei den Grashalmen von Seeale fand die Zunahme

der Nachwirkungsgröße, „wie zahlreiche Versuche ergaben, ebenfalls

von der Normallage continuirlich durch alle Neigungswinkel hin-

durch, über die Horizontallage hinaus, bis zu einem Ablenkungs-

winkel von durchschnittlich 8— 10" (bei siebenstündiger Inductions-

dauer) statt, worauf die Werthe fortgesetzt fallen, bis für die Invers-

lage des Knotens der Nullpunkt der Nachwirkung wieder erreicht

ist". Die beigegebene Kurve, Fig. 5 auf Taf. X, lehrt, daß die

Nachwirkungsgröße auch bei den Grashalmen für die Neigungs-

winkel von 90" bis 135" gegen die normale Ruhelage bedeutender

ist als für die Horizontale. — Aus der Geschwindigkeit des Ein-

trittes der geotropischen Krümmung in den verschiedenen Ab-

lenkungswinkeln ließ sich ein Anhaltspunkt für die optimale Reiz-

lage nicht gewinnen.

Es ist begreifUch, daß diese interessanten Angaben Czapeks

über die optimale Reizlage der parallelotropen Organe bald von anderen

Seiten nachgeprüft wurden. Zunächst hat Miß Pertz (899, p. 620)

die Methode der intermittierenden Reizung mit dem von ihr und

F. Darwin konstruierten, einfachen Apparate (vgl. 892, p. 246)

für diese Fragen nutzbar gemacht. Einige solche Versuche hatte

auch schon Czapek (895a, p. 1216 ff.) mit plagiotropen Neben-

wurzeln ausgeführt, ohne diese Methode aber zur Ermittlung der

optimalen Reizlage der orthotropen Organe zu verwenden. Miß

Pertz ging von dem, in der Einleitung auch von mir schon aus-

gesprochenen Gedanken aus, daß, falls Czapek mit seinen An-

gaben Recht hat, ein Organ eine geotropische Krümmung aus-

führen müsse, welches man abwechselnd gleich lange Zeiten auf

entgegengesetzten Seiten in den Stellungen: 45" schräg nach oben

und 45" schräg nach unten geotropisch reizt, und zwar daß diese

Krümmung, von der Lage 45" abwärts, nach der Horizontalen hin

gerichtet sein müsse, da nach Czapek die Lage 45" nach abwärts

günstiger sein soll als die Lage 45" nach aufwärts.

Jahrb. f. wis8. Botanik. XLI. 17
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Sie erzielte in solchen Versuchen tatsächlich Krümmungen,

wie sie nach Czapeks Angaben zu erwarten waren. Ausdrücklich

hervorheben muß ich hier, daß der Gegenversuch, die Kombination

von zwei Lagen, die mit der Horizontalen nicht gleiche, sondern

ungleiche Winkel bilden, etwa der Horizontalen selbst und der

Lage 45'' nach abwärts, weder von Czapek noch von Miß Pertz

ausgeführt worden ist.

Mit einer anderen Methode hat F. Darwin (899, p. 567 ff.)

gearbeitet. Er suchte für die Keimlinge der Gräser den Nachweis

zu erbringen, daß die geotropische Empfindlichkeit vorzugsweise in

den Spitzen der Koleoptilen ihren Sitz habe: Als er die Koleoptil-

spitzen in einem Glasröhrchen dauernd horizontal fixierte, erhielt

er bekanntlich korkzieherförmige Krümmungen in der Aktionszone.

Wurden die Koleoptilspitzen unter verschiedenen Neigungswinkeln

fixiert, so bekam er Krümmungen, die seiner Meinung nach der

Ansicht günstig sind, daß ein Keimling, der in schräger Lage nach

abwärts mit der Koleoptilspitze festgelegt wird, stärker als in der

entgegengesetzten Richtung nach aufwärts gereizt werde. Dagegen

schließt Massart (902, p. 27 ff.) aus Versuchen, die mit ähnlicher

Methode ausgeführt, aber durchaus nicht beweiskräftig sind, daß

die Horizontale die optimale Reizlage sei.

Es fehlt auch sonst nicht an Forschern, die nicht mit Czapek

übereinstimmen. Doch sind diese abweichenden Ergebnisse nur in

so kurzen, gelegentlichen Mitteilungen bekannt gegeben worden,

daß es schwer ist, zu beurteilen, wie sie gewonnen worden sind.

So teilt Stone (900, p. 136) mit, aus Versuchen, die er mit Gras-

halmen und mit Wurzeln von Vicia Faba angestellt habe, gehe

hervor, daß die optimale Reizlage bei diesen Objekten die Horizon-

tale sei. Er ist mit Sachs der Meinung, daß die Größe der geo-

tropischen Krümmung proportioual sei dem Sinus des Ablenkungs-

winkels aus der Ruhelage. Auch Jost (902, p. 167) muß „nach

gelegentlichen Beobachtungen" „die Richtigkeit der Czapek sehen

Ergebnisse bezweifeln".

Ganz neuerdings schließlich ist die Frage nach der optimalen

Reizlage des Geotropismus noch einmal, und zwar von Brzobohaty

(902), zum Gegenstande einer sehr eingehenden Untersuchung

gemacht worden. Auf seine in tschechischer Sprache geschriebene

Arbeit wurde ich durch ein deutsches Referat Nemecs (902,

p. 617) aufmerksam. Ich war aber nicht allein auf dieses Referat

angewiesen. Herr Nomec hat nämlich, auf eine Anfrage meinerseits,
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die große Liebenswürdigkeit gehabt, mir ein Exemplar der Arbeit,

die in seinem Institute ausgeführt worden ist, zuzusenden und sie

durch Anmerkungen und eine briefliche Beschreibung der an-

gewendeten Methoden meinem Verständnis zugänglich zu machen.

Für dieses Entgegenkommen möchte ich ihm auch an dieser Stelle

meinen verbindlichsten Dank aussprechen. Die Ergebnisse der

Arbeit lassen sich etwa folgendermaßen mit einigen Worten Nemecs
zusammenfassen. „Verf. . . . fand, daß junge orthotrope Organe

(Wurzeln, Keimstengel, Plumula) dann am intensivsten geotropisch

gereizt werden, wenn sie etwa einen Winkel von 157^^ 30' mit der

Ruhelage machen. Bei einer Abweichung von 135 '^ von der Ruhe-

lage war die Reaktion schwächer, als bei 157" 30'. Wurden jedoch

bei Vicia Faha Hauptwurzeln zum Versuche genommen, deren

Länge 8—12 cm betrug, so fand die größte Reizung in der Hori-

zontallage statt. Dasselbe gilt für Keimstengel, die 10—15 cm lang

waren. Die Versuche waren unzweideutig und Verf. meint, daß die

sich zuweilen widersprechenden Resultate jener Forscher, welche

diese Frage untersucht haben, sich vielleicht dadurch erklären

lassen, daß zu einem Versuche nicht immer gleichartiges Material

benutzt wurde." Brzobohaty verwendete zu seinen Versuchen die

Wurzeln von Vicia Faba und Pisiim sativum, die Koleoptile von

Panicum miliaceum und Avena sativa und die Epikotyle von Vicia

Faha. Eine Kritik seiner Untersuchungsmethoden will ich an

anderer Stelle meiner Arbeit üben.

B. Eigene Versuche.

Es schien mir vor allen Dingen wichtig, die beiden kritischen

Lagen: die Horizontale und 45^ (bezw. 67*^' 30') nach abwärts bei

der geotropischen Reizung — am intermittierenden Klinostaten —
so zu kombinieren, daß fortgesetzt abwechselnd und gleich lange

Zeit in diesen beiden Stellungen gereizt wurde. Eine willkommene

Ergänzung zu diesen Versuchen, und zwar mit gleichmäßiger

Rotation, fand ich dann mittels meiner Methode der Klinostaten-

drehung an der schräg gestellten Achse. Zum Vergleiche mit den

Ergebnissen dieser Versuche mußten dann, gewissermaßen als Gegen-

probe, Versuchsserien durchgeführt werden, in denen am inter-

mittierenden Klinostaten zwei Ablenkungswinkel kombiniert wurden,

die nach aufwärts und nach abwärts mit der Horizontalen gleiche

Winkel einschheßen, also Versuche der Art, wie sie auch von
17*
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Czapek, Miß Pertz und Brzobohaty schon ausgeführt worden

sind, schheßlich auch ähnliche Versuche mit dem gleichmäßig

rotierenden Klinostaten. Solche sind bisher nicht angestellt worden.

Eine weitere, für die Feststellung der optimalen Reizlage sehr

wichtige Fragestellung, die sich aus den bisher angedeuteten ergibt,

wird im nächsten Abschnitte behandelt werden.

Abgesehen von dem auf p. 225 ff. über die Methodik bereits

gesagten möchte ich hier über die Zubereitung des Versuchs-

materiales und über die Versuchsanordnung noch folgendes be-

merken. Wie Brzobohaty, so legte auch ich auf möglichste

Gleichheit der Pflanzen besonderes Gewicht. Sollte mit Wurzeln

gearbeitet werden, so brachte ich eine sehr große Zahl zuvor in

Wasser aufgequellter Samen in ein Keimbett aus feuchten Säge-

spänen, Nur ein verhältnismäßig geringer Prozentsatz der Keim-

linge war durch annähernd gleiche Länge und tadellose Beschaffen-

heit der Wurzeln für die Versuche geeignet. Zu einem Versuche

wurden außerdem nur Wurzeln aus ein- und demselben Keimbette

verwendet. Für die Versuche mit Hypokotylen oder Epikotylen

wurden die Samen in größerer Anzahl (kleine bis zu 14, große bis

zu 6 Stück) in kleine Blumentöpfe ausgesät, die mit guter Garten-

erde gefüllt waren. Hatten die Samen gekeimt, so kamen die

Töpfe, bis sie zum Versuche verwendet werden konnten, auf den

um senkrechte Achse rotierenden Teller eines Klinostaten, der am
Fenster des Laboratoriums aufgestellt wurde. Dadurch wurden

heliotropische Krümmungen ausgeschlossen. Verletzungen der

Keimlinge vor den Versuchen wurden natürlich vermieden. Alle

Versuche fanden bei Lichtabschluß statt. Ein solcher wurde ent-

weder durch einen lichtdichten, innen geschwärzten Kasten her-

gestellt, der über die Klinostatenachse gestürzt wurde, oder durch

Benutzung eines Dunkelzimmers. Ausdrücklich bemerkt sei, daß

die Laboratoriumsluft bei keiner meiner Versuchspflanzen die Wuchs-

richtung beeinflußt. Wie weit durch sie das Wachstum gehemmt (vgl.

Richter 903, p. 180 ff.) oder die Empfindlichkeit herabgesetzt wird,

habe ich noch nicht untersucht. Die Temperatur betrug im all-

gemeinen 20—30^ C. Bei den meisten Versuchen wurde neben den

am Klinostaten rotierenden Pflanzen in gleicher Höhe über dem

Fußboden ein Kontrolltopf mit Keimlingen aus ein und derselben

Anzucht horizontal aufgestellt, um den Beginn und das Fortschreiten

der geotropischen Krümmung mit den Versuchspflanzen vergleichen

zu können. Hervorheben möchte ich auch, daß sämtliche Keimlinge

vor Beginn der Versuche mit Wasser gut begossen wurden.



Untersuchungen über den geotropischen Reizvorgang. 249

Die Rotation am gleichmäßig oder intermittierend rotierenden

Klinostaten erfolgte stets in der Weise, daß mit derjenigen Lage

begonnen wurde, die nach Czapeks Angaben als optimal zu be-

trachten ist. Außerdem wurden die Versuchspflanzen stets so an

der Achse befestigt, daß die geotropische Reizung in den kombi-

nierten Lagen senkrecht zur Hauptnutationsebene gerichtet war.

Natürlicli war zu diesem Zwecke schon bei der Aussaat auf eine

gleichmäßige Orientierung der Keimlinge zu achten. Die Versuche

betrachtete ich meist dann als abgeschlossen, wenn sich die Keim-

linge ausgesprochen geotropisch gekrümmt hatten. Oftmals wurden

sie auch dann noch geraume Zeit fortgesetzt. Wurde keine

Krümmung erwartet, so sah ich die Versuche erst dann als be-

endigt an, wenn die Rotation mindestens S— 10 Stunden gedauert

hatte. Ich gebe hier eine Auswahl aus meinen Versuchen.

I. Versuche mit dem g'Icichm.äßig' rotierenden Klinostaten.

a) Kombination der horizontalen Lage mit der nach
Czapeks Meinung optimalen Reizlage — 45".

Versuch 1. Epikotyle von Phaseolus multiflorus. +0°, —45"'). 14 Min.

Temp. Std.zeit 4 Epikotyle, 1— 2 cm lang 4 Kontrollpflanzen, 1— 2 cm lang

25" 3''N. Rotationsbeginn. Horizontal gelegt.

„
4*°

„
— Schwacher Anfang einer geotropi-

schen Krümmung.

„
5"°

„ Bei sämtlichen Epikotylen Anfang Krümmung wenig verstärkt,

einer Krümmung im Sinne

der Horizontalen").

„
5^ „ Krümmung etwas verstärkt. Krümmung verstärkt.

„
6°"

I,
Krümmung weiter verstärkt. desgl.

Versuch 2. Epikotyle von Vicia Faba. +0", —45". 14 Min.

Temp. Std.zeit 4 Epikotyle, 1 Va—2V2cm lang 4 entsprechende Kontrollpflanzen

24° 9'^Y. Rotationsbeginn. Horizontal gelegt.

„
10** „ Anfang einer Krümmung im Sinne Anfang der geotropischen Krüm-

der Horizontalen bei allen mung.

Epikotylen.

„
12°°

„ Krümmung verstärkt. Krümmung verstärkt.

„ 3 "^ N. Krümmung sehr bedeutend ver- desgl.

stärkt.

1) Diese Winkel geben die kombinierten Lagen an. Die Minutenzahl entspricht

der Umdrehungszeit der Klinostatenachse.

2) „Im Sinne der Horizontalen" heißt hier und weiterhin: so, als ob die Horizon-

tale die optimale Reizlage wäre.
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Tenip.

23"

21»

20*

20"

Ve r s u c h 7

Std.zeit

3«N
5""

„

8'"V.

Wurzeln von Vicia Faha.

ft Keiralingshauptwurzeln,

Va— 1 V2 cm lang

Hotationsbeginn.

Anfang einer Krümmung bei 3

Wurzeln, im Sinne der Hori-

zontalen.

3 Wurzeln stark gekrümmt, 1 recht-

winklig zur Horizontalen, 1 un-

gekrümmt.

4 Wurzeln sehr stark im Sinne der

Horizontalen gekrümmt, 1 sehr

stark rechtwinklig dazu.

+ 0", +45°. 14 Min.

5 Kontrollwurzeln, Va— l'/acm lang

Horizontal gelegt.

Geotropische Krümmung bei allen

Wurzeln begonnen, etwas stärker

als bei den rotierenden Wurzeln.

Krümmung verstärkt, etwa so stark

wie bei den rotierenden Wurzeln.

desgl.

Versuch 8. Wurzeln von Vicia Faba. ±0°, +45". 14 Min.

Tenip.
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Versuch 11. Wurzeln von Pisum sativum. +0", -|-45°. 14 Min.

Temp. Std.zeit *

l^^^^ff'
^'^P '"'"'"^^ °'

8 Kontrollwurzeln, 1— 2 cm lane;^
1— 1 Vä cm lang ' *

29' 3 '^ N. Eotationsbeginn. Horizontal gelegt.

28° 4" „ Bei 8 "Wurzeln Anfang einer Krüm- Anfang der geotrop. Krümmung,

mung imSinneder Horizon-

talen, bei 1 rechtwinklig dazu.

28° 5'''
„ Krümmung bei allen Wurzeln im Krümmung verstärkt,

gleichen Sinne fortgeschritten.

27° 6'*
„ Krümmung noch weiter verstärkt. desgl.

Versuch 12. Grashalme von Lolium perenne. +0°, — 45°. 14 Min.

Temp. Std.zeit
3 K„olf,'?W?S.*!%^lrt dXp. '^ entsprechende Kontrollhahue

23° 8°°V. Eotationsbeginn. Horizontal gelegt.

26° 6°°N. Krümmung bei 5 Halmen im Sinne Krümmung schon eingetreten.

der Horizontalen, 1 ungekrümmt.

22° 8°°V. Krümmung bei allen 5 Halmen Krümmung verstärkt.

verstärkt.

Es wurden weiter noch Versuche angestellt, stets mit gleichem Erfolge, mit:

Epikotylen von Phaseohis inultiflorus , 3— ,5 cm lang; Epikotylen von Vicia Faba,

1 Va— 3 cm lang; Hypokotylen von Helianthus annuus, 2—4 cm lang; Koleoptilen von

Avena sativa, Va— 1 cm lang; Wurzeln von Vicia Faba., 0,3— 2 cm lang; Wurzeln von

Pisum sativum, 1— 2 cm lang; sowie mit Sprossen von Hippuris und mit Blüten-

sprossen von Capsella bursa pastoris.

Überblickt man nun alle diese Versuche, so sieht man, daß

sich in kaum einem von ihnen einmal eine Pflanze im Sinne der

nach Czapeks Ansicht optimalen Reizlage (+45^) geotropisch

gekrümmt hat. Ich möchte hervorheben, daß diese und die noch

weiterhin mitzuteilenden Versuche mit zwei Klinostaten ausgeführt

wurden, bei denen durch Vorversuche eine absolut gleichmäßige

Rotation sichergestellt worden war. Auf einer ungleichmäßigen

Rotation kann also die Abweichung meiner Ergebnisse von denen

Czapeks nicht beruhen. Krümmungen im Sinne der Lage -\-4.5^

habe ich übrigens nur bei Wurzeln (vgl. Versuch 10) hier und da

beobachten können. Sie sind offenbar auf die unregelmäßigen

Nutationen zurückzuführen, die dem Experimentator an Wurzeln

80 oft entgegentreten. Daß sie nicht geotropischer Natur sind,

kann man auch daraus ersehen, daß sie nach einiger Zeit (Vers. 10)

in eine solche gerade entgegengesetzte Krümmung übergehen, wie sie

bei der Mehrzahl der Wurzeln von vornherein eingetreten ist. Es

liegt durchaus kein Grund vor, bei dieser Erscheinung etwa an eine

geotropische Umstimmung zu denken. Die einzige Abweichung,
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die von der geotropischen Krümmung im Sinne der Horizontalen

öfter beobachtet wurde, war eine starke Krümmung rechtwinklig

zu dieser Richtung. Wir werden solchen Krümmungen auch bei

anderen Versuchen noch begegnen. Sie linden ebenfalls ihre Er-

klärung in den Nutationen, die die Pflanzen ausführen. Ich habe

ja schon erwähnt, daß die Hauptnutationsebene immer rechtwinklig

zu den erwarteten geotropischen Krümmungen gerichtet wurde.

Die Nutation ist es aber nicht allein, die diese Krümmungen
hervorruft; es kombinieren sich vielmehr mit ihr geotropische Im-

pulse komplizierter Art, die nach Beginn der Nutationskrümmung

durch die Rotation an der geneigten Achse hervorgerufen werden.

Ich sehe keinen Grund, hier auf sie näher einzugehen.

Im übrigen aber verhalten sich unter den besonderen Versuchs-

bedingungen, bei der gleichmäßigen Rotation an der schräg gestellten

Klinostatenachse, bei der Korabination der Horizontalen und der

Lage 45'^ unterhalb, bezw. oberhalb der Horizontalen, als oberer und

unterer Hauptseitenlinie des Kegelmantels und bei einer Rotations-

geschwiudigkeit von 14 Minuten, alle Versuchsobjekte, die ich

untersucht habe, nämlich junge und ältere Keimwurzeln, Epikotyle

und Hypokotyle, sowie Sprosse und Grashalme, völlig überein-

stimmend: Es scheint unter diesen Bedingungen die Horizontale

gegenüber der Lage 45*^ unter- bezw. oberhalb der Horizontalen

als Reizlage bevorzugt zu sein. Die Pflanzen suchen sich in die

entsprechende, theoretisch vorausbestimmte, neue Gleichgewichts-

lage einzustellen. Läßt man die Versuche lange genug fortgehen,

so kann man sehen, wie die Krümmungen tatsächlich mehr und

mehr verstärkt werden, bis die Gleichgewichtslage entweder voll-

ständig oder doch wenigstens mit geringerer oder größerer An-

näherung erreicht wird. Diese Annäherung ist bei den unter-

suchten Pflanzenspezies verschieden. Sie wird ofi"enbar durch die

geotropische Empfindlichkeit, sowie durch das Verhältnis von Auto-

tropismus und Geotropismus bedingt. Welchem dieser Faktoren

dabei die Hauptbedeutung zuzusprechen ist, läßt sich ohne ein-

gehendste Untersuchung nicht beurteilen. Manche Tatsachen, die

ich später mitteilen werde, sprechen nicht dafür, daß diese Ver-

schiedenheiten durch die verschiedene geotropische EmpfindUchkeit

bedingt werden. So ist es nicht als ausgeschlossen zu betrachten,

daß sich meine Methode der Klinostatendrehung mit Hilfe richtiger

Überlegungen zu einer Feststellung der relativen Größe der auto-

tropischen Empfindlichkeit verschiedener Pflanzen als geeignet er-
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wiese. Doch habe ich vorläufig in dieser Richtung nicht weiter

experimentiert. —
Die mitgeteilten Versuche machen noch eine eingehendere

Analyse notwendig. Sie lehren, daß die Effekte der kurz dauernden

geotropischen Reizungen, welche an den Versuchspflanzen bei der

Rotation von allen Seiten stattfinden, sich summieren und au-

hcäufen. Diese Summation geschieht in der Art, daß schließUch

eine geotropische Krümmung zustande kommt. Die geotropische

Krümmung läßt erkennen, daß diejenigen Reizungen, die bei der

Drehung in den Lagen zwischen den seitlichen Hauptseitenlinien

(ihre Richtung beträgt — 22'/2^ bezw. -]-22\'.2^ für die Versuche

mit Wurzeln) und der oberen Hauptseitenlinie, nämlich der Horizon-

talen, erfolgen, stärker sind als diejenigen Reizungen, die in den

Lagen zwischen den seitlichen Hauptlinien und der unteren Haupt-

linie, nämlich der Lage — 45", bezw. -|-45" für Wurzeln, erteilt

werden. Die optimale Reizlage des Geotropismus muß bei meiner

Versuchsanordnung also jedenfalls einen kleineren Winkel mit der

Horizontalen bilden, als die seitlichen Hauptlinien unseres Kegel-

mantels. Er muß also kleiner sein als — 22 Vi ", bei Wurzeln als

-\- 22 '/ä". Eine Entscheidung jedoch darüber, welcher der Winkel

zwischen der Horizontalen und — 22V2" (bei Wurzeln +22Vä°)

nun der eigentlichen optimalen Reizlage entspricht, läßt sich aus

den bisherigen Versuchen nicht herbeiführen. Denn wir würden

offenbar die geotropische Krümmung, wenn die Horizontale die

optimale Reizlage wäre, in demselben Sinne wie in unseren Ver-

suchen erhalten, wie wenn sie in einem beliebigen anderen Winkel,

in den angegebenen Grenzen, zu suchen wäre. Es ist nicht schwer,

die optimale Reizlage des Geotropismus bei meinen Versuchs-

bedingungen noch genauer zu ermitteln, und zwar nach dem

Prinzip der Einengung: Man nimmt zunächst die Rotation in

einem Kegelmantel vor, in dem man die Horizontale mit dem

Winkel 22 V2 " kombiniert. Sollte sich auch in diesen Ver-

suchen die Horizontale als günstiger erweisen, so kombiniert man

in weiteren Versuchen bei der Rotation die Lagen + 0° und — 11
",

dann die Lagen +0" und —

5

"30' und so fort. Analoges gilt

für die Wurzeln. Ich möchte hier einige solche Versuche an-

führen.
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Versuch 13. Hypokotyle von Helianthus annuua. +0°, —22°. 14 und 28 Min.

Terap. Stil.zeit 8 Ilypoliotyle, 1 — 1,.5 cm lang

26" 10"" V. Ilotationsbeginn ; 14 Min.

27" 12"" „ Hypokotyle gerade.

27° 12*° N. Anfang einer geotropischen Krüm-

mung im Sinne der Hori-

zontalen.

27" 4°"
„ Krümmung ganz wenig verstärkt.

25" 7°"
„ desgl. Von nun ab 28 Min.

26" 9""V. Krümmung kaum weiter verstärkt.

Entsprechende Kontrollpflanzen

Horizontal gelegt.

Die geotropische Krümmung hat

schon begonnen.

Krümmung verstärkt.

desgl.

Pflanzen mit der Sproüspitze senk-

recht,

desgl.

Versuch 14. Hypokotyle von Helianthus annims. +0", —22°. 14 und 28 Min.

Temp.

28"

28"

Std.zeit 10 Hypokotyle, 1— 2 cm lantr

11°°V. Rotationsbeginn; 14 Min.

12^ N. Alle Keimlinge ungekrümnit.

Entsprechende Kontrollpflanzen

Horizontal gelegt.

Die geotropische Krümmung hat

bereits begonnen.

27° 2°"
„ Anfang einer Krümmung i m S i n n e Krümmung verstärkt.

der Horizontalen.

26" 6""
„ Krümmung im gleichen Sinne etwas desgl.

verstärkt.

27" 9""V. desgl.*)

*) Die Krümmung ist am Schlüsse des Versuches nicht sehr bedeutend, aber bei allen

ausgesprochen im Sinne der Horizontalen.

Temp.
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Versuch Ifi. Epikotyle von Vicia Faba. +0", —22°. 14 und 28 Min.

Std.zeit 4 Hypokotyle, 1— 3 cm lang Entsprechende Kontrollpflanzen

Kotationsbeginn ; 14 Min. Horizontal gelegt.

Alle 4 Epikotyle noch gerade. Geotropische Krümmung schon be-

gonnen.

Erster Anfang einer Krümmung i ni Krümmung verstärkt.

Sinne der Horizontalen.

Krümmung ganz wenig verstärkt. desgl.

Von nun ab Umdrehunggeschw.

28 Min.

desgl.*)

*) Die Krümmung ist am Schlüsse des Versuches nicht sehr bedeutend, aber bei allen

augenfällig im Sinne der Horizontalen.

Tenip.

26"

27"

28"

27"

26"

9="V.

12""

2""N.

10""V.

Temp.
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liiilt, tatsächlich die Horizontale oder doch ein um weniger

als 5" von ihr abweichender Winkel die optimale Reiz-

lage des Geotropismus ist. An diesem Ergebnisse wird durch

eine Veränderung der Rotationsgeschwindigkeit nichts geändert:

es bleibt dasselbe, ob ich die Klinostatenaclise in 28, in 14 oder

in 6 Minuten rotieren lasse. Daß bei einer geringeren Neigung

(5° oder 11") der Khnostatenachse die geotro])ische Krümmung
der Versuchspflanzen geringer ausfällt und sehr viel später eintritt

als bei stärkerer Neigung (zB. — 22 V-.'"), wie aus meinen Ver-

suchen zu ersehen ist, kann nicht wundernehmen. Ich werde

darauf im weiteren Berichte über meine Untersuchungen zurück-

kommen.

Weiter zeigen meine Versuche mit vollster Deutlichkeit, daß

bei der gleichmäßigen Rotation am Klinostaten, wenigstens bei den

bisher angewendeten Rotationsgeschwindigkeiten von 28, 14 und

6 Minuten, in jeder Lage geotropische Reizungen stattfinden, und

daß sich die dadurch bewirkten kleinen Erregungen mit der Zeit

so summieren können, daß schließlich eine geotropische Reaktion

eintritt. Meine Versuche liefern also einen exakten Beweis für die

Richtigkeit der Sachs sehen Klinostatentheorie, die in neuerer Zeit

namentlich Noll mit Nachdruck vertreten hat. Auch darauf werde

ich später noch näher einzugehen haben.

b) Kombination von zwei Stellungen, von denen die eine

oberhalb, die andere unterhalb der Horizontalen gelegen

ist, namentlich solchen, die mit der Horizontalen nach

oben und nach unten gleiche Winkel einschließen.

Bisher wurde nur die Horizontale mit den Winkeln unterhalb

der Horizontalen kombiniert. Um einen klaren Einblick in das

Verhältnis der geotropischen Erregungen in den verschiedenen Ab-

lenkungswinkeln von der Horizontalen zu erhalten, wird es nun

weiterhin noch nötig sein, unter denselben Versuchsbedingungen,

nämlich bei gleichmäßiger Rotation am Klinostaten, zwei Lagen

miteinander zu kombinieren, von denen die eine schräg oberhalb,

die andere aber schräg unterhalb der Horizontalen gelegen ist.

Es ergeben sich da zwei Möglichkeiten: entweder können die

Winkel, welche die beiden ausgewählten Stellungen mit dem Hori-

zonte bilden, ungleich sein, dann ist die Klinostatenachse wie

bisher schräg zu stellen, oder aber sie können auch gleich sein,
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dann ist die Achse in horizontale Lage zu bringen. Dies muß
aus Gründen, die erst später erörtert werden können, mit Senkblei

und Transporteur so genau wie nur irgend möglich geschehen.

Beide Versuchsreihen werden gleich wichtig sein zur Beurteilung

der optimalen Reizlage. Ich beginne mit Versuchen der letzteren Art.

Versuch 10 u. 20. Hypokotyle von Helianthus annuus. +45°, —45". 14 Min.

V. 19: 14 Hypokotyle, V2— 1 ^"i lang, zeigten nach 24 Stunden Rotation keine aus-

gesprochene geotropische Krümmung; desgl. in Versuch 20 8 etiolierte Hypokotyle,

10 cm lang.

Versuch 21 u. 22. Epikotyle von Phaseolus milltiflorus. -f- 45", —45°.

2 Min. (V. 21), 14 Min. (V. 22).

V. 21 : 4 Epikotyle, 1— 2 cm lang, zeigten bei 2 Min. Rotationsgeschw. nach 24 Stunden

keine ausgesprochene Krümmung, ebensowenig in Versuch 22 3 Epikotyle, i — 8 cm

lang, bei 14 Min. Rotationsgeschw.

Versuch 23. Epikotyle von Vieia Faba. +45°, —45°. 14 Min.

4 Epikotyle, 1— 1
'/2 cm lang, nach 24 Std. gerade. Versuch noch zweimal mit gleichem

Erfolge wiederholt.

Versuch 24. Koleoptile von Avena sativa. +45°, — 45°. 14 Min.

8 Koleoptile, V2— 1
'/s cni l^ng, nach 24 Stunden Rotation (abgesehen von Mutationen)

gerade.

Versuch 25. Koleoptile von Panicuvi miliaceum f. contraclum. + 45°, — 45°.

26 Minuten.

10 Koleoptile, V2— ^ ^™ l^Woi "ach 16 Stunden noch gerade.

Versuch 26 u. 27. Wurzeln von Yicia Faba. +45°, —45°. 14 Min. (V. 26)

und 2 Min. 20 Sek. (V. 27).

V. 26: 7 Keimlingswurzeln, 'L— 1 cm lang; V. 27: 5 Keimlingswurzeln, 1— 2 cm lang,

in 24 Stunden Rotation; abgesehen von unregelmäßigen Nutationen dauernd ohne

ausgesprochene geotropische Krümmung.

Versuch 28 u. 29. Wurzeln von Phaseolus vmlliflorus. +45°, — 45°.

2 Min. 20 Sek. (V. 28) und 14 Min. (V. 29).

V. 28: 5 Keimlingswurzeln, 1—3 cm lang; V. 29: 7 Keimlingswurzeln, 'A..— 1 cm lang,

wie in Vers. 26 u. 27!

Versuch 30. Wurzeln von Pisum sativum. +45°, —45°. 14 Min.

12 Keimlingswurzeln, V2— 1 cm lang, wie in Vers. 26— 29.

Versuch 31. Grashalme von Lolium perenne. +45°, —45". 14 Min.

6 Halme nach 3G Stunden noch völlig gerade. Versuch noch einmal mit gleichem Er-

folge wiederholt.

Weitere Versuche mit Grashalmen von Hordeum sativum und Seeale ccreale

fielen ganz ebenso aus.
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In allen Versuchen sind sämtliclie Versuchsobjekte: Wurzeln,

Epi- und Hypokotyle, sowie die Halme von Lolium pcrenne und

anderen Gräsern bei der Kombination der Stellungen 45 " nach auf-

wärts und 45" nach abwärts vom Horizonte völlig gerade geblieben

oder haben nur unregelmäßige Nutationen nach allen beliebigen

Richtungen ohne Bevorzugung einer derselben ausgeführt. Daß
bei einigen dieser Versuche nicht etwa die schnelle Rotation Schuld

an diesem Ergebnisse ist, wird aus weiteren Abschnitten meiner

Arbeit zu ersehen sein.

Aus den angeführten Versuchen wird man also folgern müssen,

daß bei meinen besonderen Versuchsbedingungen die Winkel 45"

ober- und unterhalb der Horizontalen sich hinsichtlich der Größe

der geotropischen Erregungen nicht so wesentlich unterscheiden,

daß eine geotropische Krümmung zustande kommen könnte. Verfrüht

wäre es aber natürlich, aus diesen Erfolgen schließen zu wollen,

daß die geotropischen Erregungen in beiden Lagen genau gleich

groß seien. Wissen wir doch vorläufig garnichts darüber, wie groß

der Unterschied antagonistischer Erregungen bei Kombination ver-

schieden großer Ablenkungswinkel aus der Ruhelage sein muß, um
eine geotropische Krümmung hervorzurufen! Daß man tatsächlich

berechtigt ist, in meinen Versuchen aus dem Ausbleiben einer

Krümmung auf eine annähernd gleiche Größe der antagonistischen

Erregungen zu schließen, werde ich später zeigen. Hier genügt es

zu wissen, daß der Unterschied der Reizungen in den Stellungen

-|-45'' und — 45° weit geringer sein muß als der Unterschied

in den Lagen -+-0" und - 45"; bei Kombination der letzteren

trat ja schon nach kurzer Zeit eine sehr kräftige Krümmung ein,

während sie im anderen Falle ausblieb. Diese Tatsachen sind aber

mit der Annahme ganz unvereinbar, daß die Lage — 45" (für

Wurzeln -|- 45 ") die optimale Reizlage ist.

Ich habe nun auch andere Stellungen, die mit der Horizon-

talen nach aufwärts und nach abwärts gleiche Winkel bilden,

miteinander am gleichmäßig rotierenden Klinostaten kombiniert,

stets mit dem gleichen Erfolge, daß die Versuchspflanzen entweder

völlig gerade blieben oder unregelmäßige Nutationen ohne Bevor-

zugung einer besonderen Richtung ausführten. Es hätte hier keinen

Zweck, diese Versuche mitzuteilen. —
Weiterhin habe ich dann auch solche Lagen miteinander

kombiniert, die nach aufwärts und nach abwärts mit der Horizon-

talen ungleiche Winkel einschließen. Die Ergebnisse dieser Ver-
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suche waren stets gleich : ich erhielt immer geotropische Krümmungen

im Sinne derjenigen Stellung, die den kleinsten Winkel mit der

Horizontalen bildete, die also dem Horizonte am nächsten war,

vorausgesetzt nur, daß die Abweichungen der beiden Lagen vom

Horizonte um einen nicht zu kleinen Betrag verschieden waren. Die

minimale Größe dieses Betrages will ich in einem späteren Abschnitt

zu bestimmen versuchen. Ich gebe hier einige Beispiele:

Versuch 32. Hypokotyle von Helianthus annuus. -|-.S5°, — 65°. Achse — 1.5".

6 Minuten.

Temp. Std.zeit 12 Hypokotyle, 3— 4 cm lang Kontrollhypokotyle

26" 2*''N. Eotationsbeginu. Horizontal gelegt.

26" 4'"
„ Anfang einer Krümmung im Die geotropische Krümmung schon

Sinne der Lage -[-35°. etwas stärker als bei den rotie-

renden Pflanzen.

26" 6™ „ Krümmung sehr verstärkt. Krümmung sehr verstärkt, stärker

als hei den rotierend. Pflanzen.

Versuch 33. Hypokotyle von Helianthus annuus. -j-^ö", — 55". Achse — 10".

28 Minuten.

12 Hypokotyle, 3—4 cm lang Entsprechende Kontrollpflanzen

Rotationsbeginn. Horizontal gelegt.

Anfang einer Krümmung im Die geotropische Krümmung ist

Sinne der Lage -)-35°. schon vorangeschritten.

Krümmung etwas verstärkt. Krümmung bedeutend verstärkt.

Krümmung noch etwas verstärkt. desgl.

Temp.
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Reizlage ist. Man kann ja mit dieser Abänderung meiner Methode,

durch Wahl aller verschiedenen, nur denkbaren Winkel, den ganzen

Raum zwischen der normalen parallelotropen Ruhelage und der

Inverslage gewissermaßen absuchen. Man erhält dabei stets das

gleiche Ergebnis.

II. Versuche mit dem intermittierend rotierenden Elinostaten.

Die Versuche mit dem gleichmäßig rotierenden Klinostaten

haben den Nachteil, daß die Pflanzen auf allen Seiten geotropisch

gereizt werden, und daß sie in denjenigen Ablenkungswinkeln, in

denen die Größe der geotropischen Impulse geprüft werden soll,

nur kurze Zeit verweilen. Es erschien also zweckmäßig, sie durch

andere zu ergänzen, bei denen eine geotropische Reizung ab-

wechselnd in den beiden kombinierten Lagen derart bewirkt wurde,

daß die Versuchspflanzen immer einige Zeit in einer dieser Stellungen

blieben, sodann aber durch Umdrehung schnell in die andere Stellung

gelangten. Dies war mit Hilfe meines intermittierenden Klinostaten

leicht zu erreichen.

Über die Versuchsanordnung muß ich hier noch folgendes be-

merken. Man kann am intermittierenden Klinostaten zwei beliebige

Lagen zunächst ebenso kombinieren wie am gleichmäßig rotierenden

Apparat, d. h. durch Schiefstellung der Achse. Außerdem kann

man aber die Achse auch horizontal stellen und die beiden ge-

wünschten Stellungen in einer zur Achse senkrechten Ebene kombi-

nieren. Leicht einzusehen ist, daß nur bei Anwendung der ersteren

Methode die Versuchsobjekte bei der Umdrehung von einer Stellung

in die andere beide Male gleiche Wege durchlaufen, bei der

letzteren Methode aber ungleiche Wege: nämlich bei Kombination

der Stellungen +0'^ und — 45" einmal von +0*^ über die Invers-

lage nach — 45", das zweite Mal von — 45" über +0" und die

normale Ruhelage nach +0°, oder umgekehrt. Da die Aus-

lösungen der Drehung stets zu gleichen Zeiten erfolgen, so ist klar,

daß die Versuchsobjekte sich ungleiche Zeiten in den kombi-

nierten Lagen befinden müssen. Sie werden nämlich dann, wenn

der Weg von +0" nach — 45" der kürzere ist, in der nach

Czapeks Ansicht optimalen Reizlage — 45" einen sehr kurzen

Zeitraum länger verweilen als in der Horizontalen. Gerade dieser

Umstand macht diese Methode besonders angenehm. Ich habe

deshalb vor allem mit ihr gearbeitet. Wie früher, so wurden auch

Jahrb. f. wisi. Botanik. XLI. 18
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jetzt wieder die Versuche mit der Reizung in der Lage — 45

"

(für Wurzeln -\- 45 ") begonnen.

Ehe ich mich mit der Konstruktion meines intermittierenden

Apparates beschäftigte, habe ich übrigens auch einige Vorversuche

mit einer ganz primitiven Vorrichtung ausgeführt. Sie war ganz

ähnhch jener, mit der auch Czapek (895rr, p. 1216 ff.) gearbeitet

hat: Die Versuchspflanzen wurden in einem Topfhalter befestigt,

der drehbar an einem Stativ angebracht war und in bestimmten

Zeitintervallen mit der Hand von der einen Stellung in die andere

bewegt. Ich möchte zwei solche Versuche hier mitteilen. Namentlich

der zweite dürfte einiges Interesse bieten.

Versuch 35.

Stundenzeit

Hypokotyle von Helianthus annuus. +0", —45°.

10 entsprechende Kontrollpflanzen
12 halbetiolierte Hypokotyle,

4— 6 cm lang

Die Pflanzen blieben in jeder
der Lagen genau 15 Minuten.

9^" V. Beginn des Versuches.

11'^
„ Krümmungsbeginn bei der Mehr-

zahl der Hypokotyle, im Sinne

der Horizontalen.
1 "" N. 9 Keimlinge stark im Sinne der

Horizontalen gekrümmt.

Horizontal gelegt.

Die geotropisohe Krümmung

schon begonnen.

Krümmung verstärkt.

hat

Versuch 36. Hypokotyle von Helianthus annuus. +-0", — 45°.

Stundenzeit

8" V.

12" N.

8 halbetiolierte Hypokotyle,
3— 8 cm lang

Die Pflanzen blieben in der
Horizontallage nurjelOMin.,
in der Lage — 45" dagegen

je 15 Min.

Beginn des Versuches.

5 Keimlinge ganz gerade, 2 spu-

reuweise im Sinne der Horizon-

talen gekrümmt, 1 spurenweise

im entgegengesetzten Sinne.

10 entsprechende Kontrollpflanzen

Horizontal gelegt.

Alle Keimlinge sehr

tropisch gekrümmt.

stark geo-

Aus diesem Versuche kann man sehen, daß die Krümmungen
im Versuche 35 nicht etwa durch ungenaues Einhalten der Ex-

positionszeiten in den beiden Lagen zustande gekommen sein können,

sondern nur dadurch, daß eben die Horizontale die bessere Reiz-

lage ist. Um wie viel günstiger sie ist, erfährt man ebenfalls mit

Annäherung aus diesem Versuche: Wenn man die Expositions-
zeiten in den Stellungen +0" und — 45" so wählt, daß sie

sich verhalten wie 2:3, so tritt noch keine Krümmung im
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Sinne der Lage — 45" ein; allerdings unterbleibt alsdann

die Reaktion im Sinne der Lage +0°. Ich werde darauf im

nächsten Abschnitte zurückkommen. Hier sei zunächst über die

Versuche mit dem intermittierenden Klinostaten berichtet, bei

denen die Pflanzen in einer jeden der beiden Stellungen annähernd

gleiche Zeiten verweilten.

a) Kombination der horizontalen Lage mit der nach

Czapeks Ansicht optimalen Reizlage.

Solche Versuche wurden angestellt mit 1— 5 cm langen Epi-

kotylen von Vicia Faha und Phaseolus multifioriis\ 0,5— 2 cm

langen Hypokotylen von Helianthiis annuus; 0,5—2 cm langen

Koleoptilen von Avena sativa und Panieum miliaceum\ 0,4— 1 cm

langen Wurzeln von Pisum sativum; 0,5—2 cm langen Wurzeln

von Vicia Faha und Phaseolus, und zwar sämtlich bei einer Rota-

tionsgeschwindigkeit von 14 Minuten. Sie hatten bis in alle Einzel-

heiten genau denselben Verlauf wie die entsprechenden Versuche

mit dem gleichmäßig rotierenden Apparate, sodaß es nicht nötig

ist, die Protokolle mitzuteilen. Wir werden also zu dem Schlüsse

genötigt, daß auch bei diesen Versuchsbedingungen wiederum die

Horizontale günstiger ist als die Lage — 45" (-|- 45"). In ähn-

licher Weise, wie es schon früher geschah, läßt sich auch für die

intermittierende Reizung durch Einengung zeigen, daß die Horizon-

tale überhaupt günstiger ist als jede andere, zum Horizonte ge-

neigte Lage, daß sie also die optimale Reizlage ist. Bei allen

diesen Versuchen wurde die Rotation der Versuchspflanzen, wie

ich noch besonders hervorheben möchte, am intermittierenden

Klinostaten stets so gewählt, daß die geotropische Krümmung im

entgegengesetzten Sinne erfolgen mußte wie eine etwaige Krümmung

infolge der Wirkung der Zentrifugalkraft.

b) Kombination zweier Stellungen, die mit der

Horizontalen nach oben und nach unten gleiche Winkel
einschließen.

Auch diese Versuche wurden mit all den Pflanzen ausgeführt,

die ich unter a) erwähnt habe. Wie bei der gleichmäßigen Rotation,

so erwiesen sich auch bei der intermittierenden die Reizungen in

den Lagen -|-45" und — 45" als nicht verschieden.

18*
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C. Die Differenzen zwischen meinen Versuclisergebnissen

und denen der bisherigen Forscher.

Überblickt man alle bisher mitgeteilten Versuche, so entsteht

nun vor allem die wichtige Frage: Wie lassen sich die Differenzen

zwischen meinen Ergebnissen und denen Czapeks, Brzobohatys

und der Miß Pertz erklären? Ich will zunächst einmal voraussetzen,

daß die Versuchsbedingungen dieser Forscher ebenso exakt waren

wie die meinigen — ob sie es in Wirklichkeit sind, soll weiter

noch untersucht werden. Dann müßte man also annehmen, daß

die Verschiedenheiten unserer Ergebnisse durch Differenzen in der

Versuchsanordnung hervorgerufen worden seien. In der Tat sind

unsere Versuchsbedingungen recht verschieden, vor allen Dingen

dadurch, daß diese Forscher ihre Versuchsobjekte meist — doch

nicht immer! — weit über die geotropische Präsentationszeit hinaus

in den betreffenden Ablenkungswinkeln ohne Intermittenz geo-

tropisch reizten, ich dagegen mit Unterbrechung. Außerdem war

bei den genannten Forschern die Reaktion meist die Folge einer

einzigen Reizung von nur einer Seite, bei mir aber die Folge

des ungleichen Gegeneinanderwirkens vieler Reizungen, die das

Organ nacheinander von allen Seiten oder wenigstens von entgegen-

gesetzten Seiten trafen.

Man könnte an die Möghchkeit denken, daß vielleicht die opti-

male Reizlage eine Funktion der ununterbrochenen Reizdauer sei,

daß sie also bei intermittierenden Reizungen von kürzerer Einzel-

dauer als die Präsentationszeit anders sei als bei solchen, die weit

länger als diese Zeit dauerten. Zweitens müßte man aber auch

damit rechnen, daß die Reizstimmung vielleicht infolge der fort-

dauernden Wiederholung antagonistischer Reizungen sich derartig

gegenüber derjenigen bei nur einseitiger Reizung geändert haben

könnte, daß die optimale Reizlage bei jener die Horizontale wäre,

bei dieser dagegen die Lage — 45 '^ (resp. + 45"). Rein theoretisch

wäre es schließlich auch denkbar, daß vielleicht, trotzdem die

optimale Reizlage auch bei antagonistischen Reizungen nicht die

Horizontale, sondern diejenige wäre, die Czapek angibt, bei einem

Antagonismus der Induktionen diejenigen schwächeren Reizungen,

die das Versuchsobjekt senkrecht treffen (d. h. also in der Horizontal-

lage), die anderen stärkeren Reizungen, die es schräg treffen (d. h.

also in der optimalen Reizlage) aus inhärenten, im Pflanzen-
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Organismus liegenden Ursachen, die uns noch unbekannt wären, so

zu überwinden vermöchten, daß eine Krümmung im Sinne der

weniger begünstigten Stellung zustande käme. Dieser Gedanke

ist aber durch alle Versuche, die ich bisher ausgeführt habe, völlig

von der Hand zu weisen. Er würde sich namentlich auf jene Ver-

suche, in denen nicht die Horizontale, sondern ein beliebiger

Winkel mit der nach Czapeks Meinung optimalen Reizlage

kombiniert wurde, garnicht anwenden lassen; denn es ist für das

Versuchsergebnis völlig gleichgültig, welche Organseite bei der

Reizung in eine der beiden Stellungen nach abwärts sieht. Zudem
wissen wir, daß antagonistische geotropische Reizungen, die die

orthotropen Versuchsobjekte senkrecht von zwei entgegengesetzten

Seiten treffen, sich nicht zugunsten der einen Reizung hemmen.

Auch für die Möglichkeit, daß die optimale Reizlage eine

Funktion der ununterbrochenen Reizdauer sei, sprechen meine Ver-

suche nicht. Kombiniert man gleiche Winkel unterhalb und ober-

halb der Horizontalen, so bleibt jede geotropische Krümmung in

gleicher Weise aus, ob ich nun die Achse des Klinostaten mit

3 Minuten oder mit 28 Minuten Geschwindigkeit rotieren lasse. Im
übrigen erwies sich die Horizontale auch dann als optimale Reiz-

lage, als ich 3 cm lange Epikotyle von Vicia Faba intermittierend

durch Umlegen mit der Hand in den Lagen + ^ (= Horizontal-

richtung) und — 45° fortgesetzt je eine Stunde reizte. Es trat

zwar zunächst, wenn die Reizung in der Richtung — 45° begonnen

wurde, eine Krümmung im Sinne dieser Stellung ein, sie wurde

aber im weiteren Verlaufe des Versuches stets wieder völlig rück-

gängig gemacht und schlug in eine solche im Sinne der Horizon-

talen um.

Es bleibt also nur noch durch besondere Versuche zu ent-

scheiden, ob der Gedanke, daß meine Ergebnisse durch eine

Stimmungsänderung infolge der intermittierenden Reizung mehrerer

Organseiten bedingt sein könnten, genügt, um die Differenzen

zwischen meinen Beobachtungen und denen der früheren Forscher

zu erklären.

Vorher scheint es mir aber doch zweckmäßig zu sein, die

Untersuchungsmethoden meiner Vorgänger einer Kritik zu unter-

ziehen. Auf Sachs, der die Frage nach der optimalen Reiz-

lage rein theoretisch, ohne entscheidende Versuche, zu lösen

gesucht hatte, brauche ich hier nicht einzugehen, ebensowenig auf

Elfviue.
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Die Methode der intermittierenden Reizung ist im wesentlichen

nur von Miß Pertz und Brzobohaty angewendet worden. Miß

Pertz kombinierte an der horizontalen Achse des von ihr und

F. Darwin konstruierten intermittierenden Klinostaten gleiche

Winkel unterhalb und oberhalb der Horizontalen (zwischen 35"

und 55"). Sie arbeitete mit Grashalmen, besonders von Lolium

peren7ie. Leider ist nicht angegeben, wie lange Zeit die Reizungen

währten. Ich gehe wohl nicht fehl, wenn ich 15 Min. oder 30 Min.

vermute. Von 34 Versuchen krümmten sich in 27 die Halme im

Sinne der Lage — 45". In denjenigen Versuchen, die ich selbst

mit Grashalmen von Lolium perenne, Seeale cereale und Hordeum

sativum am intermittierenden Klinostaten in entsprechender Weise

und mit einer Umdrehungsgeschwindigkeit bis zu 28 Min. (also mit

einer Expositiouszeit von 13—14 Min. in jeder Lage) angestellt

habe, blieb die Krümmung stets aus; in einem Falle trat sogar

eine entgegengesetzt gerichtete Krümmung ein. Wie das ab-

weichende Ergebnis in den Versuchen von Miß Pertz zu erklären

ist, weiß ich nicht. Doch vermute ich, daß sie nicht mit genau

horizontaler Achse gearbeitet hat. Daß schon eine ganz geringe

Neigung der Achse genügt, um Krümmungen der Art, wie sie Miß

Pertz beobachtet hat, zu erhalten, wird aus einem späteren Ab-

schnitte meiner Arbeit zu ersehen sein. Ungenaue Zentrierung

oder ein ungleichmäßiger Gang des Uhrwerkes würde kaum in so

vielen Versuchen eine bestimmt gerichtete Reaktion haben bewirken

können. Ich glaube übrigens, daß meine Versuche schon deshalb

mehr Beweiskraft besitzen, weil ich auch die Gegenversuche: die

Kombination der Stellungen +0" und —45" ausgeführt habe.

Das hat Miß Pertz unterlassen. Das Ergebnis dieser Versuche

stimmt mit demjenigen, das ich bei Kombination der Lagen -|-45"

und — 45" erhielt, völlig überein.

Brzobohaty arbeitete nach der brieflichen Mitteilung des

Herrn Nemec ebenfalls mit intermittierender Reizung und zwar an

Wurzeln (von Vieia Faha und Pisum sativum'^). Die Wurzeln

wurden in geneigter Lage zum Horizonte in einem feuchten Räume

auf einer Glasplatte befestigt. Nach je 10 Minuten wurde die

Platte um 180" gedreht. An jungen Wurzeln traten Krümmungen

ein im Sinne der Czapekschen optimalen Reizlage. Auch

Brzobohaty kombinierte nur gleiche Winkel ober- und unter-

halb der Horizontalen. Ich vermag nicht einmal Vermutungen

darüber zu äußern, wie die Differenzen zwischen unseren Ergebnissen
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ZU erklären sind. Man könnte ja daran denken, daß die optimale

Reizlage sich vielleicht mit der Temperatur ändert. Dafür sprechen

indes meine Versuche nicht, die sowohl bei 15 — 20" C, wie auch

bei 30" C. angestellt wurden und jedenfalls nicht bei anderen, als

bei denen Miß Pertz und Brzobohaty gearbeitet haben dürften.

Abgesehen von der Methode der intermittierenden Reizung ist

hauptsächlich diejenige der kontinuierlichen Reizung nur einer

Seite zur Ermittlung der optimalen Reizlage herangezogen worden,

indem man die Versuchsobjekte weit über die Präsentationszeit,

nämlich eine Stunde oder noch länger, der einseitigen Schwerkraft-

wirkung in bestimmten Ablenkungswinkeln überließ. Diese Methode

kam mit mancherlei Variationen zur Anwendung. Am wenigsten

beweiskräftig ist jene, deren sich Brzobohaty in seiner Arbeit

bedient hat. Er befestigte nämlich seine Versuchspflanzen wieder

unter verschiedenen Winkeln auf einer Glasplatte, die in einem

feuchten Räume senkrecht aufgestellt wurde. Ob die Versuchs-

organe von den Keimlingen abgeschnitten oder ob die ganzen

Keimlinge an der Platte angebracht wurden, vermag ich aus der

Arbeit nicht mit Sicherheit zu ersehen. Nach 2-3 Stunden, ehe

irgend welche Exemplare die Vertikale erreichten, wurden die ein-

getretenen Krümmungen gezeichnet und nach ihrer Größe die

Intensitäten der geotropischen Reizungen in den verschiedenen

Lagen beurteilt. Dabei ist aber garnicht berücksichtigt, daß die

unter einem Winkel nach abwärts (bei Wurzeln nach aufwärts) an

der Platte befestigten Pflanzen bei der geotropischen Bjrümmung

durch Ablenkungswinkel hindurch bewegt werden, in denen die

geotropischen Reizungen stärker erfolgen als in denjenigen Lagen,

die bei der Krümmung von den horizontal angebrachten Pflanzen

durchlaufen werden. Auf die Intensitäten der Reizungen kann man
also aus solchen Versuchen nicht schließen. Deshalb habe ich auch

nach dieser Methode Versuche nicht angestellt. Daß sie keine

beweiskräftigen Ergebnisse liefern kann, darauf hatten übrigens

schon F. Darwin und Miß Bateson (888, p. 65 ff.) hingewiesen.

Sie haben sich deshalb veranlaßt gesehen, ihre Versuchsobjekte

(Blütenschäfte von Plantago und Brassica) an der Ausführung

einer Krümmung zu hindern und die Reizintensitäten nach der

Größe der Nachwirkungskrümmungen zu beurteilen, welche die

unter verschiedenen Winkeln zwei Stunden lang fixierten Pflanzen

in der Seitenlage ausführten, nachdem sie aus der Zwangslage

befreit waren. Dieser Methode hat sich auch Czapek bedient,
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nur mit der kleinen Abweichung, daß er seine Versuchsobjekte

(Keimwurzeln von Lupinus, Faha, Phaseohis, Pisum, Zea, das

Hy]ookotyl von Helianfhus, sowie die ausgewachsenen Halmknoten

von Secalc) 3— 6 Stunden der Wirkung der Schwerkraft aussetzte

und die Nachwirkung am Klinostaten beobachtete. Die ersteren

Forscher erkannten als optimale Reizlage die Horizontale, Czapek
dagegen die Lage — 45" (bezw. -|-45").

Ich habe die Versuche Czapeks in ähnlicher Weise wiederholt.

Haupterfordernis für eine exakte Entscheidung war auch bei diesen

Versuchen möglichste Gleichheit der Versuchspflanzen. Wegen

des bekannten, überaus ungleichmäßigen Verhaltens der Wurzeln

wählte ich zunächst die Epikotyle von Vicia Faha und Phaseolus,

sowie namentlich auch die Hypokotyle von Helianfhus, die ja auch

Czapek benutzt hat, zur Untersuchung aus. Verglichen wurden

immer Pflanzen zweier Kulturgefäße; von Helianthus deren 6 — 8,

von Faha und Phaseohis 3—4. Ich verfuhr in folgender Weise:

Zwei Klinostaten wurden im Dunkelzimmer dicht nebeneinander

aufgestellt, die Kulturgefäße, nachdem die Versuchspflanzen an

Holzstäben mit Wollefäden gut fixiert waren, an den horizontalen

Hotationsachsen in den ringförmigen Topfhaltern befestigt und

gleichzeitig in die zu vergleichenden Stellungen gebracht: das eine

in die Lage —45°, das andere in die Horizontallage oder in die

Lage -1-45**. Nachdem die Pflanzen 2—6 Stunden lang in diesen

Stellungen der Schwerewirkung ausgesetzt worden waren, wurden

sie aus ihrer Zwangslage befreit und nach genauer Zentrierung der

Töpfe an den Klinostaten mit gleichen Umdrehungsgeschwindig-

keiten in vertikaler Ebene rotiert. Der geotropische Effekt wurde

nach der eintretenden Nachwirkung beurteilt. Das stärkste Aus-

maß der Krümmung war 1— 2 Stunden nach Beginn der Rotation

zu beobachten^). Jedoch wurde die Rotation meist sehr viel länger

fortgesetzt, vielfach bis zum Ausgleich der geotropischen Reaktion.

1) Czapek sagt (895, p. 287): „Bei den Wurzeln und Hypocotylen wurde die

Messung der nach 24 stündiger Rotation am Klinostaten erzielten "Winkel sowohl an

genauen Zeichnungen der gekrümmten Ohjecte, als auch an den Pflanzen seihst vor-

genommen." Bei meinen entsprechenden Versuchen war nach 24 stündiger Rotation die

Krümmung an "Wurzeln und an Hypokotylen (von Helianthus) durch Autotropis^mus

wieder völlig ausgeglichen. "Wenn es auch möglich wäre, daß diese Differenz durch die

Verschiedenheit der Temperaturen, bei denen die Versuche ausgeführt wurden, zu erklären

ist (Czapek arbeitete bei 17— 19° C, ich meist bei 24—26° C), so kann ich es nach

allen meinen Erfahrungen doch nicht für zweckmäßig halten, die Krümmungen erst nach

so langer Rotation zu vergleichen. "Übrigens sagt Czapek an einer anderen Stelle seiner
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Die Hoffnung freilich ist nicht in Erfüllung gegangen, daß sich

vielleicht aus der verschiedenen Schnelligkeit dieses Ausgleiches

ein sicherer Schluß auf die optimale Reizlage würde ziehen lassen.

Ebensowenig kann ich die Angabe von Czapek (898, p. 194) be-

stätigen, daß sich eine Nachwirkung am längsten nach Reizung in

derjenigen Stellung erzielen lasse, die einen Winkel von 135" mit

der Ruhelage bildet. In welcher der beiden zu vergleichenden

Stellungen die stärkere Nachwirkung eintrat, ließ ich fast stets von

Dritten beurteilen, die über die Versuclisanordnung im einzelnen

nicht unterrichtet waren ^). Wurden Verschiedenheiten in den

Intensitäten der Krümmungen bei den unter verschiedenen Winkeln

der Schwerkraft exponierten Kulturgefäßen beobachtet, so durfte

nicht ohne weiteres daraus ein Schluß auf die Größe der geo-

tropischen Reizungen gezogen werden, da nach meinen ander-

weitigen Erfahrungen die Pflanzen der verschiedenen Kulturen aus

unbekannten Ursachen sich durch den Grad ihrer Empfindlichkeit

(oder Reaktionsfähigkeit) oft nicht unwesentlich unterscheiden.

Wurden also größere Verschiedenheiten in der Intensität der Nach-

wirkung festgestellt, so wurde nach dem Ausgleich der Krümmungen

der Versuch in der Weise wiederholt, daß die zuvor in der Lage

— 45*^ der Schwerkraft exponierten Pflanzen in die Stellung +0"
resp. -\- 4:5^, die in einer dieser Lagen exponierten dagegen nun

in die Stellung — 45'' gebracht wurden. Außerdem wurden sehr

viele Kulturen miteinander verglichen. Die Temperatur betrug bei

allen Versuchen 20—26*'.

Zunächst habe ich die nach Czapeks Ansicht optimale Reiz-

lage und die Horizontale auf die Nachwirkungsgrößen hin geprüft.

Die Ergebnisse sind folgende:

Tabelle 1.

I. Epikotyle von Vicia Faha.

Versuch Länge dei- Epikotyle Expositionszeit Stellung der Pflanzen Krümmung

37 1— 2 cm 2h —50" ±0°=) gleich!

38 2—4 „ 2h 30 —45" ±0° ± " ein wenig stärker.

39 1— 2 „ 3 h —45" ±0" gleich!

Arbeit (p. 324) ebenfalls, daß er an Keinistengeln von Hellanthus selbst bei ]2stiindiger

Exposition die Krümmung schon nach 12 stündiger Rotation am Klinostaten ver-

schwinden sah!

l) Ich möchte auch an dieser Stelle Herrn Birlinger für seine freundliche

Unterstützung iu dieser Hinsicht meinen besten Dank aussprechen.

2) "Wegen der Bezeichnung der Stellungen vgl. p, 227.
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(Fortsetzung der Tabelle.)

;rsuch :
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11. Hypokotyle von Helianihus annuus.

Versuch Länge d. Hypokotyle Expositionszeit Stellung der Pflanzen Krümmung

60 2— 3 cm 2 h +45» —45" gleich!

61 2— 3 „ 4h +45" —45° gleich!

(
+ 45° — 45" +45" wenig stärker.

^'^ '^-^ " ^^ |_45» +45° gleich!

III. Epikotyle von Phaseolus inultiftorus.

Versuch Lunge der Epikotyle Expositionszeit Stellung der Pflanzen Krümmung

63 1—2 cm 3 h +45» —45" gleich!

64 2—5 „ 5h 4-45° -45° gleich!

65 1—2 „ 14h +45» —45» gleich!

Also auch zwischen den Stellungen +45" und — 45" macht

sich kein bemerkbarer Unterschied geltend hinsichtlich der geo-

tropischen Nachwirkungskrümmungen, die am Klinostaten auftreten.

Außerdem habe ich auch entsprechende Versuche mit den

Keimlingswurzeln von \'icki Faha angestellt. Die Samen wurden

nach eintägiger Quellung in Wasser in Sägespänen zum Keimen

gebracht. Hatten die Wurzeln die gewünschte Länge erreicht, so

wurden sie in den schon früher benutzten Gefäßen (vgl. p. 229) mit

Nadeln befestigt. Die Krümmung wurde wie bei Czapek durch

Überschieben von entsprechend weiten Glasröhren verhindert. Es

erwies sich als zweckmäßig, die Röhrchen mit Wasser zu füllen.

Sonst schließt sich die Versuchsanordnung ganz an die bisherige an.
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gewonnen hatte, nicht sonderlich üherrascht. Habe ich doch bei

der Kombination der Stellungen +0^ und —45° (bei Wurzeln

-|- 45 ") in der Mehrzahl meiner Versuche beobachtet, daß an den

meisten untersuchten Objekten (vgl. p. 249) die geotropische

Krümmung fast ebenso zeitig eintritt und annähernd in demselben

Maße fortschreitet wie bei den hoiizontal gelegten Kontrollpflanzen!

Daraus ist aber zu ersehen, daß auch noch die Differenz der in

den Stellungen +0'' und —45'' (-|- 45") zustande kommenden

Erregungen genügt, um in gleicher Zeit eine annähernd ebenso

intensive Reaktion herbeizuführen, wie der Impuls, der in der

Horizontallage erfolgt. Wie das kommt, kann vorläufig, ohne

Erledigung anderer Fragen, nicht entschieden werden. —
Schließhch wäre noch auf eine weitere Art der Anwendung

kontinuierhcher Reizung einer Organseite einzugehen, deren sich

Brzobohaty bedient hat, um nachzuweisen, daß nicht die Horizon-

tale die optimale Reizlage ist. Er exponierte Versuchspflanzen, die

auf einer Glasplatte unter verschiedenen Neigungswinkeln befestigt

waren, ohne daß sie an der Ausführung einer geotropischen

Krümmung gehindert worden wären, eine Stunde lang der Schwer-

kraftwirkung und ließ sie dann am Klinostaten rotieren. Während

dieser einen Stunde tritt erfahrungsgemäß meist noch keine be-

merkenswerte geotropische Krümmung ein, da die Latenzzeit,

wenigstens für seine Versuchsobjekte (Wurzeln und Epikotyle von

Vicia Faha, Koleoptile von Avena sativa), meist annähernd eine

Stunde (oder länger) währt. Die eintretenden Nachwirkungen

sollen nicht dafür sprechen, daß die Horizontale die optimale Reiz-

lage sei. Ich hielt es nicht für überflüssig, selbst solche Versuche

auszuführen. Jedoch bediente ich mich dabei derselben Versuchs-

anordnung wie vorher. In einigen der Versuche mit Wurzeln

wurden mit Wasser gefüllte Glasröhrchen bis zum Beginn der

Rotation über die Spitzenteile der Wurzeln geschoben. Die Tempe-

ratur betrug 20—25" C.

Tabelle 4.

„ , Länge Expositions- Stellung der „ .. , „
Versuch , „,?

,
,

^ ., Dr, Krümmung
der Objekte zeit Pilanzen

Epikotyle

von

Yicia Faha

76 1—3 cm Ih — 45" ± 0" gleich!

77 3—4 „ Ih —45° ±0" gleich!

78 1—2 „ Ih —55° ±0° gleich!

79 1—3 „ Ih —45" +45° gleich!
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(Fortsetzung der Tabelle.)

Epikotyle

von

Phaseolus

Versuch

80

81

82

83

Länge

der Objekte

1 — 5 cm

4-7 n

4-5
„

1-3 „

Expositions-

zeit

55'

45'

55'

55'

Stellung der

Pflanzen

— 45" ±0°
— 45» ±0°
— 45" +45"
— 45" +45"

Krümmung

±0» stärker.

± 0" stärker.

— 45° stärker.

gleich

!
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sich hinsichtlich der geotropischen Impulse, die in gleichen Zeiten

erfolgen, nicht wesentlich unterscheiden. Dagegen machte sich

ein Unterschied in der Größe der Reizungen geltend zwischen der

Horizontalen und allen Neigungswinkeln zum Horizonte, sowie auch

zwischen allen denjenigen Lagen, die mit der Horizontalen nach

aufwärts und nach abwärts ungleiche Winkel, eine gewisse Größe

der Winkeldifferenz vorausgesetzt, einschließen. Dieser Unterschied

bestand darin, daß durch Summation von gleich lange Zeiten

andauernden, in den beiden Lagen entgegengesetzt gerichteten

Reizungen schließlich eine geotropische Krümmung im Sinne der-

jenigen Stellung zustande kam, die am wenigsten von der optimalen

Reizlage abwich. Ebenso wie die summierten Reizungen, so müssen

natürlich auch die Einzelreizungen verschieden sein.

In welchem Verhältnisse stehen nun die geotropischen Er-

regungen, welche verschiedenen ungleichwertigen Ablenkungswinkeln

aus der Ruhelage entsprechen, zueinander? Diese Frage ist einer

experimentellen Behandlung zugänglich. Wir wissen, daß die

Intensitäten der geotropischen Reaktion bei ein und demselben

parallelotropen Organe, gleiche Außenbedingungen vorausgesetzt, ab-

gesehen von der spezifischen Befähigung abhängig sind erstens von

der Intensität der Massenbeschleunigung, zweitens von der Zeit-

dauer der Reizung und drittens von dem Neigungswinkel gegen die

Ruhelage. Bei den eigentlichen geotropischen Bewegungen im

engeren Sinne des Wortes kommt die Intensität der Massen-

beschleunigung als Variable nicht in Betracht. Findet also infolge

von einander genau entgegengerichteten Reizungen in beliebigen Ab-

lenkungswinkeln aus der Normalstellung eine geotropische Krümmung

statt, so kann sie bei gleicher Zeitdauer der entgegengerichteten

Reizungen nur durch eine verschiedene Größe der Ablenkungs-

winkel, oder bei gleichen Ablenkungswinkeln nur durch die ver-

schiedene Zeitdauer der Reizungen bedingt sein. Tritt dagegen

infolge einander entgegengerichteter Reizungen eine geotropische

Krümmung nicht ein, so müssen bei gleicher Zeitdauer der

Reizungen die Ablenkungswinkel gleich, bei ungleicher Reizdauer

aber ungleich sein; und zwar werden die Winkel um so größer

sein müssen, je kleiner die Zeitdauer der Reizungen bemessen

werden und umgekehrt. Die Reaktion wird natürlich nur dann

völlig unterbleiben, wenn die Größen der Ablenkungswinkel und die

Expositionszeiten in einem ganz bestimmten Verhältnisse zu-

einander stehen, d. h. umgekehrt proportional sind. Das Ver-
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hältnis der Expositionszeiteii , das sicli für verschiedene Winkel

experimentell ermitteln läßt, gibt ein Maß für das relative Ver-

hältnis der geotropischen Erregungen in den verschiedenen Ab-

lenkungswinkeln. Exi)erimentell entscheiden läßt sich ferner, ob

dieses Verhältnis der Expositionszeiten für zwei bestimmte Ab-

lenkungswinkel mit der Variation einer der Expositionszeiten

konstant bleibt. Wäre das so, dann hätten wir in dem einmal

experimentell ermittelten Verhältnisse der Expositionszeiten ein

allgemeines Maß für das relative Verhältnis der geotropischen

Erregungen.

Ich wende mich nun zu meinen Versuchen. Sie wurden mit

meinem intermittierenden Klinostaten ausgeführt. An ihm läßt sich

das Verhältnis der Expositionszeiten sehr leicht durch Verstellung

der „Zeitscheiben" in weiten Grenzen behebig verändern. Die ge-

wünschten Stellungen wurden, wie bisher, an der horizontalen

Achse des Klinostaten in der zu ihr senkrechten Ebene kombiniert.

Diese Versuchsanordnung hatte wieder zur Folge, daß die Pflanzen

in der einen der beiden Stellungen eine äußerst kurze Zeit weniger

lange verweilten, als es durch das Verhältnis der Expositionszeiten

angegeben wird. Welche Stellung in diesem Sinne zur bevorzugten

gemacht wird, steht ganz im Belieben des Experimentators. Ich

habe bald die eine, bald die andere begünstigt, ohne untereinander

verschiedene Erfolge erzielen zu können. Im übrigen kann man

mit der Horizontalen sowohl diejenigen Ablenkungswinkel aus der

Ruhelage vergleichen, die kleiner sind als 90*^, wie auch die, die

größer sind. Erstere Versuchsanordnung ist vorzuziehen. Bei den

Versuchen der letzteren Art -wirken nämlich die Nutationen störend,

die manche Versuchsobjekte auszuführen pflegen, und zwar ebenso

sehr, wenn die Nutationskrümmungen in der Richtung der Reizungen

erfolgen, wie wenn sie mehr oder weniger senkrecht dazu eintreten.

Im ersteren Falle kommen ja an den betrefienden nutierenden

Pflanzen nicht mehr die gewünschten Ablenkungswinkel zur Ver-

gleichung, sondern neue, in denen die Erregungen voraussichtUch

in ganz anderem Verhältnisse stehen. Treten die Nutationen

rechtwinklig zur Reizrichtung ein, so wird durch die Nutation

Gelegenheit zu geotropischen Krümmungen gegeben, durch welche

einzelne Versuchspflanzen oft in sehr bedeutendem Maße recht-

winklig zur Reizrichtung gekrümmt werden. Diese Schwierigkeiten

würden übrigens auch dann in gleicher Weise eintreten, wenn die

Stellungen nicht an der horizontalen, sondern an der schräg ge-
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stellten Klinostatenachse kombiniert würden. Mit der Reizung

wurde meist in deijenigen Stellung begonnen, die sich durch meine

früheren Versuche als weniger günstig erwiesen hatte. Ein Anhalts-

punkt für meine Klinostatenversuche war durch einen Vorversuch

gegeben, in dem beim Umlegen mit der Hand (vgl. Versuch

36, p. 262) an den Hypokotylen von Helianthus annuus bei der

Kombination der Stellungen + 0'^ und — 45" die Krümmung an-

nähernd dann unterblieben war, wenn sich die Expositionszeiten ver-

hielten wie 2 : 3 (für die Dauer der Einzelreizuugen von 10 Minuten

in der Lage + 0").

Ich will meine Versuche der Übersichtlichkeit halber in

Tabellenform mitteilen. Am Kopfe derselben ist das Verhältnis

der Expositionszeiten angegeben, links an der Seite vermerkt ist

die jeweilige Umdrehungsgeschwindigkeit der Zeitscheiben. In den

einzelnen Kolumnen ist angegeben, ob eine Krümmung (k) bei

der Mehrzahl der Versuchspflanzen eingetreten ist und in welchem

Sinne (entweder +0'^ oder — 45"), in Klammern dahinter die

Zeit, die zwischen Versuchsbeginn und Anfang der Krümmung
verstrich. Die Größe der Versuchspflanzen, sowie andere Hinweise

sind in Anmerkungen beigefügt. Die Temperatur betrug bei allen

Versuchen 23— 28". Die Hauptnutationsebene der Keimlinge

wurde stets senkrecht zu der Rotationsebene orientiert.

Tabelle 5.

Je vier Epikotyle von Vicia Fdba. [Versuche 92—112]

Kombination der Winkel ±0", — 45".
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92) Epikotyle 1 cm lang. 93) 3—4 cm. 94; 1—3 cm. 95) .5— 6 cm. Bei

Abscliluß des Versuches waren 2 Keimlinge spurenweise im Sinne der Horizontalen ge-

krümmt, 2 ganz gerade. 9G) 3 — 4 cm. 97) 4 cm. 98) 3 — .5 cm. 99) 2 cm.

100) 2—4 cm. 101) 2 — 3 cm. 102) 2 — 5 cm. 103) 3—4 cm. 104) 2— 4 cm.

105) 3— 5 cm. Am Schlüsse des Versuches war ein Epikotyl im Sinne der Lage dt 0°

gekrümmt, dagegen 3, wenn auch schwach, im Sinne der Lage — 4 5". 106) 2—5 cm.

107) 3— 4 cm. 108) 2 — 4 cm. 109) 3— 5 cm. 110) 2— 4 cm. lli; 2 — 5 cm.

112) 8—10 cm.

Tabelle 6.

Hypokotyle von Helianthus anntms. [Versuche 113— 135]

Kombination der Winkel ±0", — 45".
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Tabelle 7.

Je 4 Epikotyle von Phaseolus multiflorus. [Versuche 136—149]

Kombination der Winkel ±0", — 45".
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in der Lage — 46". Es trat entsprechend der erstmaligen Expo-

sition zunächst eine Krümmung im Sinne dieser Stellung ein, die

nach einiger Zeit völlig zurückging. Die Epikotyle blieben alsdann

dauernd gerade. Das Umlegen geschah mit der Hand.

Verhalten sich die Expositionszeiten wie 11 : 13 oder 9 : 15,

so bleiben die Versuchspflanzen der verschiedenen Kulturen ent-

weder auch noch gerade oder (vgl. Tab. 6 Helianthus und Tab. 7

Phaseolus) krümmen sich; im ersteren Falle im Sinne der Lage

+ 0**, im letzteren im Sinne der Lage — 45". Da, wo die

Krümmungen ausbleiben, hat das weniger seinen Grund darin, daß

für die betreffenden Kulturen das Verhältnis der Expositionszeiten,

bei dem der geotropische Effekt unterbleibt, nach 11 : 13, bezw.

9 : 15 verschoben ist, als vielmehr darin, daß die betreffenden

Kulturen weniger empfindlich sind als andere. Wenigstens habe

ich verschiedentlich beobachtet, daß die Reaktion an Pflanzen ein-

und derselben Kultur nicht nur dann unterbleibt, wenn sich die

Expositionszeiten verhalten wie 11 : 13, sondern auch beim Ver-

hältnis 10 : 14 und 9 : 15. Auch andere, später mitzuteilende Tat-

sachen weisen mit Sicherheit darauf hin, daß die Empfindlichkeit

der Keimlinge von Helianthus und Phaseolus in den verschiedenen

Kulturen größeren Schwankungen unterworfen ist. Die Ursachen

dafür habe ich freilich bisher nicht zu ermitteln vermocht. Im
allgemeinen pflegen ganz jugendliche Keimlinge weniger ausge-

sprochen zu reagieren als etwas ältere. Doch lehrt ein Blick auf

meine Tabellen, daß in diesen Altersunterschieden allein nicht die

Ursache gelegen sein kann. Solchen Verschiedenheiten weit weniger

unterworfen sind die Epikotyle von Vicia Faba. Dementsprechend

habe ich keine Kultur gefunden , deren Pflanzen bei dem Verhält-

nisse der Expositionszeiten 11 : 13 und 9 : 15 keine Krümmungen

ausgeführt hätten. Demnach ist auch bei Helianthus und Phase-

olus das Verhältnis 10 : 14 derjenige Mittelwert, bei dem die

Krümmungen der Keimlinge ausbleiben.

Das Verhältnis der Expositionszeiten 10 : 14 (= 0,71 : 1) ent-

spricht nun mit großer Genauigkeit umgekehrt, das Verhältnis

der Erregungen aber direkt demjenigen Verhältnisse, in dem die

Sinus der entsprechenden Ablenkungswinkel aus der Ruhelage (45 ",

90") zueinander stehen: sin 45" verhält sich zu sin 90" wie 0,707 : 1.

Sonach hat wenigstens für die Stellungen +0*^ (=90" Ablenkung

aus der Ruhelage) und — 45 o die auf nicht zwingenden theoretischen

Betrachtungen beruhende Vermutung von Sachs eine experimentelle

lü*
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Bestätigung gefunden. Und damit ist zugleich erwiesen, um wieviel

günstiger die Horizontale bezüglich der geotropischen Erregungen

ist als die Lage — 45 **. Da sich, wie aus früher mitgeteilten Ver-

suchen ersichtlich ist, die Erregungen in den Stellungen — 45**

und -[-45*' nicht wesentlich unterscheiden, so ist man ohne be-

sondere Versuche berechtigt, zu sagen, daß sich auch die geo-

tropischen Erregungen in den Winkeln + '^ und -|- 45 " wie die

Sinus dieser Winkel verhalten. Gleichwohl wurde die Gleich-

wertigkeit der Lagen -|~ 45** und — 45*' durch einige Versuche

mit Kombination der Winkel +0** und -|~ 45** nochmals er-

wiesen.

Es ist anzunehmen, daß diese Gesetzmäßigkeit wenigstens für

alle diejenigen parallelotropen Organe Gültigkeit besitzt, bei denen

ich früher durch eingehende Versuche die Horizontale als die

optimale E-eizlage erwiesen hatte. Besondere Versuche habe ich

darüber aber, auch mit Wurzeln, nicht angestellt.

Ist nun aber diese experimentell erwiesene Tatsache ganz all-

gemein gültig für alle Ablenkungswinkel aus der Ruhelage? Diese

Frage bedurfte natürlich noch einer besonderen experimentellen

Untersuchung. Es ist ja durchaus nicht einzusehen, warum es

notwendig sein sollte, daß die Erregungen eines geotropischen

Organes für alle Stellungen einfach proportional seien den Sinus

der Ablenkungswinkel: sie könnten vielmehr schneller oder lang-

samer abnehmen als diese Werte. Darauf hatte ja auch Sachs

schon hingewiesen. Um diese Frage zu entscheiden, habe ich die

Epikotyle von Vieia Faha ausgewählt, da sie die geringsten

Schwankungen in der geotropischen Empfindlichkeit zeigten und

weil bei ihnen die Nutationen nicht störend wirkten. In An-

wendung kam bei allen Versuchen eine Rotationsgeschwindigkeit

von 12 Minuten. Ich habe mich darauf beschränkt, das Verhältnis

der Erregungen noch für 2 Winkel zu bestimmen, von denen der

eine kleiner, der andere größer ist als 45 *', einmal nämlich für den

Winkel — 75** (d. h. 15** Ablenkung von der inversen Ruhelage) und

dann für den Winkel — 30 ** (d. h. 60 ** Ablenkung aus der inversen

Ruhelage). Ich teile auch diese Versuche wieder in Tabellen-

form mit^).

1) Natürlich wäre es zweckmäßiger gewesen, statt der Winkel — 75° und — 30"

die Winkel -j-TS" und +30" zu wählen, vgl. p. 275.
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Tabelle 8.

Je 4 Epikotyle von Vicia Fdba. [Versuche 150— 160]

Kombination der Winkel ±0", —30".
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zwischen diesen Zahlen, d. h. 0,869 : 1, als denjenigen anzusehen,

bei dem die geotropische Krümmung ausbleibt. Bei der Kombi-

nation der Stellungen +0" und — 75" unterbleibt die geotropische

Reaktion, wie Tabelle 9 zeigt, wenn sich die Expositionszeiten

verhalten wie 4 : 20.

Der Übersichtlichkeit halber wird es sich nun empfehlen, die

Ergebnisse meiner Beobachtungen an Vicia FaJxi , die durch

weitere, eingehendere Versuche wohl kaum eine wesentliche

Änderung erfahren dürften, mit den Sinusverhältnissen der Ab-

lenkungswinkel zusammenzustellen.

Tabelle 10.

Kombinierte Ablenkungs-

winkel aus der Kuhelage 90", 90° 60°, 90" 45°, 90" 30°, 90°') 15°, 90" 0°, 90°

Sinusverhältnisse der Ab-

lenkungswinkel ... 1:1 0,866 : 1 0,707 : 1 0,5 : 1 0,259 : 1 0:1

Verhältnisse der Erregungen

abgeleitet aus den empi-

risch ermittelten Verhält-

nissen d. Expositionszeiten 1:1 0,869:1 0,714:1 0,5:1 0,2:1

Differenz +0,003 +0,007 +0 —0,059

Man sieht aus dieser Zusammenstellung, mit welcher

überraschenden Genauigkeit die empirisch ermittelten

Expositionszeiten umgekehrt, und damit die geotropischen

Erregungen für die Stellungen 60", 90" und 45", 90"

direkt dem Sinusverhältnisse der Ablenkungswinkel pro-

portional sind.

Ich möchte nicht verfehlen, hier ausdrücklich darauf auf-

merksam zu machen, daß meine Methode zur Ermittlung des Ver-

hältnisses der geotropischen Erregungen mit einem Fehler behaftet

ist, der bisher nicht beachtet wurde. Es wurde nämlich bisher

keine Rücksicht darauf genommen, daß die Erregungen in den

Ruhepausen zwischen den Einzelreizungen möglicherweise zum Teil

wieder abklingen. Der daraus entstehende Fehler würde natürlich

bei solchen Versuchen besonders groß sein, bei denen zwei sehr

ungleiche Stellungen miteinander verglichen werden, weil alsdann

die eine Expositionszeit sehr viel kleiner gewählt werden muß als

die andere, damit die Krümmung ausbleibt; und zwar wird er sich

geltend machen zuungunsten desjenigen Winkels, der am wenigsten

1) Nach einigen nachträglich ausgeführten Versuchen, die allerdings nur orientieren-

den Wert haben.
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von der Horizontalen abweicht. Man wird also in einer solchen

Stellung etwas länger exponieren müssen, als es nötig sein

würde, wenn die Erregungen in den Ruhepausen nicht abklängen.

Wäre dieser Fehler von Bedeutung, so würden die empirisch er-

mittelten Verhältniszahlen der Expositionszeiten nicht ganz genau

denjenigen für die Erregungen entsprechen. Das Verhältnis der

Erregungen würde sonach voraussichtlich für die Winkel 60", 90"

und 45", 90" noch genauer mit dem Verhältnisse der Sinus über-

einstimmen, als es meine Tabelle angibt, von 45" ab aber im Ver-

gleiche mit den Sinuswerten der Winkel noch schneller als in

meiner Tabelle abnehmen.

Es fragt sich nun, ob dieser Fehler wirklich so groß ist, daß

er berücksichtigt werden muß. Zunächst habe ich durch ander-

weitige Erfahrungen, die später mitgeteilt werden sollen, Grund zu

der Annahme, daß dies nicht der Fall ist, wenigstens nicht für

Winkel zwischen 45" und der Horizontalen. Sodann gibt es aber

auch, wie ich erst beim Abschlüsse meiner Arbeit erkannt habe,

eine Methode, die eine ziemlich genaue Einsicht in seine Größe

gestatten wird. Bei allen Versuchen, über die bisher berichtet

wurde, habe ich das Verhältnis der Expositionszeiten bestimmt

durch die Kombination verschiedener Ablenkungswinkel mit der

optimalen Reizlage. Selbstverständlich ist es aber ebenso möglich,

das Verhältnis der Expositionszeiten durch die Kombination der

verschiedenen Ablenkungswinkel untereinander ohne Berück-

sichtigung der Horizontalen zu ermitteln. Ein Vergleich der Zahlen

wird eine Beurteilung des Fehlers, der durch ein teilweises Ab-

klingen der Erregungen in den Ruhepausen bedingt wird, mit hin-

reichender Genauigkeit erlauben. So fand ich z. B. durch Kom-
bination des Ablenkungswinkels 30" mit dem Winkel 90" als

Verhältnis der Expositionszeiten, bei dem die Krümmung aus-

bleibt, 1:0,5, durch Kombination von 15" und 90" 1:0,2. Käme
nun das Abklingen der Erregungen nicht in Betracht, so müßte

bei Kombination von 15" und 30" das Verhältnis für die Exposi-

tionszeiten, bei dem keine Krümmung eintritt, 5:2 sein. Bei

einigen solchen Versuchen erfolgte nun eine geringe Krümmung

im Sinne der Stellung 15", wenn sich die Expositionszeiten ver-

hielten wie 17 : 7, eine geringe Krümmung im Sinne der Stellung

30", wenn sie sich verhielten wie 16:8. Man wird also annehmen

können, daß bei dem Verhältnisse 16,5 : 7,5 die Reaktion aus-

bleiben würde. 16,5 : 7,5 verhält sich aber wie 5 : 2,3; wie man
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sieht, ist der Unterschied nicht allzu groß gegenüber dem "Werte 5 : 2.

Wollte man sich aber in die genaue Größe des Fehlers eine

Einsicht verschaffen, so müßte man sehr viele verschiedene

Winkel miteinander kombinieren und die empirisch ermittelten

Verhältniszahlen miteinander vergleichen. Dazu war aber die

Teilung der Zeitscheiben an dem ursprünglichen Modelle meines

intermittierenden Klinostaten nicht weitgehend genug, weshalb ich

die weitere Verfolgung dieser Fragestellung, die eine sehr große

Zahl mit vieler Umsicht ausgeführter Versuche erfordern würde,

habe vorläufig aufgeben müssen.

Sieht man also von diesem Fehler ab, so kann man sagen,

daß sich nach meinen Untersuchungen bei Vicia Fdba die Er-

regungen ganz allgemein annähernd, wenn auch nicht ganz genau,

wie die Sinus der Ablenkungswinkel aus der Ruhelage verhalten.

Aller Voraussicht nach dürfte sich dieser Satz auch für die Hypo-

kotyle von Helianthus und die Epikotyle von Phaseolus als richtig

erweisen lassen, wie überhaupt für alle die anderen parallelotropen

Organe, die im vorigen Abschnitte zu meinen Versuchen gedient

haben ^). Damit ist wohl nochmals die Ansicht exakt widerlegt,

daß die Horizontale nicht die optimale Reizlage der orthotropen

Organe sei.

E8 ist wahrscheinlich, daß das Verhältnis der Erregungen für

zwei Winkel konstant bleibt bei der Variation der allgemeinen

Außenbedingungen. Doch läßt sich dies ohne besondere Versuche

nicht mit Bestimmtheit behaupten.

Der Satz, daß sich die geotropischen Erregungen wie die

Sinus der Ablenkungswinkel verhalten, erlaubt uns nun, mit hin-

reichender Genauigkeit die relative Größe der geotropischen Er-

regungen in den verschiedenen Ablenkungswinkeln anzugeben:

Setzen wir die geotropische Erregung, die bei Horizontallage eines

parallelotropen Organes in der Zeiteinheit erfolgt, gleich E, so ist sie

für einen beliebigen Winkel x in der Zeiteinheit annähernd E sin x.

Nimmt die Intensität der geotropischen Erregung in der Horizon-

talen während des Ablaufes der zweiten, dritten usw. Zeiteinheit

1) Freilich glaube ich nicht, daß viele Objekte zu einer sehr genauen Ermitt-

lung des Verhältnisses der Erregungen in den verschiedenen Ablenkungswinkeln so geeignet

sein werden wie die Epikotyle von Vicia Faba. Bei anderen Objekten — Epikotylen,

Hypokotylen und Wurzeln — dürften die Schwankungen in der geotropischen Empfind-

lichkeit sowie die Nutationen, bei den Grashalmen wohl auch der späte Eintritt der

Keaktion störend wirken.
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ab oder zu um die Werte a, b usw., was wir nicht wissen, so

nimmt die Intensität der Erregung für den Winkel x ab oder zu

um a ' sin X, h - sin ./; usw. Das ist aus der Tatsache zu ent-

nehmen, daß sich unser Satz für alle Umdrehungsgeschwindigkeiten

der Achse des intermittierenden Apparates als gültig erwiesen hat.

Damit wird natürlich, wie ausdrücklich hervorgehoben sein mag,

nichts über die absolute Größe der geotropischen Erregung aus-

gesagt.

Abschnitt IV.

Die Geoperzeption am Klinostaten.

Wenn man in der Literatur über eine wissenschaftliche Frage

Meinungsverschiedenheiten oder Unklarheiten findet, so ist dies

stets der beste Beweis dafür, daß man noch nicht über die Tat-

sachen verfügt, die zu einer endgültigen Lösung des Problems not-

wendig sind. So steht es auch mit der Frage nach der minimalen

Zeitdauer, die vom Beginne der Einwirkung des Schwerereizes bis

zum Beginne der Perzeption, d. h. dazu erforderlich ist, damit eine

Pflanze eine Ablenkung aus der normalen Ruhelage empfindet. Diese

minimale Zeitdauer will ich als die Perzeptionszeit bezeichnen.

Wie wenig man über diese Zeit weiß, kann man daraus ersehen,

daß noch vor garnicht allzu langer Zeit ein Forscher, der sich sehr

eingehend gerade von reizphysiologischen Gesichtspunkten aus mit

geotropischen Problemen beschäftigt hat, die Perzeptionszeit gleich

gesetzt hat der Präsentationszeit, d. h. der minimalen Zeitdauer,

die ein Reizanlaß auf eine Pflanze einwirken muß, um gerade noch

eine sichtbare Reaktion auszulösen (vgl. Czapek 898, p. 181 u. ff.).

Einen noch schlagenderen Beweis dafür liefert vielleicht die Be-

handlung, welche die Klinostatenfrage bis jetzt gefunden hat. Es

kann hier nicht meine Aufgabe sein, eine Geschichte der Klino-

staten„theorien" zu schreiben. Ich möchte nur das Allerwesent-

lichste hervorheben, um zu beleuchten, auf wie unsicherem Boden

man sich bisher bei der Behandlung dieses Problems vielfach

bewegt hat.

Gelegentliche Äußerungen über die Vorgänge bei der Klino-

statendrehung findet man, aber ohne nähere Begründung, in zahl-

reichen Arbeiten. Oft heißt es: die geotropischen Krümmungen
werden am Klinostaten ausgeschlossen; vielfach findet man aber
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auch die Angabe, daß bei der gleichmäßigen Drehung am Klino-

staten die „Wirkung der Schwerkraft" aufgehoben sei. Doch läßt

man es dann meist unklar, ob man die Aufhebung der Schwere-

wirkung auf die geotropische Reaktion oder auf die Perzeption des

Schwerereizes bezogen wissen will. Deutlich hat Czapek in seiner

vorhin schon erwähnten Arbeit seinen Standpunkt ausgesprochen.

Er sagt (p. 188): „Aus der Thatsache, daß zur Wahrnehmung eines

Reizes eine Einwirkungsdauer von bestimmter Länge [eben die

Präsentationszeit, vgl. ebda. p. 183] nothwendig ist, folgt unmittelbar,

daß behufs Eliminirung jeder Reizkrümmung durch Anwendung

des Klinostaten die Rotation so rasch vor sich geht, daß keine

Stellung der Pflanze so lange innegehalten wird, als die Präsen-

tationszeit währt." „Jeder Rotationsquadrant muß in einer kleineren

Zeit, als die Präsentationszeit beträgt, durchlaufen werden, falls

eine Reizkrümmung sicher vermieden werden soll." „Die Pflanze

hat dabei nicht die Zeit, jede Lage getrennt wahrzunehmen und

es unterbleibt jede geotropische Reaction." Dieser Standpunkt

Czapeks ist wohl derjenige der meisten Autoren.

Das Verdienst, seit Jahren wiederholt und mit Nachdruck

eine andere Anschauung vertreten zu haben, gebührt Noll. Es

war dies diejenige von Sachs, wonach am Klinostaten wohl die

geotropischen und heliotropischen Krümmungen der parallelotropen

Organe ausgeschlossen würden, nicht dagegen die Wirkung der

Schwere und des Lichtes als solcher. Sachs hatte diese Auf-

fassung, der sich übrigens auch Pfeffer angeschlossen hat (vgl.

zB. 904, p. 566 ff.), wohl durch einige Versuche Dutrochets ge-

wonnen, die weiterhin noch mitgeteilt werden sollen. Inzwischen

waren von Wiesner (882, p. 23ff.) und von Ch. Darwin (881,

p. 390) die Effekte einer intermittierenden Lichtreizung aufgehellt

worden. Mit einem Hinweis auf diese Beobachtungen äußert sich

Noll in seiner „Heterogenen Induktion" folgendermaßen (892,

p. 35): „Unterbrochene und regelmäßig wiederholte Reize, wie sie

am Klinostat eintreten, gehen also wohl nicht spurlos verloren,

sondern können mit Hilfe der Nachwirkungen sehr ansehnliche

Wirkungen hervorrufen. Ist das Organ radiär gebaut, seine

Reaktionsfähigkeit nach allen Seiten gleich, dann muß natürlich

bei langsamer Drehung jede einseitige Reaktion ausbleiben. Wohl
aber kann unter diesen Umständen eine allseitige Reaktion sich

geltend machen." Ist ein Organ dagegen dorsiventral, also sein

Reaktionsvermögen nicht nach allen Seiten gleich, so schienen
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ihm im Anschlüsse an Sachs die Bedingungen für eine geotropische

Krümmung zweifellos gegeben. — Einen exakten Beweis für die

Richtigkeit dieser Ansicht erbrachte NoU damals aber nicht. Es

ist doch eben eine große Frage, ob die Erfahrungen, die für das

Licht durch Intermittenz seiner Einwirkung gewonnen worden

sind, ohne weiteres auf die Schwerkraft, einen Reizanlaß, der sicher-

lich in ganz anderer Weise wie das Licht perzipiert wird, über-

tragen werden dürfen! Und Versuche mit dorsiventralen Organen

(vgl. zB. auch Noll 893, p. 357 ff.) sind auch dann sehr wenig

beweiskräftig, wenn aus ihnen hervorgeht, daß eine am Klinostaten

sich einstellende Krümmung von der Schwerkraft abhängig ist;

wenigstens so lange als nicht bewiesen ist, daß eine solche Krümmung
nicht eine geonastische ist, dadurch hervorgerufen, daß die normale

Gleichgewichtslage am Klinostaten aufgehoben ist. Eingehender

hat Noll dann später nochmals, und zwar im Anschlüsse an eine

inzwischen erschienene Abhandlung von Czapek (898), seinen

Standpunkt in der Klinostatenfrage verteidigt (900, p. 459 ff.).

Nun vermochte er sich auch auf intermittierende geotropische

Reizversuche zu stützen, die er selbst angestellt hatte. Eine geo-

tropische Krümmung trat nach etwa drei Stunden an Senfkeimlingen

ein, die fortgesetzt je 5 Minuten in die Horizontallage, je 25 Min.

in die normale Ruhelage gebracht wurden. Freilich waren, wie

Noll selbst betont, in diesen Versuchen nicht genau dieselben

Verhältnisse wie am Klinostaten gegeben. Abgesehen von diesen

Versuchen weist Noll auch auf die bekannten Beobachtungen

Elfvings hin, wonach Grasknoten bei der Rotation am Klinostaten

ihr Wachstum wieder aufnehmen. Aus dieser Tatsache soll er-

sichtlich sein, „daß geotropische Impulse unter den gegebenen

Umständen thatsächlich und zwar allseitig zur Wirkung kommen"

(p. 460). Die Wiederaufnahme des Wachstums könnte aber sehr

wohl auch eine Folge davon sein, daß die einseitige Schwerewirkung

in der Ruhelage, der „parallelotrope Einfluß der Schwerkraft" (vgl.

Pfeffer 904, p. 631), durch die Rotation aufgehoben wurde. So

faßt zB. Pfeffer neuerdings (904, p. 126 ff.) den Vorgang auf).

Ahnliches ließe sich über die ringförmige Ausbildung des „Stemm-

organs" bei den Cucurbitaceenkeimlingen am Klinostaten sagen,

die Noll ebenfalls als Beweis für die allseitige Schwerewirkung bei

der Rotation anführt (vgl. dazu auch Jost, Botan. Zeitung, Bd. 59,

1901, p. 382 ff.) 1).

1) Die Gegenbemerkungen von Noll (902, p. 413) sind nicht überzeugend.
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Die Einwände von NoU haben dann Czapek veranlaßt, seine

Ansichten in der Klinostatenfrage etwas abzuändern (901, p. 128 ff.).

Er äußerte sich nun folgendermaßen: „Ich habe dargelegt (Weitere

Beiträge, p. 188), daß bei hinreichend kurzer Umdrehungsdauer des

Apparates das rotierende Organ so rasch seine Flankenorientierung

w^echselt, daß keine Reizperception zu Stande kommen kann. Noll
hat aber mit Recht betont, daß bei längerer Dauer des Versuches

auch die Wirkung kurzer, intermittirender Schwerkraftreize sich

äußern müsse. Ich möchte hierzu nur bemerken, daß sich diese

Wirkungen intermittirender Reizung erst nach längerer Zeit äußern

können, wie ja auch in den Versuchen Nolls selbst der Reizerfolg

erst nach 2—3 Stunden erzielbar war. Jedenfalls ist nicht nur

während der ersten Umdrehung der Klinostatenachse eine Wirkung
intermittirender Reize ausgeschlossen, sondern eine solche tritt

erst spät und allmähhch ein .... Doch halte ich die Thatsache,

daß Wurzeln und Sprosse auf dem Khnostaten keine meßbare

Alteration ihres Längenwachsthums auf dem Klinostaten zeigen, für

ein gewichtiges Argument gegen die Annahme einer einseitigen

Geltung der Auffassung von Noll über das Verhalten geotropisch

gereizter Organe auf dem Klinostaten." Eine Steigerung der

Wachstumsgeschwindigkeit am Klinostaten würde aber ebensowenig

für die Noll sehe Auffassung der Klinostatenwirkung sprechen

können. Dies wird aus meinen Bemerkungen, die ich bei Be-

sprechung der Grasknoten gemacht habe, wohl ersichthch sein.

Später hat dann Czapek (902, p. 468) die bei der Rotation

am Klinostaten erfolgende Vermehrung des Gehaltes der Wurzel-

spitze an Homogentisinsäure als Beweis für die Sachs -Nollsche

Ansicht in der Klinostatenfrage angeführt. Ich meine, auch diese

überaus interessante Tatsache läßt nach dem, was wir darüber

bisher von Czapek erfahren haben, recht verschiedene Deutungen

zu. Zudem ist die Vermehrung des Homogentisinsäuregehaltes,

wie Czapek gezeigt hat, nicht eine spezifische Folge gerade der

Schwerereizung. Sie tritt zB. bei einseitiger, aber nicht bei all-

seitiger Beleuchtung ein (903, p. 246).

Man sieht aus allen diesen Erörterungen, daß man die Klino-

statenfrage mit allen den Beobachtungen nicht exakt lösen kann,

die nicht mit Sicherheit auf eine richtende Wirkung der Schwer-

kraft am Klinostaten schheßen lassen (vgl. zB. auch die gegen-

teilige Ansicht von Jost 904, p. 542).



Untersuchungen über den geotropischen Reizvorgang. 289

Wie wenig sich die Sachs -N oll sehe Auffassung bisher all-

gemein hat durchsetzen können, das kann man am besten aus der

Behandlung ersehen , welche die Klinostatenfrage jüngst in einem

physiologischen Lehrbuche von einem überaus kritischen Autor er-

fahren hat (Jost 904, p. 541): „Ob . . . [auf dem Klinostaten] die

Pflanzen überhaupt nicht geotropisch gereizt werden, oder ob nur

die einzelnen Reize sich gegenseitig aufheben, das wissen wir

noch nicht."

Und doch waren schon, freilich vor langer Zeit, Rotations-

versuche ausgeführt worden, die überhaupt gar keine andere Deutung

zulassen, als daß bei der Rotation der Schwerereiz dauernd

perzipiert wird! Sie stammen von Dutrochet (837, p. 45 ff.) her.

Obwohl sich Sachs (879/^, ]). 211) ausdrücklich auf sie bezogen

hat, so finde ich diese sehr wichtigen Versuche in der ganzen

neueren Diskussion über die Klinostatenfrage mit keinem Worte

erwähnt. Dutrochet beobachtete geotropische Effekte an Keim-

lingen bei einer Umdrehungsgeschwindigkeit seiner rotierenden Achse

von zwei Minuten und zwar bei ungleichmäßiger Rotation der

Achse: die eine halbe Umdrehung dauerte 66, die andere 54 Sek.,

sodaß sich die zur halben Umdrehung nötigen Zeiten verhielten

wie 11:9. Natürlich traten auch bei noch größerer Ungleichheit

der halben Umdrehungen geotropische Krümmungen ein. Doch
blieben sie aus, als die Rotationsgeschwindigkeit so beschleunigt

wurde, daß es unmöglich war, die Dauer der halben Umdrehungen

zu bestimmen. Weiter berichtet Dutrochet (837, p. 43 ff.) über,

einen allerdings nicht ganz einwandfreien Versuch. Er erhielt

nämlich auch dann geotropische (?) Krümmungen^), als er Keimlinge

von Vicia sativa an der um 1 V2 " geneigten Rotationsachse bei

40 Umdrehungen in der Minute rotierte. Die Umdrehung war

freilich nicht gleichmäßig. Aus allen seinen Versuchen zieht

Dutrochet (p. 51) den Schluß: „Lorsque le mouvement de rotation

est lent, et que par consequent la force centrifuge est insuffisante

pour operer la direction des caudex seminaux, ceux-ci subissent

rinfluence de la pesanteur*), tantot en se dirigeant parallele-

ment k Taxe, lorsque cet axe est incline ä l'horizon, tantot en

prenant la direction particuliere qui resulte de l'inegalite de la

rotation." —
Will man die Klinostatenfrage exakt, d. h. am Klinostaten

1) Von mir gesperrt.

2) Es waren wolil Zentrifugalkraftkriimmnngen

!
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selbst, lösen, so gibt es in der Tat nur zwei Möglichkeiten

der Methodik, deren sich z. T. auch Dutrochet bedient hat.

Entweder nämlich man läßt die Versuchsobjekte mit ihren Längs-

achsen parallel zu der horizontalen Klinostatenachse rotieren,

aber mit ungleichmäßiger Umdrehung, oder aber man rotiert die

Versuchsobjekte an der schräg gestellten Klinostatenachse bei

Kombination von Stellungen, in denen die geotropischen Erregungen

eine verschiedene Größe haben, mit gleichmäßiger Umdrehung.

Die letztere Methode verdient vor der ersteren den Vorzug.

Ich habe die Versuche Dutrochets mit ungleichmäßiger Um-
drehung nicht nachgeprüft. Doch geht aus allen meinen Beob-

achtungen mit Sicherheit hervor, daß seine Ergebnisse einwandfrei

sind. Ich habe oft genug gesehen, daß geotropische Erfolge schon

dann am Künostaten eintreten können, wenn die Zentrierung der

Achse nicht genau vorgenommen worden war, sowohl bei schneller

wie auch bei langsamer Rotation (vgl. auch Abschnitt VI). Übrigens

hat auch Wachtel (899) Versuche mit ungleichmäßiger Rotations-

geschwindigkeit (ein Umlauf in 4 V2 Minuten, Differenz der Umlaufs-

hälften ca. 1 Min.) und mit entsprechenden Ergebnissen ausgeführt.

Dagegen habe ich in den früheren Abschnitten meiner Arbeit

eine große Zahl von Versuchen mitgeteilt, in denen bei gleich-

mäßiger Rotation an der schräg gestellten Klinostatenachse geo-

tropische Erfolge eintraten. Diese Versuche liefern somit eine

durchaus exakte Lösung der Klinostatenfrage, falls es einer solchen

überhaupt noch bedürfen sollte. Sie zeigen nicht nur, daß am
Klinostaten auch bei gleichmäßiger Rotation und an parallelotropen

Objekten ein geotropischer Effekt möglich ist, sondern auch, daß,

wenigstens bei Umdrehungsgeschwindigkeiten, die größer sind als

15 Minuten (14 Min. — 2 Min.) und bei Kombination der Lagen

+ 0** und — 45 '^ (für Wurzeln -}- 45 ^) die geotropische Krümmung
annähernd ebenso schnell beginnt und fortschreitet wie an den

Kontrollpflanzen, die beim Rotationsbeginn horizontal gelegt wurden.

Daraus ist aber zu ersehen, daß Czapek Unrecht hat, wenn er

meint, die Wirkung der intermittierenden Reizungen, die bei der

Rotation am Klinostaten erfolgen, könne „erst spät und allmählich"

eintreten. Ich komme darauf später nochmals eingehender zurück.

Auch die weitere Annahme Czapeks, daß die Sachs -Nollsche

Auffassung in der Klinostatenfrage nur beschränkte Gültigkeit

besitze, hat durch meine Versuche keine Stütze gefunden. Viel-

mehr ist aus der Tatsache, daß an allen geprüften, morphologisch
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ganz verschiedenwertigen Organen mit meiner Methode der Klino-

statendrehung geotropische Krümmungen zu erzielen sind, zu ent-

nehmen, daß diese Auffassung hochstwalirscheinlich ganz allgemein,

auch zB. für plagiotrope Organe, gültig ist.

Abschnitt V.

Die Perzeptionszeit des Schwerereizes.

Ich habe schon im vorigen Abschnitte darauf hingewiesen,

daß man über die Zeit, die zur Perzeption des Schwerereizes nötig

ist, bis jetzt sehr wenig weiß. Diese Zeit wird sich immer — oder

doch wenigstens vorläufig — nur indirekt bestimmen lassen, da man
ja den Vorgang der Perzeption nicht direkt wahrnehmen kann,

sondern darauf angewiesen ist, auf die erfolgte Perzeption aus dem
Eintritt irgend welcher Reaktionen zu schließen. Deshalb wird

auch eine exakte Ermittlung der Zeitdauer, die zur Perzeption von

Reizen nötig ist, vorläufig auf unüberwindliche Schwierigkeiten

stoßen. Doch ist schon sehr viel erreicht, wenn es gelingt, durch

Annäherung eine gewisse Vorstellung von der Perzeptionszeit zu

gewinnen. Zu dieser Annäherung kann nun, so weit ich sehe,

vorläufig nur eine einzige Methode dienen, die denn zu diesem

Zwecke auch in der Tierphysiologie und in der physiologischen

Psychologie schon seit langem mit großem Erfolge angewendet

worden ist: nämlich die Auflösung der kontinuierlichen Reizung in

eine größere Zahl von kurz andauernden Reizungen. Diese inter-

mittierende Reizung ist in der Pflanzenphysiologie zum ersten Male

von Wiesner (1882, p. 23 ff.) in dem Bewußtsein ihrer Bedeutung

für die Aufhellung der Perzeptionszeit angewendet worden, und

zwar für den Lichtreiz. Eine ähnliche Behandlung hat in der

Pflanzenphysiologie kein anderer Reiz erfahren. Die Versuche, die

bisher mit dieser Methode zur Aufhellung der Perzeptionszeit des

Schwerereizes angestellt worden sind, haben eigentlich nur eine

orientierende Bedeutung. Sie lehren nur, daß eben auch durch

intermittierende Reizungen, die kürzer dauern als die Präsentations-

zeit, allmählich ein geotropischer Effekt erzielt werden kann. Sie

lehren aber nichts darüber, bis zu welcher Grenze solche inter-

mittierende Einzelreizungen verkürzt werden müssen, um keine

geotropische Krümmung mehr auszulösen. Zu solchen Unter-

suchungen fehlte eben bisher eine geeignete Methode. Versuche,
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in denen die Objekte mit der Hand umgelegt werden, sind recht

unvollkommen, auch schon deshalb, weil mit dem Umlegen fast

stets — wenn auch nur geringe — Erschütterungen verbunden

sind, die das Ergebnis nicht unwesentlich beeinflussen könnten.

So nimmt ja zB. Haberlandt (903, p. 499 ff.) in der Tat an, daß

die geotropischen Erfolge bei intermittierender Reizung durch „die

bei der Art der Versuchsanstellung unvermeidlichen Stoßwirkungen

als Reizursachen" mitbedingt werden. Analogieschlüsse nach den

Erfolgen mit intermittierenden Lichtreizungen sind immer recht

mißhch, da die Perzeptionsvorgänge bei der Licht- und bei der

Schwerereizung sicherlich ganz verschieden sind.

Geotropische Versuche mit intermittierender Reizung haben

Czapek') (895», p. 1216ff.) und, wie schon erwähnt, Noll (900,

p. 4.59 ff.) ausgeführt. Die kürzesten Reizungen dauerten bei

Czapek 10 Sekunden-), bei Noll 5 Minuten. Annähernd gleich-

zeitig wurde über solche Versuche auch von Wachtel (890) be-

richtet (vgl. das Referat Rotherts in der botan. Zeitung, Bd. 57,

1899, p. 227 ff.). Auch bei ihm dauerten die kürzesten Reizungen

5 Minuten. Schließlich hat auch Jo st (902, p. 175) intermittierend

gereizt. Bei ihm währten die kürzesten Reizungen 50 Sekunden.

Er erhielt durch deren Wiederholung bei Linsenwurzeln geotropische

Krümmungen. Erstaunen kann ein solcher Erfolg nach den Mit-

teilungen von Dutrochet nicht, der ja sogar bei einer Um-
drehungsgeschwindigkeit von 2 Minuten und bei ungleichmäßiger

Rotation mit seinem Uhrwerke geotropische Effekte beobachtete. —
Es bedarf wohl keines besonderen Hinweises darauf, daß die-

jenigen Versuche, die mit Hilfe der Rotation am Klinostaten aus-

geführt werden, eindeutiger sind als die eben erwähnten, bei denen

die intermittierende Reizung durch Umlegen mit der Hand besorgt

wird, vor allem schon deshalb, weil dabei Stöße ganz ausgeschlossen

werden können.

1) Es sei noch erwähnt, daß Czapeks Präsentationszeit (898, p. 183) nichts mit

der Perzeptionszeit zu tun hat.

2) Um Mißverständnisse zu vermeiden, möchte ich hier ausdrücklich darauf hin-

weisen, daß die Angabe Czapeks über die Wirkung der intermittierenden Eeizung (898,

p. 206): „Die gesammelten Erfahrungen zeigten, daß auch relativ zeitlich weit aus-

einander liegende (bis Vj Stunde und mehr), nur sekundenlang andauernde Reizimpulse

nach entsprechend langer Zeit einen Reactionserfolg auslösen", sich nicht, wie es aus

dem Zusammenhange wohl scheinen könnte, auf geotropische, sondern nur auf heliotropische

Versuche bezieht.
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Meine Methode der Klinostatendrehung mit schräg gestellter

Achse gibt uns nun ein ausgezeichnetes Mittel, bei völlig gleich-

mäßiger Rotation durch beliebige Vergrößerung der Umdrehungs-

geschwindigkeit der Perzcptionszeit des Schwerereizes näher zu

kommen. Man kann mit dieser Methode Stellungen miteinander

kombinieren, die ganz Ijeliebige Winkel mit der normalen Ruhelage

bilden, so zB. die Ruhelage selbst und die Horizontale. Die Wahl

dieser beiden Stellungen wäre für diese Versuche wohl am zweck-

mäßigsten, da die Differenz der entsprechenden Erregungen am

bedeutendsten ist. Ich habe es jedoch vorgezogen, wie früher so

auch jetzt wieder die Lagen +0" und — 45" (für Wurzeln -\-46^)

miteinander zu kombinieren. Da Dutrochet mit einer Um-
drehungsgeschwindigkeit von 2 Minuten und mit ungleichmäßiger

Umdrehung noch ausgesprochene geotropische Erfolge erzielt hat,

so empfahl es sich, auch im Hinblick auf die Versuche von

Czapek, meine Versuche sogleich mit sehr viel größeren Um-
drehungsgeschwindigkeiten zu beginnen. Ich wählte zunächst eine

Umlaufszeit von 12 Sekunden, dann eine solche von 4— 6 Sekunden.

Solche Umläufe lassen sich mit dem Pfeffersehen Klinostaten

durch Entfernung der Windfangflügel und durch völliges Spannen

der Windfangfeder leicht erreichen.

Ilypokotyle von Helianthus annuus. ±0", —45°. 12 Sekunden.

10 Hypokotyle, 3— 5 cm lang Kontrollkeimlinge

Rotationsbeginu. Horizontal gelegt.

Bei einigen Hypokotylen Anfang Beginn der geotropischen Krüm-

einer Krümmung im Sinne mung.

der Horizontalen.

20" 11°"
n Bei allen Hypokotylen Krümmung Krümmung verstärkt.

im Sinne der Horizontalen.

27° 12°° „ Krümmung verstärkt, etwa so desgl.

stark wie bei den Kontroll-

pflanzen.

s. ±0°, — 45°. 5 Sekunden.

Kontrollkeimlinge

Horizontal gelegt.

Gerade.

Die geotropische Krümmung hat

begonnen.

Krümmung verstärkt.

20

Versuch
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Versuch 169. Epikotyle von Vicia Faba. ±0", —45". 12 Sekunden.

remp.
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Versuch 173. Blütensprosse von Capsella Bursa pastoris. ±0", —45". G Sek.

Temp. Std.zeit C Blütensprosse 6 Kontrollpflanzen

27° 3*N. Rotationsheginn. Horizontal gelegt.

28" 4** „ Bei 4 Sprossen erster Krümmungs- P>ster Beginn der geotropischen

beginn im Sinne der Hori- Krümmung.

zontalen.

28" 5"n Krümmung bei allen Sprossen Krümmung verstärkt, etwa so stark

bedeutend fortgeschritten. wie bei den rotierenden Sprossen.

25" C" „ Krümmung verstärkt. desgl.

27"

Versuch 174. Sprosse von Hippuris. ±0", —45". 4 Sekunden.

6 Sprosse Kontrollpflanzen

Rotationsbeginn. Horizontal gelegt.

Krümmung begonnen im Sinne Oreotropische Krümmung begonnen.

der Horizontalen.

Krümmung fortgeschritten, etwa Krümmung verstärkt.

so stark wie bei den KontroU-

pflanzeu.

Temp.
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Versuch 177. "Wurzeln \on Phaseolus multiflorus. ±0°, -|- 45". G Sekunden.

Temp. Std.zeit 5 Keimlingshauptwurzeln ; 3 cm lang 5 Kontrollwurzeln

26" 2"N. Rotationsbeginn. Horizontal gelegt.

26° 3" „ Beginn einer Krümmung im Sinne Beginn einer geotropischen Krüm-

der Horizontalen bei 2 Wurzeln, mung bei 3 Wurzeln,

eine Wurzel rechtwinklig dazu

gekrümmt.

5'* „ 4 Wurzeln stai-k im Sinne der Geotropi.sche Krümmung hei allen

Horizontalen gekrümmt. Wurzeln verstärkt.

Versuch 178. Wurzeln von Vicia Faba. ±0°, +45''. 4— 5 Sekunden.

Temp. Std.zeit 5 Keimlingshauptwurzeln; 3—4 cm lang 5 Kontrollwurzeln

25" g'^V. Rotationsbeginn. Horizontal gelegt.

25" 11^°
n Wurzeln gerade. Beginn der geotropischen Krüm-

mung.

26° 12*" N. desgl. Krümmung verstärkt.

„ 1 °°
n Erster Beginn einer Krümmung desgl.

im Sinne der Horizontalen.

„
2°°

„ Krümmung sehr verstärkt. desgl.

„
3°°

„ desgl. desgl.

Aus allen diesen und anderen Versuchen geht hervor, daß bei

einer Rotationsgeschwindigkeit der Klinostatenachse von 4 bis

6 Sekunden und bei der Kombination der Lagen +0" und — 45*^

(-j- 45^' für Wurzeln) der geotropische Effekt annähernd ebenso

schnell eintritt und fortschreitet, wie wenn man mit einer Umlaufs-

zeit von 12 Minuten arbeitet. Auch lehrt ein Vergleich dieser

Versuche mit anderen, die ich mit Umlaufszeiten zwischen 12 Mi-

nuten und 6 Sekunden angestellt habe, daß die geotroi^ische

Krümmung stets annähernd zur gleichen Zeit beginnt und in

gleichem Maße fortschreitet, wie bei den zu Rotationsbeginn

horizontal gelegten Kontrollpflanzen. Eine hemmende Gegen-

wirkung durch die Zentrifugalkraft macht sich höchstens bei den

Versuchen mit 6 Sekunden Rotation, und auch da nur in ganz

geringem Grade, bemerkbar.

Aus den Erfolgen meiner Versuche ist weiter ersichtlich, daß

mit einer Umdrehungsgeschwindigkeit von 4 Sekunden für die

Lagen +0*^ und — 45" noch längst nicht diejenige Zeitgrenze

erreicht ist, bei der keine geotropische Perzeption mehr erfolgen

kann. Offenbar wird man noch sehr viel größere Rotations-

geschwindigkeiten wählen müssen, um diese Grenze zu finden. Mit

Hilfe des Pfefferschen Klinostaten konnte ich die Umlaufszeiten

der Achse ohne Schwierigkeiten noch über 4 Sekunden hinaus
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verkürzen. Nimmt man die Windfangachse ganz heraus, so dreht

sicli die am schnellsten rotierende Achse annähernd in Vi — 1 Se-

kunde um sich selbst. Doch ist mit dieser Verkürzung der Um-
laufszeit der Übelstand verbunden, daß man die Klinostatenfeder

alle 3— 5 Minuten neu aufziehen muß. Aus diesem Grunde habe

ich nur wenige solche Versuche ausgeführt, die aber zu einer

prinzipiellen Entscheidung der Frage völlig genügen.

Ve r s u c h
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Versuch 181.
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(Fortsetzung des Versuchs.)

Temp. Std.zeit 4 Epikotyle; 4— 6 cm lang

25" C'*'N. Krümmung verstärkt. Das dritte

Epikotyl , das von der Achse

etwa 3 cm entfernt ist, ist ge-

rade; das vierte, etwa 6 cm

von der Achse entfernt,

beginnt sich im Sinne der

Zentrifugalkraftrichtung,

nach der Achse hin, zu

krümmen.

25" 7""
„ Epikotyl 3 noch immer gerade.

Sonst die Krümmungen in

gleichem Sinne verstärkt.

4 entsprechende Eontrollpflanzen

Krümmung verstärkt.

desgl.

Temp.
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daß bei denjeuigen Keimlingen, die am weitesten entfernt von der

Achse rotieren, nun auch die Zentrifugalkraft zur Geltung kommt.

Diese Kraft sucht bei meiner Versuchsanordnung die negativ geo-

tropischen Organe nach der Rotationsachse hin zu krümmen. Sie

wirkt demnach der geotropischen Krümmung direkt entgegen und

bedingt bei den Hypokotylen von Helianthus und bei den Epi-

kotylen von Phaseohis, daß die am weitesten von der Rotations-

achse (4— 7 cm) entfernten Pflanzen sich später und weniger

intensiv im Sinne der Horizontalen geotropisch krümmen als die

der Achse nahe gelegenen, bei den entsprechenden Epikotylen von

Vicia Faba dagegen, daß es überhaupt nicht mehr zu einer geo-

tropischen, sondern zu einer entgegengerichteten (Zentrifugalkraft-)

Krümmung kommt, während sich bei den zwischen der Achse

(ca. 3 cm von ihr entfernten) und der Peripherie des Kegels

rotierenden Pflanzen die Wirkungen dieser beiden einander ent-

gegenwirkenden Kräfte aufheben und eine Krümmung unterbleibt.

Aus der Entfernung der Pflanzen von der Rotationsachse und der

Rotationsgeschwindigkeit läßt sich nach der bekannten Formel

4 024«R
C = ——s ein annäherndes Bild von der Größe der wirksamen

Zentrifugalkraft gewinnen. Bei einer Sekunde Umlaufszeit beträgt

C in 7 cm Entfernung von der Achse 0,28 g, in 3 cm Entfernung

0,12 g. Es ist jedoch zu beachten, daß diese Reizkraftgrößen an

den Keimlingen nicht rechtwinklig, sondern nur spitzwinklig (unter

einem Winkel von ca. 67*') angreifen.

Mit einer weiteren Verkürzung der Umlaufszeit (über eine

Sekunde hinaus) würde sich natürlich der Einfluß der Zentrifugal-

kraft immer mehr und mehr geltend machen. Dies lehrt auch der

Versuch 181 mit den Hypokotylen von Helianthus annuus und mit

einer Umlaufszeit von V3 Sekunden, in dem sich nur noch die der

Rotationsachse ganz nahe gelegenen Pflanzen ein wenig geotropisch

gekrümmt haben. Es ist aber bei diesem, wie bei allen mit-

geteilten Versuchen zu beachten, daß bei ihnen nicht die zur

Hervorrufung einer geotropischen Aktion günstigsten Stellungen,

nämlich nicht die normale Ruhelage und die Lage+0", sondern

nur die Stellungen + " und — 45 " miteinander an der schräg ge-

stellten Klinostatenachse kombiniert wurden. Aber selbst bei der

Kombination der für eine geotropische Aktion günstigsten Stellungen

würden aller Voraussicht nach nur wenig kleinere Umlaufszeiten als

V3 Sekunden genügen, damit auch bei den der Achse am nächsten
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rotierendeil Pflanzen — abgesehen vielleicht von den wenigen, die

annähernd in Verlängerung der Achse gelegen sind — die geo-

tropische Krümmung ausbliebe. Gleichwohl zweifle ich nach den

Ergebnissen meiner Versuche keinen Augenblick daran, daß man

die schräg gestellte Rotationsachse noch sehr viel schneller rotieren

lassen könnte, ohne daß man bei Kombination geotropisch sehr

ungleichwertiger Lagen den hemmenden Einfluß des Geotropismus

auf den Eintritt und den Ablauf der durch die Zentrifugalkraft

ausgelösten Krümmung völlig würde verschwinden sehen. Zweifellos

wäre es interessant, solche Versuche auszuführen. Ich habe aber

von der immerhin zeitraubenden Instandsetzung eines geeigneten

Rotationsapparates Abstand genommen. Ich durfte dies um so

mehr tun, als schon durch meine Versuche das Problem, das ich

mir gestellt hatte, in vorläufig genügender Weise aufgehellt war.

Eine Vergrößerung der Zentrifugalkräfte wäre übrigens auch da-

durch möglich gewesen, daß ich bei den Umdrehungsgeschwindig-

keiten, die mir zu Gebote standen, die Entfernung der Objekte

von der Rotationsachse noch größer genommen hätte. Da es mir

aber im wesentlichen auf eine möglichste Verkürzung der Umlaufs-

zeiten ankam, so habe ich solche Versuche nicht ausgeführt.

Selbstverständlich lassen alle meine Versuche die Frage durch-

aus unentschieden, ob bei denjenigen Keimlingen, die bei kleiner

ümlaufszeit der Rotationsachse keine oder eine der geotropischen

entgegengerichtete (Zentrifugalkraft-) Krümmung ausführen, dieser

Erfolg darauf zurückzuführen ist, daß dem durchaus konstanten,

nur von den kombinierten Stellungen abhängigen geotropischen

Impulse der bei Zunahme der Zentrifugalkraftgröße stärker

werdende Zentrifugalimpuls im sensorischen, duktorischen oder

motorischen Teile des ganzen geotropischen Reizvorganges ent-

gegenarbeitet, oder aber darauf, daß bei meinen Versuchs-

bedingungen von einer gewissen Intensität der Zentrifugalkraft an

das Perzeptionsvermögen für den Schwerereiz geringer wird, um
bei einer gewissen Zentrifugalkraftgröße schließlich ganz zu er-

löschen. Gegen die letztere Annahme sprechen die schon von

Knight ausgeführten Zentrifugalversuche auf der horizontalen

Rotationsscheibe, bei denen die Versuchspflanzen stets, auch bei

großer Intensität der Zentrifugalkraft, eine aus Schwerkraft- und

Zentrifugalkraftwirkung resultierende Lage einnahmen. Diese Ver-

suche sind aber für meine Frage nicht völlig beweisend, weil in

ihnen die Schwerkraft konstant von einer Seite an den Versuchs-
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Objekten angreift, in meinen Versuchen dagegen mit schnellem

Wechsel von allen Seiten. Ich habe deshalb einen Rotations-

versuch mit 4— 6 cm langen Epikotylen von Vieia Faha und mit einer

Umlaufszeit von 1 Sekunde an der horizontalen Rotationsachse

angestellt, so daß also die Keimlinge, denen dieselben Entfernungen

von der Achse gegeben und die ebenso gegen die Achse geneigt

wurden wie früher in den Versuchen 183 und 184, allseits in

gleicher Weise der Schwerewirkung ausgesetzt waren. Bei den

Epikotylen, die in 6 cm Entfernung von der Achse rotierten, trat

die Zentrifugalkraftkrümmung etwas früher ein und schritt ein

wenig schneller fort als in den Versuchen mit der schräg gestellten

Rotationsachse; auch blieb das Epikotyl, das von der Achse 3 cm
entfernt war, nicht völlig gerade, sondern krümmte sich, wenn auch

nur wenig, ebenfalls im Sinne der Zentrifugalkraft. Der Ausfall

dieses Versuches spricht also auch nicht sehr für die Annahme,

daß bei den in Betracht kommenden Intensitäten der Zentrifugal-

kraft in meinen Rotationsversuchen das Perzeptionsvermögen für

den Schwerereiz aufgehoben sei; er macht es vielmehr wahr-

scheinlich, daß auch bei den im Sinne der Zentrifugalkraft ge-

krümmten Keimlingen die Stellung eine aus Schwere- und Zentri-

fugalkraftwirkung resultierende ist. Doch würden sehr zahlreiche,

mit aller Umsicht auszuführende Versuche dazu nötig sein, um
diese Ansicht exakt als richtig zu erweisen, da erfahrungsgemäß

die Empfindlichkeit der Keimlinge in den verschiedenen Kulturen

kleineren oder größeren Schwankungen unterworfen ist. —
Aus meinen Versuchen geht jedenfalls so viel hervor, daß auch

dann, wenn die Zentrifugalkräfte schon eine namhafte Größe er-

langt haben, die vollauf genügt, um einen Krümmungseffekt aus-

zulösen (vgl. Czapek 895, p. 305ff.), nicht nur der Schwerereiz

noch ungehindert perzipiert wird, sondern auch der Unterschied

noch wahrgenommen wird, der zwischen den Impulsen in den

geotropisch ungleichwertigen Winkeln +0^ und — 45*^ besteht.

Das wesentlichste Ergebnis ist aber, daß die Perzeptionszeit des

Schwerereizes außerordentlich klein ist und daß sie auch bei

meinen Rotationsversuchen noch längst nicht erreicht wurde.

Selbstverständlich muß die Pflanze in jeder Stellung, die sie bei

der schnellen Rotation in dem Kegelmantel durcheilt, die Schwere-

wirkung perzipieren. Denn die Krümmung ist, wie ich in Ab-

schnitt Xm noch zeigen werde, die Resultante der Perzeptionen

in allen diesen Stellungen. Da aber die Pflanze bei meiner Ver-
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Suchsanordnung in jeder dieser Stellungen, so auch in der oberen

und unteren Hauptseitenlinie, nur minimale Bruchteile einer

Sekunde verweilen kann, so müssen diese kleinen Zeiten zur

Perzeption genügen. Es scheint also fast, als ob es überhaupt

keine bestimmbare untere Grenze der Perzeption, keine bestimmte

Perzeptionszeit, gäbe.

Auch ein weiteres Ergebnis meiner Versuche scheint mir nicht

ohne Interesse, nämlich daß durchaus keine Proportionalität besteht

zwischen der Reaktionszeit und der Perzeptionszeit. Ob ein Organ

schnell reagiert oder sehr langsam, das hängt, wie aus meinen Ver-

suchen mit Grashalmen hervorgeht (Versuch 175, 176), im wesent-

lichen nicht ab von einer verschiedenen Größe der Perzeptionszeit.

Die schnellste Umlaufszeit betrug bei den Halmen allerdings nur

6 Sekunden. Ich zweifle aber nach dem Ausfall dieser Versuche

keinen Augenblick daran, daß die geotropische Reaktion auch bei

einer Rotationsgeschwindigkeit von 1 Sekunde eingetreten sein

würde ^). Daraus wäre aber noch deutlicher als aus meinen an-

geführten Versuchen zu ersehen, daß die Geschwindigkeit des

Beginnes und des Ablaufes der geotropischen Reaktion nichts zu

tun hat mit der Größe der Perzeptionszeit. Unentschieden bleibt

damit, ob diese Geschwindigkeit allein von der Verschiedenheit des

Reaktionsvermögens abhängt oder auch von der Verschiedenheit

des Perzeptionsvermögens für gleiche Zeiten.

Abschnitt VI.

Die Grenze der geotropischen Unterschiedsempfindiichkelt

für verschiedene Stellungen.

Um einen Einblick in die geotropische EmpfindUchkeit der

Pflanzen zu gewinnen, genügt es nicht, daß man das Verhältnis

der geotropischen Erregungen für die verschiedenen Ablenkungs-

winkel ermittelt und die Größe der Perzeptionszeit bestimmt. Man
muß vielmehr auch die Frage prüfen: Wie groß müssen die Unter-

schiede zwischen genau entgegengerichteten Reizungen sein,

damit noch eine geotropische Krümmung in dem einen oder in dem
anderen Sinne erfolgt? Diese Frage ist experimentell sehr schwer

1) Ein nachträglich angestellter Versuch mit Gerstenhalmen, in der die Kotations-

geschwindigkeit 1 Sekunde betrug, hat diese Vermutung durchaus bestätigt.
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ZU lösen für solche Reizungen, die sich durch die Kraftgröße des

geotropischen Reizanlasses unterscheiden ; sie läßt sich dagegen mit

meiner Methode der Klinostatendrehung und mit Hilfe des inter-

mittierenden Klinostaten wenigstens annäherungsweise lösen für

diejenigen Reizungen, die bei gleicher Reizdauer verschieden sind

durch die Größe des Ablenkungswinkels, sowie auch für diejenigen,

die bei gleichem Ablenkungswinkel aus der Ruhelage sich durch

die Reizdauer unterscheiden.

Bei den Rotationsversuchen an der schräg gestellten Klino-

statenachse haben wir es ja in der Tat mit einem Antagonismus

entgegengerichteter Reizungen zu tun. Man kann dem ersteren

Probleme auch folgende Fassung geben: Wie groß ist bei der Rotation

an der schrägen Klinostatenachse die geotropische Unterschieds-

empfindlichkeit der Pflanzenorgane für verschiedene Stellungen?

Schon diejenigen Versuche, die ich bisher mitgeteilt habe,

liefern einiges Material zur Lösung dieser Frage. So geht zunächst

aus den Versuchen mit der Kombination der Lagen 45 ^ und + °

am gleichmäßig rotierenden und am intermittierenden KUnostaten

hervor, daß die Differenz der Erregungen, die in diesen beiden

Stellungen erfolgen, meist genügt, um die geotropische Krümmung
annähernd ebenso frühzeitig einzuleiten und mit annähernd der-

selben Geschwindigkeit fortschreiten zu lassen wie bei den zu Beginn

der Versuche horizontal gelegten Kontrollpflanzen. Auch ist aus

meinen entsprechenden Versuchen zu ersehen, daß die Größe dieser

Differenz durch beliebige Beschleunigung der Umdrehung nicht

wesentlich verändert wird, und aus anderen Versuchen, daß man
auch dann noch geotropische Reaktionen erhält, wenn man Stellungen

miteinander kombiniert, die um wesentlich weniger als um 45", so

zB. um 22°, ja sogar nur um 10'', voneinander abweichen. Freilich

tritt mit der Verkleinerung des Winkels eine Verzögerung des

Beginnes der Reaktion ein ; auch nimmt die Intensität der Krümmung,
die schließlich erzielt wird, kontinuierlich ab. Unterscheiden sich

die kombinierten Stellungen um 30*^, so ist der Unterschied in der

Reaktion gegenüber derjenigen bei den horizontal gelegten Kontroll-

pflanzen noch sehr unbedeutend. Sind die Stellungen dagegen nur

um 10° von einander verschieden, so bleibt die Reaktion äußerst

gering (vgl. die Versuche 13— 18), wenigstens dann, wenn die ge-

wählten Stellungen nur wenig von der Horizontalen abweichen.

Ist nun mit der Differenz von 10° annähernd die untere

Grenze der UnterschiedsempfindHchkeit gegeben? Verschiebt sich
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mit der Änderung der Rotationsgeschwindigkeit auch die untere

Grenze diese Unterschiedsempfindlichkeit und ändert sie sich mit

der Größe der "Winkel, die man kombiniert? Es ist nach meinen

im Abschnitte III mitgeteilten Versuchen von vornherein wahr-

scheinlich, daß die Unterschiedsempfindlichkeit geringer ist für

solche Winkel, die der Horizontalen nahe liegen, als für solche

Winkel, die von der normalen Ruhelage nur wenig abweichen. Ich

habe meine Versuche auf wenige Objekte beschränkt. Namentlich

die Epikotyle von Vicia Faba erwiesen sich als besonders geeignet,

da, wie ich schon früher erwähnt habe, die geotropische Empfind-

lichkeit bei ihnen nur verhältnismäßig geringen Schwankungen unter-

worfen ist.

Zunächst habe ich feststellen können, daß die Rotations-

geschwindigkeit keinen Einfluß hat auf die Stärke der eintretenden

geotropischen Krümmung und auch die untere Grenze der Unter-

schiedsempfindHchkeit nicht in nachweisbarer Weise verschiebt.

Dagegen fällt die auf dem Unterscheidungsvermögen beruhende

Krümmung geringer aus bei Kombination solcher Stellungen, die

nur wenig von der Horizontalen abweichen, als für solclie, die

weiter von ihr entfernt sind. Dafür möchte ich einige Beispiele

anführen.

Versuch 185. 4 Epikotyle von Vicia Faba, 4— 5 cm lang. Achse 3" gesenkt.

Temp. Std.zeit

20° 10''=^V. Rotationsheginn. Umlaufszeit 2 Min. -|-3", — 9".

20° 6'"N. 3 Keimlinge gerade, 1 sehr wenig geotropisch gekrümmt.

25" 9°"V. Ebenso. Nun die Keimlinge weniger geneigt: -j-SS", —Gl".

2G" 12°°
„ Alle Keimlinge etwas geotropisch gekrümmt.

26" G*" N. Krümmung etwas verstärkt.

24° 9°» V. Wie zuvor.

Versuch 186. 4 Epikotyle von Yicia Faba, 2—4 cm lang. Achse 2° gesenkt.

Temp. Std.zeit

25° 9=^V. Rotationsbeginn. Umlaufszeit 35 Sek. + 13°, — 17°.

26° 6°°N. Epikotyle gerade. Rotation verlangsamt auf 2 Min.

24° 9°°V. Epikotyle gerade. Nun werden die Keimlinge weniger gegen den Hori-

zont geneigt: +51°, —55°. Rotation auf 35 Sek. beschleunigt.

27° 2°°N. Epikotyle etwas geotropisch gekrümmt.

26° 6°°
„ Krümmung verstärkt, Rotation auf 2 Min. verlangsamt.

25° 9°°V. Krümmung nicht weiter verstärkt. Sie beträgt etwa 20—30°.

Noch beweiskräftiger sind Versuche, bei denen ich die Versuchs-

pflanzen zunächst wenig, dann im weiteren Verlaufe des Versuches

stärker aus der Ruhelage ablenkte.
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(Fortsetzung der Tahelle.)
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(Fortsetzung der Tabelle.)

Neigung der Klinostatenachse gegen den Horizont

5" 3»
(geschützt)

Versuch 198

+ 80", — 86"

Krümmung
2 h 30'

Versuch 199

+ 83", —89"
Krümmuns 2 h

Versuch 217

+ 85", —86"
Krümmung

Versuch 218

+ 86", — 87"

schwache

Krümmung 5 h

Versuch 219

+87,5", -88,0"

spurenweise

Krümmung 6 h

Bemerkungen zu den Versuchen'). Vers. 19.5: Krümmung ca. 25° sowohl hei

12 Min. wie bei 2G Min. Rotation. Vers. 196: Krümmung ca. 45" bei 12 Min. und bei

2 Min. Rotation. Vers. 197: Krümmung ca. 45". Nach Horizontalstellung der Achse

geht die Krümmung ganz zurück. Die Achse wird dann um 2 " geneigt. Nach 6 Stunden

beträgt die Krümmung wieder 45". Vers 199: Krümmung ca. 20". Vers. 204: Krüm-

mung ca. 45", sowohl bei 35 Sek. wie bei 2 Min. Rotation. Vers. 206: Bei Kombination

der Stellungen +19°, — 21° keine Krümmung. Dann die Epikotyle so geneigt, daß

kombiniert sind die Stellungen +49°, — 51°: schon nach 2 Stunden Anfang einer

Krümmung, die den Betrag von 12— 13° eri'eicht. Vers. 211: Die beiden größten Epi-

kotyle erreichten eine Krümmung von 37°, die beiden kleinsten von 5— 10". Nach

Horizontalstellung der Achse geht die Krümmung zurück. Vers. 212: Krümmung ca. 35°.

Vers. 213: Bei Kombination der Stellungen +42", — 43" keine Krümmung. Dann

kombiniert +85", — 86°, nun tritt Krümmung (ca. 10") ein.

Tabelle 12. Hypo"kotyle von Helianthus annuus.

Kombinierte Stellungen und geotropischer Erfolg. Temp. 23— 27".

Neigung der Klinostatenachse gegen den Horizont

4" 3° 1,5°

Versuch 220

±0", —10"
sehr schwache

Krümmung 4 h

Versuch 224

+ 17°, —28'
Krümmung

1 h 30'

Versuch 225

-1-4", — 10"

schwache

Krümmung 18h

Versuch 22

G

+ 12", — 18"

schwache

Krümmung 7 h

1) Die Krümmungen sind in Graden angegeben und zwar nicht bezogen auf die

Horizontale, sondern auf die obere Hauptseitenlinie des Kegelmantels.
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(Fortsetzung der Tabelle.)

Neigung
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Die Tabellen lassen weiter erkennen, nicht nur, daß die geo-

tropische Krümmung geringer ausfällt, wenn man Stellungen kom-

biniert, die sich von der Horizontalen wenig unterscheiden, als

wenn man solche Stellungen wählt, die mit der Ruhelage einen

kleinen Winkel einschließen, sondern auch, daß die Grenze der

geotropischen Unterschiedsempfindlichkeit mit der Verkleinerung

der Achsenneigung gegen den Horizont um so eher erreicht wird,

je weniger die kombinierten Stellungen sich von der Horizontalen

unterscheiden. So tritt an den Epikotylen von Vicia Faha die

geotropische Krümmung, wenn die Achse um 2° geneigt wird, mit-

unter noch bei Kombination der Stellungen -|- 14" und — 18'' ein;

wird die Achse nur um 1** gesenkt, so erfolgt sie erst in den

Lagen + 36" und —38", bei Vs" Neigung in den Stellungen + 54"

und — 55". Ich glaube nicht, daß sehr viel zahlreichere Rotations-

versuche, als ich durchgeführt habe, etwas wesentliches an diesen

Zahlen ändern würden. Demnach beträgt in abgerundeten "Werten

bei Vicia Faha

die Grenze der geotropischen Unter-

schiedsempfindlichkeit .... 10", 6", 4", 2", 1", Vä",

wenn diejenige der beiden Stellun-

gen, die den kleineren Winkel

mit dem Horizonte bildet, von der

Horizontalen abweicht um etwa . 0", 8", 15", 35", 50", 85".

Diese Zahlen lehren, daß die Unterschiedsempfindlichkeit mit

der Vergrößerung der Ablenkungswinkel aus der Ruhelage immer

geringer wird. Ob die Abnahme der Unterschiedsempfindlichkeit

aber in der Weise stattfindet, wie es nach dem Weber-Fechner-
schen Gesetze zu fordern wäre, läßt sich vorläufig nicht mit

Sicherheit sagen. —
Eine Vergleichung der drei Tabellen 11, 12 und 13 ergibt, daß

die Unterschiedsempfindlichkeit bei allen drei Versuchspflanzen an-

nähernd gleich groß ist. Das schließt natürhch nicht aus, daß sich

vielleicht andere Objekte ganz anders verhalten. Ich habe mit den

Hypokotylen von Helianthus und mit den Epikotylen von Phaseolus

absichtlich nicht so viele Versuche ausgeführt, wie mit den Epi-

kotylen von Vicia Faha, weil bei ihnen die Unterschiedsempfindlich-

keit ziemlich verschieden bei den verschiedenen Kulturen ist. Bei

Vicia Faha dagegen sind die Schwankungen in der Unterschieds-

empfindlichkeit recht gering. Die Ursachen für diese Unterschiede

21*
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habe ich nicht ermitteln können. Nur soviel ist nach meinen

Beobachtungen sicher, daß die Unterschiedsempfindlichkeit erst mit

einem gewissen Alter der Keimlinge ihren Maximalwert erreicht:

1—3 cm lange Epikotyle von Vicia Faba sind noch nicht so

unterschiedsempfindlich wie 4—8 cm lange Keimlinge. Doch nimmt

die Unterschiedsempfindlichkeit mit dem weiteren Wachstum nicht

mehr zu. Die geringere Uuterschiedsempfindlichkeit kleinerer Keim-

linge ist auch der Grund, warum bei denjenigen Versuchen, die

mit solchen Epikotylen begonnen werden, eine geotropische Krüm-

mung oft erst nach vielen Stunden eintritt, nämlich erst dann,

w^enn die Pflanzen weiter herangewachsen sind. Deshalb darf auch

auf die in den Tabellen 11—13 vermerkten Stundenzahlen, die den

Eintritt der Krümmung angeben, bei der Beurteilung der Unter-

schiedsempfindhchkeit nicht allzu viel Wert gelegt werden.

Aus der Tatsache, daß bei Kombination solcher Stellungen,

die von der normalen Ruhelage nur wenig abweichen, schon eine

außerordentlich kleine Neigung der Rotationsachse genügt, um eine

Krümmung auszulösen, ist für die Praxis die Folgerung zu ziehen,

daß man, wenn bei der Klinostatenrotation an der horizontalen

Achse und in senkrechter Ebene jede geotropische Krümmung aus-

geschlossen werden soll, die Achse so genau wie nur irgend

möglich horizontal stellen und die Pflanzen möglichst genau

senkrecht an der Achse befestigen muß. Meine Erfahrungen

machen auch die schon früher ausgesprochene (p. 266) Vermutung

wahrscheinlich, daß Miß Pertz die Klinostatenachse nicht genau

horizontal gestellt hatte, als sie bei der Rotation der um 45 " gegen

die Achse geneigten Grashalme geotropische Krümmungen erhielt.

Verständlich wird es^nun auch, daß Dutrochet (837, p. 43 ff.) in

einem Versuche, in dem er die Achse um 1 Va ^ senkte, noch geo-

tropische Krümmungen beobachtete. Dieser Versuch ist freilich

wegen des unregelmäßigen Ganges des Uhrwerkes nicht ganz einwand-

frei. Einige Versuche von Hofmeister (863, p. 113 ff.) mit 300

Umdrehungen in der Minute haben zu wenig Bedeutung, als daß

ich sie hier zu besprechen brauchte.

Da die Grenze der Unterschiedsempfindlichkeit nur für solche

Winkel ermittelt wurde, die auf entgegengesetzten Seiten der

Horizontalen liegen, so wird man nun die Frage aufwerfen müssen,

ob diese Grenze auch gilt für solche Winkel, die auf derselben

Seite von der Horizontalen liegen und um einen geringen Betrag

von einander abweichen; ob es also zB. von einer orthotropen
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Pflanze ebenso geotropisch empfunden wird, wenn sie aus der

normalen Ruhelage um einen halben oder um einen Grad ab-

gelenkt wird, wie sie es nach meinen Versuchen geotropisch

empfindet, wenn die normale Ruhelage mit einer Stellung ver-

glichen wird, die von der inversen Ruhelage um einen halben

oder um einen Grad abweicht. Von vornherein ist es wahrscheinlich,

daß das so ist, da ja nach meinen Erfahrungen gleiche Winkel

unterhalb und oberhalb der Horizontalen sich liinsichthch der geo-

tropischen Erregungen nicht unterscheiden. Dafür spricht auch

eine Angabe Czapeks (895, p. 295): „Sehr interessant ist die

große Empfindlichkeit der Graskuoten gegen geringe Ablenkung

aus ihren beiden senkrechten Gleichgewichtslagen, die es mit sich

bringt, daß bereits eine Ablenkung von 1°, wenn auch erst sehr

spät, eine geotropische Reaction inducirt." Nach meinen Beob-

achtungen über die Unterschiedsempfindlichkeiten dürften sich auch

andere Objekte so verhalten.

Abschnitt VII.

Die Grenze der geotropischen Unterschiedsempfindlichkeit

für die verschiedene Zeitdauer der Reizungen.

Die geotropische Unterschiedsempfindlichkeit läßt sich nicht

nur für die verschiedenen Stellungen, sondern auch für die ver-

schiedene Zeitdauer der Reizungen, die an einem parallelotropen

Organe auf entgegengesetzten Seiten in ein- und demselben
Ablenkungswinkel aus der Ruhelage vorgenommen werden, ohne

Schwierigkeiten durch Versuche ermitteln. Ich verwendete zu

diesen Versuchen wiederum den intermittierenden Klinostaten,

indem ich die „Zeitscheiben" so gegeneinander verstellte, daß die

Auslösung der Drehungen nicht nach gleichen Zeiten erfolgte,

sondern daß die Exposition in der einen Stellung etwas länger

dauerte als die in der anderen.

Daß auch die geotropische Unterschiedsempfindlichkeit für die

verschiedene Zeitdauer der Reizungen ziemlich groß sein werde,

war schon nach den Versuchen, die ich im Abschnitte III mit-

geteilt habe, zu erwarten. Ergab doch bei der Ermittlung des

Verhältnisses der geotropischen Erregungen in den verschiedenen

Ablenkungswinkeln eine Verschiebung der Zeitscheiben um Väo ihres
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Umfanges gegeneinander noch einen bemerkbaren Unterschied in

der Größe der Reaktion!

Um einen EinbUck in diese Untcrschiedsempfindhchkeit zu ge-

winnen, habe ich bei meinen Versuchen die Objekte zunächst in

die optimale Reizlage (+0^) gebracht und auf Grund der eben

mitgeteilten Erfahrungen die beiden entgegengerichteten Expositionen

in dem Maße verschieden gewählt, daß die eine um V50 des Um-

fanges der Zeitscheiben länger dauerte als die andere und zwar

bald so, daß eine geotropische Krümmung im Sinne der Klino-

statenrotation, bald so, daß sie im entgegengesetzten Sinne erfolgen

mußte. Das Ergebnis war, nebenbei bemerkt, stets durchaus gleich.

Experimentiert wurde wieder mit Epikotylen von Vicki Faba und

Phaseolus multißorus, sowie mit Hypokotylen von Helianthus annuus.

Die Keimlinge wurden so gerichtet, daß die Hauptnutationsebene

senkrecht zu der Ebene der geotropischen Krümmung gerichtet war.

Außerdem ließ ich die Pflanzen an der horizontalen Klinostaten-

achse in einer senkrechten Ebene, und nicht, wie es auch möglich

gewesen wäre, um ihre Längsachse rotieren.

Die Ergebnisse meiner Versuche lassen sich etwa folgender-

maßen zusammenfassen. Wählt man die optimale Reizlage und

läßt man die Umdrehung der Klinostatenachse um sich selbst etwa

12 Minuten dauern, so treten, wenn sich die Expositionszeiten um

V50 des Umfanges der Zeitscheiben unterscheiden, in den meisten,

doch nicht in allen Kulturen, nach 3—4 Stunden an den Hy]io-

kotylen von Helianthus, nach 4— 6 Stunden an den Epikotylen von

Yicia Faba geotropische Krümmungen ein, die langsam ein wenig

an Intensität zunehmen, aber meist sehr gering bleiben. Bei

Helianthus betragen sie schließlich etwa 5— 20°, bei Vicia Faba

selten mehr als 10*^, meist ca. 5**. Schon daraus, daß die Krüm-

mungen so gering bleiben, sowie auch daraus, daß sie, namentlich

bei Vicia Faba, in manchen Kulturen mit größeren (4—8 cm langen)

Epikotylen und in allen Kulturen mit ganz kleinen (1—3 cm langen)

Epikotylen nicht eintreten, ist zu ersehen, daß mit einer

Differenz der Expositionszeiten um V50 des Umfanges der

Zeitscheiben, wenigstens bei Vicia Faba, annähernd die

Grenze der geotropischen Unterschiedsempfindlichkeit

erreicht ist. Für Helianthus dürfte die Grenze ein wenig niedriger

zu suchen sein. Leider gestattete es mein intermittierender Apparat

nicht, die Zeitscheiben noch um weniger als um V50 ihres Umfanges

gegeneinander zu verschieben. An den Epikotylen von Phaseolus
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traten bei denselben Versuchsbedingungen dagegen in

einer größeren Anzahl von Versuchen niemals geotropischc

Krümmungen ein. An ihnen wurde eine, übrigens stets sehr

unbedeutend bleibende, Reaktion erst dann beobachtet, wenn sich

die Expositionszeiten um 7r,o des Umfanges der Zeitscheiben unter-

schieden.

Man sieht also, daß bei den drei Versuchspflanzen die Grenze

der geotropischen Unterschiedsempfindlichkeit für die verschiedene

Zeitdauer der Reizungen verschieden ist, während bei ihnen die

entsprechende Grenze für verschiedene Stellungen annähernd gleich

war. Daraus wird man schließen können, daß beide Grenzen nicht

in fester Beziehung zu einander stehen. Nicht unmöglich ist es

nach diesen Erfolgen, daß bei anderen Pflanzen die Verschieden-

heiten zwischen den Grenzen dieser ünterschiedsempfindlichkeiten

noch weit größer sind.

Je größer man den Unterschied der Expositionszeiten bei den

sonst gleichen Versuchsbedingungen macht (Vso, Vöo, Vr,o usw. des

Umfanges der Zeitscheiben), um so eher tritt bei allen drei Versuchs-

pflanzen die geotropische Krümmung ein, und um so größer wird

ihr Betrag.

Wählt man bei den Versuchen nicht die optimale Reizlage,

sondern andere Stellungen, die von der normalen Ruhelage um
weniger als um 90" abweichen, so bleibt die Intensität der Krüm-

mungen auf jeden Fall geringer als bei Wahl der optimalen Reiz-

lage und treten die Reaktionen oftmals auch später ein. Dem-
entsprechend gehen die Krümmungen um einen gewissen Betrag

zurück, wenn man in Versuchen, in denen die Pflanzen zunächst

in der optimalen Reizlage gereizt worden waren, den Ablenkungs-

winkel aus der Ruhelage verkleinert. Solche Versuche habe ich

in großer Zahl angestellt und dabei gesehen, daß die Verringerung

der Krümmungen äußerst unbedeutend, vielfach unmerklich ist,

wenn man die Versuchspflanzen aus der Stellung + ° bis in die

Stellungen -j-45" oder — 45" überführt, daß die Verkleinerung

der Krümmung aber umso deutlicher wird, je mehr man sich aus

den Stellungen -1-45", — 45" der normalen Ruhelage nähert.

Diese Erscheinung findet ihre einfache Erklärung in der Tatsache,

daß die geotropischen Erregungen annähernd wie die Sinus der

Winkel abnehmen.

Mit der Verkleinerung des Ablenkungswinkels aus der normalen

Ruhelage verringert sich aber nicht nur die Intensität der ein-
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tretenden geotropischen Krümmungen, sondern es verschiebt

sich damit auch die Grenze der geotropischen Unter-
schiedsempfindlichkeit für die verschiedene Zeitdauer der

geotropischen Reizungen. Während bei einer Differenz der

Expositionszeiten um V,->o des Umfanges der Zeitscheiben an den

Epikotylen von Vicia Faha eine sehr geringe geotropische Krümmung
meist noch eintritt, w^enn sie um 45" aus der Ruhelage abgelenkt

werden, erfolgt eine solche nach meinen Beobachtungen nicht mehr

bei einer Ablenkung um 20—24 ^ In diesen Stellungen unterbleibt

sie aber auch dann noch, wenn die Expositionszeiten um Vso des

Zeitscheibenumfanges verschieden sind. Bei genauerer Untersuchung

würde sich wohl sicher herausstellen, daß auch bei dem Verhältnis

zwischen Unterschiedsempfindlichkeitsgrenze und Ablenkungswinkel

der Sinuswert des Winkels von ausschlaggebender Bedeutung ist.

Diese Frage schien mir nicht wichtig genug, um sie eingehender

zu verfolgen. Zudem würden zu einer exakten Entscheidung außer-

ordentlich viele Versuche notwendig gewesen sein, da die Unter-

schiedsempfindlichkeit für die verschiedene Zeitdauer der Reizungen

weit größeren Schwankungen unterworfen zu sein scheint als die-

jenige für verschiedene Stellungen. —
Die Grenze der geotropischen Unterschiedsempfindlichkeit ist

in der optimalen Reizlage und bei einer Rotationsgeschwindigkeit

von 12 Minuten bei den Epikotylen von Vicia Faha und bei den

Hypokotylen von HeliantJms annuus, wie wir gesehen haben, nahezu

erreicht, wenn sich die Expositionszeiten um Vso des Umfanges der

Zeitscheiben unterscheiden. Daraus ergibt sich, daß die Differenz

der Expositionszeiten, die notwendig ist, um gerade noch eine geo-

tropische Krümmung einzuleiten, nahezu betragen muß —r
50

= 14,4 Sekunden. Die Exposition in der einen Lage dauerte

6 X 60 — 7,2 = 352,8 Sekunden, die in der anderen, bevorzugten,

Lage 6 X 60 -1- 7,2 = 367,2 Sek. Demnach ist bei 12 Minuten
Umlaufszeit der Klinostatenachse die Grenze der geo-

tropischen Unterschiedsempfindlichkeit für die verschie-

dene Zeitdauer der Reizungen in der Horizontallage

nahezu dann erreicht, wenn die Expositionszeiten um
4 Sekunden auf 100 Sekunden differieren. Bei den Epi-

kotylen von Phaseolus wird dagegen bei einer solchen Differenz

eine geotropische Reaktion nicht mehr ausgelöst.

Es ist nun aber die wichtige Frage aufzuwerfeu, ob diese

Grenze der Unterschiedsempfindlichkeit sich nicht vielleicht mit
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einer Variation der Rotationsgescliwindigkeit des Klinostaten, d. li.

also mit der Variation der Einzeldauer der Expositionen ver-

ändert. Diese Frage ist nach den Ergebnissen einer größeren

Versuchsreihe, die ich durchgeführt habe, durchaus zu verneinen.

Auf die Intensität der geotropischen Krümmungen sowohl wie aucli

auf die Grenze der Unterschiedsempfindlichkeit hat es keinerlei

Einfluß, ob die Rotationsgeschwindigkeit des Klinostaten 26, 12,

6 Minuten oder nur 50 Sekunden beträgt. Um diese Tatsache so

einwandfrei wie möglich sicherzustellen, habe ich die Versuchs-

objekte au der horizontalen Klinostatenachse nicht nur in der

vertikalen Ebene (und zwar so, daß die zu erwartende geotropische

Krümmung sowohl in der Richtung der Drehung als auch in ent-

gegengesetzter Richtung eintreten mußte), sondern auch um ihre

eigene Längsachse rotieren lassen. Die Versuchspflanzen wurden

zunächst längere Zeit bei einer mittleren Rotationsgeschwindigkeit

des Klinostaten intermittierend auf entgegengesetzten Seiten der

Schwerewirkung ausgesetzt, hierauf wurde die Umlaufszeit ent-

sprechend verkleinert oder vergrößert. Zuvor eingetretene geo-

tropische Krümmungen wurden durch Stäbchen markiert, die in die

Erde der Versuchstöpfe festgesteckt wurden. Eine weitere Ver-

größerung der Umlaufszeit über 26 Minuten hinaus war mir mit

meinem Klinostaten nicht möglich.

Aus meinen Versuchen geht also hervor, daß nicht nur für

360 Sekunden Expositionszeit die Grenze der Unterschiedsempfind-

lichkeit 4 Sekunden auf 100 Sekunden beträgt, sondern auch zß.

für 25 Sekunden Einzelexpositionszeit. Während die Expositions-

zeiten bei 360 Sekunden Einzelexposition differieren müssen um
14,4 Sekunden, brauchen sie also bei 25 Sekunden Einzelexposition

nur um 1 Sekunde verschieden zu sein, damit gerade noch eine

geotropische Krümmung eintritt; allgemein gesagt: Das Verhältnis

der Unterschiedsempfindlichkeitsgrenze zu der Exposi-

tionszeit ist durchaus konstant, nämlich etwa 4 : 100,

wenigstens für Expositionszeiten, die weniger als 780 Sek.

betragen^). Damit scheint aber für die Unterschiedsempfindlich-

1) Mit allem Vorbehalt läßt sich dieser Satz etwa folgendermaßen formulieren:

Wenn Jz die geotropische Erregung ist, die in der Expositionszeit z erfolgt und J'z die

(J z gleiche) unter demselben Neigungswinkel erfolgende, aber von entgegengesetzter Seite

induzierte Erregune; in der gleichen Zeit z, so ist:

(Jz —J'z — z •

' ,J : z = K (Konstante).
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keitsgrenze oder die „zeitliche Unterschiedsschwelle" das Weber-
Fechnersche Gesetz als gültig erwiesen zu sein.

Man sieht aus meinen Beobachtungen, wie außerordentlich

fein die geotropischen Erregungen bei ein- und demselben Ab-

lenkungswinkel abgestimmt sind selbst auf sehr kleine Differenzen

der Expositionszeiten: so hat ja zB. die Erregung, die bei einer

Einzelexposition von 26 Sekunden eintritt, schon einen ganz anderen

Wert als die bei einer solchen von 25 Sekunden. Da aber zweifellos

auch noch Differenzen der entgegengerichteten Erregungen, die

unterhalb der ünterschiedsempfindlichkeitsgrenze liegen, als ver-

schieden empfunden werden, wenn auch die Verschiedenheiten nicht

mehr groß genug sind, um eine geotropische Reaktion einzuleiten,

so dürften wohl in unserem Falle noch Bruchteile einer Sekunde

genügen, um den Erregungen einen verschiedenen Wert zu geben.

Ob dies aber auch für wesentlich längere Expositionszeiten zutrifft,

läßt sich aus meinen Versuchen nicht entnehmen. Jedenfalls müssen

mit der Vergrößerung der Expositionszeiten die Differenzen dieser

Zeiten entsprechend dem Werte der Konstanten immer größer

werden, wenn die Grenze der Unterschiedsempfindlichkeit erreicht

werden soll. Leider stand mir kein Apparat zur Verfügung, um
zu prüfen, ob die Konstante auch für sehr große Expositionszeiten,

etwa von 20—60 Minuten Dauer, noch gültig ist. Solche Versuche

würden sich mit dem neuen, dreiachsigen Klinostaten von Pfeffer

in Verbindung mit meinem intermittierenden Ansatzstücke ohne

Schwierigkeit durchführen lassen. Weiterhin bleibt die interessante

Frage unentschieden, ob bei äußerst kleinen Expositionszeiten

von 1—2 Sekunden Dauer das Verhältnis ebenfalls noch dieselbe

Konstanz besitzt oder ob alsdann die Differenzen der Erregungen

zu klein sind, um noch von der Pflanze wahrgenommen zu werden,

mit anderen Worten, ob es eine untere Grenze für die Differenz-

wahrnehmung gibt. Diese Frage wird wegen störender Einflüsse

mancher Faktoren bei der Versuchsanordnung nur schwierig zu ent-

scheiden sein.

Abschnitt VHI.

Reaktionsintensität und Erregungsintensität.

Einige Beobachtungen, die ich zum Teil schon in früheren

Abschnitten meiner Arbeit mitgeteilt habe, nötigen mich, hier auf

die Beziehungen zwischen Reaktionsintensität und Erregungsintensität
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näher einzugehen, da sie einerseits einen gewissen Einblick in

manche Teile des geotropischen Reizprozesses gestatten, anderer-

seits aber zu großer Vorsicht mahnen, wenn man den Versuch

macht, die geotropischen Vorgänge eingehender zu analysieren.

Im zweiten Abschnitte habe ich gezeigt, daß kein Unterschied

in der Intensität der geotropischen Nachwirkungen wahrzunehmen

ist, wenn man von zwei Kulturen, die bei gleicher Ablenkung aus

der Ruhelage gleich reaktionsfähig sind, unter Verhinderung der

Krümmung die eine etwa eine Stunde in der Stellung -|-45" oder

— 45", die andere ebenso lange Zeit in der horizontalen Lage ^er

Schwerewirkung aussetzt. Wie ist diese Tatsache zu erklären?

Man könnte zunächst daran denken, daß bei einer solchen, weit

länger als die Präsentationszeit dauernden Exposition sowohl in

den Stellungen -|" 45 " und — 45 ", als auch in der Horizontallage

die überhaupt denkbar größte Erregung eingetreten ist und daß

diese Erregungen sich nicht mehr von einander unterscheiden.

Einer solchen Annahme würde die Tatsache günstig sein, daß

erfahrungsgemäß Erregungen nur bis zu einem Maximalwert ge-

steigert werden können. Wäre diese Annahme richtig, so würde

also die Gleichheit der Reaktionen zurückzuführen sein auf die

Gleichheit der Erregungen. Es wäre aber auch möglich, daß trotz

Ungleichheit der Erregungen die geotropischen Reaktionen gleich

wären. Denn es ist denkbar, daß bei einer bestimmten Größe der

Erregung der Maximaleffekt der Reaktion eintritt und daß durch

weitere Steigerung der Erregung die Reaktionsintensität nicht mehr

verstärkt werden kann. Nun muß ja zwar von vornherein darauf

hingewiesen werden, daß, selbst abgesehen von den Ungleichheiten

in der Reaktionsintensität der bei einem Versuche verwendeten

Einzelpflanzen, die Messung und die Vergleichung der Reaktions-

größen nur in ziemlich roher Weise geschehen kann und daß also

sogar dann, wenn Versuchs- und Kontrollpflanzen genau gleicher

Größe verglichen werden, ganz geringe Unterschiede in der Krüm-

mungsintensität dem Auge entgehen könnten. Diese Tatsache

ändert aber an der Fragestellung nichts. Sie kann nämlich all-

gemeiner in folgende Form gebracht werden: Sind immer Gleich-

heit oder kleine Unterschiede in der Reaktionsintensität ein Aus-

druck für die Gleichheit oder für kleine Unterschiede in den

Erregungen ?

Diese Frage muß entschieden verneint werden. Ich

greife auf die schon erwähnte Tatsache zurück , daß bei einer
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Expositionszeit von 1—2 Stunden sich dann keine Unterschiede in

der Reaktionsintensität wahrnehmen lassen, wenn die Pflanzen in

den Lagen -|- 45*', — 45 '^ oder + O'' der Schwerewirkung ausgesetzt

waren. Wäre hier die Gleichheit der Reaktionen tatsächlich der

Ausdruck für die Gleichheit der Erregungen, so müßte eine Krüm-
mung ausbleiben, wenn man entsprechende Versuchspflanzen inter-

mittierend von entgegengesetzten Seiten fortgesetzt gleich lange

Zeiten (etwa eine Stunde) abwechselnd in den Stellungen + 0° und
— 45 "^ (bezw. -|-45*') geotropisch reizt. Dies ist nun aber, wie

ich schon im II. Abschnitte mitgeteilt habe, durchaus nicht der

Fall. Es tritt vielmehr in solchen Versuchen, selbst bei ein-

stündiger Dauer der Einzelexpositionen, stets noch eine aus-

gesprochene Krümmung im Sinne der Horizontalen ein. Bei den

Epikotylen von Vicia Faha, bei denen die Reaktionszeit etwas

länger als eine Stunde dauert, war es nicht nötig, die Krümmung
während der Exposition zu verhindern, wohl aber bei den anderen

Pflanzen (Hypokotyle von Helianthus und Epikotyle von Phaseolus).

Der Erfolg wurde aus der Nachwirkung am Klinostaten erschlossen.

Aus diesen Versuchen geht also hervor, daß die Erregung, die

bei einstündiger Exposition in der Horizontallage eintritt, noch

immer größer ist als diejenige in der Stellung +45^
Hat nun aber, wenn auch die Erregungen noch nicht gleich

geworden sind, vielleicht eine Annäherung in der Größe der Er-

regungen gegenüber einer kürzeren Dauer der Einzelexpositionen

stattgefunden? Zur Entscheidung dieser Frage habe ich durch

einige Versuche ermittelt, in welchem Verhältnisse bei einstündiger

Dauer der Einzelexpositionen die Erregungen in den verschiedenen

Stellungen zu einander stehen müssen, damit keine geotropische

Krümmung im Sinne einer der beiden Lagen eintritt. Ich habe

dabei gefunden, daß das Verhältnis genau das gleiche ist wie bei

beliebig kürzerer Exposition, nämlich daß es noch immer dem
Sinusverhältnisse der Ablenkungswinkel entspricht. Daraus geht

aber hervor, daß die Erregungen verschieden sind, obwohl sie an-

nähernd die gleiche Reaktion auslösen.

Ebenso beweisen andere Versuche von mir, daß tatsächlich

sehr verschiedene Erregungen Krümmungen zur Folge haben können,

die sich nicht oder nur wenig von einander unterscheiden. Im
IL Abschnitte habe ich nämlich gezeigt, daß es bei den meisten

Versuchspflanzen für die Intensität der Krümmungen nur wenig

ausmacht, ob man die Pflanzen horizontal legt, oder ob man sie
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an der gesenkten Achse des Klinostaten so rotieren läßt, daß die

Stellungen +0° und — 45" kombiniert sind. Obwohl also in den

letzteren Versuchen eine sehr starke Erregung in der Lage — 45

"

der Erregung in der Horizontalen entgegengewirkt hat, ist gleich-

wohl die Reaktion mit nur wenig verminderter Intensität eingetreten!

Aus allen diesen Tatsachen muß man schließen: Gleiche oder

annähernd gleiche Reaktionen sind möglich bei sehr ver-

schiedener Größe der Erregungen. Gleiche oder an-

nähernd gleiche Reaktionen lassen also keinen Schluß zu

auf Gleichheit oder geringe Verschiedenheit der Erre-

gungen.

Natürlich ist es möglich, daß bei einer anderen Intensität der

Massenbeschleunigung, etwa einer geringeren, die Unterschiede

der Erregungen in den Stellungen +0" und +45" sich selbst bei

den von mir geprüften Pflanzen in einem Unterschiede der

Reaktionen geltend machen. Daß die Reaktionen unter dem Ein-

flüsse der Schwerkraft in den Stellungen + " und + 45 " nicht nur

bei verhältnismäßig großen, sondern auch schon bei kleinen Er-

regungen gleich werden, habe ich aus einer Reihe von Versuchen

gesehen, in denen die Pflanzen nicht eine Stunde lang, sondern nur

wenig über die Präsentatiouszeit, 10—25 Minuten lang, der Schwere-

wirkung in den verschiedenen Stellungen ausgesetzt wurden. Solche

Versuche habe ich mit Vicia Faha, Phaseolus und Helianthus aus-

geführt. Selbstverständlich w'ird man damit zu rechnen haben, daß

es auch Versuchsobjekte gibt, die auf verhältnismäßig kleine Er-

regungen in den entsprechenden Ablenkungswinkeln aus der Ruhe-

lage mit verschieden intensiven Krümmungen antworten.

Man muß sich nun weiter fragen, ob man nicht auf die Größe

der Erregung einen Schluß ziehen kann aus der Schnelligkeit, mit

der die Krümmungen durch Autotropismus wieder ausgeglichen

werden. Man könnte ja daran denken, daß von zwei gleich inten-

siven Reaktionen, von denen der einen aber eine größere Erregung

entspricht als der anderen, die erste langsamer ausklingt als die

zweite, weil ihr eben eine größere Erregung vorausgegangen ist.

Aber auch dafür habe ich in meinen Versuchen durchaus keinen

Anhaltspunkt finden können. Vielmehr habe ich beobachtet, daß

bei allen Versuchen, in denen Pflanzen 1—2 Stunden in der Lage

+ 0" oder in der Lage — 45" der Schwerewirkung exponiert wurden,

der Ausgleich der Krümmungen annähernd gleichzeitig stattfand.

Czapeks Angabe, daß die Nachwirkung am längsten bei einer
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Ablenkung um 135^ aus der Ruhelage anhält (898, p. 194), kann

ich nicht bestätigen. Demnach ist auch aus dem autotropischen

Ausgleiche der Nachwirkungen ein Schluß auf die Größe der Er-

regungen nicht immer möglich.

Aus den bisherigen Erörterungen dieses Abschnittes geht also

hervor, daß weder die Winkelgröße, noch der Ausgleich der Nach-

wirkung, noch die Schnelligkeit des Reaktionsbeginnes, auch bei

sonst gleichen Außenbedingungen, uns ein Maß geben für die

Intensität der Erregungen. Wenn auch verschiedene Winkel-

größen der Nachwirkungen sowie eine verschiedene Schnelligkeit

im Beginne der Reizreaktionen uns erlauben, auf eine Verschieden-

heit der Erregungen zu schließen, so ist doch aus der Gleichheit

aller dieser Vorgänge ein Schluß auf die Gleichheit der Erregungen

unberechtigt. Aus diesem Grunde ist auch aus der Kurve, welche

nach Czapek (898, p. 186 ff.) an dem Maße der Reaktionszeit und

an dem Maße der maximalen Winkelgrößen der Krümmungen die

Abhängigkeit der Erregungsintensität von der Reizdauer angeben

soll, über die Größe der Erregungsintensitäten vor allem in dem
linken, aufsteigenden Schenkel nichts bestimmtes zu entnehmen.

Die Kurve gibt vielmehr nur an, in welcher Weise die Reaktions-

zeiten und die maximalen Winkelgrößen der Krümmungen von der

Reizdauer abhängig sind.

Man ist sonach genötigt, streng zu scheiden zwischen
Erregungsvorgängen und Reaktionsvorgängen. Der Er-

regungsvorgang bedingt zwar die Reaktion, die Intensität der Re-

aktion ist aber kein unbedingter Ausdruck für die Größe der

Erregung. So, wie man diejenige Intensität des Reizanlasses, die

den maximalen Betrag der Reizung — eine nicht weiter zu steigernde

Empfindung — auslöst, als Reizhöhe bezeichnet, so könnte man
den maximalen Betrag der Erregung, über den hinaus eine Steigerung

nicht mehr möglich ist, Erregungshöhe und den maximalen

Betrag der Reaktion Reaktionshöhe nennen. Die Reaktionshöhe

tritt, wie aus meinen Versuchen hervorgeht, schon bei einer Er-

regung ein, die noch längst nicht der Erregungshöhe entspricht.

Infolgedessen sind das Anwachsen der Reaktionsintensitäten und

das Anwachsen der Erregungsintensitäten durchaus nicht pro-

portional. Sie sind es ebensowenig, wie Abklingen der Erregung

und Abklingen der Reaktion sich irgendwie zu entsprechen brauchen.

Man muß nun fragen: Worin besteht die Erregung und worin be-

stehen die Reaktionsvorgänge? Mit dieser Frage begeben wir uns
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auf ein noch äußerst dunkles Gebiet. Man wird sich vorläufig

damit begnügen müssen, zu sagen: Die Erregung ist die durch den

Reizanlaß ausgelöste Änderung des Gleichgewichtszustandes im

Plasma; die Reaktionsvorgänge umfassen alle diejenigen, durch die

Erregung veranlaßten Veränderungen im Plasmakörper, die direkt

auf die Hervorrufung der sichtbaren Reaktion hinarbeiten. Wie

beide Gruppen von Vorgängen im Plasma verteilt sind, ob sie sich

durchdringen oder ob sie nebeneinander herlaufen, das entzieht sich

zunächst jeder Beurteilung. Jedenfalls läßt sich auf Grund von

Beobachtungen, die ich später mitteilen werde, so viel sagen, daß

die auf die Reaktion hinarbeitenden Vorgänge schon nach der

Auslösung einer kleinen Erregung beginnen, ehe der Reizanlaß

solange, wie die Präsentationszeit der Reaktion währt, auf die

Pflanze eingewirkt hat.

Welche Anhaltspunkte bleiben nun, um einen Einblick in die

relative Größe der Erregungen zu gewinnen? Zunächst wird man

stets dann auf eine Ungleichheit der Erregungen schließen können,

wenn die Reaktionen ungleich sind in bezug auf Beginn, Intensität

oder Ausklingen. Sind dagegen die Reaktionen annähernd gleich,

so kann man dann mit großer Sicherheit auf eine verhältnismäßig

große Gleichheit der Erregungen schließen, wenn die betreffenden

Reizungen, auf entgegengesetzten Seiten der Pflanze erteilt, keine

Krümmung einleiten; auf eine verhältnismäßig geringe Verschieden-

heit, wenn die Reizungen sich auf entgegengesetzten Seiten der

Pflanze so entgegenwirken, daß nur eine sehr geringe Krümmung
erfolgt. Denn ich habe gezeigt, daß schon sehr geringe Differenzen

in der Größe der Erregungen eine Krümmung zur Folge haben.

Freilich Avird man bei allen den Versuchen, in denen man zur

Beurteilung der Intensität der Erregungen ein Pflanzenorgan auf

entgegengesetzten Seiten reizt, zu beachten haben, ob die Reizungen

gleichzeitig oder nacheinander erfolgten, da dies für den Erfolg

nicht gleichgültig zu sein braucht. Auch ist in Betracht zu ziehen,

daß zwei Impulse, die gleichzeitig oder nacheinander auf entgegen-

gesetzten Seiten erteilt werden, in vielen Fällen ganz neue Re-

aktionen, zB. eine Änderung des Gleichgewichtszustandes, einleiten

können, die das Ziel der Untersuchung möglicherweise mehr oder

weniger verschleiern.

Alle diese Erörterungen gelten natürlicherweise zunächst

nur für solche Erregungen, die quantitativ, aber nicht qualitativ

verschieden sind. Dies wird oft nicht leicht zu entscheiden sein,
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auch dann nicht, wenn als Folgen der beiden zu vergleichenden

Erregungen nicht zwei verschiedenartige Reaktionen, etwa eine

geotropische und eine heliotropische Krümmung, sondern beide

Male gleichartige Reaktionen, zB. geotropische Krümraungen, ein-

treten. Dies gilt zB. für geotropische Erregungen, die in ver-

schiedenen Ablenkungswinkeln aus der Ruhelage erfolgen. Von
ihnen ist es nicht leicht mit Sicherheit zu sagen, ob sie nur quanti-

tativ oder, wie ich glaube annehmen zu dürfen, auch qualitativ

verschieden sind. Sind aber zwei Erregungen nicht nur nach ihrer

Quantität, sondern auch nach ihrer Qualität verschieden, so hängt

eben der Reaktionserfolg nicht nur von der Quantität, sondern

auch von der Qualität der Erregung ab. So ist es denkbar, daß

zB. durch eine verhältnismäßig geringe heliotropische Erregung ein

größerer Effekt erzielt wird als durch eine sehr große geotropische

Erregung, und zwar schon deshalb, weil von der verschiedenen

Größe des Reizanlasses nicht nur die Empfindlichkeit, sondern auch

die Reaktionsfähigkeit in weiten Grenzen abhängig ist. Doch wird

es auch dann, wenn zunächst eine Entscheidung darüber unmöglich

ist, ob Erregungen qualitativ verschieden sind, in vielen Fällen

vorläufig erlaubt sein, diese Erregungen miteinander zu vergleichen,

dadurch, daß man die Pflanze auf entgegengesetzten Seiten reizt

und zusieht, ob die angestrebten Krümmungen sich aufheben oder

ob eine Krümmung im Sinne der einen Reizung eintritt. Man wird

dann diejenigen Erregungen gleich nennen können, die sich in ihrer

krümmenden Wirkung aufheben, ungleich diejenigen, bei denen die

eine die andere an krümmender Wirkung übertrifft. Selbstverständ-

lich wäre es auch sehr interessant, in gleicher Weise solche tro-

pistische Erregungen auf ihre krümmende Wirkung zu vergleichen,

die mit Sicherheit qualitativ verschieden sind. Doch brauche ich

darauf und die dabei anzuwendenden Vorsichtsmaßregeln nicht ein-

zugehen.

Die Erörterungen der letzten Seiten werden bei der Analyse

aller Reizvorgänge zu beachten sein, wenn es darauf ankommt,

von der relativen Intensität der Erregungen eine Anschauung zu

gewinnen. —
Ich bin in diesem Abschnitte von der Tatsache ausgegangen,

daß bei einstündiger Ablenkung aus der Ruhelage um 45" oder

um 90" Krümmungen von annähernd gleicher Intensität eintreten.

Gleichwohl sind, wie ich gezeigt habe, die Erregungen verschieden.

Es ist nun die Frage aufzuwerfen, ob die Maximalerregung, die in
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der Stellung + 45 " möglich ist, nicht doch den gleichen Wert er-

reichen kann wie die Maximalerregung in der oj)timalen Reizlage,

wenn man die Reizursache nur genügend lange wirken läßt, oder

ob auch bei maximaler Reizung, ein- und dieselbe Intensität der

Massenbeschleunigung vorausgesetzt, die Erregungen einen Unter-

schied bei entsprechender Vergleichung erkennen lassen. Ich glaube,

darauf geben schon meine mitgeteilten Versuche eine Antwort.

Ich habe beobachtet, daß bei der intermittierenden Reizung die

Dauer der Einzelexpositionen durchaus keinen Einfluß hat auf

das Verhältnis der Erregungen in den verschiedenen Ablenkungs-

winkeln. Dieses Verhältnis bleibt, zB. für die Stellungen -f 0" und

+ 45'*, ein und dasselbe, ob nun die Einzelexpositionen 3 Minuten

dauern oder 12 Minuten oder gar eine Stunde. Nun ist es freilich

bei der intermittierenden Reizung möglich, daß für den Effekt bei

dem Gegeneinanderwirken der Impulse nicht die Einzelimjmlse in

Betracht kommen, sondern die Summe aller Einzelimpulse. Des-

halb habe ich einige Versuche so angestellt, daß intermittierend

abwechselnd in den Stellungen +0^ und — 45" 24—36 Stunden

lang gereizt wurde, andere dagegen so, daß die intermittierende

Reizung nur eine halbe oder eine Stunde dauerte und dann die

intermittierende Rotation in die gleichmäßige verwandelt wurde.

In beiden Versuchsreihen war der Erfolg gleich: die Krümmungen
blieben, abgesehen von Nutationen, aus, während schon nach ver-

hältnismäßig kurzer Zeit Krümmungen eintraten, wenn nun statt

des Verhältnisses der Expositionszeiten 0,7 : 1 die Expositions-

zeiten gleich gemacht oder sonst verändert wurden. Mag also der

Erfolg meiner Versuche mit intermittierender Reizung aufgefaßt

werden wie er wolle — so, daß die Einzelreizungen in Betracht

kommen oder die summierten Impulse — , so ist aus dem Erfolge

stets derselbe Schluß zu ziehen: Für kurze und lange Expositions-

zeiten bleibt das Verhältnis der Erregungen in den verschiedenen

Ablenkungswinkeln stets gleich. Die längste Dauer meiner Einzel-

expositionen betrug eine, manchmal auch anderthalb Stunden. Eine

weitere Verlängerung schien mir wegen der Störungen, die durch

die eintretende und an ihrer Ausführung zu hemmende Krümmung
erfolgen können, nicht tunlich. Ist somit also auch nicht exakt

erwiesen, daß selbst für sehr große Expositionszeiten das Ver-

hältnis der Erregungen gleich bleibt, so ist es doch im höchsten

Maße wahrscheinlich, weil es innerhalb der experimentell geprüften

Grenzen bis zu anderthalb Stunden Einzelexposition nicht die

Jahrb. f. wias. Botanik. XLI. 22
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geringste nachweisbare Verschiebung erfährt. Es scheint mir

also berechtigt, den Schluß zu ziehen, daß die Erregungen
in den Stellungen + 0*^ und + 45° stets verschieden bleiben

und niemals, selbst bei noch so langer Dauer der Einzel-

expositionen, gleich werden. Somit wäre die Erregungs-

größe stets eine Funktion der Größe des Ablenkungs-
winkels. Ein solcher Schluß läßt sich auch für beliebige andere

Ablenkungswinkel aus der Ruhelage als ^45^ ziehen.

Abschnitt IX.

Zusammenfassung einiger Ergebnisse.

I.

Eine neue Methode der Klinostatendrehung erlaubt es, bei der

Rotation ganz beliebige Stellungen miteinander zu kombinieren:

Man hebt oder senkt die Klinostatenachse um einen Winkel gegen

die Horizontale, der gleich ist der halben Summe derjenigen beiden

Winkel, welche die gewünschten Stellungen mit der Horizontalen

bilden sollen; alsdann bringt man das Kulturgefäß so an der Achse

um einen bestimmten Winkel gegen sie geneigt an, daß die Pflanzen

sich in der einen der gewünschten Stellungen befinden. — Weiter

habe ich ein intermittierendes Ansatzstück zum Pfeffer sehen Klino-

staten beschrieben, an dem sich in sehr mannigfachen Abände-

rungen Versuche mit intermittierender geotropischer oder helio-

tropischer usw. Reizung ausführen lassen.

II.

Mit beiden Methoden war es leicht, in exakter Weise zu

zeigen, daß die optimale Reizlage nicht, wie neuerdings von ver-

schiedenen Seiten behauptet wurde, durch einen Ablenkungswinkel

von 135** aus der normalen Ruhelage gegeben ist, sondern daß die

Horizontale die optimale Reizlage ist. Eine Ausnahme fand ich

nicht. Auch gibt es keinen Anhaltspunkt dafür, daß sich die

optimale Reizlage etwa mit den Versuchsbedingungen verändern

könnte. Die Untersuchungsmethoden der früheren Forscher er-

wiesen sich zumeist als unzulänglich.

III.

Daß die Horizontale die optimale Reizlage der parallelotropen

Pflanzenteile ist, konnte ich auch dadurch zeigen, daß ich das Ver-
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hältnis der Erregungen in den verschiedenen Ablenkungswinkeln

aus der Ruhelage ermittelte. Dasselbe stimmt mit großer An-

näherung mit dem Verhältnisse der Sinus dieser Winkel überein.

Doch nehmen etwa vom Ablenkungswinkel 30 " an mit der Verkleine-

rung dieses Winkels die Intensitäten der Erregung etwas schneller

als die Sinuswerte ab.

IV.

Meine Versuche an der schräg gestellten Klinostatenachse

lassen keinen Zweifel darüber, daß die Pflanzen selbst bei sehr

schneller und gleichmäßiger Rotation auf dem Klinostaten geo-

tropisch gereizt werden. Damit hat die Sachssche Auffassung der

Klinostatenwirkung eine exakte Bestätigung gefunden. Übrigens

sind auch einige Versuche von Dutrochet, die in neuerer Zeit

gänzlich unbeachtet geblieben sind, in dieser Hinsicht beweiskräftig.

V.

Meine Versuche zeigen ferner, daß die Perzeptionszeit für den

Schwerereiz außerordenthch klein ist. Eine geotropische Krümmung

tritt auch noch an Pflanzen ein, die mit ^/a— 1 Sekunde Umlaufs-

zeit an der schräg gestellten Klinostatenachse rotiert werden.

Daraus geht hervor, daß noch minimale Bruchteile einer Sekunde

zur Perzeption genügen. Ferner ließ sich zeigen, daß durchaus

keine Proportionalität besteht zwischen Perzeptionszeit und Re-

aktionszeit. Auch bei Grashalmen genügen sehr kurze Zeiträume

zur erfolgreichen Wahrnehmung.

VI.

Die geotropische Unterschiedsschwelle für verschiedene Stellun-

gen ist unabhängig von der Zeitdauer der Einzelreizungeu, dagegen

verschieden für verschiedene Ablenkungswinkel. Sie ist um so

kleiner, je weniger die Pflanzen aus der normalen Ruhelage ab-

gelenkt werden. Während bei ganz geringer Ablenkung aus der

Ruhelage (um 2—5") schon eine Differenz der Stellungen um V^*'

genügt, um eine geotropische Krümmung zu erzielen, wenn man

intermittierend auf genau entgegengesetzten Seiten reizt, müssen

bei einer Ablenkung aus der Ruhelage um 85—90" die Stellungen

mindestens um 10" von einander verschieden sein, wenn ein geo-

tropischer Erfolg wahrnehmbar werden soll. Daraus ergibt sich

für die Praxis die Folgerung, daß man bei der Rotation in senk-

22*
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rechter Ebene um die horizontale Achse nur dann jede geotropische

Krümmung am Klinostaten ausschließen kann, wenn man die Achse

so genau wie irgend möglich horizontal stellt.

VII.

Das Verhältnis der zeitlichen Unterschiedsschwelle zur Ex-

positionszeit ist für ein- und denselben Ablenkungswinkel konstant.

Es beträgt bei den Hypokotylen von Vicia Faba in der optimalen

Reizlage etwa 4:100, wenigstens für Expositionszeiten, die kürzer

dauern als 780 Sekunden. Daraus ist zu ersehen, daß das Weber-

Fechnersche Gesetz für die zeitlichen Unterschiedsschwellen

Gültigkeit besitzt. Die Größe der Konstanten, die, wie gesagt, un-

abhängig ist von der Größe der Expositionszeit, verändert sich mit

der Variation des Ablenkungswinkels, und zwar scheinen für den

Betrag der Veränderung der Konstanten die Sinuswerte der Winkel

maßgebend zu sein.

VIII.

Gleiche oder annähernd gleiche Reaktionen sind möglich bei

sehr verschiedener Größe der Erregungen. Gleiche oder annähernd

gleiche Reaktionen lassen also keinen Schluß zu auf die Gleichheit

oder geringe Verschiedenheit der Erregungen. Weder die Größe

der erreichbaren Nachwirkung, noch die SchneUigkeit des Reaktions-

beginnes, noch der Ablauf der Nachwirkung geben uns ein sicheres

Maß für die Intensität der Erregung. Man muß sonach streng

scheiden zwischen Erregungsvorgängen und zwischen Reaktions-

vorgängen. Die geotropische „Reaktionshöhe" tritt schon bei einer

Erregung ein, die noch längst nicht ihrem Höhenwerte entspricht.

Es scheint mir ferner berechtigt, aus einer Reihe von Ver-

suchen den Schluß zu ziehen, daß die geotropischen Erregungen in

den Stellungen +0" und ±4!)^ bei jeder beliebigen Dauer der

Expositionen, Gleichheit derselben für beide Stellungen vorausgesetzt,

stets verschieden bleiben und niemals, selbst bei noch so langer

Expositionsdauer, gleich werden. Somit wäre die Intensität der

Erregung stets eine Funktion des Ablenkungswinkels. Das spricht

dafür, daß die Erregungen in den verschiedenen Ablenkungswinkeln

nicht nur quantitativ, sondern auch qualitativ verschieden sind.

Tübingen, Botanisches Institut, 20. September 1904.
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Untersuchungen

über den geotropischen Reizvorgang.

Teil II.

Weitere Erfolge mit der intermittierenden Reizung.

Von

Hans Fitting.

Abschnitt X.

Das Abklingen geotropischer Erregungen und die Relaxationszeit.

Bei einer eingehenden Analyse der geotropischen Reizerschei-

niingen drängen sich einem noch eine ganze Anzahl wichtiger Frage-

stellungen auf, deren Bearbeitung, von anderer Seite z. T. noch

garnicht, z. T. nur lückenhaft begonnen, für eine weitere Vertiefung

unserer Einsicht in den Reizvorgang wünschenswert erscheint.

Bekanntlich bleibt eine Erregung, die sich als Folge einer geo-

tropischen Reizung einstellt, nicht dauernd bestehen, sondern klingt

nach einer gewissen Zeit wieder völlig aus. Es wäre von hohem

Interesse, für eine Anzahl verschieden großer Erregungen zu er-

mitteln, wie groß diese „Abklangszeit" ist, und welches Verhältnis

besteht zwischen ihr und der Zeitdauer, während deren der Reiz-

anlaß wirksam war.' Es fehlt uns aber vorläufig jedes Mittel, um
auch nur mit einiger Exaktheit diese Zeitdauer des völligen Ab-

klingens von Erregungen zu bestimmen, da wir einen direkten Indi-

kator für eine Erregung nicht besitzen.

Freilich könnte man meinen, daß man in der autotropischen

Ausgleichsbewegung einer Krümmung ein Maß besäße, um das

Ausklingen der Erregungen zu beurteilen. Demgegenüber ist aber

hervorzuheben, daß wir garnichts darüber wissen, ob der autotrope

Ausgleich dem Abklingen der Erregung entspricht. Es ist sehr

wohl möglich, daß die durch den Reizanlaß ausgelöste Erregung

schon vor dem Beginne der autotropischen Ausgleichsbewegung

Jahrb. f. wias. Botanik. XLl. 23
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wieder völlig ausgeklungen ist; ebenso ist es denkbar, daß sie zwar

erst während dieser Bewegung, aber schon vor deren Beendigung

abklingt, oder schließlich, daß sie, wenigstens in geringem Maße,

länger dauert als der Ausgleich der Krümmung. Denn die Aus-

gleichsbewegung, die durch Rektipetalität oder Autotropismus

bedingt wird, ist zunächst die Folge der Reaktion und könnte

sehr wohl ganz unabhängig von dem Abklingen der Erregung ein-

setzen und ablaufen. Ob freilich die Rückkriimmung tatsächlich

so unabhängig ist von dem Verlöschen der Erregung, ist eine Frage,

die sich vorläufig nicht entscheiden läßt.

Ebensowenig aber läßt sich bei solchen Reizungen, die länger

gedauert haben als die Präsentationszeit, aus der Dauer der Be-

fähigung zu einer Nachkrümmung ein Schluß ziehen auf das Ab-

klingen der Erregung. Bekanntlich hat ein Pflanzenorgan, wenn

es längere Zeit mechanisch an der Ausführung einer Reizkrümmung

gehindert wird, die Befähigung, während einer je nach der Dauer

der Reizung verschieden langen Zeit eine Nachwirkungskrümmung

auszuführen, wenn man das mechanische Hemmnis entfernt. Die

Länge der Zeit, innerhalb deren eine solche Nachwirkung möglich

ist, hängt zum Teil ab von der Intensität der Erregung, kann

deshalb innerhalb gewisser Grenzen als Maß derselben benutzt

werden. Dagegen darf sie nicht ohne weiteres, wie es von Czapek

(898, p. 182) geschieht, als Maß für die Abklangszeit der Erregung

verwendet werden, aus ganz ähnlichen Gründen, wie diejenigen, die

vorhin schon vorgebracht wurden. Bei einem Pflanzenorgane, das

an der Ausführung einer Krümmung mechanisch gehindert wird,

unterbleibt nämlich die Reizreaktion nicht: sie macht sich, da die

Krümmung nicht ausgeführt werden kann, geltend in dem Auf-

treten eines Krümmungsbestrebens, das sofort durch eine Schnell-

bewegung in eine Krümmung umgesetzt wird, wenn man das

Hemmnis entfernt. Für den Geotropismus hatte dies schon Hof-

meister (860, p. 183) nachgewiesen. "Wenn also nach Beseitigung

der Hemmung eine Nachwirkung eintritt, so ist das zunächst nur

ein Beweis dafür, daß durch Autotropismus das Krümmungs-

bestreben noch nicht wieder völlig ausgeglichen ist, aber nicht

dafür, daß die Erregung noch nicht ausgeklungen ist. In der Tat

könnte ebenso wie bei einer reell ausgeführten Reizkrümmung, so

auch bei der Ausbildung des Krümmungsbestrebens die Erregung

schon längst völlig ausgeklungen sein, ehe die autotrope Ausgleichs-

bewegung abgelaufen ist, die doch eben möglicherweise von den
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durch die Reizreaktion bewirkten Veränderungen des Organs abhängt.

Wissen wir doch, daß die autotrope Bewegung nicht von dem Aus-

gleiche einer tropistisclien Erregung direkt abhängig zu sein braucht,

da sie sich auch bei mechanisch aufgezwungenen Krümmungen
einstellt! Daß die Nachwirkungskrümmung nicht einfach die Folge

des schon vorhandenen Krümmungsbestrebens sei, sondern eine erst

nach der Befreiung aus der Zwangslage auftretende und von dem
bestehenden Krümmungsbestreben völlig unabhängige neue Reaktion,

die bewirkt werde durch eine noch bestehende geotropische Er-

regung, dafür fehlt jede Spur eines Beweises. Diese Annahme ist

nach meinen Ausführungen jedenfalls sehr unwahrscheinlich. Aus

allen diesen Gründen kann aus der Impressionszeit Czapeks,

d. h. derjenigen Zeit, während deren „nach Aufhören der Thätigkeit

des physikalischen Reizes jeder Zeit noch eine nachträglich erfolgende

Reizreaction auf denselben früheren Reiz beliebig ausgelöst werden

kann" (898, p. 182), nichts für das Abklingen der Erregung ent-

nommen werden.

Auch aus den Ergebnissen anderer Versuche wird man vor-

läufig kaum imstande sein, sichere Schlüsse auf die Zeit zu ziehen,

die zum Abklingen der Erregung nötig ist. Man könnte sich

nämlich die Frage vorlegen: Wie lange Zeit dauert es, bis eine

geotropische Erregung, die als Folge einer Reizung von kürzerer

als Präsentationszeitdauer erfolgt, so weit ausklingt, daß bei inter-

mittierender Wiederholung gleicher Reizungen eine geotropische

Krümmung nicht mehr eintritt? oder richtiger: Wie schnell müssen

intermittierende, geotropische Reizungen, die kürzere Zeit als die

Präsentationszeit dauern, aufeinander folgen, damit durch Summation

gerade noch eine göotropische Krümmung zustande kommt? Die

zweite Fassung ist richtiger, weil aus der Summation der auf die

Reaktion hinzielenden Vorgänge nicht ohne weiteres auf eine

Summation der Erregungen geschlossen werden darf. Denn eine

solche Summation der Reaktionsvorgänge ist auch möglich, wenn

in den Ruhepausen die Erregungen wieder völlig verlöschen. Das

ist für solche Einzelreizungen, die länger dauern als die Präsen-

tationszeit, leicht einzusehen. Nehmen wir einmal an, daß die

Erregungen früher als der autotropische Ausgleich der geotropischen

Reaktionen ausklingen. Nehmen wir weiter an, daß die Reizung

in der optimalen Reizlage erfolgt ist und daß die Pflanze nach dem

Erlöschen der Erregung, aber ehe die Rückkrümmung völlig beendigt

ist, nochmals in derselben Lage und ebenso lange wie das erste

23*
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Mal gereizt wird, so kann die zweite Reaktion die erste an Inten-

sität übertreffen, eine entsprechende dritte die zweite usw., und

zwar deshalb, weil, wie ich in den Abschnitten II und VIII gezeigt

habe, die Reaktion selbst dann noch annähernd mit gleicher Inten-

sität ausgelöst wird, wenn die Stellungen, in denen gereizt wird

und von denen die eine die optimale Reizlage sein soll, um 45*'

von einander abweichen. Wird aber bei der zweiten Reizung wieder

die gleiche Reaktion ausgelöst wie bei der ersten, so wird sich die

neue Krümmung zu dem von der ersten Reaktion noch bestehenden

Rest addieren, also stärker werden können als die erste. "Was

hier für Reizungen ausgeführt wurde, die länger dauern als die

Präsentationszeit, gilt aber möglicherweise auch für solche, die

kürzer dauern. Denn ich werde in einem späteren Abschnitte

meiner Arbeit zeigen, daß offenbar schon durch die kürzesten

Reizungen die auf die Reaktionen hinzielenden Vorgänge ausgelöst

werden. Die eben erörterten Möglichkeiten müssen aber umso

mehr berücksichtigt werden, als durchs Experiment eine Ent-

scheidung vor der Hand unmöglich ist. Eine solche ist auch nicht

mit Hilfe von Analogieschlüssen nach anderen Reizvorgängen

möglich, da das Verhältnis zwischen Abklingen der Erregung und

Abklingen der Reaktion bei den verschiedenen Reizerscheinungen

ganz verschieden sein könnte. Die Annahme, daß die Ausgleichs-

vorgänge selbst das Abklingen der Erregung darstellen, ist natürlich

auch nur eine von vielen Möglichkeiten, deren Richtigkeit sich vor-

läufig nicht mit Sicherheit beweisen läßt.

Ist sonach vor der Hand eine Einsicht in das Abklingen der

geotropischen Erregungen durchaus unmöglich, so wird doch viel-

leicht eine solche dadurch gefördert werden können, daß man die

Zeitdauer ermittelt, die nötig ist, bis die durch eine Reizung von

kürzerer Dauer als die Präsentationszeit ausgelösten und auf die

Reaktion hinzielenden Vorgänge nach Beseitigung des Reizanlasses

gerade so weit ausklingen, daß bei intermittierender Wiederholung

gleicher Reizungen eine geotropische Krümmung nicht mehr eintritt.

Ich will diese Zeit als die Relaxationszeit ^) der Reizung be-

zeichnen. Ihre Kenntnis wird auch bei der Analyse anderer Teile

des Reizvorganges von Wichtigkeit sein.

1) Dieser Terminus scheint mir zur Kürzung der Darstellung geboten, so wenig

zweckmäßig auch sonst eine Bereicherung unseres terminologischen Wortschatzes in der

Reizphysiologie sein mag. Der Begriff „Relaxationszeit" hat manche Ähnlichkeit mit

Czapeks „Impressionszeit". Da Czapek, wenn ich ihn recht verstehe, das Adjektivum
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In der Literatur liegen nur wenige Angaben vor, die sich zu

einer Beurteilung der Relaxationszeit verwenden lassen. Czapek,

der sich mit dem Ausgleiche geotropischer Reizvorgänge beschäftigt

hat (895, p. 308 ff.), sagt nur über die Impressionszeit von Eiregun-

gen, die durch Reizungen von längerer Dauer als die Präsentations-

zeit ausgelöst sind, folgendes (898, p. 188): „Je länger wir reizen,

desto längere Zeit nimmt die Krümmung an den befreiten Wurzeln

auf dem Klinostaten zu, erreicht immer größere Winkel und wird

immer schwieriger ausgeglichen. Es muß nach diesen Ergebnissen

die Erregungsintensität mit zunehmender Reizdauer sich außerdem

in einem Wachsen der Impressionszeit, d. h. einem vermehrten

Nachhalten der Erregung äußern. Das Maximum der Impressions-

zeit wird bei Lupinenwurzeln bereits durch 4 stündige Reizung

erreicht." Wachtel erhielt, wie ich aus dem Referate Rotherts

(899, p. 231 ff.) ersehe, noch geotropische Krümmungen, als er

Wurzeln (welcher Pflanze?) in folgenden Kombinationen abwechselnd

am Klinostaten rotieren und in horizontaler Lage ruhen ließ:

L 30 Minuten Drehung, 30 Minuten Ruhe; 11. 15 und 15 Minuten;

III. 7 Vä und 7 Vs Minuten; IV. 7 V2 Minuten Drehung, 3 V2 Minuten

Ruhe; Y. 7V2 Minuten und 2 Minuten; VI. 30 Minuten und 5 Mi-

nuten. NoU (900, p. 462 ff.) beobachtete geotropische Krümmungen

nach 2— 2V2 Stunden, als er Senfkeimlinge abwechselnd je 10 Mi-

nuten horizontal legte und je 30 Minuten in die normale Ruhelage

brachte; nach 3 Stunden, wenn er die Keimlinge je 5 Minuten um-

legte und je 25 Minuten aufrichtete. Jost (902, p. 175) erzielte

positive Ergebnisse bei

Reizung
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Der zuletzt angeführte Versuch gehing nicht immer und blieb

„nach noch kürzerer Exposition immer ohne Erfolg". Josts
Methode war die gleiche wie die Nolls. Über weitere Versuche

Josts berichtet Noll (902, p. 408 ff.): „Prof. Jost hatte die Güte

mir brieflich mitzutheilen , daß bei seinen Versuchen mit Linsen-

wurzeln (50 Sekunden Horizontalreizung, 150 Sekunden Vertical-

ruhe, oder 2 Minuten Reizung und 6 Minuten Ruhe) gute Krüm-

mungen in 3 Stunden eingetreten waren. Er machte mich bei

dieser Gelegenheit noch darauf aufmerksam, daß er bei wiederholten

Versuchen mit 5 Minuten Reizung und 25 Minuten Ruhe, ab-

weichend von einem meiner diesbezüglichen Versuchsergebnisse,

keine Krümmung erzielen konnte. Als Ergebnis seiner bisherigen,

noch nicht abgeschlossenen Erfahrungen glaubt er annehmen zu

sollen, daß das Verhältnis von Reizdauer und Ruhedauer bei den

Versuchen nicht 1 : 2 oder 1 : 3 überschreiten dürfte. Bei 1 : 4

oder 1 : 5 seien ihm keine Versuche gelungen. Seiner Meinung

nach käme übrigens die Anzahl der Wiederholungen und die

Dauer der Ruhezeiten dabei sehr in Betracht." Noll fügt p. 409

hinzu: „Dies ist . . . durchaus zutreffend." —
Mein intermittierender Klinostat erlaubt es, mit großer Ge-

nauigkeit den Zeitraum zu ermitteln, der bei den verschiedensten

Objekten zwischen den aufeinander folgenden Einzelreizungen liegen

muß, damit sich die Impulse gerade noch zu einer geotropischen

Krümmung summieren. Daß die Relaxationszeit bei verschiedenen

Objekten verschieden sein wird, ist von vornherein anzunehmen.

Da es mir auf eine solche, extensive, Behandlung des Problems

aber nicht ankam, so habe ich mich zunächst wieder auf die drei

Versuchsobjekte beschränkt, mit denen ich durch meine sonstigen

Versuche am meisten vertraut geworden war, nämlich auf die Epi-

kotyle von Vicia Faha und Phaseolus, sowie auf die Hypokotyle

von Helianthus annuus. Zuerst habe ich in der Weise gearbeitet,

daß die Pflanzen in der Horizontalstellung gereizt wurden und daß

sie zwischen je zwei Reizungen in der normalen Ruhelage ver-

weilten. Diese Methode, deren sich auch Noll und Jost bedient

haben, ist für manche Zwecke, namentlich zur Bestimmung der

endgültigen Reaktionsgröße, ungeeignet, weil nach dem Beginne

der geotropischen Reaktion durch die Entfernung der Sproß- oder

Wurzelspitze aus der normalen Ruhelage eine Ausgleichung der

geotropischen'Krümmung durch eine neue geotropische Reizung der

Gegenseite angestrebt wird. Weitaus zweckmäßiger ist es deshalb,
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die Pflanzen zwischen den Einzclreizungen am Klinostaten rotieren

zu lassen, wie es zB. schon Wachtel getan hat. Die erstere

Methode hatte den Vorzug, daß ich mit ihr ohne Schwierigkeiten

an meinem intermittierenden Klinostaten arbeiten konnte. Doch
habe ich an diesem Apparate auch eine Anzahl Versuche nach der

letzteren Methode in der Weise angestellt, daß während der ent-

sprechenden Zeiten die intermittierende in die gleichmäßige Rotation

umgewandelt wurde. Ich habe mich davon überzeugt, daß es auf

die Relaxationszeit keinerlei Einfluß hat, ob die erstere

oder die letztere Methode verwendet wird. So habe ich

mich denn bei den weiteren Versuchen der ersteren Methode

bedient. Die Versuchspflanzen verhielten sich dabei folgender-

maßen: Nach einiger Zeit begann die Krümmung (falls die Re-

laxationszeit noch nicht erreicht war). Sie schritt mehr oder weniger

schnell bis zu einem gewissen Grade fort. Dann setzte als Folge

der geotropischen Reizung der Gegenseite eine Gegenreaktion ein,

welche die Krümmung, namentlich an den Spitzen der Versuchs-

objekte, wieder etwas verringerte. Wurde die intermittierende

Reizung lange Zeit fortgesetzt, so verschob sich das Maximum der

geotropischen Krümmung nach der Basis der Versuchspflanzen bis

zu den ausgewachsenen Stengelteilen, während sich in den übrigen

Teilen des Sprosses die Krümmung ausglich. Die Ergebnisse

dieser Versuche sind in den folgenden Tabellen zusammengestellt.

-|- bedeutet, daß eine geotropische Krümmung eintrat, — , daß eine

Krümmung nicht erfolgte. Die Zeitangabe in Klammern deutet

den Zeitraum an, der zwischen Reizungsbeginn und Anfang der

Krümmung verstrich, die Zeitangabe daneben die Umdrehungszeit

des Klinostaten. Die Temperatur betrug bei allen Versuchen

22— 26". Die Einzelreizungen in der optimalen Reizlage waren

bei den gewählten Umdrehungsgeschwindigkeiten des intermittieren-

den Klinostaten stets kürzer als die Präsentationszeiten bei konti-

nuierlicher Reizung.

Tabelle 14. Epikotyle von Vicia Faba, 3— 6 cm lang.

» Versuche 246—262.
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(Fortsetzung der Tabelle.)



Untersuchungen über <len geotropischen Reizvorgang. 339

Man sieht aus diesen Tabellen, daß meine Versuche bei allen

drei Versuchspfianzen wesentlich dieselben Ergebnisse gehabt haben.

Eine bleibende geotropische Krümmung war noch nachweisbar,

wenn sich das Verhältnis zwischen Ruhepausen und Reizdauer schon

sehr weit zuungunsten der Reizdauer verschoben hatte. Verhielt

sich die Ruhezeit zur Reizdauer wie 5:1, so begann die Reaktion

sogar noch annähernd so zeitig wie bei kontinuierlicher Reizung;

erst wenn die Ruhepausen noch weiter zuungunsten der Reizdauer

vergrößert wurden, trat allmählich eine ausgesprochene Verzögerung

des Krümmungsbeginns ein. Diese Beobachtungen stehen übrigens

durchaus im Einklang mit anderen, über die ich in einem späteren

Abschnitte berichten werde. Eine geotropische Nachwirkung war

selbst dann noch zu erzielen, wenn das Verhältnis zwischen Ruhe-

zeit und Reizzeit 11:1 betrug; freilich blieb die Krümmung alsdann

dauernd außerordentlich gering. Daraus wie auch aus dem späten

Eintritte der Reaktion wird man schließen können, daß das Ver-

hältnis 11 : 1 mit großer Annäherung dasjenige ist, bei dem die

geotropische Nachwirkung bei meinen Versuchspflanzen eben beginnt.

Dementsprechend habe ich bei dem Verhältnisse 16 :1 niemals

mehr einen Erfolg beobachtet. Mit großer Wahrscheinlichkeit wird

man sonach als das eigentliche Grenzverhältnis 12 : 1 oder 13 : 1

bezeichnen dürfen, wenn es mir auch mit meinem — älteren —
Modelle des intermittierenden Klinostaten, das mir allein zur Ver-

fügung stand, nicht möglich war, diese Annahme exakt zu beweisen.

Daß sich nicht alle Kulturen, die ich geprüft habe, völlig gleich

verhielten, kann nicht wundernehmen. Namentlich bei Phaseolus

habe ich mehrfach solche beobachtet, bei denen die Pflanzen schon

dann keine geotropische Nachwirkung mehr zeigten, wenn sich die

Reizzeiten zu den Ruhezeiten wie 1 : 5 verhielten. Es ist mir nicht

gelungen, die Ursachen dieser Abweichungen festzustellen. Lediglich

in dem verschiedenen Alter der Keimlinge können sie jedenfalls

nicht gesucht werden, obwohl sich leicht nachweisen läßt, daß auch

das Alter einen großen Einfluß darauf hat, bei welcher Länge der

Ruhepausen eine Nachwirkung nicht mehr eintritt. Sehr kleine,

junge Keimlinge lassen bei der Vergrößerung der Ruhezeiten früher

keine solche mehr erkennen als etwas ältere.

Vergleicht man nun meine Beobachtungen mit denen von

Jost und Noll, so sieht man, daß ich au meinen Versuchspflanzen

das Verhältnis zwischen Ruhepausen und Reizzeiten noch viel weiter

zuungunsten der Reizzeiten habe verändern können, ohne daß die
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geoti'opische Krümmung ausblieb, als es diesen Forschern bei den

ihrigen gelungen ist. Jost erhielt bei Linsenwurzeln keine Krüm-
mung mehr, wenn sich die Ruhepausen zu den Reizzeiten wie 5:1,

Noll bei Senfkeimlingen, wenn sie sich wie 7 : 1 verhielten. Um
mir ein eigenes Urteil zu bilden , habe ich ' einige Versuche mit

Epikotylen und Wurzeln der Linse, sowie mit Keimlingen von

Sinapis alba und arvensis angestellt. Ich erhielt stets geotropische

Krümmungen, wenn sich die Reizzeiten zu den Ruhepausen ver-

hielten wie 1 : 2,5. Verhielten sie sich wie 1:3, so konnte ich in

vielen Kulturen keine Reaktionen mehr erzielen. Bei einigen

wenigen Senfkeimlingen (S. alba und arvensis) beobachtete ich noch

Krümmungen bei einem Verhältnisse von 1 : 5 und 1 : 7, bei einigen

wenigen Linsenkeimlingen und -wurzeln bei einem solchen von 1 : 5.

Die individuellen Verschiedenheiten und die Differenzen im geo-

tropischen Verhalten zwischen den einzelnen Kulturen sind also bei

diesen Pflanzen weit größer als bei Phaseolus, Vicia und Helianthus.

Man sieht aus diesen Versuchen, daß die Relaxationszeit bei ver-

schiedenen Pflanzenspezies verschieden ist. Dies kann nicht wunder-

nehmen, da wir ja wissen, daß auch die Präsentationszeiten und

die Reaktionszeiten recht verschieden sein können. Es ist freilich

nicht leicht zu ermitteln, ob die beobachteten Verschiedenheiten in

der Größe der Relaxationszeiten auf Verschiedenheiten in der

spezifischen Befähigung zurückgeführt werden müssen, oder ob sie

darauf beruhen, daß die Kulturbedingungen für die einen Pflanzen-

arten zuträglicher sind als für die anderen. So könnten zB. die

LabOratoriumsluft infolge Verunreinigung mit Leuchtgas und auch

andere Einflüsse auf die geotropische Empfindlichkeit von Sinapis

und Lens in höherem Maße einwirken als auf Vicia und Helianthus.

Nicht unmöglich ist es auch, daß für die Empfindlichkeit der

Keimlinge solche Einflüsse von Bedeutung sind, die auf die Mutter-

pflanze eingewirkt haben. Bei den Wurzeln ist außerdem wohl zu

beachten, daß die Versuche mit ihnen nicht in ihrem natürlichen

Medium, sondern in feuchter Luft, die erfahrungsgemäß mit der

Zeit nachteilig auf ihre geotropische Reaktionsfähigkeit einwirkt,

ausgeführt wurden. Mit solchen Schädigungen mag es denn auch

zusammenhängen, daß ich an Wurzeln von Vicia i^o&r/ -Keimlingen

im Gegensatze zu den Epikotylen keine geotropischen Krümmungen
mehr beobachten konnte, wenn sich die Ruhepausen zu den Reiz-

zeiten verhielten wie 5 : 1 und daß auch bei einem Verhältnisse

von 3 : 1 nur wenige Wurzeln ausgesprochen geotropisch reagierten.
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Vielleicht gelingt es später, wenn erst der Einfluß der Außen-

bedingungen auf die geotropische Sensibilität und auf die Relaxations-

zeit näher untersucht ist, die Relaxationszeit auch bei Sinapis,

Lens und Vicia FaJxt -Wurzeln zu verlängern. —
Viel wichtiger als die Frage, wie groß die Relaxationszeit der

Reizungen sei, scheint mir nun aber eine andere Frage, die bisher

so gut wie garnicht untersucht worden ist: Welchen Einfluß hat

die Zeitdauer der Einzelreizungen auf die Relaxationszeit? Ist

die Relaxationszeit bei langer Zeitdauer der Einzelexpositionen

nicht vielleicht verhältnismäßig wesentlich länger als bei kurzer

Einzelreizung? Wir wissen bisher nur, daß mit der Vergrößerung

der Erregungsintensität, d. h. mit zunehmender Reizdauer über die

Präsentationszeit hinaus, der autotropische Ausgleich der Krümmung
verzögert und immer später beendigt wird.

Ich habe, um die aufgeworfene Frage zu untersuchen, eine

größere Anzahl von Versuchen, wiederum mit Phaseolus, Vicia und

Helianthus, angestellt. Die Rotationsgeschwindigkeit der Achse

meines intermittierenden^Klinostaten wurde dabei von 50 Sekunden

bis 12 Minuten variiert und zwar in der Weise, daß ein- und die-

selben Pflanzen zunächst bei langsamer, dann bei sehr schneller

Rotation untersucht wurden. Irgend eine, auch nur geringe Ver-

änderung der Relaxationszeiten habe ich bei allen diesen Versuchen

niemals beobachten können: So sehr auch die Dauer der Einzel-

expositionen verändert werden mochte, so blieb das Ver-

hältnis der Ruhepausen zu der Reizdauer, bei dem gerade

noch eine geotropische Nachwirkung eintrat, stets gleich.

Man kann nun den Begrifl' der Relaxationszeit, der ja zunächst

nur für Einzelreizungen von kürzerer Dauer als die Präsentations-

zeit gebildet war, auch auf solche Einzelreizungen ausdehnen, die

ebenso lange oder länger dauern als die Präsentationszeit. Man
wird alsdann nach meinen früheren Ausführungen (vgl. p. 334) die

Relaxationszeit zu definieren haben als die Zeitdauer, die nötig ist,

bis die auf die Reaktion hinzielenden Vorgänge, bezw. die Reaktions-

vorgänge selbst, die durch eine Reizung von gleicher oder längerer

Dauer als die Präsentationszeit ausgelöst werden, so weit aus-

klingen, daß bei intermittierender Wiederholung gleicher Reizungen

die geotropische Krümmung nicht dauernd verstärkt wird. Ebenso

wie man die Relaxationszeiten bei Reizungen von kürzerer und bei

Reizungen von längerer Dauer, als die Präsentationszeit beträgt,

miteinander vergleichen kann, so kann man auch die Intensitäten
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der Krümmungen miteinander vergleichen, die bei anderen Ver-

hältnissen zwischen Ruhepausen und Einzelexpositionen sich ein-

stellen, wenn die Eiuzelreizungen einmal kürzer, dann länger dauern

als die Präsentationszeit. Leider konnte ich alle diese Frage-

stellungen nicht in dem gewünschten Maße experimentell erledigen,

da mein intermittierender Klinostat nicht mit der „6 Stundenachse"

(vgl. p. 239) ausgestattet war, sondern nur eine Verlangsamung der

Rotationsgeschwindigkeit bis zu 28—30 Minuten zuließ. Die Ver-

suche, die ich anstellen konnte, haben daher nur orientierenden

Wert und müßten an dem intermittierenden Apparate, der an dem
3 achsigen Pfefferschen Klinostaten anzubringen wäre, weiter fort-

gesetzt werden. Bei einigen Keimlingen von Phaseolus, Vicia,

Sinapis und Lens schienen bei ein- und demselben Verhältnisse

der Ruhepausen zu den Einzelreizungen die Krümmungen völhg

unverändert zu bleiben, mochten die Einzelexpositionen nun kürzer

oder wenig länger dauern als die Präsentationszeit. Ob ähnhches

für die Relaxationszeit gilt, bleibt zunächst ungewiß ').

1) Nachtrag!. Anmerkung. In der vorläufigen Mitteilung über meine Unter-

suchungen (904) sagte ich auf p. 370: Das „Verhältnis der Eelaxationszeit zur Reizzeit

bleibt bei jeder beliebigen Dauer der Einzelexpositionen unverändert". Dieser Satz

findet seine Stütze nur in jenen Beobachtungen , die von mir bei Einzelexpositionen von

kürzerer als Präsentationszeitdauer über die Eelaxationszeiten gemacht worden sind.

Die folgende Angabe: „Es ist nun bemerkenswert, daß es nach meinen Beobachtungen

mit großer Annäherung das gleiche ist, wie das zwischen der Eeizzeit und der auto-

tropischen Ausgleichszeit einer Krümmung, die durch eine kontinuierliche Reizung von

der Dauer der Präsentationszeit ausgelöst wird" beruht auf einem Irrtume, der in

erster Linie durch einen falschen Ansatz der Berechnung entstanden ist. Diese Angabe

läßt sich nach neueren Beobachtungen nicht aufrecht erhalten, ebenso verliert der an

jener Stelle aus ihr gezogene Schluß an Bedeutung. Die „autotropische Ausgleichszeit",

als welche bei diesen Versuchen nur die Zeit zwischen Beendigung der Reizung und

Beendigung des Krümmungsausgleiches in Betracht kommen kann, ist wesentlich länger,

als sie sein dürfte, wenn ihr Verhältnis zur Reizzeit demjenigen zwischen Relaxations-

zeit und Eeizzeit entsprechen sollte. Falls die Relaxationszeit bei Einzelexpositionen von

kürzerer als Präsentationszeitdauer das Ausklingen der unsichtbaren, auf die Krümmung

hinzielenden reaktiven Prozesse angibt, was ich nach wie vor als das wahrscheinlichste

glaube ansehen zu müssen, so ist jenes Mißverhältnis durchaus begreiflich: Denn die ein-

tretende Krümmung ist ein neues Glied der reaktiven Prozesse, das zu seinem Ausgleich

sehr wohl längere Zeit brauchen kann als jene unsichtbaren reaktiven Vorgänge, die auf

die Krümmung hinzielen. Diese Möglichkeit wird schon durch den Hinweis einleuchten,

daß eine geotropische Krümmung dauernd bestehen bleiben kann, während die Vorgänge,

welche die Krümmung einleiteten, wieder völlig ausklingen. Aus diesen Gründen ist es

mir auch ungewiß, ob eine eingehendere Untersuchung der Relaxationszeiten, als sie mit

meinen Hilfsmitteln möglich war, lehren wird, daß das Verhältnis zwfschen Relaxations-
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Bei den bisherigen Versuchen wurde immer nur die optimale

Reizlage berücksichtigt. Es fragt sich nun, wie groß die Relaxations-

zeit bei Reizung in anderen Ablenkungswinkeln ist. Eine Anzahl

von Pflanzen wurde zunächst bei einem bestimmten Verhältnisse

zwischen Ruhepausen und Reizzeiten in der optimalen Reizlage

intermittierend gereizt, hierauf, nachdem die Krümmung ihren

Maximalwert angenommen hatte, nach Verkleinerung des Ablenkungs-

winkels in einer anderen Stellung, schließlich wiederum in der

Horizontallage intermittierend gereizt. Der Erfolg war stets der,

daß mit der Verkleinerung des Ablenkungswinkels die Krümmung
abnahm, eventuell bis zur völligen Geradestreckung der Pflanzen.

Diese Abnahme der Reaktion ist bei der Verkleinerung des "Winkels

bis zu 45" Ablenkung kaum merklich, wird aber dann mit seiner

weiteren Verkleinerung immer bedeutender. Dasselbe gilt auch für

die Verkleinerung der Relaxationszeit. —
Aus den Mitteilungen dieses Abschnittes ist zu ersehen , daß

uns vorläufig kaum Methoden zugänglich sind, um verfolgen zu

können, in was für einer Kurve die Erregungsgröße abklingt und

wann die Erregung völlig erloschen ist. Es ist nun die Frage auf-

zuwerfen, ob wir nicht wenigstens ein anderes Problem zu lösen

vermögen, das bisher nicht gestellt worden ist, nämhch, wann das

Abklingen der Erregung beginnt. Es könnte damit vielleicht auch

ein Licht fallen auf die übrigen, angedeuteten Probleme. Die

aufgeworfene Frage wird nur dann gelöst werden können, wenn es

gelingt, nicht Reaktionen, sondern Erregungen miteinander zu ver-

gleichen. Ich habe im vorigen Abschnitte gezeigt, daß dies möglich

ist, wenn man Pflanzen auf entgegengesetzten Seiten reizt. Es

wurde dort darauf hingewiesen, daß bei abwechselnder intermittie-

render Reizung in den Lagen +0" und +45" eine Krümmung
zustande kommt, obwohl die in beiden Stellungen ausgelösten

Reaktionen gleich sind. Der Erfolg dieser Versuche wird nur

durch die Annahme verständlich, daß nicht die Reaktionen, sondern

schon die Erregungen miteinander verglichen worden sind.

zeit und Reizzeit das gleiche ist, mögen nun die Einzelexpositionen kürzer oder länger

dauern als die Präsentationszeit. Da mir die experimentellen Erfahrungen fehlen, so

kann ich auch noch nicht übersehen, ob der Begriff der Relaxationszeit nicht vielleicht

für Einzelreizungen von längerer als Präsentationszeitdauer seine Bedeutung verliert.

Hier gibt es noch viel zu tun, ehe Klarheit geschaffen ist. Zur Beurteilung des Wesens

der Relaxationszeit wird ein Vergleich dieser Zeit mit der Zeit des autotropischen Aus-

gleiches einer geotropischen Krümmung immer von Wichtigkeit sein.
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Ich habe nun zunächst versucht, der Frage durch folgende

Methode beizukomraen: Pflanzen wurden in der Horizontallage eine

bestimmte Zeit, länger als die Präsentationszeit (20—30 Min.),

gereizt, darauf verschiedene Zeit lang am Klinostaten rotiert,

schließlich ebenso lange wie vorher in der Horizontallage von der

Gegenseite geotropisch gereizt. Es wurde dabei darauf geachtet,

wie stark die zweite Induktion die erste Krümmung hemmte und

wie groß die zweite Krümmung im Verhältnisse zur ersten ausfiel.

Die Ergebnisse, die dem subjektiven Ermessen sehr großen Spiel-

raum ließen, ermutigten nicht zur Fortführung dieser Versuche.

Auch andere Versuche zeitigten keine ganz einwandfreien Ergebnisse.

Vielleicht gelingt ein Einblick in das Problem, wenn durch ein-

gehende Versuche der Fehler bestimmt ist, der sich bei meiner

Methode zur Ermittlung des Verhältnisses der geotropischen Erre-

gungen in den verschiedenen Ablenkungswinkeln wenigstens etwas

störend bemerkbar machte.

Abschnitt XI.

Die geotropische Wirkung der intermittierenden Reizung und die

geotropische Präsentationszeit bei intermittierender Reizung.

In den bisherigen Abschnitten meiner Arbeit ist die Frage

nach der geotropischen Wirkung der intermittierenden Heizung

nicht aufgeworfen worden. Wirkt die intermittierende Reizung

stärker oder schwächer geotropisch als die kontinuierliche Reizung?

Wird durch sie die Präsentationszeit verkleinert oder vergrößert?

Alle diese Fragen ließen sich im Zusammenhange erledigen und

sollen auch hier zusammen besprochen werden.

Zunächst freilich wird es notwendig sein, zu sagen, was ich

unter der Präsentationszeit bei intermittierender Reizung verstehe.

Der Begrifi" der Präsentationszeit überhaupt ist in der Literatur in

verschiedener Weise bestimmt worden. Um volle Klarheit zu

schaffen, scheint es mir durchaus notwendig, zwischen Perzeptions-

zeit und Präsentationszeit zu unterscheiden.

Die Perzeptionszeit ist diejenige minimale Zeitdauer, die

dazu erforderlich ist, damit die Pflanze einen Reizanlaß perzipiert

(vgl. p. 285). Sie kann nur indirekt erschlossen werden (siehe

Abschnitt V).
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Die Präsentationszeit dagegen ist diejenige minimale Zeit-

dauer, während deren ein Reizunlaß wirksam sein muß, damit eine

sichtbare Reaktion als Nachwirkung erfolgt. Sie kann direkt er-

mittelt werden. In diesem Sinne ist der Begriff der Prüsentations-

zeit zB. auch von Czapek (901, p. 128)') und von NoU bestimmt

worden.

Die Präsentationszeit wird je nach der Reaktion, die man

untersucht, für ein und dieselbe Reizursache verschieden sein können,

auch bei der nämlichen Pflanze. So ist möglicherweise eine andere

Zeitdauer der Reizung dazu nötig, damit eine geotropische Krüm-

mung eintritt, als sie erforderlich sein würde, um die Änderung

des Homogentisinsäuregehaltes hervorzurufen oder um eine „geo-

nastische" usw. Reaktion einzuleiten. Dementsprechend wird man

von einer geotropischen, geonastischen usw. Präsentationszeit reden

können. Während also bei ein- und derselben Pflanze die Präsen-

tationszeiten recht verschieden sein können, dürfte die Perzeptions-

zeit einer Reizursache für viele, wenn auch möglicherweise nicht

für alle durch den äußeren Reizanlaß eingeleiteten Reizvorgänge

wohl gleich sein. Die Präsentationszeiten hängen eben von sehr

vielen Gliedern des ganzen Reizvorganges ab, die für die Perzeption,

das Anfangsglied des Reizprozesses, völlig bedeutungslos sind. Doch

wissen wir von allen diesen Dingen noch sehr wenig. Für manche

Reaktionen, die sich unserer Einsicht vorläufig freilich entziehen,

dürfte übrigens die Präsentationszeit annähernd der Perzeptionszeit

entsprechen, da ja die Perzeption selbst von Änderungen des

Plasmazustandes begleitet sein wird, die man in gewissem Sinne

auch als „Reaktionen" bezeichnen könnte. Im übrigen wissen wir

aber, daß die Präsentationszeiten für die eigentlichen Reizreaktionen

meist sehr viel größer sind als die Perzeptionszeiten.

Nach dem Vorstehenden ist es klar, was ich unter der Präsen-

tationszeit bei intermittierender Reizung verstehe: nämlich

diejenige minimale Zeitdauer, während deren intermittierende Reiz-

anlässe, die durch kürzere Zeiträume getrennt sind, als ihre

Relaxationszeit (vgl. über diesen Begriff p. 334) beträgt, wirksam

sein müssen, damit eine sichtbare Reaktion als Nachwirkung

erfolgt, oder mit anderen Worten: diejenige Zeitsumme der Einzel-

reizungen, bei der gerade noch eine geotropische Krümmung als

1) Im Gegensatze zu seiner früheren Definition, die gleichlautend war wie die

meinige für die Perzeptionszeit (vgl. zB. 898, p. 18.3).
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Nachwirkung eintritt'). Bei dieser Begriffsbestimmung werden also

in die Präsentationszeit nicht eingeschlossen die Zeitabschnitte,

welche die Einzelreizungen bei der intermittierenden Reizung trennen.

Dies scheint mir aber zweckmäßig, um die Präsentationszeiten bei

kontinuierlicher und bei intermittierender Reizung jederzeit schnell

und leicht vergleichen zu können. Ich will mich hier natürlich

nur mit der geo tropischen Präsentationszeit für intermittierende

Reizung beschäftigen. In der Literatur sind über sie irgend welche

Angaben nicht zu finden.

Voraussetzung für die Ermittelung der geotropischen Präsen-

tationszeit bei intermittierender Reizung ist natürlich die Kenntnis

der entsprechenden Präsentationszeit bei kontinuierlicher Reizung.

Darüber hat u. a. Czapek (898, p. 183 ff.), neuerdings auch

Haberlandt (903, p. 487 ff.) Mitteilungen gemacht. Nach Czapek
beträgt diese Zeit bei 25° Temperatur: „15 Minuten für die

Sporangienträger von Phycomyces nitens, für die Keimscheide von

Ave7ia sativa und Fhalaris canariensis, für das Hypokotyl von

Beta vulgaris. 20 Minuten für die Keimwurzeln von Pisum sativum,

Lupinus albus, Zea Mays, Cncurhita Pepo, für das Hy]3okotyl von

Helianthus annuiis. 50 Minuten für die Keimwurzeln von Vicia

Faba (großsaraig) und das erste epikotyle Stengelglied von

Phaseolus multifiorus. Kleiner als 15 Minuten fand ich die geo-

tropische Präsentationszeit niemals, und es dürfte daher der Schluß

berechtigt sein, wenn man als überhaupt zu beobachtende minimale

geotropische Präsentationszeit approximativ 15 Minuten ansetzt." —
Die Methodik meiner Versuche war sehr einfach. Die Versuchs-

pflanzen wurden an der horizontalen Achse des intermittierenden

Klinostaten so befestigt, daß die Rotation in senkrechter Ebene

erfolgte, und die Stellungsscheiben so gestellt, daß bei der inter-

mittierenden Rotation die normale Ruhelage und die Horizontal-

lage kombiniert waren. Das Verhältnis der Expositionszeiten

konnte ich nach Belieben verändern. Nachdem die intermittierende

Reizung die gewünschte Zeit gedauert hatte, wurde die inter-

mittierende Rotation in die gleichmäßige verwandelt. Dies ließ

1) Der Begriff „Präsentationszeit bei intermittierender Reizung" wurde schon von

•Tost (902, p. 175) angewendet, aber in ganz anderem Sinne. Er verstand nämlich

darunter diejenige Zeit, die zwischen zwei intermittierenden Reizungen liegen darf, sodaß

durch Summation gerade noch eine Reaktion möglich ist. Die untere Grenze dieser Zeit

wäre also meine Relaxationszeit (:= Impressionszeit Czapeks). Doch scheint mir eine

solcke Begriffsbestimmung, in Anbetracht der sonstigen Bedeutung des Begriffes „Präsen-

tationszeit", nicht zweckinäßiü-.
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sich an meinem intermittierenden Klinostaten durch Zurückklappen

der Federn und Verscliiebung des Riegels in die entsprechende

Nute (vgl. p. 238) leicht erreichen. Neben diesen intermittierenden

Klinostaten wurden Pflanzen der gleichen Anzucht und von gleicher

Größe in derselben Weise an die Achse eines gleichmäßig rotieren-

den Apparates genau zentriert befestigt. Gleichzeitig mit dem
Beginne der intermittierenden Reizung (in dem Augenblicke also,

in dem die Versuchspflanzen zum ersten Male in die horizontale

Stellung kamen) wurden diese Vergleichspflanzen ebenfalls, aber

kontinuierlich, in die horizontale Lage gebracht. Mit der Rotation

dieser Vergleichspflanzen konnte also ebenfalls jederzeit sogleich

begonnen werden. Da frühere Erfahrungen mich gelehrt hatten,

daß sich die ausgewählten Kulturen der gleichen Anzucht trotz

gleicher Größe hinsichtlich ihres Reaktionsvermögens unterscheiden

können, so mußten nach Beendigung der Versuche, nachdem die

geotropischen Erregungen und die Krümmungen wieder vollständig

ausgeklungen waren, Versuchspflanzen und Vergleichs])flanzen ver-

tauscht und die Versuche wiederholt werden. Auch war es durch

oftmalige Wiederholung der Versuche mit verschiedenem Materiale

möglich, diese Fehlerquelle auszuschließen. Bei allen Versuchen,

die in diesem Abschnitte mitgeteilt sind, habe ich die Pflanzen nur

in der optimalen Reizlage der Schwerewirkung ausgesetzt. Reizung

in anderen Ablenkungswinkeln aus der normalen Ruhelage würde

aller Voraussicht nach ein analoges Ergebnis gehabt haben. Eine

Auswahl meiner Versuche, die in erster Linie wieder mit den Epi-

kotylen von Vicia Faha und von Phaseolus multiffonis und mit

den Hy])okotylen von Heliantlius annuus angestellt wurden, habe

ich in den folgenden Tabellen zusammengestellt. In der ersten

Kolumne ist neben der Temperatur, die während der Versuche

herrschte, die Länge der Pflanzen beim Beginne der Versuche an-

gegeben. Die Pflanzengruppen, deren Verhalten bei intermittierender

und kontinuierlicher Reizung nebeneinander verglichen wurde, sind

mit A und B bezeichnet. In der zweiten Kolumne ist neben der

Gesamtdauer der intermittierenden Reizung in Klammern die Zeit

vermerkt, während deren die Pflanzen im ganzen in der horizon-

talen Lage verweilten. Die in der nächsten Spalte verzeichnete

Dauer der Einzelreizungen gibt zugleich die halbe Umlaufszeit der

Achse des intermittierenden Klinostaten an. Die Zeitangaben sind

sämtlich, soweit nichts anderes vermerkt ist, Stundenzeit. Alles

andere ist ohne Erläuterung verständlich

Jahrb. f. wiss. Bolfcmk. XLI. 24
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In den zuniiclist mitzuteilenden Versuchen wurde in der Weise

intermittierend gereizt, daß die Pflanzen abwechselnd gleiche

Zeiten lang in der optimalen Reizlage und in der normalen

Ruhelage verweilten.

Tabelle 17. Epikotyle von Vicia Faba.

Die intermittierende Reizung dauerte bei den Versuchen ebenso lange Zeit

wie die kontinuierliche Reizung.
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CFortselzuiij^ der Tabelle.)
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ebenso stark wie bei den kontinuierlich horizontal gelegten, sondern

bleibt wesentlich hinter ihnen zurück. Völlig gleichgültig ist es für

diesen Erfolg, ob die intermittierende Reizung eine Stunde währte

oder ob sie beliebig kürzere Zeit dauerte. Keinen irgendwie be-

merkbaren Einfluß auf die Intensität der Krümmung hat die Dauer
und damit die Zahl der Einzelreizungen. Ob sie 12, 6, 2 Minuten

oder schließlich nur 50 Sekunden währen, ist für den Endeffekt

völlig ohne Belang (vgl. zB. die Versuche o04 und 306, obwohl in

Versuch 305 zB. bei einer Reizdauer von 12 Minuten nur zwei

Reizungen nötig waren, bei einer solchen von 50" dagegen un-

gefähr 28—30!). Gleichgültig für den Erfolg ist es nach meinen

reichen Erfahrungen auch, in welcher der beiden möglichen Hori-

zontallagen am intermittierenden Klinostaten intermittierend gereizt

wird, ob der Übergang aus der normalen Ruhelage in die Hori-

zontalstellung auf dem langen oder auf dem kurzen Wege bei der

Rotation stattfindet, und ob sich der, übrigens sehr gei'inge, Stoß,

der mit dem Übergange aus der einen Stellung in die andere ver-

bunden ist, im gleichen oder im entgegengesetzten Sinne wie die

geotropische Aktion geltend macht.

Die verhältnismäßig geringere geotropische Wirkung der inter-

mittierenden Reizung spricht sich nicht nur in der geringeren

Intensität der schließlich erzielten Reaktion aus, sondern auch in

der Größe der Präsentationszeit: Wird im ganzen ungefähr so lange

Zeit intermittierend gereizt wie die Präsentationszeit beträgt (vgl.

Versuch 309), so tritt zwar begreiflicherweise noch bei den kon-

tinuierlich gereizten Vergleichspflanzen, nicht mehr aber bei den

Versuchspflanzen eine geringe geotropische Krümmung ein.

Dagegen macht sich bei allen diesen Versuchen, in denen

ebenso lange Zeit intermittierend wie kontinuierlich gereizt wurde,

ein Unterschied in der Größe der Reaktionszeit bei beiden Pflanzen-

gruppen nicht bemerkbar, ein neuer Beweis dafür, daß gleiche

Reaktionszeiten möglich sind trotz ganz verschiedener Intensität

der Krümmungen und damit der Erregungen. Auch der Ausgleich

der Aktionen findet bei beiden Pflanzengruppen annähernd gleich-

zeitig statt.

War somit erwiesen, daß die intermittierende Reizung, mögen

die Einzelreizungen noch so verschieden an Dauer und Zahl sein,

bei gleicher Dauer hinter der kontinuierlichen Reizung in ihrer

krümmenden Wirkung zurückbleibt, so war nun weiter die Frage

zu entscheiden, wie weit sie hinter ihr zurückbleibt. Im Hinblick
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auf diese Frage sind die in Tabelle 18 zusammengestellten Versuche

durchgeführt worden. Bei ihnen wurde die intermittierende Reizung

doppelt so lange Zeit fortgesetzt wie die kontinuierliche, sodaß

also die bei der intermittierenden Reizung geotropisch wirksamen

Einzelreizungen in Summa möglichst genau der Dauer der kon-

tinuierlichen Reizung entsprachen.

Man sieht aus Tabelle 18, daß nun die geotropischen Krüm-

mungen bei den intermittierend und bei den kontinuierlich gereizten

Pflanzen annähernd mit gleicher Intensität erfolgten. War ein

geringer Unterschied in der Stärke der Reaktion zu beobachten,

so fand er sich bemerkenswerterweise stets wieder zugunsten der

dauernd horizontal gelegten Pflanzen. Man wird aus diesen

Versuchsergebnissen den Schluß ziehen können, daß es für die

geotropische Wirkung sowohl bei der intermittierenden, wie bei der

kontinuierlichen Reizung im wesentlichen auf die Summe der Zeit

ankommt, während deren die Versuchspflanzen aus der normalen

Ruhelage abgelenkt sind. Die geotropischen Effekte sind bei

meiner Versuchsanordnung an beiden Pflanzengruppen gleich, weil

diese Zeitsumme gleich ist, obwohl für die intermittierende Reizung

die doppelte Zeit in Anspruch genommen wurde wie für die kon-

tinuierhche Reizung. Dagegen ist für die Reaktion ohne Bedeutung

die Zeit, über die die Reizungen verteilt sind, wenigstens in den-

jenigen Versuchen, in denen die Pflanzen bei der intermittierenden

Reizung ebenso lange in der Horizontallage wie in der normalen

Ruhelage verweilen.

Auch in diesen Versuchen, die in Tabelle 18 zusammengestellt

sind, war die Reaktionszeit bei beiden Pflanzengruppen gleich und

trat der Ausgleich der Krümmungen annähernd in gleichen Zeit-

punkten ein. Gleichgültig war für den Effekt wieder die Dauer

und die Zahl der Einzelreizungen, sowie in welcher der beiden

möglichen Horizontalstellungen die Reizung vorgenommen wurde.

Die Gleichheit der geotropischen Wirkungen, wie sie bei den

in Tabelle 18 mitgeteilten Versuchen zu Tage trat, äußerte sich

nicht nur in der Gleichheit der Krümmungen, sondern auch in der

Gleichheit der Präsentationszeiten. Wie für die Intensität der

geotropischen Reaktionen, so kommt also bei der intermittierenden

Reizung auch für die Präsentationszeiten wesentlich nur die Summe
der Zeit in Betracht, während deren die Versuchspflanzen aus der

normalen Ruhelage abgelenkt werden; nicht aber die Zeit, über die

sich die Einzelreizungen verteilen. Das sieht man sehr gut aus den
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Versuchen 314, 315, 318 und 319: Währte die iuteriuittierende

Reizung im ganzen beinahe doppelt so lange wie die Präsentations-

zeit, so trat keine Krümmung ein; wurden hierauf dieselben Pflanzen

nach eintiigiger Ruhe so lange kontinuierhcli gereizt wie die Präsen-

tationszeit beträgt, so erfolgte stets eine geotropische Krümmung.

Wie für die Intensität der geotropischen Reaktionen, so ist auch

für die Präsentationszeit Dauer und Zahl der intermittierenden

Einzelreizungen völlig gleichgültig: Sie ist annähernd gleich groß,

ob die Einzelreizungen bei 2' 5'»" Dauer 2— 3 mal oder bei 6 Sekunden

Dauer 50—75 mal wiederkehren.

Es war nun vor allen Dingen zu prüfen, ob diese Tatsachen

nur für die Epikotyle von Vicia Faba oder auch für andere

Pflanzen Gültigkeit haben. Zu dem Zwecke habe ich eine größere

Anzahl von Versuchen mit den Hypokotylen von Hdianthus und

mit den Epikotylen von Phaseollis ausgeführt. Die letzteren wählte

ich deshalb, weil Czapek für sie eine sehr große Präsentationszeit

angibt, und weil es mir wünschensAvert erschien, neben Pflanzen mit

sehr kurzer, auch solche mit sehr langer Präsentationszeit zu unter-

suchen. Meine Erfahrungen haben mich dann freilich gelehrt, daß

meine Wahl keine günstige war, da sich, worauf ich späterhin noch

einzugehen habe, die Präsentationszeit bei eingehenden Versuchen

wesentlich kleiner erwies, als Czapek angibt. Die Ergebnisse

meiner Versuche will ich wieder in Tabellenform mitteilen.



354 Hans Fitting,

(Fortsetzung der Tabelle.)



Untersuchungen über den Reotropischen Reizvorgang.

(Fortsetzung der Tabelle.)

355



356 Hans Fittinsr,

Meine Beobachtung, daß die intermittierende Reizung keine

intensivere geotropische Wirkung hat als die kontinuierliche, wider-

legt eine Annahme, die gelegentlich für die intermittierende geo-

tropische Reizung gemacht worden ist und zwar nicht auf Grund

von geotropischen Versuchen, sondern auf Grund eines Analogie-

schlusses nach den bekannten Beobachtungen Wiesners an helio-

tropisch gereizten Pflanzen. Man sieht daraus wieder einmal, wie

vorsichtig man damit sein muß, Erfahrungen, die an einem Reiz-

prozesse gewonnen sind, auf einen anderen, ganz heterogenen zu

übertragen. Wiesner (882, p. 23 ff.) zeigte an der Hand von

Versuchen Stöhrs, daß eine heliotropische Krümmung dann noch

eintritt, wenn die bei kontinuierlicher Reizung zur Hervorrufung

der Reaktion nötige Beleuchtungsdauer (also die Präsentationszeit)

bei der intermittierenden Reizung auf ein Drittel verkleinert wird,

so daß auf eine Sekunde Licht zwei Sekunden Dunkel folgen.

Etwas Ahnliches konnte ich bei meinen geotropischen Versuchen,

wie gesagt, nicht beobachten. Freilich wäre es denkbar, daß sich

verschiedene Objekte verschieden verhalten. Wiesner hat mit

anderen Keimlingen wie ich, nämlich denen von Vicia sativa und

Lepidmvi sativum, gearbeitet. Einige geotropische Versuche, die

ich mit diesen Objekten angestellt habe, hatten dasselbe Ergebnis

wie mit den anderen geprüften Pflanzen, woraus jedenfalls so viel

hervorgeht, daß allein in spezifischen Differenzen das verschiedene

Verhalten bei der geotropischen und bei der heliotropischen Reizung

nicht beruhen kann. Jedoch läßt sich die Frage vorläufig nicht

entscheiden, ob die Verschiedenheit in der Wirkung der inter-

mittierenden Reizung beim heliotropischen und geotropischen Reiz-

prozesse auf die offensichtlichen wichtigen Verschiedenheiten zurück-

geführt werden darf, die zwischen beiden Arten von Reizvorgängen

bestehen. Denn es sind vorläufig keine Versuche darüber angestellt

worden, ob die von Wiesner aufgefundene Wirkung der inter-

mittierenden Lichtreizung für alle Lichtintensitäten Gültigkeit hat.

Auch Aväre es denkbar, daß Objekte von sehr großer heliotropischer

Empfindlichkeit sich anders verhalten wie solche von geringer Em-
pfindlichkeit. Ferner ist bei den geringen Erfahrungen, über die

wir vorläufig in dieser Hinsicht nur verfügen, die Möglichkeit nicht

von der Hand zu weisen, daß bei geringerer oder bei größerer

Intensität der Massenbeschleunigung eine ähnliche Gesetzmäßigkeit

für den Geotropismus sich geltend machen könnte, wie sie Wiesner
für den Heliotro])ismus beobachtet hat. Das ließe sich durch eine



Untersuchungen über den freotrnpischen Reizvorgang. 357

geeignete Versuchsanordnung an der Zentrifuge wohl ohne Schwierig-

keiten entscheiden.

Mag dem sein wie ihm wolle, jedenfalls lehren meine Versuche,

daß bei der Intensität des Schwerereizes auf unserer Erde an

meinen Versuchsobjekten durch die intermittierende Reizung nicht

der gleiche oder gar ein größerer Effekt erzielt werden kann wie

durch gleichlange Zeit fortgesetzte kontinuierliche Reizung, und daß

durch die intermittierende Reizung auch eine Verkürzung der Prä-

sentationszeit nicht möglich ist. Aus diesen Tatsachen läßt sich

so viel ersehen, daß bei der kontinuierlichen geotropischen Reizung

nicht, wie Wiesner für den Heliotropismus glaubt schließen zu

dürfen, ein bestimmter Teil der Wirkung des Reizanlasses verloren

geht, und daß der Maximalwert der Schnelligkeit, mit der die Aus-

lösungsvorgänge bei der kontinuierlichen Reizung ablaufen könnten,

noch längst nicht erreicht ist. Vielmehr wird die ganze Zeit,

während deren die kontinuierliche Reizung anhält, vollständig

ausgenutzt; es ist kein Teil dieser Zeit bedeutungslos für die Inten-

sität der Erregung. Dies geht mit Sicherheit daraus hervor, daß

bei der intermittierenden Reizung erst dann die gleiche Reaktions-

intensität wie bei der kontinuierlichen Reizung erzielt wird, wenn

die Einzelreizungen, mögen sie noch so kurz währen, im ganzen

mindestens ebensolange gedauert haben wie die kontinuierliche

Reizung. Daraus wiederum sieht man aber, daß auch nicht die

Verteilung der Reizungen über einen größeren Zeitraum imstande

ist, die Erregung intensiver zu machen als bei kontinuierlicher

Reizung. Auch kann man aus meinen Erfahrungen folgern, daß

sich die Einzelanstöße nicht etwa durch eine ganz besondere Wir-

kung, etwa durch eine solche des Kontrastes zwischen Ruhepause

und Reizung, von der kontinuierlichen Reizung unterscheiden. Auf

der anderen Seite ist aber auch bemerkenswert, daß durch die

intermittierende Reizung, falls nur die Summe der Einzelreize dem

kontinuierlichen Reiz an Dauer gleichkommt, keine geringere

Reaktion ausgelöst wird als durch die kontinuierliche Reizung.

Doch lassen sich aus dieser Tatsache vorläufig irgend welche

Schlüsse nicht ziehen.

In allen meinen bisherigen Versuchen wurde die intermittierende

Reizung so vorgenommen, daß die Ruhepausen ebensolange dauerten

wie die Reizzeiten. Es lag nun der Gedanke nahe, zu untersuchen,

wie sich die Präsentationszeit verhält, wenn man die Reizzeiten

wesentlich kürzer dauern läßt als die Ruhezeiten.
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Ich habe eine Reihe solcher Versuche angestellt, und zwar mit

den Epikotylen von Vicia Faba und mit den Hypokotylen von Heli-

anthus annmis, die wesentlich zu gleichen Ergebnissen geführt haben,

so daß ich mich auf die Mitteilung von einigen der ersteren be-

schränken will. In allen diesen Versuchen wurde die Zeitsumme

der intermittierenden Reizungen so gewählt, daß sie so groß war

wie die Dauer der kontinuierlichen Reizung. Voraussetzung war

natürlich, daß die Einzelreizungen wesentlich kürzere Zeit währten

als die Präsentationszeit bei kontinuierlicher Reizung, weil sonst

auch ohne die intermittierende Reizung eine Krümmung eingetreten

wäre. Es schien mir in dieser Hinsicht eine Reizdauer von V2

bis 2 Minuten zweckentsprechend zu sein. Da ich schon früher

festgestellt hatte, daß die Dauer und die Zahl der Einzelreizungen

für den Effekt gleichgültig ist, so konnte ich mich auf eine Um-
drehungsgeschwindigkeit meines intermittierenden Klinostaten be-

schränken. In der folgenden Tabelle, die mit den Angaben auf

p. 347 verständlich ist, habe ich bei einem jeden Versuche das

Verhältnis der Einzelexpositionen zu den Ruhepausen für die inter-

mittierende Reizung vermerkt.

Tabelle 21. Epikotyle von Vicia Faba.
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tationszeit bei einer solchen intermittierenden Reizung annähernd

derjenigen bei kontinuierlicher Reizung gleichkommt.

Verhalten sich dagegen die ßeizzeiten zu den Ruhepausen wie

1:7, so tritt die Krümmung stets später ein als bei den kontinuier-

lich horizontal gelegten Vergleichspflanzen und klingt auch sehr

viel später aus. Die Intensität dieser Reaktion ist meist etwas

geringer als die der Vergleichspflanzen, wenigstens dann, wenn die

Reizung die Präsentationszeit nur wenig überdauerte, während sie

bei etwas längerer Reizdauer auch ebenso stark w^erden kann. Gegen-

über diesen Unterschieden zwischen den in dieser Weise inter-

mittierend und kontinuierlich horizontal gelegten Pflanzen sind die

Präsentationszeiten auffallend wenig verschieden.

Wenn sich schließlich die Dauer der Einzelreizungen zu den

Ruhepausen verhält wie 1 : 11, so erfolgt die Krümmung noch

sehr viel später als bei den Vergleichspflanzen und dauert meist

nur sehr kurze Zeit. Ihre Intensität ist stets sehr gering. Die

Präsentationszeit ist ebenfalls größer als in den anderen Versuchen.

Unter den verschiedenen Versuchsbedingungen habe ich nun

für die Präsentationszeiten bei den Epikotylen von Vicia Faba etwa

folgende kleinste Werte erhalten ^) :

bei kontinuierlicher bei intermittierender

Reizung Reizung

T^ .. . • .. „ T^r- 1:5 1:7 1:11
Prasentationszeit 6— 7 Mm. „ „ ^.. „ r. -s,- ,^ , ^ ^r-6— 7 Min. 7— 8 Mm. 12 — 15 Min.

Wie man sieht, sind diese Werte überraschend klein. —
Von Interesse ist bei den mitgeteilten Versuchen namentlich

das Ergebnis, daß die Reaktion annähernd ebenso frühzeitig be-

ginnt und annähernd ebenso intensiv wird, wenn man die Pflanzen

eine bestimmte Zeit, zB. wenig länger als die Präsentationszeit,

kontinuierlich, wie wenn man sie im ganzen ebensolange im Ver-

hältnisse der Einzelreizungen zu den Ruhepausen von 1 : 5 inter-

mittierend reizt. Daraus sieht man, daß sich im Gegensatze zu

der Vermutung Czapeks (901, p. 128) die geotropische Wirkung

der intermittierenden Reizung nicht erst nach längerer Dauer der

1) Je ungünstiger das Verhältnis der Keizdauer zur Ruhezeit für die erstere wurde,

um so mehr Pflanzen fanden sich, bei denen die Präsentationszeit auch länger dauerte.

Offenbar haben die individuellen Verschiedenheiten um so mehr Gelegenheit sich geltend

zu machen, je schwächer die geotropischen Reizungen sind. Doch brauchte darauf keine

Rücksicht genommen zu werden, wenn es sicli darum handelte, zu ermilteln, wie klein

die Präsentatiouszeiten überhaupt werden können.
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iiitermittieretideii Reizung äußert. Gegen diese Vermutung hatte

sich übrigens auch schon Noll auf Grund einiger Versuche mit

intermittierender Reizung ausgesprochen (900, p. 462 ff., 902,

p. 406 ff.), ohne daß er die Frage gestellt und beantwortet hätte,

in welcher Beziehung bei seinen Versuchen die Reaktionszeit bei

intermittierender Reizung zu der bei kontinuierlicher Reizung stände.

Gerade aus dem durch meine Versuche erbrachten Nachweise, daß

die geotropische Wirkung bei der intermittierenden Reizung auch

dann noch, wenn die Ruhezeiten die Reizzeiten schon an Dauer

sehr weit, etwa um das fünffache, übertreffen, in fast ebensokurzer

Zeit und mit fast eben derselben Intensität wie bei entsprechender

kontinuierlicher Reizung eintritt, läßt sich ein Schluß ziehen, der

für das Verständnis der Präsentationszeit bei kontinuierlicher Rei-

zung von Wichtigkeit ist. Man sieht aus dieser Tatsache nämlich,

daß der Reaktionsvorgang bei intermittierender oder kontinuierlicher

Einwirkung des Reizanlasses in seinen allerersten Anfängen nicht

erst dann „ausgelöst" wird, wenn die Reizdauer eine gewisse Größe

erreicht hat, nämlich die Präsentationszeit, sondern daß die auf

die Reaktion hinzielenden Vorgänge schon durch eine schwache

Reizung von ganz kurzer, weit unter der Präsentationszeit liegen-

der Dauer eingeleitet werden. Vom Beginne der Reizung an ist

bekanntlich eine bestimmte Zeitdauer dazu nötig, bis die Reaktion

eintritt, die sog. Reaktionszeit. Die Dauer dieser Zeit ist in erster

Linie abhängig von den inneren Eigenschaften der Pflanze und

kann auch durch eine noch so intensive Erregung nicht über eine

bestimmte Grenze gesteigert werden. Würden nun die auf die

Reaktion hinzielenden Vorgänge erst dann ausgelöst werden, wenn

der Reiz die sog. Präsentationszeit überdauert hat, dann wäre nicht

zu verstehen, wie die Reaktionszeiten annähernd gleich sein können,

wenn die Präsentationszeit in einem Falle, bei kontinuierlicher

Reizung, schon nach ca. 6 Minuten, im zweiten Falle, bei inter-

mittierender Reizung, aber erst nach ca. 35 Minuten erreicht wird.

Das Verhalten der Pflanze wird vielmehr nur verständlich , wenn

man annimmt, daß schon durch die kürzesten Einzelreizungen die

auf die sichtbare Reaktion hinarbeitenden Vorgänge beginnen, und

daß diese Vorgänge, ehe die Erregung wieder völlig ausgeklungen

ist, durch jede neue Reizung so lange eine gewisse Verstärkung

erfahren, bis die Krümmung schließlich für uns sichtbar zutage

tritt. Natürlich ist es nicht auffallend, daß die Krümmung allmäh-

lich immer langsamer erfolgt und geringer bleibt, je mehr sich das
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Verhältnis der Reizzeit zur Ruhezeit zu Ungunsten der Reizdauer

verändert.

Daß die Gleichheit der Reaktionszeiten bei kontinuierlicher

und bei intermittierender Reizung nicht etwa auf die, wenn auch

geringen, Stoße zurückgeführt werden kann, die beim Umschlagen

von einer Stellung in die andere eintreten, und ebensowenig allein

auf die Auflösung der kontinuierlichen Reizung in eine Anzahl von

Einzelreizungen, sondern nur auf die Verteilung der kurzen Einzel-

reizungen über einen langen Zeitraum, bedarf eigentlich keines

Beweises: Der Erfolg tritt tatsächlich in derselben Weise ein, wenn

die intermittierende Reizung nur aus zwei durch eine entsprechend

lange Zeit getrennten Einzelreizungen, wobei nur 3 kleine Stöße

in Betracht kommen, wie wenn sie aus sehr vielen und entsprechend

viel kürzeren Einzelreizungen mit sehr vielen Stößen besteht. Daß

es in der Tat nur auf die Verteilung dieser Einzelreizungen an-

kommt, kann man auch daraus ersehen, daß die Krümmung nicht

schon wie in obigen Versuchen 30 Minuten nach Beendigung der

Präsentationszeit eintritt, wenn man innerhalb der Präsentationszeit

für kontinuierliche Rei/Aing die kontinuierliche Reizung in eine

größere Zahl sehr schnell aufeinander folgender Einzelreizungen

auflöst, die von einer entsprechenden Zahl von kleinen Stößen be-

gleitet sind.

Abschnitt XII.

Das Wesen der Präsentationszeit.

Wenn also die Präsentationszeit nach dem eben gesagten

nicht als diejenige Zeit definiert werden darf, während deren der

Reizanlaß auf die Pflanze einwirken muß, um die auf die Reaktion

hinzielenden Vorgänge (oder, wie man vielfach sagt, die Reaktion)

auszulösen, worin ist dann das Wesen der Präsentationszeit zu suchen?

Diese Frage ist bisher niemals hinreichend beantwortet worden.

Ehe ich auf sie eingehe, möchte ich zunächst darauf hinweisen,

daß in meinen Versuchen, die ich im vorigen Abschnitte mitgeteilt

habe, die Präsentationszeiten für sämtliche Versuchspflanzen wesent-

lich kürzer gefunden wurden, als von anderer Seite angegeben ist.

So beträgt die geotropische Präsentationszeit bei kontinuierlicher

Rei/Aing nach meinen Beobachtungen für die Epikotyle von Vicia

Faha 6— 7 Minuten, für die Hypokotyle von Helianthus annuus
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5—6 Minuten (Czapek: 20 Minuten) und für die Epikotyle von

Phaseolus multitionis 6— 7 Minuten (Czapek: 50 Minuten), 8onach

weniger als die Hälfte der Zeit, die Czapek annäherungsweise als

die überhaupt zu beobachtende minimale geotropische Präsentations-

zeit angesetzt hatte (vgl. 898, p. 183 ff.). Nicht unerwähnt will ich

lassen, daß nach meinen Beobachtungen bei allen drei Pflanzen

die Dauer der Präsentationszeit genügt, damit die Stärkekörner

teilweise von der unteren Querwand auf die untere Seitenwand

hinüber wandern. Größer ist die Präsentationszeit nach meinen

(allerdings nur wenigen) Versuchen bei den Keimlingen von Sinapis

arvensis, 8. alba und Lens, nämlich 20—25 Minuten.

Bei der Beurteilung des Wesens der Präsentationszeit läßt sich

ganz allgemein sagen, daß die Präsentationszeit abhängig sein kann

von sehr verschiedenen Größen, nämlich erstens von der Perzeptions-

zeit, zweitens von der Intensität der Perzeption und der Erregung

in der ersten und in den weiteren aufeinander folgenden Zeit-

einheiten der Reizung, drittens von dem Abklingen der Erregung

und von dem Abklingen der Reaktion (Relaxationszeit) und viertens

von der Reaktionszeit. Es ist nun zu erwägen, von welchen dieser

Größen die Abhängigkeit besonders innig ist.

Wenn man zunächst einmal die geotropischen Präsentations-

zeiten bei verschiedenen Pflanzenarten miteinander vergleicht,

gleiche Außenbedingungen und gleiche Größe des Reizanlasses

vorausgesetzt, so kann, worauf bisher nicht hingewiesen wurde, keine

Frage sein, daß die Präsentationszeit in erster Linie und in be-

sonders hohem Maße von der Reaktionszeit und von der Relaxa-

tionszeit (sowie von dem Abklingen der Erregung) abhängig ist.

Denn nach den Erfahrungen, die ich in diesem Abschnitte mit-

geteilt habe, kann offenbar nur eine Reizung von so langer Zeit-

dauer eine Krümmung auslösen, daß die Erregung und die unsicht-

baren Reaktionsvorgänge nicht vor dem Ablaufe der Reaktionszeit

für die Krümmung ausklingen. Die Reaktionszeit ist nun eine

Funktion der spezifischen Befähigung der Pflanze, somit zunächst

von ihr abhängig. Dagegen hat auf die Reaktionszeit die Größe

der Perzeptionszeit, wie ich noch im nächsten Abschnitte zeigen

werde, so gut wie gar keinen, die Intensität der Perzeption und

der Erregung nur einen sekundären Einfluß. Denn es liegt zB.

durchaus kein Grund vor, anzunehmen, daß die Wurzeln und die

Koleoptilen der Gräser den Schwerereiz in der Zeiteinheit inten-

siver perzipieren als die ausgewachsenen Halme. Die verschiedene

Jahib. f. wisR. Botanik. XLI. 2Ö
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Dauer der Reaktionszeit bei den Halmen einerseits, bei den Wurzeln

und Koleoptilen andererseits ist vielmehr offensichtlich in erster

Linie abhängig von einer verschiedenen Reaktionsbefähigung.

Ebenso wie die Reaktionszeit, so dürfte auch die Relaxationszeit

in erster Linie von der spezifischen Befähigung der Pflanze ab-

hängen. Wenn dies zunächst auch unentschieden bleiben muß, so

ist doch aus meinen Überlegungen zu ersehen, daß die Präsen-

tationszeit bei verschiedenen Pflanzen zunächst eine

Funktion der verschiedenen Reaktions- und Relaxations-

befähigung ist. Beträgt also die Reaktionszeit 65 Minuten, und

verhält sich die Relaxationszeit zur Reizdauer wie 12 : 1 , Be-

dingungen, wie sie zB. bei Vicia Faha annäherungsweise erfüllt

sind, so müßte mindestens etwas länger als .5 Minuten gereizt

werden, damit eine Krümmung entstände. Beträgt (wie zB. bei

den Keimlingen von Sinapis alba) die Reaktionszeit etwa 45—60
Minuten, und verhält sich die Relaxationszeit zur Reizdauer wie

2,5 : 1 oder 3:1, so muß die Präsentationszeit mindestens etwas

größer sein als 11 — 17 Minuten. Ganz allgemein läßt sich obiger

Satz so formulieren: Ist die Reaktionszeit gleich y Minuten, das

Verhältnis der Relaxationszeit zur Expositionszeit gleich x : 1 , so

muß nach einer einfachen Rechnung^)

y
die Präsentationszeit > —-.—

-

x + 1

sein. Je kleiner also die Relaxationszeit ist im Verhältnisse zur

Reaktionszeit, um so größer muß die Präsentationszeit sein und

umgekehrt Das wird denn auch durch die Erfahrung völlig

bestätigt. Sie lehrt, daß die empirisch ermittelten Präsen-

tationszeiten stets etwas größer sind als der theoretisch ermittelte

Mindestwert —"(
—-. Sie scheinen nur ganz wenig größer zu sein

als dieser Wert, wenn die Relaxationszeiten im Verhältnisse zu den

Reaktionszeiten sehr groß sind (Phaseolus. Vicia, Heliayiilms)\ der

Unterschied scheint dagegen bedeutender, wenn die Relaxations-

zeiten im Verhältnis zu den Reaktionszeiten sehr klein sind

(Sinapis, Lens). Dies wäre auch sehr wohl zu verstehen. Es

1) y > Präsentationszeit -|- Relaxationszeit,

Präsentationszeit : Relaxationszeit = 1 : x.

y
Aus beidem folgt Präsentationszeit >

x + 1-
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scheint also, als ob die Präsentationszeit auch eine Funktion sei

der Geschwindigkeit des Abklingens der motorischen Vor-

gänge. —
Man muß nun nicht nur die Präsentationszeiten bei ver-

schiedenen Pflanzenspezies, gleiche Außenbedingungen vorausgesetzt,

miteinander vergleichen, sondern auch die Präsentationszeiten bei

ein und derselben Spezies, wenn die Außenbedingungen, die Größe

des Reizanlasses und die innere Befähigung sich ändern, und

untersuchen, in Abhängigkeit von welchen Variablen alsdann die

Präsentationszeit vornehmlich an Größe abnimmt oder zunimmt.

Daß die Präsentationszeit bei ein- und derselben Pflanze ver-

schieden sein kann, ist ja durch verschiedene Versuche und Beob-

achtungen sicher erwiesen. Wenn auch ein entscheidendes Urteil

erst nach sorgfältiger Ermittlung der einzelnen in Betracht kommen-
den Größen möglich sein wird, so ist es doch nach den bisherigen

Erörterungen selbstverständlich, daß die Präsentationszeit auch bei

ein- und derselben Pflanze beeinflußt werden muß durch die Ver-

änderungen in der Größe der Reaktionszeit und der Relaxationszeit,

yda ja der Wert — ,

—

- als Mindestwert für die Präsentationszeit
X -j- 1

bestehen bleibt. Sonach muß, je kleiner die Reaktionszeit wird im

Verhältnisse zur Relaxationszeit, um so kleiner auch die Präsen-

tationszeit werden, und umgekehrt. Vielfach scheint nun tatsächlich

nach meinen Beobachtungen die Reaktionszeit in umgekehrtem

Sinne wie die Relaxationszeit verändert zu werden: je kleiner die

Reaktionszeit wird, um so größer wird vielfach (ob immer?) die

Relaxationszeit. Durch diese Einflüsse wird, wie es ja sein muß,

die Präsentationszeit verkleinert, und zwar nach meinen Beob-

achtungen in der Weise, daß sie immer etwas größer bleibt

V
als der Minimalwert —~r~T' So haben beispielsweise 1— 2cmlange

E))ikotyle von Vicia Faha eine größere Reaktionszeit als solche von

3— 5 cm Länge; dementsprechend ist die Relaxationszeit kleiner,

die Präsentationszeit aber größer als bei den größeren Keimlingen.

Was hier durch die Jugend der Keimlinge bedingt wird, kommt
in anderen Fällen, so zB., wie ich früher gezeigt habe, bei Pha-

seolus-'E,\)'\koiy\evi, durch Einflüsse zustande, die sich vorläufig

jeder Einsicht entziehen. Da also die Präsentationszeit eine

Funktion der Reaktionszeit und der Relaxationszeit ist, so kann

oÖ'eubar ein konstantes Verhältnis zwischen ihr und der Re-
25*



366 Hans Fitting,

aktionszeit, oder zwischen ihr und der Relaxationszeit nicht

bestehen.

Erfahrungsgemäß hängt nun aber bei ein- und derselben Pflanze

die Größe der Reaktionszeit auch ab von der Größe des Reiz-

anlasses und von der Intensität der Erregung. Je intensiver die

Erregung ist, um so kleiner ist die Reaktionszeit, aber um so größer

die Relaxationszeit. Nach meinen Beobachtungen, die in dieser

Arbeit mitgeteilt sind, scheint es, als ob das Verhältnis dieser

beiden Zeiten, abgesehen von der spezifischen Befähigung, im

wesentlichen durch die Intensität der Erregung bestimmt werde.

Da also die Reaktions- und die Relaxationszeiten von der Größe

des Reizanlasses und von der Größe der Erregung abhängen, so

Y
muß mit der Veränderung des Wertes —-j—- notwendigerweise auch

X -|- 1

die Präsentationszeit indirekt von der Größe der Erregung abhängen.

Sehr wenig wahrscheinlich ist es, daß die Perzeptionszeit irgend

einen Einfluß auf die Präsentationszeit hat, da jene Zeit ja, wie

ich gezeigt habe, verschwindend klein ist. Dagegen muß die

wichtige Frage aufgeworfen werden, ob nicht die Präsentationszeit

vielleicht auch direkt von der Größe der Erregung in der Zeit-

einheit abhängt. Es ist zu erwägen, ob nicht sie es ist, die zuerst

durch die Variation der Erregungsintensität beeinflußt wird, und ob

nicht erst durch die Veränderung der Präsentationszeit sekundär

die Reaktionszeit sich ändert. Denn ebenso wie die Präsentations-

zeit eine Funktion ist von der Reaktions- und der Relaxationszeit,

so könnte auch die Reaktionszeit als eine Funktion der Präsentations-

zeit und der Relaxationszeit aufgefaßt werden. Bisher hat man,

soweit man sich überhaupt mit dem Wesen der Präsentationszeit

beschäftigt hat, stets, wie mir scheint in durchaus einseitiger Weise,

angenommen, daß die Präsentationszeit bei der Änderung der

Erregungsintensität das primär beeinflußte sei, und hat sich damit,

glaube ich, eine Einsicht in das Wesen der Präsentationszeit ver-

schlossen. Diese Annahme ging von der Ansicht aus, daß die

Präsentationszeit diejenige Reizdauer sei, die notwendig ist, um die

auf die Krümmung hinzielenden Vorgänge auszulösen '). Man nahm

1) Die Definition von Czapek (901, p. 128): „diejenige Reizungsdauer, welche eben

noch Eeizreactionen hervorrufen kann", wie auch die entsprechende von Haberlandt

(903, p. 487) „die minimale Reizungsdauer, die eben noch zur erfolgreichen Perzeption

des Reizes führt" sagt, wie hier ganz nebenbei bemerkt sei, natürlich über das Wesen

der Präsentationszeit nichts aus.
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bei dieser BegrifFsbestimmung keinerlei Rücksicht auf die Re-

laxationszeit. Der von mir erbrachte Nachweis, daß schon durch

eine Reizung von weit kürzerer als Präsentationszeitdauer die

auf die Krümmung hinzielenden Vorgänge ausgelöst werden, zeigte

mir, daß die bisherige Auffassung der Präsentationszeit nicht
richtig sein kann. Die nunmehr vorliegenden Tatsachen zwingen

einen bei umfassenderer Beurteilung von dem meinerseits gewählten

Ausgangspunkte aus, das Wesen der Präsentationszeit in der an-

gegebenen Richtung zu suchen, wenn man nicht auf eine Einsicht

in diese Zeit gänzlich verzichten will. Und deshalb glaube ich

auch annehmen zu müssen, daß die Präsentationszeit bei der

Änderung der Erregungsintensitäten das sekundär beeinflußte, die

Reaktionszeit aber und die Relaxationszeit das primär beeinflußte sind.

Aber selbst wenn diese Auffassung sich nicht allgemein als

richtig erweisen sollte, so wäre es doch in keinem Falle angängig,

allein aus der Tatsache, daß durch irgend einen äußeren Einfluß

die Präsentationszeit und die Reaktionszeit verkürzt wird, den

Schluß zu ziehen, dieser Einfluß müsse das Perzeptionsvermögen

oder die Erregung gesteigert haben. Denn diese Tatsache läßt

nicht erkennen, ob nicht der Einfluß nur das Reaktionsvermögen,

und dadurch indirekt die Präsentationszeit, oder auch das Reaktions-

vermögen und die Erregung verändert hat. Wissen wir doch durch

Czapeks Untersuchungen (895). daß das Perzeptions- und das

Reaktionsvermögen in hohem Maße unabhängig von einander durch

Änderung der Außenbedingungen beeinflußt werden können. Dies

alles hat Haberlandt bei der Interpretation seiner Schüttel- und

Stoßversuche nicht genügend beachtet (903 , p. 489 &.). Dieser

Forscher hat bekanntlich die interessante Tatsache festgestellt, daß

durch Schütteln und Stoßen während der geotropischen Reizung

die Präsentationszeit und die Reaktionszeit wesentlich abgekürzt

werden können. Er erklärt diesen Erfolg ohne zwingenden Grund

mit der Annahme, daß die Erregung in den geschüttelten Pflanzen

intensiver war, weil die Stärkekörnchen „gewaltsam in die sensiblen

Plasmahäute hineingetrieben" wurden. Der Gedanke, daß durch

das Schütteln und Stoßen vielleicht nur das Reaktionsvermögen

beeinflußt worden sein könnte, aber nicht die Erregung, ist nicht

berücksichtigt. Eine Entscheidung darüber lassen auch die Schüttel-

versuche von F. Darwin (903a, p. 362 ff.) nicht zu. F. Darwin
zeigte, daß durch Schütteln und Stoßen während der Reizung wohl

die geotropische, nicht aber die heliotiopische Krümmung verstärkt
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wird gegenüber den nicht geschüttelten Pflanzen. Diese Versuche

beweisen nur, daß die heliotropische Krümmung nicht beeinflußt

wird, aber nicht, daß bei dem geotropischen Reizprozesse gerade

nur die Erregung und nicht etwa der Ablauf der motorischen Vor-

gänge beschleunigt wird. Denn wir haben durchaus keinen Grund

anzunehmen, daß vom Übergänge der sensorischen zu den moto-

rischen Vorgängen alle Glieder der Reaktionskette bei der geo-

tropischen und heliotropischen Krümmung in gleicher Weise ab-

laufen. Eine Entscheidung darüber, ob Haberlandt und F. Darwin

mit ihrer Auffassung Recht haben, wird erst durch neue Versuche

möglich sein. Leider stand mir kein Apparat zur Verfügung, um

sie selbst auszuführen. Auch stehen ja solche Versuche nur in

lockerem Zusammenhange mit dem eigentlichen Thema meiner

Arbeit. Denn wenn auch nachgewiesen wäre, daß durch das

Schütteln die Erregung gesteigert werde, so ließe sich daraus doch

noch nicht der Schluß ziehen, daß die Präsentationszeit direkt

und die Reaktionszeit indirekt beeinflußt worden sei, da erfahrungs-

gemäß durch Steigerung der Erregung die Reaktionszeit verkürzt

wird und damit auch indirekt die Präsentationszeit verkleinert

werden muß. —
Wenn die Auffassung richtig ist, die ich in diesem Abschnitte

über das Wesen der Präsentationszeit entwickelt habe, so ist die

Präsentationszeit wohl am besten zu bestimmen als die Zeit, während

deren ein Reizanlaß wirksam sein muß, damit die ausgelösten

reaktiven Vorgänge nicht innerhalb der Reaktionszeit für die Krüm-

mung wieder so weit ausklingen, daß eine sichtbare Krümmung

unterbleibt. Damit verliert diese Zeit natürhch nicht den Charakter

eines Schwellenwertes für die Krümmung. Über das Wesen der

Schwellenwerte wissen wir ja noch sehr wenig. Dasselbe dürfte,

wie ich glaube, wenigstens in vielen Fällen mit großer Wahrschein-

lichkeit darin beruhen, daß eben die Reaktionen, in bezug auf

welche die Reizungen Schwellenwerte sind, eine gewisse Zeit

brauchen, bis sie eintreten, und daß die Reizung infolgedessen so

lange dauern muß, daß die Erregung oder die auf die Reaktion

hinarbeitenden Vorgänge nicht vor dem sichtbaren Eintritte der

Reaktion wieder völlig ausklingen. Wäre dem so, dann müßten

also auch Impulse, die unterhalb der Schwelle bleiben, wenigstens

zum Teil noch perzipiert werden, wenn sie auch nicht mehr mit

Auslösung einer — subjektiven oder objektiven — Reaktion em-

pfunden w^erden. Diese letzte Folgerung zieht zB. auch neuerdings
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Pfeffer (904, p. 621) gerade aus den Erfolgen der intermittierenden

geotropischen Reizung mit Impulsen, die kürzer dauern als die

Präsentationszeit. —
Die Erwägungen, die icli in diesem Abschnitte über die geo-

tropische Präsentationszeit angestellt habe, und die sicherlich durch

eine eingehende Untersuchung des Einflusses der Außenbedingungen

auf die geotropische Emi)findlichkeit noch manche wichtige Stütze

finden würden, werden aller Voraussicht nach auch für die Präsen-

tationszeiten bei anderen Reizprozessen Gültigkeit haben. Dies

läßt sich freilich erst beurteilen, wenn diese Zeiten sowie die Re-

aktionszeiten und vor allem die Relaxationszeiten näher untersucht

sind, als es bisher der Fall ist.

Abschnitt XIII.

Die geotropische Realttionszeit bei der intermittierenden Reizung.

Die Versuche, die ich im vorvorigen Abschnitte mitgeteilt

habe, geben nun auch Aufschluß über die Reaktionszeit bei der

intermittierenden Reizung. Über sie lagen bisher nur spär-

liche, auf gelegentlichen Beobachtungen beruhende Angaben vor.

Wachtel (vgl. das Referat von Rothert 899, p. 232) erhielt bei

"Wurzeln (welcher Spezies?) schon nach 3Va Stunden „starke

Krümmungen", als er die Einzelreizungen je 5 Minuten, die Ruhe-

pausen je 30 Minuten dauern ließ. Noll beobachtete bei Senf-

keimlingen nacli 2—2 ', ^ Stunden ausgesprochene Krümmungen bei

je 10 Minuten Reizung und je 30 Minuten Ruhe, Jost (vgl. Noll

902, p. 408) an Linsenwurzeln Krümmungen nach 3 Stunden bei je

50 Sekunden Reizung und je 1.50 Sekunden Vertikalruhe oder je

2 Minuten Reizung und je 6 Minuten Ruhe.

Eingehende Untersuchungen über die Abhängigkeit der Re-

aktionszeit von der Reizkraftgröße, von dem Ablenkungswinkel aus

der Ruhelage und von der Reizdauer bei kontinuierlicher Reizung

verdanken wir bekanntlich Czapek (895, p. 292 ff.; 898, p. 186 ff.).

Er wies nach, daß die Reaktionszeit bei kontinuierlicher Reizung

schon infolge von verhältnismäßig schwachen Impulsen ihre mini-

male Größe erreicht, mag nun die geringe Größe des Impulses

bedingt sein durch eine kleine Reizkraftgröße der Massenbeschleuni-

gung oder durch die Kleinheit des Ablenkungswinkels aus der

Ruhelage oder schließlich durch die kurze Reizdauer. Ich kann
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Czapeks Angaben z. T. bestätigen, wenn ich auch glauben möchte,

daß die minimale Größe der Reaktionszeit noch eher erreicht wird,

als Czapek angibt. Dies bleibt noch genauer zu untersuchen.

Eine ähnliche Abhängigkeit der Reaktionszeit von der Größe

der Impulse kann man nach meinen Beobachtungen auch für die

intermittierende Reizung feststellen.

Doch ist bei dieser Art der Reizung eine andere Frage von

viel größerem Interesse, nämlich diejenige, in welcher Weise die

Reaktionszeit abhängig ist von der Dauer der Einzelreizungen, von

der Gesamtdauer der Reizungen und von der Dauer der Ruhe-

zeiten. Die anderen Fragen nach der Abhängigkeit von der Reiz-

kraftgröße und von der Größe der Ablenkungswinkel haben daneben

nur eine sekundäre Bedeutung. Sie lassen sich, wenn nur jene

Hauptfrage gelöst ist, nach den Ergebnissen der Versuche mit

kontinuierlicher Reizung, wenigstens annäherungsweise, beantworten.

Ich habe deshalb in dieser Richtung Versuche nicht angestellt.

Die Dauer der Einzelreizungen hat auf die Reaktionszeit

fast gar keinen wesentlichen Einfluß. Von Bedeutung ist nur. ob

sie kürzer oder länger dauern als die Präsentationszeit bei kon-

tinuierlicher Reizung. Es empfiehlt sich daher, wenn man die Ab-

hängigkeit der Reaktionszeit von der Gesamtdauer der Einzel-

reizungen und von der Dauer der Ruhezeiten betrachten will, eine

scharfe Scheidung vorzunehmen zwischen der intermittierenden

Reizung mit solchen Einzelreizungen, die länger dauern als die

Präsentationszeit bei kontinuierlicher Reizung, und mit solchen

Reizungen, die kürzer dauern als diese Zeit.

Währen die Einzelreizungen länger oder ebenso lange

wie die Präsentationszeit bei kontinuierlicher Reizung,

so wird die Krümmung immer früher beginnen, als sie eintreten

würde, wenn man die kontinuierliche Reizung nur während der

Präsentationszeit dauern läßt, einfach deshalb, weil in diesem Falle

natürlicherweise die Dauer der Reizung kürzer ist als die Gesamt-

dauer der Einzelreizungen in jenem. Im übrigen wird bei der

intermittierenden Reizung die Reaktion um so eher beginnen — so

weit überhaupt noch eine Abkürzung der Reaktionszeit möglich

ist —
,

je größer die Gesamtdauer der Einzelreizungen ist, und je

kürzer die Ruhepausen sind. Jedoch ist es nicht gleichgültig für

die Beeinflußbarkeit der Reaktionszeit durch die Einzelreizungen,

in welchem Verhältnis die Präsentationszeit bei kontinuierhcher

Reizung zur Reaktionszeit steht. Bei solchen Pflanzen, bei denen
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die Präsentationszeit zB. 30 Minuten, die einer Reizung von Präsen-

tationszeitdauer entsprechende Reaktionszeit 1 Stunde beträgt, wird

die Reaktionszeit nur dann durch die Einzelreizungen beeinflußt

werden können, wenn die Ruliezeiten zwischen den Reizungen weit

kürzer sind als die Reizungen selbst, weil nur in diesem Falle die

Gesamtdauer der Reizungen, von denen ja jede ebenso lange oder

länger währen soll als die Präsentationszeit, die Einzelreizung an

Größe übertreffen kann, und nur dadurch vor dem Ablaufe der

Reaktionszeit zu der ersten Reizung überhaupt noch eine zweite

hinzugefügt werden kann. Bei solchen Pflanzen dagegen, bei denen

die Präsentationszeit zB. 5 Minuten beträgt, die entsprechende

Reaktionszeit dagegen 1 Stunde, wird die Reaktionszeit auch dann

durch die Einzelreizungen verkürzt werden können, wenn die Einzel-

reizungen durch Ruhezeiten von sehr viel längerer Dauer getrennt

sind, weil die innerhalb der Reaktionszeit mögliche Gesamtdauer

der Reizungen die Einzelreizungen nun an Größe weit übertreffen

kann. Immerhin wird auch in diesem Falle die minimale Größe

der Reaktionszeit um so eher erreicht, je größer die Gesamtdauer

der Einzelreizungen und je kürzer die Ruhezeiten sind. Da aber,

wie die Erfahrung lehrt, die Reaktionszeit schon bei einer ver-

hältnismäßig geringen Erregung ihren minimalen Betrag annimmt,

so ist es, falls nur die Einzelreizungen größer sind als die Präsen-

tationszeit, schon durch eine geringe Zahl solcher Reizungen

möglich, die Reaktionszeit bis auf das Minimum zu verkleinern.

Ich habe schon im Abschnitte XI gezeigt, daß für die Intensität

und den zeitlichen Beginn der geotropischen Krümmungen die

Gesamtdauer der Reizungen von weit größerer Bedeutung ist als

der Zeitraum, über den sich die Einzelreizungen verteilen, wenigstens

so lange die Ruhepausen den Reizzeiten au Dauer nicht allzu sehr

überlegen sind. So konnte zB. für Vicia Faba und für Helianfhiis

bei der intermittierenden Reizung das Verhältnis der Ruhepausen

zu den Reizzeiteu noch 5 : 1 sein, ohne daß sich gegenüber der

kontinuierlichen Reizung ein wesentlicher Unterschied im Beginne der

Reaktionen nachweisen ließ, falls nur die kontinuierliche Reizung der

Summe der Einzelreizungen an Dauer gleichkam. Bei anderen

Gewächsen wird dieses „Grenzverhältnis" ein ganz anderes sein

können. Es dürfte, worauf ich schon an anderer Stelle hingewiesen

habe, abhängig sein von der Zeit, die nötig ist, bis eine Erregung

oder die auf die Reaktion hinzielenden Vorgänge wieder abklingen.

Wenn sich die Ruhezeiten in ihrem Verhältnisse zu den Reizzeiten
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innerhalb dieser Grenzen halten, so kommt es, wenn man die Re-

aktionszeit verkürzen will, also weniger darauf an, daß man die

Ruhezeiten möglichst klein macht, als darauf, daß man die Gesamt-

dauer der Einzelreizungen entsprechend groß wählt. Man ist nicht

berechtigt zu schließen, daß, je größer die Ruhepausen sind, um
so größer auch die Gesamtdauer der Reizungen sein müsse, um die

Reaktionszeit günstig zu beeinflussen.

Ich wende mich nun der zweiten Möglichkeit zu, daß die

Einzelreizungen kürzer sind als die Präsentationszeit bei

kontinuierlicher Reizung. Von fundamentaler Wichtigkeit ist

hier die von mir in Abschnitt XI erwiesene Tatsache, daß die

Reaktion nicht erst dann ausgelöst wird, wenn die Gesamtdauer

der Einzelreizungen der Präsentationszeit gleich geworden ist,

sondern daß die auf die Krümmung hinzielenden Vorgänge schon

mit der kürzesten Einzelreizung, die überhaupt noch perzipiert wird,

beginnen, und daß auch bei sehr kurz dauernden Einzelreizungen,

falls nur für eine genügend oftmalige Wiederholung und für eine

entsprechende Kleinheit der Ruhepausen gesorgt wird, die Reaktion

fast ebenso oder ebenso frühzeitig beginnen kann wie bei kon-

tinuierlicher Reizung. Daraus geht aber hervor, daß es für die

Größe der Reaktionszeit gleichgültig ist, wie lange die Einzel-

reizungen dauern. Es kommt vielmehr alles an auf die Gesamt-

dauer der Reizungen und auf die Dauer der Ruhezeiten. Voraus-

setzung ist natürlich bei beiden, daß sie von vornherein mindestens

so gewählt werden, daß überhaupt eine geotropische Krümmung
möglich ist. Da ist zunächst auf die in Abschnitt XI ermittelte

Tatsache hinzuweisen, daß nur dann eine Reaktion erfolgt —
wenigstens bei den von mir geprüften Pflanzen, andere könnten

sich möglicherweise anders verhalten — , wenn die Gesamtdauer

der Einzelreizungen der Präsentationszeit bei kontinuierlicher Reizung

entspricht. Aber auch in diesem Falle wie auch sonst bei beliebig

größerer Gesamtdauer der Einzelreizungen tritt nur dann eine

Krümmung ein, wenn die Ruhepausen kürzer sind als die Re-

laxationszeiten der Reizungen. Da nun die Relaxationszeiten sehr

verschieden sind bei differenten Gewächsen, so wird auch das Ver-

hältnis der Ruhepausen zu der Dauer der Einzelreizungen bei ver-

schiedenen Pflanzen verschieden weit zu Ungunsten der Reizungen

verändert werden können, bis die Grenze der Reaktionsmöglichkeit

erreicht wird. An manchen Pflanzen wird noch bei sehr langen

Ruhepausen eine Krümmung eintreten. Dies ist der Fall bei



Untersuchungen über den geotropischen Reizvorgang. 373

solchen Gewächsen, bei denen die Präsentationszeit bei kontinuier-

licher Reizung im Verhältnis zur Reaktionszeit sehr kurz ist, da

ich ja im Abschnitt XII gezeigt habe, daß eine enge Beziehung

zwischen Relaxationszeit, Präsentationszeit und Reaktionszeit besteht.

Wie in jenem Falle, wo die Einzelreizungen bei der intermittierenden

Reizung längere Zeit dauern als die Präsentationszeit, so wird auch

in demjenigen, wo sie kürzere Zeit währen, vor allem bei diesen

Pflanzen die Reaktionszeit günstig beeinflußt werden können, weil

die Möglichkeit bei ihnen größer ist als bei den übrigen, die

Gesamtdauer der Reizungen innerhalb der Reaktionszeit zu ver-

größern. Nach meinen früheren Ausführungen ist es begreiflich,

daß die Krümmung um so eher eintritt, je größer die Gesamtdauer

der Einzelreizungen ist, und je kürzer die Ruhepausen dauern. Wie

weit die Reaktionszeit durch die Vergrößerung der Summe der

Einzelreizungen verkleinert werden kann, das ist nun in erster

Linie abhängig von der Dauer der Ruhepausen. Im Gegensatze

zu der intermittierenden Reizung mit solchen Einzelreizungen, die

länger währen als die Präsentationszeit bei kontinuierlicher Reizung,

ist nämlich bei der intermittierenden Reizung mit kürzeren Einzel-

reizungen die Reaktionszeit nicht immer mindestens ebenso groß

wie bei kontinuierlicher Reizung von Präsentationszeitdauer. Sie

kann auch wesentlich länger sein. Ob sie ebenso groß oder größer

ist wie bei einer solchen kontinuierlichen Reizung, das hängt vor

allem oder allein ab von der Dauer der Ruhepausen, nicht aber

von der Gesamtdauer der Reizungen, da ich ja gezeigt habe, daß

— wenigstens bei den von mir untersuchten Pflanzen — die

Gesamtdauer der Einzelreizungen nicht kleiner sein darf als die

Präsentationszeit bei kontinuierlicher Reizung, wenn ülierhaupt eine

Krümmung erfolgen soll. Ist sie aber so groß, so entscheidet die

Dauer der Ruhepausen darüber, ob die Krümmung ebenso zeitig

oder später eintritt wie nach entsprechend langer kontinuierlicher

Reizung. Es läßt sich nun an der Hand meiner Versuche sagen,

bis zu welcher Dauer der Ruhepausen die Reaktion ebenso zeitig

beginnt, und von welcher Dauer ab sie später eintritt. Bei meinen

Versuchspflanzen begann die Krümmung noch annähernd ebenso

frühzeitig und schritt ungefähr im gleichen Maße fort wie bei der

kontinuierlichen Reizung, wenn die Ruhepausen sich zu den Reiz-

zeiten verhielten wie 5:1, falls nur die Gesamtdauer der Reizungen

gleich gewählt wurde. Schon vorhin wurde darauf hingewiesen,

daß bei anderen Pflanzen dieses Verhältnis ein anderes sein wird.
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Denn es hängt offenbar ab von der Größe der Relaxationszeit.

Bei Vieia Faha und Helianthus müssen die Ruhepausen in ihrem

Verhältnis zu den Reizungen mindestens je etwas mehr als halb

so groß sein wie die Relaxationszeiten, wenn die Reaktionszeit

ebenso klein sein soll, wie nach entsprechend langer kontinuierlicher

Reizung. Es ist nicht unmöglich, daß eine ähnliche Gesetzmäßigkeit

für Reizungen, die kleiner sind als die Präsentationszeit bei kon-

tinuierlicher Reizung, sich auch an Pflanzen mit wesentlich kleineren

Relaxationszeiten wird nachweisen lassen. Je mehr die Ruhezeiten

über dieses GrenzVerhältnis hinaus zu Ungunsten der Reizzeiten ver-

längert werden, um so später tritt die Reaktion ein, und um so

größer muß, wie ich in Abschnitt XI gezeigt habe, die Gesamt-

summe der Einzelreizungen sein, damit überhaupt noch eine Krüm-

mung erfolgt. Denn die Präsentationszeit bei der intermittierenden

Reizung, die bei dem Verhältnisse der Ruhepausen zu den Reiz-

zeiten von 5 : 1 noch annähernd ebenso klein war wie die Präsen-

tationszeit bei kontinuierlicher Reizung, nimmt mit der weiteren

Vergrößerung der Ruhezeiten zunächst langsam, dann immer

schneller an Größe zu, bis sie den Wert Null erreicht, wenn die

Ruhepausen die Größe der Relaxationszeit erreichen. Auch dies

wird, wenn auch mit Variationen, trotz aller Verschiedenheiten der

Relaxationszeiten bei allen Gewächsen zutreffen. Natürlich wird

bei jedem beliebigen Verhältnisse der Ruhepausen zu den Reiz-

zeiten die Reaktionszeit dann günstig beeinflußt werden, d. h. um

etwas verkleinert werden, wenn die Gesamtdauer der Einzelreizungen

größer gewählt wird, als die Präsentationszeit bei intermittierender

Reizung beträgt. Übrigens tritt das überhaupt mögliche Minimum

der Reaktionszeit bei einer kleineren Gesamtdauer der Einzel-

reizungen ein, wenn die Ruhepausen im Verhältnis zu den Reizungen

kurz sind, als wenn sie lang sind.

Bei den bisherigen Erörterungen wurde die Annahme gemacht,

daß die sämtlichen Außenbedingungen konstant gehalten werden.

Selbstverständlich wird auch durch die Variation der Außen-

bedingungen die Reaktionszeit in weiten Grenzen veränderlich sein.

Eine solche Variation habe ich bisher nicht vorgenommen, doch

läßt sich ziemlich klar überblicken, in welcher Hinsicht sie sich

geltend machen wird. Es wird nämlich, um ein Urteil zu gewinnen

über die Reaktionszeit bei intermittierender Reizung, im wesent-

lichen darauf ankommen, zu wissen, ob und inwieweit die Ver-

änderung der Außenbedingungen die Reaktionszeit und die Relaxa-
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tionszeit bei kontinuierlicher Reizung in hemmendem oder be-

schleunigendem Sinne beeinflußt, und zwar deshalb, weil die dritte

noch in Betracht kommende Größe, die Prilsentationszeit, in be-

stimmtem Verhältnisse steht zu der Relaxationszeit, wie auch zu

der Reaktionszeit. Auch darauf habe ich schon früher hin-

gewiesen. —
Wenn man alle die Tatsachen, die auf den letzten Seiten mit-

geteilt sind, und die Folgerungen, die ich aus ihnen gezogen habe,

in Betraclit zieht, so ist es nicht schwer, für einen gegebenen Fall

intermittierender Reizung die Größe der Reaktionszeit bei einer

bestimmten Konstellation der Versuchsbedingungen vorauszusehen,

falls man nur die Präsentationszeit, die Reaktionszeit und die

Relaxationszeit bei kontinuierlicher Reizung kennt, und wenn man
weiß, bei welchem Verhältnisse der Ruhepausen zu den Reizzeiten

die Reaktionszeit bei intermittierender Reizung anfängt länger zu

dauern als die Reaktionszeit bei entsprechend langer kontinuier-

licher Reizung. Auch kann es nach meinen Beobachtungen in

keiner Hinsicht mehr wundernehmen, daß Wachtel, Jost und

Noll bei ihren Versuchsanordnungen nach 2—4 Stunden „schon"

Krümmungen an ihren Versuchspflanzen bei intermittierender Reizung

beobachtet haben. Aus der Verlängerung der Reaktionszeit gegen-

über der kontinuierlichen Reizung läßt sich ersehen, daß bei ihrer

Versuchsanordnung das Verhältnis der Ruhepausen zu den Reiz-

zeiten schon ziemlich ungünstig für die letzteren gewesen ist, und

daß die Ruhepausen sich schon ziemlich der Relaxationszeit ge-

nähert hatten. Das geht ja auch aus ihren Angaben, wenigstens

denen Nolls und Josts, deutlich hervor.

Abschnitt XIV.

Die gegenseitige Beeinflussung zweier geotropischer Reizungen.

Die Methoden, mit denen ich in dieser Arbeit hauptsächlich

gearbeitet habe, liefen im wesentlichen darauf hinaus. Pflanzen auf

entgegengesetzten Seiten mit gleicher oder auch mit ungleicher

Intensität geotropisch zu reizen. Ich zeigte, daß eine Krümmung
völlig unterbleibt, wenn man eine Pflanze bei nicht zu langer Dauer

der Einzelreizungen intermittierend gleich lange auf entgegen-

gesetzten Seiten geotropisch reizt. Diese Tatsache gab noch zu

einigen Fragestellungen Anlaß, die z. T. wenigstens einer experi-
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mentellen Behandlung zugängig waren. Vor allem nämlich war zu

untersuchen, welche Glieder des Reizvorganges bei der Reizung

opponierter Seiten so beeinflußt werden, daß eine Krümmung in

dem einen oder in dem anderen Sinne unterbleibt. Sodann war

die Frage zu beantworten, ob nur Reizungen auf genau entgegen-

gesetzten Seiten sich so beeinflussen, daß eine Krümmung ausbleibt,

oder ob auch andere Reizungen dies tun, etwa solche, die unter

einem rechten Winkel an der Pflanze erteilt werden.

Ich werde mich zunächst zu einer Diskussion der ersten Frage.

Ich gehe aus von zwei geotropischen Reizungen gleicher Dauer,

die an einem parallelotropen Organe nacheinander auf genau ent-

gegengesetzten Seiten erfolgen und zwar in ein und demselben

Ablenkungswinkel. Währen die Reizungen nur wenig länger als die

Präsentationszeit, etwa 6— 10 Minuten, so unterbleibt z. B. an den

Epikotylen von Vicia Faha jede Krümmung, wenn die Pflanze nach

Beendigung der zweiten Reizung auf dem Khnostaten gedreht wird.

Dauern sie dagegen viel länger als die Präsentationszeit, etwa 30

bis 60 Minuten, so beginnt bei der Drehung auf dem Klinostaten

die der ersten Reizung entsprechende Krümimung, schreitet aber

längst nicht so weit fort wie bei alleiniger Reizung dieser Seite,

sondern wird schon nach kurzer Zeit wieder ausgeglichen, woraut

eine annähernd ebenso große Krümmung nach der Gegenseite (ent-

sprechend der zweiten Reizung) eintritt. Aus diesen Beobachtungen,

wie sie ähnlich auch schon Czapek, F. Darwin und Miß Pertz

gemacht haben, geht hervor: erstens, daß die erste Reaktion

durch die zweite Reizung dann völHg gehemmt wird, wenn die erste

Reizung kurze Zeit dauert, daß sie nur teilweise gehemmt wird,

wenn sie länger dauert, wobei die Hemmung sich umso später

bemerkbar macht, je länger die erste Reizung währt; zweitens daß

die zweite Induktion durch die erste nicht hemmend beeinflußt

wird, denn sonst wäre es nicht möghch, daß sie die erste Reaktion

ganz verhindern könnte; drittens, daß die erste Induktion die der

zweiten entsprechende Reaktion ganz oder teilweise hemmt, und

zwar umso vollständiger, je kürzer die Reizung währt; und viertens,

daß eine gewisse Zeit verstreichen muß, bis die zweite Reizung die

erste Induktion hemmend beeinflussen kann, denn im andern Falle

würde ja bei einer Reizung von 30—-60 Minuten Dauer keine

Krümmung zustande kommen können.

Die Reizungen könnten einander nun beeinflussen in den Per-

zeptionsvorgängen, in den Reizleitungsvorgängen, iu den Reaktions-
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Vorgängen oder auch in den Übergangsgliedern zwischen diesen

Teilprozessen des Reizvorganges. Mit Sicherheit läßt sich nur so-

viel sagen, daß eine zweite geotropische Induktion nicht die

Perzeption bei der ersten Reizung hemmend beeinflussen kann;

denn sie beginnt ja erst, nachdem die erste Reizung schon voll-

zogen ist. Außerdem wissen wir aus meinen Versuchen, daß selbst

eine äußerst kurze Einwirkung des Schwerereizes schon perzipiert

wird. Ebensowenig aber kann die erste Reizung die zweite Per-

zeption hemmend beeinflussen, denn es wäre bei dieser Annahme
nicht zu verstehen, warum die zweite Erregung die erste Reaktion

völlig hemmen kann'). Das wäre in diesem Falle nur möglich,

wenn unter dem Einflüsse der ersten Induktion die zweite über-

haupt gänzlich anders verliefe, sodaß also eine ganz andere Er-

regung bei der zweiten Perzeption veranlaßt würde. Etwas der-

artiges ist aber ausgeschlossen, da ja die zweite Perzeption sofort

eine Krümmung zur Folge hat, wenn die erste Reizung lange genug

gedauert hat, um sich auch ihrerseits durch eine Krümmung be-

merkbar zu machen. Also muß die beobachtete Hemmung in einem

anderen Teile des Reizvorganges gesucht werden. Pfeffer hat

kürzlich (904, zB. p. 361, 5,55, 568) daraufhingewiesen, daß es

beim Gegeneinanderwirken von Induktionen wohl vielfach nicht bis

zu einem Gegeneinanderarbeiten der Reaktionen komme, sondern

daß eine Hemmung wohl schon in den sensorischen Prozessen ein-

trete. In der Tat konnte ich dies ja für die allseits haptotropi-

schen Rauken mit Sicherheit folgern (vergl. 903, p. 625 ff.). Ob es

sich bei den geotropischen Reizungen ebenso verhält, läßt sich

ohne sehr eingehende Kenntnis des Wachstumsvorgänge bei der

Krümmung nicht sicher entscheiden. Die Tatsache, daß eine

geraume Zeit verstreichen muß, bis der perzipierte Reiz seine

hemmende Wirkung geltend macht, ist selbstverständlich nicht

zugunsten des Schlusses zu verwerten, daß die Hemmung durch

Gegeneinanderwirken der Reaktionen erfolgen müsse. Daß die

Hemmung in der Tat nicht allein in dem Antagonismus der Re-

aktionen zu suchen ist, sondern schon in früheren Teilen des Reiz-

vorganges vor sich gehen muß, läßt sich aus einigen Versuchen von

mir entnehmen. Ich habe in Abschnitt II gezeigt, daß die Krüm-

1) Es ist also nicht wohl möglich, aus den Versuchen, wie Czapek es tut, zu

folgern (895b, p. 349), daß bei zwei aufeinander folgenden, im entgegengesetzten Sinne

erteilten, gleichartigen Induktionen eine Hemmung der zweiten Reaktion niemals

vorkomme.
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mungen ganz gleich intensiv werden, wenn ich Pflanzen gleiche

Zeiten lang in der Lage — 45^ und in der Lage +0'' geotropisch

reize. Würde nun die Hemmung der Induktionen allein in den

Reaktionen zu suchen sein, so müßte jede Krümmung ausbleiben,

wenn ich eine Pflanze auf entgegengesetzten Seiten abwechselnd in

den Stellungen +0^' und — 45" intermittierend reize. Das ist aber

wie ich gezeigt habe, durchaus nicht der Fall. In welchem

früheren Gliede des Beizvorganges die Hemmung erfolgt, das läßt

sich aber aus dieser Tatsache nicht ersehen. Andere, vielleicht

noch lehrreichere Versuche werde ich im folgenden mitteilen. Ehe

ich über sie berichte, möchte ich nur noch darauf hinweisen, daß

die aufeinander folgenden Reizungen, abgesehen von der Hemmung
der auf die Krümmung hinzielenden Vorgänge, sich gegenseitig nicht

weiter zu beeinflussen scheinen. Jedenfalls „ermüdet" die erste

Reizung die Pflanze nicht so, daß die zweite Reizung von entgegen-

gesetzter Seite schwächer ausfällt. Die periodischen Hin- und

Herkrümmungen, die F. Darwin bei intermittierender Reizung

beobachtet hat, sprechen dafür, daß dies auch für die dritte, vierte

u. s. f. Reizung gilt. Meine Ausführungen bleiben auch bestehen,

wenn die entgegengesetzten Reizungen ungleich sind, sei es nun,

daß der Schwerereiz verschieden lang oder unter verschiedenen

Winkeln einwirkt: eine Hemmung der Krümmung tritt stets in dem

Maße ein, wie der eine Reiz stärker ist als der andere. Selbst-

verständhch ist bei der Beurteilung des Ortes der Hemmung schon

deshalb stets große Vorsicht geboten, weil die Möghchkeit besteht,

daß die Hemmung in sehr verschiedenen Teilen des Reizvorganges

eintritt, vielleicht sowohl im sensorischen, wie auch im duktorischen

oder motorischen Teile, je nach der Zeitdauer der antagonistischen

Einzelreizungen.

Daß die Hemmung vielfach nicht erst in den geotropischen

Reaktionsvorgängen zu suchen ist, dafür sprechen auch meine Ver-

suche über die Wirkung von Reizungen, die nicht genau auf

entgegengesetzten Seiten der Pflanze vorgenommen werden. Solche

Versuche habe ich mit den Epikotylen von Vicia Faba und mit

den Hypokotylen von Heliantlms anmius ausgeführt. Die Pflanzen

wurden in der Verlängerung der horizontalen Achse an meinem inter-

mittierenden Klinostaten angebracht, also in der Weise, daß sie um

ihre Längsachse rotierten. Durch Verstellung der „Stellungs-

scheiben" gegeneinander war es leicht, die Reizungen nicht nur auf

genau entgegengesetzten Seiten der Pflanzen, sondern auch recht-
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winklig, sowie überhaupt in jedem beliebigen Winkel zueinander

zu erteilen. Der Winkel, um den sich die Angriffsrichtungen der

Schwerewirkung an der Pflanze unterscheiden, will ich als den

Differenzwinkel der Reizungen bezeichnen. Die Krümmung
trat bei allen meinen Versuchen stets mit großer Annähe-
rung in der Richtung der Verlängerung der Halbierenden

des Winkels über dessen Scheitel hinaus ein, mochte der

Winkel nun klein sein, oder 90" oder bedeutend mehr
Grade betragen, vorausgesetzt nur, daß eine gewisse maximale

Größe nicht überschritten wurde. Die Dauer der Einzelreizungen,

die meist kürzer als die Präsentationszeit gewählt wurde, hatte auf

den Erfolg keinen erkennbaren Einfluß. Es bot sich hier eine gute

Gelegenheit, meine Untersuchungen über die geotropische Unter-

schiedsempfindlichkeit zu vervollständigen. Es mußte nämlich die

Frage aufgeworfen werden : Um welchen Betrag muß der Differenz-

winkel der beiden Reizungen von 180" verschieden sein, damit die

geotropische Krümmung nicht mehr ganz ausbleibt? Nach meinen

früheren Beobachtungen über die geotropische Empfindlichkeit war

in Verbindung mit den Ergebnissen der eben mitgeteilten Versuche

von vornherein anzunehmen, daß dieser Betrag sehr klein sein

werde. Es ist mir in der Tat nicht gelungen, ihn mit dem älteren

Modelle meines intermittierenden Klinostaten exakt zu bestimmen.

Ich erhielt nämlich auch dann noch ausgesprochene geotropische

Krümmungen, wenn der Differenzwinkel nur um 5" von 180" ab-

wich. Auch diese Krümmungen erfolgten in der Verlängerung der

Halbierenden des DiÖerenzwinkels, also mit großer Annäherung
rechtwinklig zu den beiden Reizrichtungen. Bei Helianthus

wichen einige Hypokotyle infolge von Nutationen immer etwas von

dieser Richtung ab. Daß mit dieser Differenz um 5" noch längst

nicht der Grenzwert erreicht wird, bei dem die entgegengerichteten

Reizungen keine geotropische Krümmung mehr zur Folge haben,

ist daraus zu ersehen, daß bei diesen Versuchen die Krümmung
immer noch verhältnismäßig sehr schnell beginnt (bei Helianthus

etwa nach Vit Stunden, bei Vicia nach l'/o—2 Stunden) und noch

eine ziemlich große Intensität annimmt. Immerhin bleibt die Größe

der Krümmung hinter derjenigen zurück, die man bei einem

Differenzwinkel von 10 oder 15" erhält.

Man sieht aus diesen Versuchen, daß eine geotropische Krüm-

mung schon dann ausgelöst wird, wenn der Differenzwinkel in der

einen oder in der anderen Richtung auch nur um einen geringen

Jahib. f. wiss. Botanik. XLI. 26
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Betrag von 180 "^ abweicht. Ob die minimale Differenz, die zur

Hervorrufung einer Krümmung nötig ist, ebenso klein ist, wenn

man die Reizung in der optimalen Reizlage vornimmt, wie wenn

man die Reizung unter irgend einem andern Ablenkungswinkel aus

der Ruhelage (durch Befestigung der Pflanzen in der Verlängerung

der schräg gestellten Klinostatenachse) erteilt, habe ich nicht weiter

untersucht.

Der Erfolg meiner Versuche läßt sich, wie leicht zu sehen ist,

keinesfalls mit der Annahme erklären, daß die Krümmung die

Folge der gegeneinander wirkenden Reaktionen sei. Er wird nur

verständlich, wenn man annimmt, daß die Reizungen schon, ehe es

zur Auslösung der Krümmung kommt, miteinander im sensorischen

oder duktorischen Teile des Reizprozesses in irgend welcher Weise

verglichen werden. Alles spricht dafür, daß beim Gegeneinander-

wirken zweier geotropischer Reizungen ein einheitlicher Reiz-

zustand geschaffen wird, der dann seinerseits die Quahtät und

Quantität der eintretenden Reaktion zu bestimmen hat. Diese

schon an anderer Stelle ausgesprochene Vermutung (vergl. Eitting

903, p. 628) hat durch die mitgeteilten Versuche eine neue Stütze

erbalten. Die Annahme eines solchen einbeitlichen Reizzustandes

schließt selbstverständlich nicht aus, daß bei quantitativer Ver-

schiedenheit der Reizungen ein allerdings durch die Unterschieds-

empfindlicbkeit begrenzter Vergleich zwischen diesen Reizungen

bewirkt wirkt.

Ob die mitgeteilten Beobachtungen nur für den Geotropismus

Gültigkeit haben, oder auch für andere Tropismen, etwa den

Heliotropismus, läßt sich ohne eingehende Versuche nicht ent-

scheiden. Vor Analogieschlüssen kann nicht genügend gewarnt

werden. Zu prüfen wäre auch noch, was es für einen Erfolg hat,

wenn man eine Pflanze geotropiscb gleiche Zeiten lang und unter

demselben Ablenkungswinkel auf genau entgegengesetzten Seiten

und außerdem mit gleicher Intensität von einer Seite her recht-

winklig zu der ersten und zweiten Reizrichtung reizt. Auch für

solche Versuche würde sich mein intermittierender Klinostat mit

einer kleinen Abänderung eignen.
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Abschnitt XV.

Weitere Diskussion der Tatsachen.

Das Verdienst, zum ersten Male mit aller Schärfe und ganz

allgemein die Rcizersclieiuuiigen als Auslösungsvorgänge erkannt zu

haben, gebührt bekanntlich Pfeffer. Er hat auch schon sach-

gemäß erkannt, daß es einmal solche Reizvorgänge gibt, bei denen

die Disproportionalität zwischen Reizanlaß und Reaktion sehr groß

ist, so daß der Reizanlaß schon nach Überschreitung der Schwelle die

denkbar größte Aktion auslöst, sodann solche, bei denen die Re-

aktionsgröße in höherem Grade von der Intensität des Reizanlasses,

der Zeitdauer seiner Einwirkung und von seiner Angriffsrichtung

abhängig ist. Um im einzelnen einen Einblick zu gewinnen in das

Wesen jedes der so mannigfaltigen Reizvorgänge, ist aber eine

möglichst eingehende Analyse derselben durchaus erforderlich.

Auch werden wir nur dann den Versuch machen können, zu be-

urteilen, wie der Perzeptionsprozeß verläuft, in welchem Verhältnisse

der äußere Reizanlaß zur Perzeption und zum ganzen Ablaufe des

Reizvorganges steht, wenn wir durch exakte Versuche in alle Teile

des Reizvorganges und in ihre Beziehungen zu einander eine mög-

lichst tiefe Einsicht gewonnen haben. Ich habe in meiner Arbeit

den Versuch gemacht, den geotropischen Reizprozeß nach ver-

schiedenen Richtungen weiter zu analysieren, als es in den bis-

herigen Arbeiten geschehen war. Es erübrigt nun, noch einige

Folgerungen aus den Ergebnissen zu ziehen.

Die erste Frage, die eine Behandlung durch exakte Versuche

dringend erforderte, war die nach der optimalen Reizlage. Ich

habe nachgewiesen, daß bei sehr zahlreichen parallelotropen Pflanzen

verschiedener morphologischer und systematischer Dignität ohne

jede Ausnahme die Horizontale die optimale Reizlage ist und daß

die Erregungen in den verschiedenen Ablenkungswinkeln aus der

Ruhelage bei ein und derselben Reizdauer sich annähernd verhalten

wie die Sinus dieser Winkel. Zweifellos besteht weiterhin zunächst

die Möglichkeit, daß vielleicht noch einmal eine Ausnahme gefunden

wird, da ja bei der Natur der geotropischen Erscheinungen jede

beliebige Disproportionalität zwischen Reizanlaß und Erfolg bestehen

könnte. Gleichwohl wird man nach meinen Beobachtungen schon

jetzt die Frage aufwerfen müssen, ob nicht bei den parallelotropen

Organen die strenge Abhängigkeit der Reaktionsintensität von der

26*
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Größe des Ablenkungswinkels aus der normalen oder der inversen

Ruhelage als eine notwendige Folge des Wesens der geotropischen

Reizerscheinungen angesehen werden muß. Ob diese Vermutung

richtig ist, werden künftige Untersuchungen zu entscheiden haben.

Auch wird man sich fragen müssen, wie es kommt, daß die

Erregungen annähernd den Sinuswerten der Winkel entsprechen.

Sachs, der seinerzeit schon, freilich ohne die nötigen experimen-

tellen Grundlagen, diese Vermutung geäußert hatte, nahm eine

einfache Annahme zu Hilfe. Er glaubte annehmen zu dürfen, „um

zu einer klaren Vorstellung zu gelangen, daß es überhaupt nur die

auf der Längsaxe des Sprosses rechtwinkelige Componente der

Schwere ist, welche hier als wirksam in Betracht kommt." Ich

sehe nicht, wie diese Auffassung uns zu einer Einsicht helfen soll,

da ja doch eine einfache Überlegung zeigt, daß die Schwere auf

die Pflanze immer mit durchaus gleicher Intensität wirkt, in welcher

Stellung zum Horizonte sie sich auch befinden mag, und daß also

nicht nur eine Komponente bei der Auslösung des Reizzustandes

in Betracht kommen kann. Schon diese Erwägungen weisen darauf

hin, daß lediglich in den Beziehungen der Reizzustände, die in den

verschiedenen Neigungswinkeln geschaffen werden, zu einander eine

Erklärung für die mitgeteilte Erscheinung gesucht werden kann.

Von vornherein gibt es da zwei Möglichkeiten, zwischen denen sich

eine sichere Entscheidung zurzeit nicht treffen läßt: entweder sind

die Reizzustände, die durch die Reizung in verschiedenen Ab-

lenkungswinkeln bei gleicher Reizdauer ausgelöst werden, nur quan-

titativ verschieden oder sie sind auch qualitativ verschieden.

Manches spricht dafür, daß das letztere der Fall ist. Wären sie

nur quantitativ verschieden, so müßte man erwarten, daß bei ge-

nügend langer Fortsetzung der Reizung in einem kleinen Ablenkungs-

winkel endlich eine ebenso große Reaktion einträte wie in einem

größeren Neigungswinkel, da ja bei genügend langer Reizdauer

schließlich eine maximale, nicht weiter steigerungsfähige Intensität

der Reaktion, die „Reaktionshöhe "(vgl. p. 322), erzielt wird. Nun

habe ich aber in Abschnitt VIII gezeigt, daß bei sehr langer Reiz-

dauer die Reizzustände in verschiedenen Ablenkungswinkeln nicht

gleich werden. Auch habe ich aus einer Reihe von Versuchen mit

Epikotylen von Vk-ia Faba gesehen, daß bei noch so langer Reizung

in kleinen Neigungswinkeln (10—20"), wobei die Pflanzen natürlich

an der Ausführung einer Krümmung gehindert wurden, schließlich

niemals eine so große Nachwirkung eintritt, wie bei entsprechend



TJDtersuchungen über den geotropischen Keizvorgang. 383

langer Reizung in der Horizontalen. Sind also, wie es nach diesen

Beobachtungen scheint, die Reizzustände qualitativ verschieden, so

würde eine schwache geotropische Krümmung bei geringer Ab-

lenkung aus der Ruhelage nicht deshalb eintreten, weil der ge-

schaffene Reizzustand quantitativ sehr klein ist, sondern deshalb,

weil er sich qualitativ verhältnismäßig wenig von dem Reizzustande

der Normallage unterscheidet, und würde also die Größe der

geotropischen Aktion von der Intensität abhängen, mit der die

qualitativ ungleichen Reizzustände durch Vergleichung mit dem

Reizzustande der Normallage als verschieden empfunden werden.

Freilich würden sich die vorhin mitgeteilten Tatsachen auch mit

der Ansicht vertragen, daß die Reizzustände nur quantitativ ver-

schieden sind und deshalb dauernd verschieden bleiben, weil die

autütropen Ausgleichsvorgänge bei geringer Neigung stärker tätig

sein könnten als bei größerer Ablenkung. Dies ist indessen wenig

wahrscheinlich. Bei beiden Annahmen würde es im übrigen nur

einem allgemeinen, für viele Reizerscheinungen gültigen Gesetze ent-

sprechen, wenn die Unterschiedsempfindlichkeit mit der Größe

des Ablenkungswinkels nicht gleichmäßig, sondern von der normalen

Ruhelage an zunächst rasch, dann langsamer und langsamer bis zur

Horizontalen wächst. Zudem muß betont werden, daß die Er-

regungen nicht völhg genau den Sinus der Ablenkungswinkel ent-

sprechen. Es könnte auch sein, daß die Kurve mehr einer log-

arithmischen gleicht. In diesem Falle würden sich die Tatsachen

noch besser dem Gesetze unterordnen. Ob die Erregungen sich

nur beim Geotropismus oder auch bei den anderen Tropismen

annähernd wie die Sinus der Neigungswinkel verhalten, läßt sich

ohne besondere Beobachtungen nicht entscheiden. Solche wären

namenthch von Interesse für den heliotropischen Reizvorgang, weil

mit der Neigung der Pflanzen gegen die Lichtstrahlen ein Teil

derselben durch Reilektion unwirksam werden dürfte. Auch wären

Untersuchungen über die optimale heliotropische Reizlage sehr

erwünscht. Die kurzen Mitteilungen von F. Darwin und Miß Pertz

(903) sind nicht einwandfrei. Zu allen diesen Versuchen würden

sich die in meiner Arbeit beschriebenen Methoden mit Vorteil

verwenden lassen.

Des weiteren habe ich versucht, mir in die Grüße der geo-

tropischen Empfindlichkeit eine Einsicht zu verschaffen. Zur Be-

urteilung der Größe der Empfindhchkeit gegen einen Reizanlaß

muß man unterrichtet sein erstens über die minimale Reizgröße,
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die eben noch eine bemerkbare Empfindung auslöst, die Reiz-

schwelle, zweitens über die minimale Zeit, die zur Perzeption des

Reizes nötig ist, die Perzeptionszeit oder die Zeitschwelle des

Reizes, und drittens über die Unterschiedsempfindlichkeiten. Und
zwar hat man bei den Tropismen drei Arten von Unterschieds-

empfindlichkeiten zu unterscheiden: einmal nämlich die Unterschieds-

empfindlicbkeit für die verschiedenen Intensitäten des Reizes, die

sog. Unterschiedsschwelle für den Reiz, sodann die Unterschieds-

empfindlichkeit für die verschiedene Reizdauer bei ein und dem-

selben Ablenkungswinkel aus der Ruhelage, die „zeitliche Unterschieds-

schwelle", schließlich auch die Unterschiedsempfindlichkeit für die

verschiedenen Winkel, unter denen ein Reizanlaß von bestimmter

Dauer einwirkt, „die Richtungsunterschiedsschwelle". Von diesen

Unterschiedsschwellen wurde bisher nur die erste für eine Anzahl

von Reizanlässeu bestimmt. Für den Schwerereiz läßt sie sich

vorläufig wegen methodischer Schwierigkeiten nicht ermitteln. Über

die Reizschwelle des Schwerereizes liegen Angaben von Czapek
vor. Die übrigen Unterschiedsschivellen waren bisher nicht er-

mittelt worden. Wenn man alle meine Versuche in dieser Rich-

tung überblickt, so scheint mir ihr Hauptergebnis der Nachweis,

daß die Empfindlichkeit sowie die Unterschiedsempfindlichkeit der

Pflanzen für den Schwerereiz außerordentlich groß ist, weit

größer, als man nach den bisherigen Beobachtungen vermuten konnte,

und daß sie nicht hinter derjenigen für den Lichtreiz zurücksteht.

Ein weiteres Ergebnis meiner Versuche besteht in dem Nach-

weise, daß die geotropische Krümmung der Pflanzen entsprechend

der großen Unterschiedsempfindlichkeit überaus innig von der

Intensität, von der Angriffsrichtung und von der Zeitdauer des

Reizanlasses abhängig ist, und daß schon äußerst kleine Änderungen

in der Größe des Ablenkungswinkels und in der Zeitdauer der

Reizwirkung die Erregung und die Reaktion wesentlich verändern.

Daraus aber ist zu ersehen, daß der Reizanlaß nicht nur die

Qualitäten der Erregung und der Reaktion, sondern auch je nach

seiner Größe, seiner Angriffsrichtung und seiner Zeitdauer die

Intensitäten der Erregung und der Reaktion genau bestimmt.

Dabei bleibt es vorläufig gänzUch unmöglich, festzustellen, ob und

in welcher Weise die Schwereenergie in den Ablauf des Reiz-

vorganges eingreift.

Meine Beobachtungen lehren ferner, daß sich die Schwere-

wirkung schon bei äußerst kurzer Dauer und bei sehr geringer
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Ablenkung (um \'.>— 1 **) aus der Ruhelage durch eme Erregung

geltend macht. Es wird also jeder Windstoß, der auch nur für

ganz kurze Zeit einen Pflanzenteil um einen kleinen Betrag aus der

normalen Ruhelage ablenkt, den Reizzustand des Organes verändern

müssen: Die Pflanzen sind, soweit sie vom Winde bewegt werden,

i'ortw.ährenden Änderungen ihres Reizzustandes unterworfen.

Freilich bleibt es zunächst unentschieden, ob es erlaubt ist, aus

meinen Versuchen einen solchen Schluß auf alle Pflanzenteile zu

ziehen, ob also auch verholzte Zweige der Bäume, die erfahrungs-

gemäß geotropisch reagieren können, und die Blätter ihren Reiz-

zustand verändern, wenn sie für einen kurzen Augenblick vom
Winde aus ihrer Ruhelage abgelenkt werden. Das Verhalten der

Grasknoten macht diese Annahme immerhin recht wahrscheinlich.

Diese hohe Empfindlichkeit für den Schwerereiz, die in der Re-

aktion auf eine kontinuierliche Schwerewirkung nicht ihren Aus-

druck findet, dürfte, wie die Empfindlichkeit überhaupt, in den

Eigenschaften des Plasmas tief begründet sein.

Selbstverständlich wäre es für die Pflanze eine unnötige Kraft-

verschwendung und deshalb nicht zweckmäßig, wenn sie auf eine jede

geringe Änderung des Gleichgewichtszustandes, wie sie etwa durch

einen Windstoß bedingt wird, mit einer Reizkrümmung antworten

würde. Es ist also vom Standpunkte der Zweckmäßigkeit, von

dem aus die hohe Empfindlichkeit für den Schwerereiz nicht ver-

ständlich ist, wohl begreiflich, daß die Pflanze sich darauf ein-

gerichtet hat, erst nach einer gewissen Dauer der Ablenkung aus

der Ruhelage, der Präsentationszeit, durch eine Krümmung in die

alte Lage zurückzustreben. Die Reaktion auf eine kleine Erregung

wird dadurch verhütet, daß im Verhältnis zur Perzeptionszeit des

Reizes sehr lange Zeit dazu nötig ist, bis der Reaktionsvorgang

sichtbar wird. Infolgedessen können kleine Erregungen innerhalb

dieser sogenannten Reaktionszeit wieder völlig ausklingen. Die

Präsentationszeit also hat mit der Perzeptionszeit garnichts zu tun.

Ihr Wesen beruht in dem Antagonismus zwischen Reaktions- und

Relaxationsvorgängen.

Diese eben entwickelte Auffassung über das Verhältnis der

geotropischen Empfindlichkeit zu der Reaktionsfähigkeit: das in den

Eigenschaften des Plasmas begründete hohe Empfindungsvermögen für

eine minimal kurze Einwirkungszeit des Reizanlasses, dagegen eine sehr

lange Reaktionszeit (und von ihr abhängig eine mehr oder weniger

lange Präsentationszeit), vielleicht entstanden zu denken als An-
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passung, um unnütze Krümmungen nach vorübergehenden Änderungen

des Gleichgewichtszustandes zu vermeiden oder weil eine schnellere

Ausführung der Reaktion für die Pflanze nicht nötig ist, dürfte

beim weiteren Studium der verschiedensten Reizerscheinungen von

heuristischem Werte sein. Für die heliotropischen Reizvorgänge

wurde schon von Pfeffer (904, p. 621) durch Versuche mit inter-

mittierender Reizung nachgewiesen, daß die Perzeptionszeit für

den Lichtreiz minimal ist. Zukünftige Forschung wird wohl ganz

allgemein mit Hilfe der intermittierenden Reizung lehren, daß die

Schnelligkeit des Eintrittes der Reaktion und die Größe der

Präsentationszeit durchaus kein Maß sein kann zur Beurteilung

der Größe der Empfindlichkeiten gegen die Reizanlässe, wie heute

noch fast überall angenommen wird. Sie wird dann wohl zeigen,

wie eine bei Pflanzen und Tieren in den Eigenschaften des Plasmas

begründete hohe Empfindlichkeit (Labilität) für die verschiedensten

Reizanlässe (Einflüsse) von den Organismen benutzt wurde, um als

Anpassungserscheinungen Reizreaktionen auszubilden, die je nach

den Bedürfnissen mit größerer oder geringerer Schnelligkeit nach

der Reizung beginnen und ablaufen. Und erst diese Auffassung

von der Unabhängigkeit des Reaktionsvermögens von dem Em-
pfindungsvermögen wird uns die nötigen Grundlagen zur Erforschung

der Perzeptions Vorgänge in die Hände geben.

Aus allen meinen Erfahrungen über die geotropische Em-
pfindlichkeit ergibt sich für die Zukunft die praktische Folgerung,

daß man bei geotropischen Versuchen mit den Versuchspflanzen

sehr behutsam umgehen und vor dem Versuchsbeginne jede Ab-

lenkung aus der Ruhelage nach Möglichkeit vermeiden muß, falls

man nicht Störungen gewärtigen will. Ferner ist es bei Khnostaten-

versuchen äußerst wichtig, daß man die Achse so genau wie irgend

möglich horizontal stellt und sie möglichst genau zentriert, wenn

man die geotropischen Krümmungen gänzlich ausschließen will.

Ob ähnlich enge Beziehungen auch bei den übrigen Tropismen

zwischen den Reizanlässen und den tropistischen Erregungen und

Reaktionen bestehen, läßt sich vorläufig nicht beurteilen, da andere

Reizerscheinungen bisher nicht entsprechend weit analysiert worden

sind. Sehr interessant und wichtig wären eingehende Versuche

über das Ausklingen der heliotropischen Reaktion (bezw. Er-

regungen). Die Relaxationszeit scheint hier weit größer zu sein

als beim Geotropismus. —
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Des weiteren konnte ich auch die Klinostatenfrage durch

exakte Versuche lösen. Aus ihnen ist nun wohl endgültig zu

ersehen, daß Sachs mit seiner Auffassung dieses Problems Recht

hatte. Und zwar gilt seine Auffassung für alle denkbaren Um-
drehungsgeschwindigkeiten. Daraus ist aber der notwendige Schluß

abzuleiten, daß auch die dorsiventralen Organe am Klinostaten

durch den Schwerereiz gereizt werden und daß geotropische Krüm-
mungen bei der Rotation möglich sind. Der Klinostat in seiner

gewöhnlichen Anwendung taugt also nicht dazu, die Wirkung der

Schwerkraft bei dorsiventralen Organen auszuschließen. Jedoch

wird im einzelnen Falle nicht immer leicht zu entscheiden sein,

was als geotropische Krümmung zu deuten ist. Eine solche

Krümmung wird zB. dann möglich sein, wenn die verschiedenen

Seiten eines dorsiventralen Organes nicht in gleicher Weise em-

pfindlich sind, oder wenn bei einseitig ausgebildetem Reaktions-

vermögen nicht wie bei den Ranken die Reizung der Gegenseite

diese Reaktion völlig zu hemmen vermag. Ob eine geotropische

Krümmung vorliegt oder eine lediglich auf Innenbedingungen zu-

rückzuführende epi- oder hyponastische oder schließlich eine geo-

nastische Reaktion, hervorgerufen durch die Aufhebung der ein-

seitigen Schwerewirkung, das kann nur durch eingehende Versuche

festgestellt werden. Ich sehe keine Veranlassung, darauf hier näher

einzugehen, da kürzlich Pfeffer (904, p. 568 ff.) diese Frage schon

eingehend beleuchtet hat.

Meine Beobachtungen über die Perzeptionszeit des Schwere-

reizes, über die Schwerewirkung am Klinostaten bei Schrägstellung

der Achse, über die Unterscbiedsempfindlichkeiten für die ver-

schiedene Zeitdauer der Reizungen und für verschiedene Ablenkungs-

winkel, über das Verhalten der Pflanzen bei sehr schneller Rotation

an der schräg gestellten Klinostatenachse, wobei neben der Schwere-

wirkung auch die Zentrifugalkraftwirkung zur Geltung kam, über die

Wirkung der intermittierenden Reizung, schließlich auch die über

die Reaktionszeit bei intermittierender Reizung und über die

Präsentationszeit, zeigen, daß die Ansammlung der Stärkekörn-

chen auf den „empfindlichen Hautschichten" für eine in verhältnis-

mäßig kurzer Zeit erfolgende Geoperzeption nicht nötig ist. Bei

vielen dieser Versuche, in denen ich eine geotropische Krümmung
erhielt, beobachtete ich nämlich nach Ablauf der Präsentationszeit

keine Ansammlung der Stärkekörnchen an einer der entsprechen-

den Hautschichten, teils wohl deshalb, weil die Rotation viel zu
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schnell erfolgte, teils deshalb, weil die bei der Rotation an der

schrägen Klinostatenachse kombinierten Winkel, die noch eine

Krümmung zur Folge haben, viel zu wenig differieren, teils aus

beiden Gründen, teils deshalb — bei intermittierender Reizung —

,

weil die Dauer der Einzelreizungen viel zu kurz war, um eine

Wanderung der Stärkekörnchen auf die Seitenwand zu gestatten,

und die Ruhepausen zu lang, um den Beginn einer solchen

Wanderung nicht wieder rückgängig zu machen. Natürlich wurden

bei diesen Untersuchungen sofort nach Unterbrechung der Ver-

suche Längsschnitte angefertigt und betrachtet, da man sonst durch

nachträgliche Verlagerung der Körnchen Täuschungen verfallen

kann. Übrigens erhielt schon Jost (902, p. 176) bei Rotations-

versuchen mit kleinen Zentrifugalkräften (0,02—0,03 g) an Linsen-

wurzeln und Panicumkoleoptilen „die schönsten Krümmungen",

„obwohl die mikroskopische Untersuchung ausnahmlos die Stärke

in solchen Objekten gleichmäßig in der ganzen Zelle verteilt zeigte,

nicht anders, als wenn die Pflanzen am Klinostat gedreht worden

wären."

Einige meiner Versuche lehren ferner aufs augen-

scheinlichste, daß die Geoperzeption auch durch die An-

sammlung der Stärkekörnchen in keiner Weise intensiver

wird als ohne eine solche Ansammlung. Als ich inter-

mittierend geotropisch reizte, trat die geotropische Krümmung auch

dann noch ebenso oder fast ebenso zeitig ein wie bei der kon-

tinuierlich.en Reizung, wenn sich die Ruhepausen zu den Reizzeiten

wie 5 : 1 verhielten und die Dauer der Einzelreizungen so kurz

gewählt wurde, daß die Stärkekörnchen nicht auf die Seitenwände

überwandern konnten. Wenn Haberlandt Recht hätte mit

folgenden Sätzen (903, p. 489): „Li dem Momente, als das ortho-

trope Organ, Stengel oder Wurzel, horizontal gelegt wird, beginnt

mit dem einseitigen Druck der Stärkekörner die Perzeption. Der

anfänglich ganz schwache Reiz wird immer stärker, je mehr

Stärkekörner von den Querwänden auf die Längswände
hinüber wandern. Sind alle Stärkekörner auf den Längswänden

angesammelt, so ist die Reizung am stärksten, sie hat aber in

diesem Zeitpunkte die Reizschwelle für den Reaktionsvorgaug noch

nicht erreicht. Die Stärkekörner müssen noch eine Zeit lang

auf die Plasmahaut drücken, resp. in diese einsinken'), bis

1) Diese Worte sämtlich von mir gesperrt!
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die dadurch erzielten Deformationen so groß geworden sind, daß

die Reizkrümmung ausgelöst wird", so müßte doch offenbar in allen

diesen Versuchen die Krümmung sehr viel später eintreten als nach

kontinuierlicher Reizung.

Ist aber, wie meine Beobachtungen lehren, die Ansammlung
der Stärkekörner für die Gcoperzeption und für die Einleitung der

Reaktion bedeutungslos, so ist natürlich auch ihre Beweglichkeit

dafür ohne Bedeutung. Daß die spezifisch schwereren Stärke-

körner sich in dünnflüssigem Plasma an den Zellwänden sammeln, ist

nur eine mechanische Notwendigkeit. Warum in den stärkehaltigen

Zellen das Plasma so dünnflüssig ist, wissen wir nicht, ebensowenig,

ob nur in diesen Zellen das Plasma sich durch besondere Dünn-

flüssigkoit auszeichnet, da ja eben in den anderen Zellen die zur

Beurteilung nötigen schwereren Körperchen fehlen!

Selbstverständlich darf man in allen diesen Versuchen keinen

Beweis gegen die ganze Statolithenhypotliese erblicken, da sie keine

direkte Entscheidung darüber erlauben, ob nicht der Druck, bezw.

die Druckrichtung der Stärkekörner für die Gcoperzeption von

Bedeutung ist'). Daß die BcAveglichkeit der Stärkekörnchen nicht

das wesentliche zu sein brauche für die Gcoperzeption, sondern

vielleicht nur die Verlegung der Druckrichtung, darauf haben ja

die Begründer der Statolithenhypothese wiederholt ausdrücklich

hingewiesen. Gleichwohl haben sie diese Möglichkeit bei der

Fassung, die sie ihrer Hypothese gegeben haben (man vergleiche

namentlich Haberlandt, 903, 904), wie mir scheint, nicht ge-

nügend berücksichtigt.

Der Nachweis, daß die Ansammlung und die Beweglichkeit

der Stärkekörner für die Gcoperzeption nicht wesentlich ist,

hat nun eine Reihe wichtiger Konsequenzen. Erstens nämlich

hat es künftighin keinen Zweck mehr, nach unbeweglichen Stärke-

körnchen zu suchen, um die Hypothese zu widerlegen. Zweitens

scheint es mir nunmehr völlig zwecklos und nicht der Sache ent-

1) Nöniec hat gelegentlich (901, p. 163) die Ansicht ausgesprochen, daß auch

die Aufhebung des Druckes der Körnchen auf die untere Hautschicht von Bedeutung

für die Gcoperzeption sei. Doch kann diese Meinung nicht richtig sein: Ich erhielt bei

meinen geofropischen Versuchen in der gleichen Zeit Krümmungen, mochte ich nun

Pflanzen dazu verwenden, die in der Normallage verweilt hatten, oder solche, die ich so

lange Zeit in die inverse Ruhelage gebracht hafte, bis die Stärkekörnchen von der unteren

Wand weggewandert waren, oder solche, die einige Zeit bei 3— 6 Minuten Umdrehungs-

geschwindigkeit in gewöhnlicher Weise am Klinostaten rotiert und bei denen sich die

Stärkekörner regellos im Zellinnern verteilt hatten.
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sprechend, wenn man in Lehrbüchern und Spezialarbeiteu immer

wieder Abbildungen mit angesammelten Stärkekörnchen in den

Zellen veröffentlicht, um damit ihre Bedeutung als Statolithen zu

demonstrieren; denn die Ansammlung als solche beweist ja gar-

nichts für die Statolithennatur. Drittens versteht man nun nicht

mehr, warum bei den höheren Pflanzen, wie die Vertreter der

Statolithenhypothese es wollen, nur die Zellen in der Columella

der Wurzelspitze und die in der Stärkescheide, also diejenigen, in

denen große Stärkekörnchen vorhanden sind, nicht aber auch

sämtliche andere Zellen, die unbewegliche Stärke oder keine

Stärke enthalten, imstande sein sollen, den Schwerereiz zu perzi-

pieren und warum zum Verständnis der Geoperzeption erst die

Stärkekörner herangezogen werden müssen; man versteht dies umso

weniger, als nach Aussage der Verteidiger der Hypothese eine

Geoperzeption bei manchen Pflanzen, nämlich da, wo Stärkekörner

fehlen, durch andere schwerere oder auch leichtere Körperchen

soll zustande kommen können^). Und viertens — und dies ist

vielleicht die wichtigste Konsequenz! — ist nun ein exakter Nach-

weis der Richtigkeit der „Statolithentheorie" aufs äußerste er-

schwert worden, wodurch diese „Theorie" vorläufig mehr als je

zuvor den Charakter einer geistreichen Hyiiothese erhält^).

Selbstverständlich liegt es nahe und ist sogar recht wahr-

scheinlich, daß die weitgehende Übereinstimmung der Krüm-

mungen, die unter dem Einflüsse der Schwerkraft und unter dem-

jenigen der Zentrifugalkraft zustande kommen, auf eine bei aller

sonstigen großen Verschiedenheit der bei diesen Versuchen physi-

kalisch wirkenden Kräfte gleiche Bedingung, nämlich eine Massen-
wirkung, zurückgeführt werden muß. Fraglich ist es aber, ob das

Plasma nur für so grobe Massen, wie zB. die Stärkekörnchen es sind,

empfindlich ist, oder ob es nicht in viel feinerer Weise durch seine

eigene Masse oder durch kleine spezifisch nur wenig schwerere, also

viel leichtere Körnchen als die Stärkekörnchen es sind (die übrigens

selbstverständlich bei der Reizung nicht ohne Bedeutung zu sein

brauchen) oder durch den Druck des Zellsaftes in den Reizzustand

versetzt werden kann. Mit dieser Frage steht und fällt aber die

1) Noch dazu, da die Lokalisatioii der Empfindlichkeit auf die Columella der

Wurzelspitze durch keine Tatsache auch nur wahrscheinlich gemacht ist!

2) Nachträgliche Anmerkung. Ganz ähnlich hat sich jüngst Jost anläßlich eines

Referates in der Botanischen Zeitung, Bd. 62, 1904, p. 277 über die Statolithenhypothese

geäußert.
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ganze Statolithenhyjjothese im Sinne Haberlands und Ni'mecs;

denn die Auffassung, die übrigens nocb keineswegs bewiesen ist, daß

die geotropischen Krümmungen auf einer Massenwirkung beruhen, ist

so alt wie die Zentrifugalversuche und die Ansicht, daß eine Massen-

wirkung im Zellplasma das wesentliche bei der Auslösung sei, ist

nicht durch die Statolithenhypothese angebahnt worden.

Wenn die Begründer der Statolithenhypothese bei dem Aus-

bau ihrer Hypothese die Möghchkeit, daß allein die Druckrichtung
der Stärkekörner für die Geoperzeption in Betracht komme,
eigentlich nur in Parenthese berücksichtigt haben, so hat das seinen

guten Grund darin, daß sie annehmen, der Druck der Stärkekörn-

chen oder sonstiger Körperchen müsse auf die Hautschichten
der Zellen ausgeübt werden, damit eine Geoperzeption stattfinden

könne. Das Plasma als solches vermag die Verschiebung der

Druckrichtung nicht wahrzunehmen, sondern nur die Hautschicht;

denn sie ist das „Sinnesorgan", die „Sinnesschicht" der Zelle.

Dieser Gedanke, der sich überhaupt bei vielen Physiologen heut-

zutage einer gewissen Beliebtheit zu erfreuen scheint, liegt offenbar

ursprünglich der ganzen Statolithenhypothese zugrunde. Er hat

offensichtlich auch in den neueren Arbeiten von Haberland

t

(903, 904) den Gedankengang dieses Forschers stark beeinflußt

und damit eine Fassung der Hypothese veranlaßt, die eine genügend

weitgeliende Berücksichtigung der bereits erwähnten Möglichkeit

vermissen läßt. Das heißt aber doch H^-jjothesen auf Hypothesen

bauen; denn daß die Hautschicht die Sinnesschicht ist, dafür ist

bisher ein stichhaltiger Beweis nicht erbracht worden. Die Be-

wegungen und Strömungen des Plasmas in den Zellen sind als

solcher nicht anzusehen, wie Noll (zB. 903b) meint, und daß

jemals ein Stärkekörnchen in Berührung mit dieser Hautschicht

kommt, hat bisher auch niemand gesehen. Sicherlich hat die Haut-

schicht viele wichtige Funktionen: so zB. die Regulation des

Wachstums der Zellmembranen und die Entscheidung über den

Turgor der Zelle, und damit einen wichtigen Einfluß auf viele

Reizreaktionen; und ebenso sicher ist es, daß sie von vielen Reiz-

anlässen zuerst getroffen wird. Daß aber auch das Innenplasma

gereizt werden kann, scheint mir schon daraus hervorzugehen, daß

ja doch das ganze Zelleuleben in Abhängigkeit von der Außenwelt

aus einem harmonischen Zusammenwirken sehr vieler solcher Teile

besteht, die sicher niemals mit der Hautschicht direkt in Be-

rührung kommen. Über die Vorgänge im Plasma wissen wir zu-
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nächst doch nichts und so können wir denn auch nicht überschauen,

welche Verschiebungen bei der Plasmabewegung statthaben, und

ob nicht auch das bewegte Plasma, etwa durch die Veränderung

der Druckrichtung in ihm fortgeschleppter Stärkekörnchen, den

Schwerereiz erfolgreich zu perzipieren vermag und damit den Anstoß

geben kann zu einer Orientierungsbewegung der ganzen Pflanze.

Denn wir haben bisher keinen Beweis dafür, daß bei den Be-

wegungen des Plasmas die Plasmateilchen ganz wirr und regellos

durcheinander gewirbelt werden. Es schien mir nicht unzweckmäßig,

darauf nocli einmal ausdrücklich hinzuweisen, obwohl schon Pfeffer

sich kürzlich in ähnlichem Sinne gegen die alleinige Befähigung der

Hautschicht zur Reizperzeption ausgesprochen hat (904, p. 636). —
Nachdem in meiner Arbeit die parallelotropen Organe mit meinen

Untersuchungsmethoden in den beabsichtigten Richtungen näher

analysiert worden sind, würde sich nun die Notwendigkeit ergeben,

mit gleichen und anderen Methoden auch die radiär -plagiotropen

und die dorsiventral- plagiotropen Organe genauer zu untersuchen.

Dabei müßten auch die auf dem Klinostaten an ihnen sich ein-

stellenden Krümmungen einer eingehenden Analyse unterzogen

werden. Vielleicht wird es dabei möglich sein, die Richtungs-

ursachen der plagiotropen Organe näher festzustellen, als es bisher

geschehen ist, bekannthch ein Problem, dessen weitere Lösung

äußerst wünschenswert wäre. Ich glaube, daß sich mein inter-

mittierender Apparat und meine Methode der Klinostatendrehung

mit schräg gestellter Achse bei diesen Fragen als brauchbar er-

weisen wird. Ich beabsichtige, Studien in dieser Richtung zu

machen, und hoffe, später einmal über deren Ergebnisse berichten

zu können. Auch wird es voraussichtlich keine Schwierigkeiten

machen, mit meinen Methoden den Einfluß der Außenbedingungen

auf die geotropische Empfindlichkeit näher zu untersuchen.

Abschnitt XVI.

Zusammenfassung einiger Ergebnisse.

IX.

Es ist zurzeit unmöglich, festzustellen, wie lange Zeit es dauert,

bis eine geotropische Erregung wieder völlig ausgeklungen ist. Der

Ablauf der autotropischen Ausgleichsbewegung gibt nur das Ver-

löschen der geotropischen Reaktion an.
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Die Dauer der Zeitintervalle, mit denen Einzelreizungen von

kürzerer Dauer als die Präsentationszeit aufeinander folgen müssen,

damit durch ihre Suiiinuition gerade noch eine geotropische Krüm-
mung zustande kommt, nenne ich die Relaxationszeit. Das
Verhältnis der Relaxationszeit zur Dauer der Einzelreizungen bleibt

unverändert, wenn die Einzelexpositionen kürzer sind als die Präsen-

tationszeit. Es beträgt für die optimale Reizlage bei den Keim-

lingen von Phaseolus, Vicia und Helianthus etwa 12:1. Manche
Beobachtungen sprechen dafür, daß die Relaxationszeit nichts

anderes angibt wie die Zeit, welche die reaktiven Vorgänge, die

durch Reizungen von kürzerer als Präsentationszeitdauer ausgelöst

werden, brauchen, um durch Autotropismus ausgelöscht zu werden.

Die Größe der Relaxationszeit" ist abhängig von der Größe der

Ablenkungswinkel: je kleiner der Winkel, um so kürzer ist die

Relaxationszeit.

X.

Die intermittierende geotropische Reizung hat im Gegensatze

zu der entsprechenden heliotropischen keine intensivere, sondern

vielmehr eine verhältnismäßig geringere Wirkung als die kon-

tinuierliche Reizung. Bei der intermittierenden geotropischen

Reizung kommt es nämlich, falls die Ruhepausen im Verhältnis zu

den Reizzeiten nicht zu lange währen, für die Reaktion im wesent-

lichen auf die Summe derjenigen Zeit an, während deren der

Schwerereiz einwirkt. Keinen irgendwie bemerkbaren Einfluß auf

den Erfolg hat dagegen die Dauer und die Zahl der Einzel-

reizungen, sowie die Zeit, über die sich die Einzelreizungen ver-

teilen. Infolgedessen werden die Krümmungen annähernd gleich

intensiv, wenn man, gleiche Dauer der Ruhe- und Reizzeiten voraus-

gesetzt, doppelt so lange intermittierend wie kontinuierlich reizt.

Unter der Präsentationszeit bei intermittierender
Reizung habe ich diejenige Gesamtdauer der Einzelreizungen ver-

standen, bei der gerade noch eine geotropische Krümmung als

Nachwirkung eintritt. Diese Zeit ist niemals kleiner als die Präsen-

tationszeit bei kontinuierlicher Reizung. Beide Zeiten sind vielmehr

annähernd gleich, und zwar nicht nur dann, wenn die Ruhepausen

und Reizzeiten gleich lang sind, sondern auch noch dann, wenn

sich bei der intermittierenden Reizung die Reizdauer zur Ruhezeit

verhält wie 1 : 5. Aus diesen Tatsachen muß man den Schluß

ziehen, daß der Reaktionsvorgaug in seinen ersten Anfängen nicht
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erst dann beginnt „ausgelöst" zu werden, wenn der Reiz die

Präsentationszeit über eingewirkt hat, sondern daß die auf die

Krümmung hinzielenden Vorgänge schon durch eine Reizung von

weit kürzerer Dauer eingeleitet werden.

XI.

Die Präsentationszeit beträgt für i^rt&a-Epikotyle 6—7 Minuten,

für die Epikotyle von Phaseolus 6— 7 Minuten, für die Hypokotyle

von Heliantlius 5—6 Minuten, also wesentlich kürzere Zeit, als

von anderer Seite angegeben wurde. Die Präsentationszeit hängt

in erster Linie und in besonders hohem Maße ab von der Reaktions-

zeit und von der Relaxationszeit. Da von mir der Nachweis

erbracht wurde, daß schon durch eine Reizung von weit kürzerer

als Präsentationszeitdauer die reaktiven Vorgänge ausgelöst werden,

so ist die bisher übliche Begriffsbestimmung der Präsentationszeit

als diejenige Reizdauer, die notwendig ist, um die Reaktion aus-

zulösen, aufzugeben. Meiner Auffassung nach würde man das

Wesen der Präsentationszeit am richtigsten treffen, wenn man die

Präsentationszeit definieren würde als diejenige Zeit, während deren

ein Reizanlaß wirksam sein muß, damit die ausgelösten reaktiven

Vorgänge nicht vor dem Ablaufe der Reaktionszeit für die Krüm-
mung wieder so weit ausklingeu, daß eine sichtbare Krümmung
unterbleibt.

XII.

Auf die geotropische Reaktionszeit bei intermittierender Reizung

ist die Dauer der Einzelreizungen fast ohne Einfluß. Von großer

Wichtigkeit ist für sie dagegen vor allem die Gesamtdauer der

Reizungen, weit weniger die Dauer der Ruhezeiten: so lange sich

die Ruhepausen zu den Reizzeiten verhalten wie 5:1, tritt die

Reaktion an den Keimpflanzen von Vicia, Helianthus und Phaseolus

bei der intermittierenden Reizung annähernd ebenso frühzeitig ein

wie bei entsprechend langer kontinuierlicher Reizung. AVerden die

Ruhepausen verhältnismäßig länger, so tritt die Krümmung später

ein als nach entsprechender kontinuierlicher Reizung. Die Krüm-
mung bleibt ganz aus, wenn die Ruhezeiten länger dauern als die

Relaxationszeit. Es wurde eingehend erörtert, in welcher Weise

die Relaxationszeit abhängig ist von der Dauer der Einzelreizungen,

von der Gesamtdauer der Reizung und von der Dauer der Ruhe-

pausen.
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xni.

Zwei geotropische Reizungen, die an einem parallelotropen

Organe auf entgegengesetzten Seiten nacheinander erfolgen, können

sich, wie der Erfolg lehrt, nicht im perzeptorischen Teile des Reiz-

vorganges hemmend beeinflussen. Einige Versuche von mir lehren

ferner, daß die Hemmung nicht allein in dem Antagonismus der Re-

aktionen zu suchen ist, sondern schon in früheren Teilen des Reiz-

vorganges vor sich gehen muß. Lehrreich sind in dieser Hinsicht

namentlich meine Versuche über die Wirkung von Reizungen, die

nicht genau auf entgegengesetzten Seiten der Pflanze bewirkt

werden. Rechtwinklig zu einander erfolgende Reizungen heben

einander hinsichtlich der Reaktion nicht auf, vielmehr kommt es

zu einer resultierenden Krümmung. Eine solche Krümmung, in

Richtung der Verlängerung der Halbierenden des Diflferenzwinkels,

den die Reizungen miteinander bilden, trat bei allen meinen Ver-

suchen ein, mochte der Winkel nun klein sein oder 90" oder mehr

Grade betragen, so auch dann noch, als der Differenzwinkel nur

um 5" von 180"^ abwich! Die Krümmung erfolgte in diesem Falle

annähernd rechtwinklig zu den beiden Reizrichtungen.

XIV.

Aus der Tatsache, daß die geotropischen Erregungen sich an-

nähernd verhalten wie die Sinus der Ablenkungswinkel, darf man

nicht den Schluß ziehen, daß nur die auf der Längsachse des

Sprosses rechtwinklige Kom])onente für die Krümmung in Betracht

kommt. Diese Tatsache dürfte vielmehr nur aus den Beziehungen

zwischen den Reizzuständen, die in verschiedenen Ablenkungswinkeln

geschaffen werden, erklärt werden können. Manches spricht dafür,

daß diese Reizzustände nicht nur quantitativ, sondern auch quali-

tativ verschieden sind.

Das Hauptergebnis meiner Versuche über die Größe der

geotropischen Empfindhchkeit scheint mir der Nachweis zu sein,

daß die Empfindlichkeit ebenso wie auch die TJnterschiedsempfind-

lichkeit außerordentlich groß ist, weit größer, als aus den bisherigen

Beobachtungen zu ersehen war, und daß sie nicht hinter derjenigen

für den Lichtreiz zurücksteht. Die geotropische Krümmung der

Pflanzen hängt überaus innig von der Intensität, von der Angriffs-

richtung und von der Zeitdauer des Reizanlasses ab. Die noch

fast überall herrschende Auffassung, daß man aus der Größe der

Jahrb. f. wiss. Botanik. XLI. -'
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Reaktionszeit oder der Präsentationszeit einen Schluß ziehen könne

auf die Größe des Empfindungsvermögens einer Pflanze, muß auf

Grund der vorliegenden Tatsachen aufgegeben werden. Ein hohes

Empfindungsvermögen für sehr verschiedene Reizanlässe dürfte jedem

Plasma zukommen; die Reizreaktionen sind als Anpassungserschei-

nungen nur der Ausdruck der spezifischen Bedürfnisse der Orga-

nismen. Diese Gesichtspunkte sind bei der Beurteilung der Per-

zeptionsvorgänge nicht außer acht zu lassen.

Bei vielen meiner Versuche, in denen eine Geoperzeption und

eine geotropische Krümmung eintrat, konnte ich eine Ansammlung

der Stärkekörnchen auf den entsprechenden Hautschichten nicht

beobachten. Meine Versuche zeigen also, daß für eine in ver-

hältnismäßig kurzer Zeit erfolgreiche Geoperzeption eine solche

Ansammlung nicht nötig ist. Dagegen erlauben meine Versuche

keine Entscheidung darüber, ob der Druck oder besser die Druck-

richtung der Stärkekörnchen für die Geoperzeption, die eine geo-

tropische Krümmung zur Folge hat, allein von Bedeutung ist.

Die der Statolithenhypothese zugrunde liegende Hyjjothese,

daß die Plasmahaut der Zelle die „Hautsinnesschicht" der Zelle

ist, ist bisher nicht hinreichend begründet. Daß das Innenplasma

wegen seiner Bewegungen und Strömungen an der Geoperzeption

nicht beteiligt sein könne, läßt sich bei der heutigen völligen Un-

kenntnis der Vorgänge im Plasma nicht beweisen.

Tübingen, Botanisches Institut, 20. September 1904.
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Untersuchungen

über den Wachstumsverlauf bei der geotropistischen

Bewegung.

Von

Graf H. Luxburg.

Mit 2 Textfiguren.

Unsere heutige Kenntnis von der Wachtsumsverteilung in

Pflanzenorganen bei der geotropischen Krümmung beruht großenteils

auf den bekannten Resultaten der Versuche von Julius Sachs*)

mit Keimwurzeln und Sprossen. Trotz des recht provisorischen

Charakters, speziell der Keimwurzelversuche, scheint nur bei Gras-

knoten eine Nachprüfung der Sachs sehen Ergebnisse vorgenommen

worden zu sein. Sagt Sachs selbst zusammenfassend an anderer

Stelle-), daß die geotropischen Vorgänge bei der Abwärtskrümmung

der Keimwurzeln „in allen Punkten wesentlich dieselben sind, wie

bei der Aufwärtskrümraung der Sproßachsen", indem „während der

Krümmung eine Verlangsamung der Verlängerung der Wachstums-

achse eintritt, während die konvex werdende Seite stärker, die

konkav werdende schwächer wächst, als es bei ungestörtem Wachs-

tum in vertikaler Richtung der Fall sein würde", so zeigen doch

seine eigenen Messungen an Gramineenknoten, daß der gleiche

Effekt nicht immer auf dieselbe Weise erreicht wird. Die überaus

umfangreiche Literatur der letzten Dezennien über den Geo-

tropismus beschäftigt sich mit diesen Fragen nur wenig, da andere

Probleme im Vordergrund des Interesses standen und stehen.

Immerhin liegen einige wichtige Einzelbeobachtungen vor, so die

1) J. Sachs, „Über das AVachstum der Haupt- und Nebeuwurzeln", 1873, Ges.

Abhaiidl. 11, p. 852. — „Längenwachstum der Ober- und Unterseite horizontal gelegter,

sich aufwärts krümmender Sprosse", 1871, Ges. Abhandl. II, p. 945.

2) J. Sachs, Vorlesungen über Pflanzenphysiologie, 2. Aufl., 1887, p. 73u.
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F. Nolls') an Hippuris vulgaris, dessen Luftsprosse sich nach den

Messungen dieses Forschers unter sehr beträchthcher Beschleunigung

des Mittelwachstums geotropisch aufrichten. Dadurch wurde

wiederum gezeigt, daß die Sachs sehe Regel nicht Allgemeingültig-

keit beanspruchen kann. Eine Bestätigung und Erweiterung der

Sachsschen Messungen an Grasknoten gab später Pfeffer-), der

auch die weitgehende Verschiebung der neutralen Zone nach der

konkav werdenden Flanke des krümmenden Knotens konstatieren

konnte. Weiter scheinen mehr beiläufige Messungen Barths^)

sowie Briquets'^) an verschiedenen Gelenkpflanzen darauf hin-

zuweisen, daß hier ähnliche Verhältnisse wie bei Grasknoten vor-

liegen möchten. Doch sind die diesbezüglichen Untersuchungen

namentlich des letzteren Forschers wenig kritisch und auch metho-

disch unzulänglich. Später soll näher hierauf eingegangen werden.

Das Studium des Wachstums bei allseitig gleicher Schwerkraft-

reizung (auf dem Klinostaten) hatte durch Elfvings^) und

Schwarzs") gleichzeitige und voneinander unabhängige Unter-

suchungen schon früh die Tatsache ergeben, daß Keimwurzeln

(Elfving und Schwarz), die Fruchtträger von Phycomyces nitens

(Elfving) und auch einige Keimsprosse (Schwarz) keine nachweis-

bare Änderung der Wachstumsschnelligkeit im Vergleich zur nor-

malen Vertikalstellung zeigen. Elfving^) fand dann noch, daß

Grasknoten durch den diffusen Schwerkraftreiz veranlaßt werden

können, das bereits erloschene Wachstum wieder aufzunehmen,

ebenso wie es Sachs ^) schon für den einseitigen tropistischen Reiz

konstatiert hatte. Eine Krümmung unterbleibt am Khnostaten

1) F. Noll, „Beitrag zur Kenntnis d. physikalischen Vorgänge, welche den Reiz-

krümmungen zugrunde liegen". Arbeiten des Botan. Instituts in Würzburg, 1888,

Bd. m, p. 507.

2) W. Pfeffer, „Druck und Arbeitsleistung durch wachsende Pflanzen", 1893,

p. 393. Ebenso R. Barth, „Die geotrop. Wachstumskrümmungen d. Knoten". Leipziger

Diesert. 1894, p. 31 f.

3) Barth, a. a. 0.

4) J. Briquet, „Monographie du genre Galeopsis". Brüssel 1893, p. 73 ff.

5) F. Elfving, „Beitrag zur Kenntnis d. phys. Einwirkung d. Schwerkraft auf

d. Pflanzen", aus Acta Soc. scient. Fenn., T. Sil, 1880.

6) F. Schwarz, „Der Einfluß d. Schwerkraft auf d. Längenwachstum d. Pflanzen".

Untersuch, aus d. botan. Inst, zu Tübingen, 1881, Bd. I, p. 53.

7) F. Elfving, „Über das Verhalten d. Qrasknoten am Klinostaten". Sep.-Abdr.

aus Öfversigt af Finska Vetensk. Soc : s Förh. 1884.

8) S|achs, 1871, a. a. 0.
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selbstverständlich. Schwarzs und Elfvings Resultate können in

den Grenzen der allerdings beträchtlichen Versuchsfehler als ganz

gesichert gelten, und auch das Elfvingsche Klinostatenwachstum

ist durch häufige Nachprüfung bestätigt worden ^). In neuerer Zeit

wurde manchmal versucht, in theoretischen Diskussionen diese Tat-

sachen zu verwerten (vgl. den allgemeinen Teil dieser Arbeit), neue

experimentelle Resultate sind aber nicht bekannt geworden.

Noch eine dritte Seite des Problems sei wenigstens erwähnt:

Die Reizwirkung der Inverslage auf die Wachstumsbewegung. Über

diesen Gegenstand ist in jüngster Zeit eine ausführliche experimen-

telle Untersuchung Herings-) erschienen, auf welche ich hier ver-

weisen kann. Auch eine Zusammenstellung der bezüglichen

Literatur ist dortselbst zu finden.

Auf diese kurzen Bemerkungen, mit welchen nur eine all-

gemeine Orientierung über den Stand unseres Wissens auf diesem

Gebiet beabsichtigt war, glaube ich mich hier um so mehr be-

schränken zu dürfen, als in den einzelnen Kapiteln dieser Arbeit

noch öfters Gelegenheit sein wird, detaillierter auf die Literatur

einzugehen. Im folgenden werde ich außer einer Nachprüfung der er-

wähnten Messungen Sachs' und NoUs mit vollkommeneren Methoden

eine Bearbeitung der einschlägigen Fragen bei einigen (monokotylen

und dikotylen) Knotenpflanzen zu bringen versuchen. Auch die

Wirkung intermittierender Reizung wurde bei Keimwurzeln mehr

nebenbei untersucht. Daran wird sich eine Untersuchung der bis-

her noch gar nicht berücksichtigten Frage schließen, ob sich die

plötzliche Vertauschung der normalen Vertikallage eines radiär-

parallelotropen Organs mit der horizontalen Reizlage als transi-

torischer Reiz auf das Wachstum bemerklich macht, wie es genug-

sam für andere plötzliche Reizwirkungen bekannt ist. Bei einer

mehr theoretischen Besprechung der Resultate sollen, wie gleich hier

bemerkt sein mag, alle mit Geoperzeption, Klinostatentheorie usw.

zusammenhängenden Fragen nur soweit gestreift werden, als es mir

zum Verständnis meiner Resultate notwendig erscheint, oder diese

direkte Schlußfolgerungen gestatten.

Bei allen Objekten wird stillschweigend vorausgesetzt, daß ent-

sprechend geleitetes Wachstum die Krümmungen bewirkt. Kohls

1) Vgl. Pfeffer, Pflanzenphysiologie, Bd. II, 1904, p. 651.

2) G. Hering, „Untersuchungen über das Wachstum inversgestellter Pflanzen-

organe". Jahrb. f. wiss. Botan., Bd. XL, Heft 4, 1904.



402 Graf H. Luxburg,

Krümmungstheorie') hat sich, berechtigter Weise, nirgends Ein-

gang zu schaffen vermocht, und scheint vom Autor selbst nicht

festgehalten zu werden^). Ein abermaliges Eingehen auf seine

Theorie erscheint daher nicht mehr ganz zeitgemäß, auch könnte

nach den ausführlichen Widerlegungen, welche dieselbe von ver-

schiedenen Seiten ^) erfahren hat, nicht mehr viel Neues vorgebracht

werden. Ferner soll in keinem Fall auf die Beteiligung der einzelnen

Gewebe beim Krümmungsvorgang und überhaupt auf die innere

Mechanik desselben eingegangen werden. Solche Studien, die zudem

für jedes einzelne Objekt besondere Untersuchungen erfordern würden,

liegen außerhalb der hier gestellten Aufgabe. Pfeffers'*) Studien

an Grasknoten weisen für Fragestellung und Methodik künftigen

derartigen Untersuchungen den Weg.

Die vorliegenden Untersuchungen sind von Januar 1903 bis

Juli 1904 im botan. Institut der Universität Leipzig ausgeführt.

Es ist mir aufrichtigstes Bedürfnis, an dieser Stelle dem Geh. Hof-

rat Prof. Dr. W. Pfeffer herzlichsten Dank zu sagen für alles, was

ich ihm im allgemeinen und für diese Arbeit im besonderen ver-

danke.

Experimenteller Teil.

Die Geschwindigkeit und Verteilung des Wachstums

während der geotropischen Krümmung und auf dem Klinostaten

im Vergleich zur Normallage.

Da es schon auf Grund der bisher bekannt gewordenen Tat-

sachen feststeht, daß die Wachstumsverteilung, durch welche die

Pflanze die tropistische Krümmung eines Organs erreicht, mit einer

Geschwindigkeitsänderung des Gesamtwachstums (gemessen an der

Mittelzone) verknüpft sein kann, aber nicht verknüpft sein muß, so

müssen empirische Untersuchungen für jeden einzelnen Fall das tat-

1) F. G. Kohl, „Die Mechanik der Reizkriimmungen". Marburg 1894.

2) F. G. Kohl, „Die paratonischen "Wachstumskrümmungen der Gelenkpflanzen".

Botan. Zeitung 1900, p. 1.

3) "W. Rothert, Biolog. Centralbl. 1895, Bd. XV, p. 593. — F. Noll, Flora

1895, Ergänzungsbd. p. 44. — Vgl. auch W. Pfeffer, Pflanzenphysiologie, Band II,

1904, p. 664 f.

4) W. Pfeffer, „Druck und Arbeitsleistung usw.", 1893, Kap. 11. Sep.-Abdr.

aus Abhandl. d. Königl. Sachs. Ges. d. Wissensch., Bd. XX.
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sächliche Verhalten feststellen. Allgemein scheint bei der tropistischen

Krümmung, das Wachstum jeder einzelnen Längslamelle regulatorisch

so gelenkt zu werden, daß ein stetiger Geschwindigkeitsabfall von

der X- nach der V- Seite*) hergestellt wird-), der in Fällen ge-

steigerter Geschwindigkeit der Mittelzone entsprechend steiler aus-

fällt. V- und X-Flanke erfahren also in allen bekannten Fällen

eine ungleichsinnige Änderung der Wachstumsgeschwindigkeit, und

es erscheint entschieden ökonomisch, aber nicht zur Krümmung
absolut notwendig, daß eine neutrale Zone (d. h. eine Zone, deren

Wachstumsgeschwindigkeit keine Änderung erfährt), im Innern des

Organs existiert, die bisher immer festgestellt werden konnte. Bei

krümmenden Grasknoten ist sie näher an die V- Flanke, bei den

meisten Sprossen etwas nach der X-Flanke hin verschoben. Häufig

erfährt die V- Seite sogar eine passive Verkürzung (Kompression)

besonders bei langsamem Gesamtwachstum und schnellem Krümmungs-

verlauf. Auch bei den haptotropistischen Rankenkrümniungen, die

ja nach Fi ttings^) Untersuchungen unter sehr starker Wachstums-

beschleunigung (auch der inneren Organhälfte) erfolgen, erfährt die

V- Flanke oft eine geringe Verkürzung, jedenfalls keine Steigerung

der Wachstumsgeschwindigkeit.

Bei genügend schneller Rotation um die horizontale Klinostaten-

achse kann im radiär-parallelotropen Organ — und dieses kommt
hier allein in Betracht — keine Krümmung ausgeführt werden,

denn bei allseitig gleichem Perzeptions- und Reaktionsvermögen

kann der „Diffusreiz" nicht die zur Krümmung notwendige asym-

metrische Wachstumsverteilung zur Auslösung bringen. Anders

steht es mit der Frage, ob anderweitige Erfolge der einseitig

wirkenden Schwerkraft, von denen uns hier nur die Beeinflussung der

mittleren Wachstumsgeschwindigkeit interessiert, ebenso kompensiert

werden. Die Erfahrungen an Grasknoten einerseits, an Wurzeln

und Pilzhyphcn anderseits, lehren, daß mehrere Möglichkeiten be-

stehen, daher kann nur empirisch von Fall zu Fall entschieden

werden. Später werde ich mehr von der theoretischen Seite auf

diese und neue Tatsachen kurz zurückkommen.

1) So sollen im folgenden der Kürze wegen die spätere Konvex- und Konkavseite

bezeichnet werden.

2) W. rfeffer, Physiologie, 1904, p. 663.

3) H. Fitting, „Untersuchungen über den Haptotropismus der Ranken"'. Jahrb.

f. wi?s. Botan., Bd. XXXVIII, iW3, 3. Abschn., p. .56.5.
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I. Versuche mit Keimwurzeln.

1. Nachprüfung der Sachsschen Versuche.

Die Versuche, auf welche Sachs') seine Lehre vom langsameren

Mittelwachstum sich geotropisch krümmender Wurzeln stützt, be-

stehen in der Messung von vier Keimwurzeln der Saubohne (groß-

samige Varietät), deren Wachstum mit dem der gleichen Anzahl

Kontrollwurzeln paarweise verglichen wird. Die Versuchsdauer be-

trug 14 Stunden. Zwei Versuchswurzeln standen horizontal, zwei

fast vertikal aufrecht. Vorher waren die Wurzeln durch freihändig

aufgetragene Tuschestriche auf zwei gegenüberliegenden Seiten in

vier Zonen (im Abstand von 2 mm) vom Vegetationspunkt ab

geteilt worden. Die Messung geschah immer durch Vergleichen

mit angelegtem Maßstab, bei den gekrümmten Wurzeln durch

Messung der Sehnen und Schätzung des Krümmungsradius für

jede einzelne Zone mittels Anlegen eines auf Glimmer geritzten

Kreissystems. Für seine Markierung gibt Sachs eine Genauigkeit

von 0,1 mm an, die nach meinen Erfahrungen kaum erreicht sein

dürfte.

Gegenüber dem absoluten Zuwachsen der Kontrollwurzeln

(Mittelzonen) von 10,5, 8,-5, 4,3 und 5,5 mm zeigt sich das Wachs-

tum der gekrümmten Wurzeln verzögert um die entsprechenden

Werte von 2,1, 1,5, 1,2 und 0,5 mm, alles auf die ganze Versuchs-

dauer von 14 Stunden gerechnet. Der Ausschlag des vierten

Versuches fällt ohne weiteres in die Grenzen der Versuchsfehler

und auch bei den anderen erscheint dies keineswegs ausgeschlossen.

Da Sachs nur diese vier Versuche angestellt hat, konnte ihn

immerhin die übereinstimmende Richtung des Ausschlags verleiten,

das Resultat zu generalisieren; zahlreichere Messungen hätten ihn

erkennen lassen, daß die Übereinstimmung eine zufällige war. Die

vergleichenden Zellmessungen, durch die er das Resultat zu stützen

sucht, sind zu wenig zahlreich, um sichere Durchschnittswerte

liefern zu können. Außerdem kann diese Methode zwar eventuell

eine willkommene Bestätigung eines auf andere Weise gewonnenen

Resultats bringen, ist aber allein nicht beweisend, schon weil die

Möglichkeit weiterer Zellteilungen im Verlauf des Krümmungs-

prozesses sich nicht sicher ausschließen läßt.

J) J. Sachs, 1873, a. a. 0.
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Meine eigenen Versuche, aus denen die Tabellen I und II eine

Zusammenstellung bringen werden, sind fast ausschließlich an den

Keimwurzeln von Lupinus alfnis ausgeführt worden, welche sich

als das bei weitem geeignetste Versuchsobjekt für derartige Unter-

suchungen bewährten. Doch werden auch einige Versuche mit

Vicia Fnha mitgeteilt werden, wo ich mit der Kulturrasse Johnsons

Wonderful noch die besten Resultate erhielt. Alle mitgeteilten

Versuche sind mit Samenmaterial vom Sommer 1902 im darauf-

folgenden Winter angestellt worden. Als ich im Winter 1903 auf

1904 die Messungen an Vicia Faha noch weiter auszudehnen unter-

nahm, zeigte sich, daß alle Bemühungen vergebens waren, überhaupt

vergleichbare und wirklich gerade gewachsene Wurzeln zu erhalten.

Nachdem das Material verschiedener angesehener Firmen gleich-

mäßig aller darauf verwendeten Mühe spottete'), bleibt mir nur

die Annahme, daß die betreffende Jahresernte minderwertig aus-

gefallen ist. So mußten leider die Versuche abgebrochen werden.

Die ausschließliche Verwendung von Lupinen bei den später mit-

zuteilenden Versuchen mit intermittierender Reizung erklärt sich

aus derselben Ursache. Vielleicht würden die Keimwurzeln von

Aesculus Hippocastanum^ auf welche schon Sachs hinweist, ein

noch geeigneteres Objekt abgeben, wenn Kulturen in größtem

Maßstab angelegt würden. Wegen der sehr unregelmäßigen Keimung

(die Keimfähigkeit scheint bald definitiv verloren zu gehen) konnte

ich lediglich feststellen, daß diese Wurzeln alle andern von mir

untersuchten an relativer Unempfindlichkeit, gleichmäßigem Wachs-

tum und geringer Neigung zu störenden Nutationen übertreffen;

doch gelang es mir nicht, vergleichbares Material zu erhalten, was

für jede statistische Methode natürlich Vorbedingung ist. Auch
hatte ich stark gegen Bakterien zu kämpfen, die zwischen Schale

und Kotyledonen sitzend, auch Versuche steril zu arbeiten ver-

eitelten.

Methodik.

Als ich mich bald von der geringen Genauigkeit der Sachs-

schen Methodik überzeugt hatte, ging mein erstes Bestreben dahin,

einen Weg zu finden, der gestattete, mit geringeren methodischen

Fehlerquellen zu arbeiten. Wenn sich nun auch später heraus-

stellte, daß eine Steigerung der Genauigkeit durchaus überflüssig

1) Dies wurde mir auch von anderer Seite bestätigt.
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war, weil die individuellen Verschiedenheiten die Versuchsausschläge

wohl stets übertreffen, so sei doch kurz das von mir angewendete

Verfahren beschrieben. Besonders gut hat sich eine Markierungs-

vorrichtung bewährt, die für gleiche oder ähnhche Zwecke, even-

tuell mit geringen Modifikationen bei künftigen Arbeiten gute Dienste

leisten können wird.

Im Prinzip besteht die Vorrichtung aus einem mit Tusche

getränkten Haar, das in einen längeren Faden an geeigneter Stelle

eingeschaltet ist, der an einem Ende festgeklemmt wird und mit

dem anderen frei in horizontaler Richtung auf einem Maßstab ver-

schoben werden kann. Durch abwechselndes Heben und Senken

des festgeklemmten und Verschieben des freien Endes auf dem Maß-

stab werden die Marken in behebigem Abstand auf das Objekt

aufgesetzt. Das Prinzip der Winkelvergrößerung gestattet, große

Genauigkeit zu erzielen.

Der Apparat, aus einfachsten Hilfsmitteln zusammengestellt, bestand hauptsächlich

aus einem alten, mit Zahn und Trieb beweglichen Mikroskopstativ, unter dessen Auszieh-

tubus das eine Ende des Fadens fest eingeklemmt ist, während das andere Ende, ent-

sprechend belastet, frei über einen horizontalen Holzmaßstab herabhängt, der etwa 30 cm

lang und vorteilhaft an einer Kante mit Metall ausgelegt ist. Der Maßstab — mit

V, mm Teilung versehen — wird am besten parallel über der rechten Kante des Arbeits-

tisches mit zwei Stativen ein für allemal unverrückbar befestigt, die Stative mit Schraub-

stöcken an die Tischplatte angeschraubt. Der Abstand von der Tischkante richtet sich

nach den Dimensionen des Mikroskopstativs. In den Faden, der zugleich fein und wider-

standsfähig zu wählen ist, ist im Abstand von ungefähr 5— 15 cm vom Tubus ab ge-

rechnet, ein feines, entfettetes Menschenhaar eingeschaltet, das, mit Tusche getränkt, die

Marken aufträgt. Durch Drehen des Zahnrades läßt sich der Faden in vertikaler Ebene

heben und senken, außerdem ist er horizontal auf dem Maßstab verschiebbar. Da sich

die Handhabung an einem Beispiel am kürzesten beschreiben läßt, solle eine Keimwurzel

vom Vegetationspunkt ab in Zonen von möglichst genau 1 mm geteilt werden. Zunächst

sind einige Vorbereitungen zu treffen. Der Tubus wird in solcher Entfernung vom Maß-

stab aufgestellt, daß die Fadenlänge (von Tubus bis Maßstab) 1 m beträgt. Dies sei

dann möglichst genau der Fall, wenn das freie Fadenende auf Teilstrich n (vgl. die

Textzeichnung auf p. 407) der Skala fällt, der vorteilhaft nahe an das hintere Ende des

Maßstabes zu liegen kommt. Man stellt auf Teilstrich n ein, und legt dann einen

schmalen aus Millimeterpapier geschnittenen Streifen so auf das andere Fadenende, daß

der Nullpunkt fest am Tubus ansteht. Das hundertste Millimeter des Streifens sei

besonders bezeichnet. Auf diesen Teilstrich wird dann die krumme Spitze einer Prä-

pariernadel möglichst genau eingestellt, welche von einem hinter dem Faden stehenden

Stativ in entsprechender Höhe getragen wird. Durch leichtes Klopfen auf den Fuß des

Nadelstativs läßt sich mühelos und schnell genau einstellen. Entfernt man hierauf den

Streifen, so ist durch die Nadelspitze der Faden im Verhältnis 1 : 10 geteilt. Nun wird

der Faden etwas gehoben und die Wurzel, die gut in feuchtes Filtrierpapier gepackt,

mittels Klammer an den Kotyledonen auf einem weiteren Stativ befestigt ist, so dicht

unter die Nadel geschoben, daß die Organachse parallel zum Maßstab und die
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Nadel über die /.u inarkieremle Zone genau median zu stellen kommt. Einstellung nach

Augenmaß gibt hinreichende (ienauigkeit. Dann wird die Nadel entfernt und durch

Verschiebung des Fadens das Haar über den Anfangspunkt der Teilung (Vegetationspunkt)

gebracht. Liegt das freie Fadenende jetzt auf Teilstrich a des Maßstabes, so erfolgt

nunmehr die Markierung durch sukzessives Heben und Senken des mit Tusche getränkten

Haares und Verschieben des Fadens auf dem Maßstabe um je 10 mm. Am besten streicht

man mit dem feuchten Tuschestückchen (Pinsel; rasch einmal nach jeder Hebung des

Fadens über denselben hinweg. Die Feinheit der Marken läßt sich durch stärkeres oder

geringeres Aufdrücken abstufen. Auf diese Weise ist es mit Leichtigkeit möglich,

Marken im Abstand von '/a oder '/»mm zu setzen, und bei einiger Übung läßt es sich

erreichen, daß der Fehler 0,05 mm nicht übersteigt. Die Vorbereitungen erfordern, wenn

das Mikrcskopstativ seinen einmal ausgemessenen Stand beibehält, etwa eine bis zwei

Minuten, die Markierung selbst geht nicht langsamer von statten, wie bei freihändigem

Arbeiten. Aus der nebenstehenden scheiuatischen Zeichnung ist sogleich ersichtlich, daß

es nur darauf ankommt, daß das Verhältnis

a'b' b' c' on' 1

ab bc on 10

gewahrt bleibt, was ohne Rücksicht auf die Winkel, welche Fadenrichtung und Maßstab

einschließen, stets dann erreicht ist, wenn n'b' || nb und ab = bc gemacht wird.

ri

7?
Figur 1.

In der Figur ist der Deutlichkeit wegen das konstante Verhältnis gleich Vi an-

genommen.

Für die Messung der geraden und gekrümmten Wurzeln ist

der Zeißsche „Zeichenapparat für schwache Vergrößerungen" bei

weitem am geeignetsten. Da er mir erst nach Abschluß dieser

Versuche zur Verfügung stand, behalf ich mich mit folgender Vor-

richtung: Ein Mikroskop wurde mit dem Zeißschen Objektiv a*

und einem schwachen Okular, ferner mit dem großen Ab besehen

Zeichenapparat ausgerüstet. Auf den Objekttisch kam zuerst ein

Bogen schwarzes Papier, darauf eine flache Glasschale mit Plan-

boden. Auf derselben war ein Kork befestigt, in den die Keim-

linge so festgesteckt wurden, daß die zu messende Wurzel flach

dem Boden der Schale anlag, und ganz mit Wasser bedeckt

werden konnte. Der Tubus wurde auf die Mittelebene der Wurzeln

(d. h. auf scharfe Kontur) eingestellt und in dieser Stellung fixiert.

Geringe individuelle Dicken-Unterschiede kommen bei der schwachen
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Vergrößerung, die bei den meisten Versuchen 5,8 betrug, nicht

in Betracht. Da auffallendes Licht benutzt werden mußte,

wurde vorteilhaft mit Zeichenfeder und weißer Tinte auf schwarzes

Papier gezeichnet, wobei dann das Bild der Zeichnung stark ab-

geblendet werden konnte. Durch zwei schnelle Striche fixierte ich

zuerst die Lage der obersten und untersten Marke, dann die der

übrigen und die Kontur der "Wurzel. Bei der schwachen Ver-

größerung ist gleichzeitig alles genügend scharf zu sehen. Durch
besondere Versuche überzeugte ich mich natürlich, daß die Wurzel

im Wasser während der kurzen Zeit, die das Abzeichnen erfordert,

keinerlei Dimensionsänderungen erfährt; solche werden erst nach

einigen weiteren Minuten bemerkbar, während vom Augenblick, wo
die Wurzel ins Wasser kommt, bis zur Fertigstellung der Skizze

kaum mehr als eine Minute verstreicht. Auf der Zeichnung wurden

dann für jede Wurzel beliebig viele Punkte der Mittellinie kon-

struiert und mit Stecknadeln abgesteckt. Mittels eines Streifens

Millimeterpapier wurde dann die ganze Länge der Mittellinie

zwischen den beiden äußersten Marken gemessen, und auf Zehntel-

millimeter abgeschätzt. Die Werte wurden dann entsprechend

reduziert. Sie können, obwohl immer nur eine Flanke markiert

wurde, mit umso mehr Berechtigung direkt auf die Mittelzone

bezogen werden, als schon bei der Markierung eigentlich nur die

Projektionen der markierten Oberflächenstrecken auf eine Hori-

zontalebene (Mittelebene) genau die gewollte Länge einhalten,

während die absoluten Längen der markierten Flankenzonen nach

der Wurzelspitze zu wegen deren konischer Form etwas zunehmen.

Gleiches gilt wieder von der Zeichnung, die auch die Projektion

der wahren Längen auf die eingestellte Mittelebene liefert. — Im
übrigen kann ich mich kurz fassen: alle von Sachs angegebenen

Vorsichtsmaßregeln wurden natürlich beachtet. Die Wurzeln wurden

in feuchten Sägespänen kultiviert und keimten im konstanten

Wärmezimmer des Instituts bei ca. 22*^ C. Beiläufig sei erwähnt,

daß selbst geringe Beimengungen von Kiefernspänen (von Pinus

sylvestris) schädlich wirken wegen des Harzgehaltes und daß auch

Späne stark gerbstoffhaltiger Hölzer unbrauchbar sind (zB. Eiche).

Am besten sind Fichten- oder Pappelspäne, auch Buchenspäne

sind brauchbar. Wichtig ist ferner die Qualität. Zu feine Späne

backen leicht zusammen, zu grobe, besonders wenn sie aus feinen

herausgerissenen Spreißeln bestehen, verwunden. Stets ist längeres

Reiben der feuchten Späne zwischen den Händen zur Erzielung
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eines ganz homogenen Keimbetts notwendig. Vernachlässigung

solch scheinbar nebensächlicher Umstände schließt wirklich gerades

Wachstum meist völlig aus. Mit Ausnahme von Versuch X, der

ganz im Wärmezimmer ausgeführt wurde, wurden die Wurzeln in

einem gelieizten Laboratoriumsraum zum Versuch vorbereitet. Die

paarweise Zusammenstellung der Versuchs- und Kontrollwurzeln

wurde mit peinlichster Sorgfalt vorgenommen. Immer wurde die

ganze wachsende Zone markiert, wozu meist zehn Punkte im Ab-

stände von 1 mm vom Vegetationspunkt ab aufgetragen wurden.

Kotyledonen und Wurzelbasis wurden in feuchtes Filtrierpapier

gewickelt, und nach dem Markieren der Keimlinge mit nicht

rostender Metallnadel auf dem paraffinierten Kork eines ca. 8 cm
hohen Medizingläschens befestigt. Diese standen in zum Teil mit

Wasser gefüllten Porzellanschalen unter einer ganz mit nassem

Papier ausgeschlagenen Glasglocke in völlig dampfgesättigtem Raum.

Durch einen unten in das Wasser tauchenden Saugstreifen war

dafür gesorgt, daß die Papierhüllen der Wurzeln stets völlig durch-

tränkt blieben. Versuchs- und Kontrollwurzeln standen stets unter

derselben Glocke. Jede so vorbereitete Wurzel wurde sogleich an

den Ort gebracht, wo sie die Versuchszeit über zu stehen batte.

Zum Transport wurde eine ganz analog beschickte Schale mit

Glocke benutzt.

Die beiden folgenden Tabellen geben einen Auszug meiner

Versuche mit Liipinus allnis und Vicia Fahu. In jeder Reibe

steht zunächst die Versuchsnummer. Jeder Versuch besteht aus

der Messung einer Versuchswurzel und zugehöriger Kontrollwurzel.

Nur Versuch VIII gibt den Durchschnitt aus drei, und Versuch X
aus zwei Versuchspaaren. In diesen Fällen waren die sechs resp.

vier Wurzeln bei Versuchsbeginn äußerlich völlig gleichwertig. Als

Versuchsdauer wurde die Zeit von beendigter Markierung bis be-

endigter Messung gerechnet. In der Kolonne „Temperatur" be-

deutet W.-Z. die Temperatur des konstanten Wärmezimmers, die

je nach der Höhe, in der die Glocken aufgestellt waren, zwischen

26" und 27" C. schwankte, aber während des betrefifenden Ver-

suchs konstant blieb. Die ursprüngliche Länge der Wurzel bei

Versuchsbeginn schwankte, auch wo keine genauen Zahlen an-

gegeben sind, zwischen 3 und 5 cm. Der Ablenkungswinkel der

Versuchswurzeln ist natürlich von der geotropischen Ruhelage aus

gerechnet. Die den Zuwachs verzeichnenden Kolonnen bedürfen

keiner Erläuterung. Die Differenz a—b zeigt dann einen negativen
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Wert, wenn die Kontrollwurzel schneller gewachsen ist. Um ver-

gleichbare Zahlen zu erhalten, folgt schließlich noch eine Um-
rechnung dieser "Werte in Prozente des Gesamtwachstums auf die

Zeiteinheit von 10 Stunden bezogen. Dabei ist aber nicht zu

vergessen, daß die einzelnen Versuche in ungleichen Stadien der

Krümmung abgebrochen wurden. In einigen Fällen war die Ruhe-

lage noch nicht, in einigen schon seit Stunden erreicht.

Tabelle 1. Lupinus albus.
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aufgenommen wurden, bei denen nicht die geringste Unregelmäßig-

keit unterlief. Eine nicht tadellos gerade gewachsene Kontroll-

wurzel, eine merkliche Ungleichheit des Dickenwachstums, ein an

der Wurzelspitze hängender Wassertropfen usw. genügte, um das

Versuchspaar sogleich ausscheiden zu lassen. Aus früher erwähnten

Gründen kann ich leider nur zwei Versuche mit Vicia Faba mit-

teilen. Ein Blick auf die Tabellen lehrt, daß kleine eventuell

vorhandene Ausschläge zwischen normal abwärts wachsenden und

sich geotropisch krümmenden Wurzeln mit Sicherheit von den

individuellen Verschiedenheiten überdeckt wurden. Nach beiden

Richtungen kommen Ausschläge von fast 20 "/o für zehn Stunden

vor. Es ist besonders bemerkenswert, daß gerade der Versuch X,

der mit den größten Kautelen ausgeführt wurde, die stärkste

Beschleunigung des Mittelwachstums der Versuchswurzeln ergab.

Dieser Versuch wurde vom Pflanzen der gequollenen Samen bis

zur Messung ganz im Wärmezimmer bei nahezu optimaler Tem-

peratur ausgeführt. Zur weiteren Illustration der individuellen

Schwankungen sei noch angeführt, daß die drei vergleichbaren

Versuchswurzeln des Versuchs VIII für die betreffende Versuchs-

dauer die Einzelzuwachse: 6,8, 5,0, 5,0, die Kontrollwurzeln ent-

sprechende von 5,6, 6,5, 5,3 aufwiesen. Für Versuch X betrugen

die Werte 5,9, 5,2 und 5,5, 4,7.

Außer den mitgeteilten Versuchen wurden noch zur Orien-

tierung grobe Messungen an Wurzeln von Plsum sativum und Zea

Mays ausgeführt. Sie ergaben, daß es hier mit den individuellen

Verschiedenheiten nicht besser bestellt ist. Außerdem ist die

geringe Dicke dieser Objekte unvorteilhaft.

Als Resultat meiner Untersuchung ergibt sich also, daß eiue

exakte Entscheidung über das Verhalten der Mittelzone bei sich

geotropisch krümmenden Wurzeln solange praktisch unmöglich sein

wird, als es nicht gelingen sollte, andere Arten, Kulturrassen oder

Kulturbedingungen zu finden, wo die einzelnen Individuen kon-

stanteres Wachstum aufweisen. Denn ich sehe keine Möglichkeit,

die statistische Methode, die ja stets im Nachteil ist, hier zu ver-

lassen und etwa vergleichend am selben Objekt zu messen. Dafür

läuft für jede einzelne Querzone die große Periode zu schnell ab,

und die Inkonstanz derselben gestattet wieder nicht, die Störung

durch Rechnung zu eliminieren. Die Kongruenz der Sachs sehen

Versuche beruht also auf ihrer zu geringen Zahl, doch scheint mir

immerhin eine gewisse Wahrscheinlichkeit dafür zu sprechen , daß

Jahrb. f. wiss. Botanik. XLI. 28
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die Mittelzone bei der Krümmung wenigstens keine nennenswertere

Beschleunigung erfährt. Dafür spricht einmal der Umstand, daß

sich fast in doppelt so viel Fällen Verzögerung des Mittelwachs-

tums ergab (bei Tab. 1 in 9 von 13 Fällen), und dann die Er-

fahrung, daß die großen Schwankungen meist durch das ab-

weichende Verhalten relativ weniger Individuen bedingt waren, die

sich sonst allerdings durchaus normal verhielten.

2. Keimwurzelversuche mit intermittierender Reizung,

Das Resultat dieser Versuche, auf welche viel Mühe und Zeit

verwendet wurde, war recht unbefriedigend. Ich werde mich daher

ganz kurz fassen. Es handelte sich nur darum, die Wirkung gleich

langer abwechselnder Reizung zweier antagonistischer Flanken auf

das Mittelwachstum zu studieren. Die Expositionszeit wurde so

gewählt, daß die Wurzeln gerade blieben, während eine geringe

Verlängerung der Reizungsdauer wellenförmige Krümmungen zur

Folge gehabt hätte. Sie betrug meist zwischen 10 und 20 Minuten.

Da Vicia Faha, wie erwähnt, vollkommen versagte, arbeitete ich

nur mit den Wurzeln der gelben Lupine. Doch blieb auch hier

die Güte des Materials bedeutend hinter dem Vorjahr zurück,

tiber ^/lo aller Versuche mußten wegen unregelmäßigen Dicken-

wachstums oder starker Nutationen ausgeschaltet werden. Die

intermittierende Reizung wurde automatisch durch das vonFitting^)

konstruierte Zusatzstück zum Pfefferschen Klinostaten bewirkt.

Die Reizungsdauer wird durch entsprechende Regulierung des

Klinostatengangs abgestuft. Das genügend vermehrte Gewicht

wirkte an einem Flaschenzug, wodurch es ermöglicht wurde, trotz alle

zehn Minuten erfolgender Unterbrechung den Apparat die Nacht

über in Gang zu erhalten, ohne die Schnur aufwickeln zu müssen.

Die Versuche wurden im Wärmezimmer (bei 25,2° C.) ausgeführt,

und liefen meist von Nachmittag bis zum folgenden Morgen. Die

Wurzeln wurden paarweise zusammengestellt und mittels des

Markierungsapparates außerhalb der Wachstumszone mit einer fixen

Marke versehen, meist in 11 mm Abstand vom Vegetationspunkt.

Auf die Klinostatenachse waren mehrere Korke gesteckt, worauf

das Ganze paraffiniert und mit nassem Papier überzogen wurde.

1) Vgl. H. Fitting, „Geotrop. Untersuchungen" (Vorl. Mitteil.). Ber. d. Deutsch,

botau. öesellsch., Bd. XXII, p. 362, 1904.
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Auf die Korke wurden die Wurzeln parallel zur Achse befestigt

und gesondert in Filtrierpapier gepackt. Die Kontrollwurzeln

standen in feuchtem und dunklem Raum neben und in gleicher

Höhe (Temperatur) mit dem KHnostaten, Im Versuchswurzel-

zylinder wurde während des ganzen Versuchs ein entsprechendes

Wasserniveau erhalten'), außerdem war noch der ganze Zylinder

innen mit Papier ausgelegt und durch schwarze Tücher ver-

dunkelt. Die Messung geschah durch Vergleichung mit einem

Maßstab. Die wenigen verwendbaren Resultate ergaben ein ähn-

liches Bild wie Tabelle 1 für einseitige Reizung, nur waren nach

beiden Seiten hin die Ausschläge noch größer, während der Durch-

schnitt keine nennenswerte Verschiedenheit der Wachstums-

geschwindigkeit zwischen Versuchs- und Kontrollwurzeln zeigte.

Hieraus folgt natürhch nur, daß eine solche, falls vorhanden, durch

die individuellen Verschiedenheiten überdeckt wurde. Bei diesem

Ausfall glaube ich auf Mitteilung von Zahlen und Einzelheiten,

sowie auch auf eine Diskussion der Frage verzichten zu dürfen, ob

oder inwieweit positive Resultate einen Rückschluß auf die Ver-

hältnisse bei einseitiger Reizung gestattet hätten.

11. Versuche, mit Sprossen.

Sachs' Messungen an Sprossen mit kontinuierlicher apikaler

Wachstumszone erstrecken sich auf zahkeiche Spezies, wobei immer

dasselbe Resultat: Beschleunigung des Wachstums der X- Seite,

Verkürzung der V- Seite und stärkere oder geringere Depression

des Mittelwachstums erhalten wurde. Dasselbe erscheint also im

Gegensatz zu den Wurzelversuchen gut fundiert und ich habe es

im wesentlichen durch eigene, allerdings nicht sehr zahlreiche

Messungen an Silphium Hornemanni bestätigen können, wobei die

Sachssche Methode verwandt wurde. Gegenüber Rotherts^)

abweichender Ansicht möchte ich gleich hier betonen, daß mir

keine einzige Tatsache dafür zu sprechen scheint, daß die Ver-

kürzung der V- Seite auf aktive Tätigkeit der dortigen Zellen

zurückzuführen wäre. Es genügt meist durch geringe Verkleinerung

1) Vgl. W.Pfeffer, Physiologie, Bd. II, 1904, p. 570.

2) W. Rotheit, Referat über Kohls „Mechanik d. Reizkrüinmungen". Biolog.

Centralbl. 1895, p. 598.

28*
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des Ablenkungswinkels den Krümmungsradius etwas zu vergrößern,

um eine absolute Verlängerung auf der V-Seite zu erzielen. Legt

man anderseits zB. einen aus zwei Internodien bestehenden Süphium-

Sproß horizontal, so findet man nach einiger Zeit das erste stark

wachsende Internodium bei normaler Kontraktion der Oberseite

scharf aufgerichtet, während das zweite infolge Abklingens der

großen Periode und zunehmender innerer Widerstände nur wenig

gekrümmt erscheint. Die Messung zeigte dann stets trotz der

dauernden tropistischen Reizlage die V-Seite schwächer und die

X-Seite stärker verlängert. Bestünde die tropistische Reaktion der

V-Seite in einer aktiven Verkürzung, so wäre in diesem Fall

wenigstens Sistierung des Wachstums zu erwarten. Klinostaten-

versuche habe ich mit Sprossen dieser Kategorie nur bei Hippiiris

unternommen, worüber später zu berichten sein wird. Analoge

Gründe, wie sie früher für die Keimwurzelversuche erwähnt

wurden, lassen nur die statistische Methode anwendbar erscheinen.

Durch sehr zahlreiche Versuchsreihen müßten also wiederum sichere

Durchschnittswerte erhalten werden, die wohl meistens die Schwarz-

sehen Ergebnisse bestätigen dürften.

Genauere Nachprüfung erforderten die Beobachtungen Nolls

an Hippuris. Er verglich das normale Wachstum einiger Luft-

sprosse durch sukzessive Messungen an demselben Objekt mit dem

Wachstum während der geotropischen Aufrichtung aus der hori-

zontalen Reizlage, indem er die Abstände der Blattquirle auf zwei

gegenüberliegenden Seiten in den Zirkel nahm und mit einem

Maßstab verglich. Dabei ergaben sich sehr beträchtliche Be-

schleunigungswerte für die Mittelzone. Noll faßt sich bei der

Beschreibung seiner Versuche sehr kurz. Mir bleiben schwere,

seine Methodik betreffende Bedenken. So weiß ich nicht, wie er

den Gipfelteil der Sprosse, wo die dicht angedrückten Blätter die

Internodien vollkommen einhüllen, mit dem Zirkel gemessen haben

kann. Nun liegt aber bei vielen Sprossen das Maximum der ersten

Krümmung in der Gegend des ersten entwickelten Intemodiums,

wenn darunter das oberste Internodium verstanden wird, wo die

Achse infolge der Entfaltung der Blätter sichtbar wird, manchmal

sogar noch höher. Die Vernachlässigung des Unterschiedes zwischen

Sehne und Bogen dürfte dagegen nicht ins Gewicht fallen, zumal

dieser Fehler die wirklichen Zuwachswerte für die Mittelzone

während der Krümmung nur verkleinern könnte. Viel bedenklicher

scheint mir, daß Noll die Sprosse zur geotropischen Krümmung
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in eine Schale mit "Wasser legte. Ich habe öfters die Erfahrung

gemacht, daß die Sprosse, wohl infolge geringen Transpirations-

schutzes sich schnell zu verkürzen begannen, wenn sie zur Messung

aus dem ganz dampfgesättigten Raum in die relativ trockene

Zimmerluft versetzt werden mußten. Um diesen Fehler, den ich

größtenteils für die Abweichung zwischen meinen und Nolls

Resultaten verantwortlich machen möchte, zu vermeiden, mußte die

Messung stets besonders rasch vorgenommen werden.

Interessantere Resultate ließen sich von den Gelenksprossen

erwarten, deren Wachstumsmodus allgemein dadurch charakterisiert

ist, daß sich die Sproßachsen abwechselnd aus ausgewachsenen und

eingeschalteten, längere oder kürzere Zeit wachstumsfähigen Ab-

schnitten aufbauen. Dabei ist es unwesentlich, ob die interkalaren

Wachstumszonen durch Anschwellung als Knoten hervortreten,

welcher Prozeß erfahrungsgemäß oft erst in einem Alter einzutreten

pflegt, wo bereits jede Fähigkeit zu Streckungswachstum erloschen

ist (zB. Galium), ebenso ob die tropistische Bewegung durch den

Stengelteil selbst oder durch aktiv tätige Blattscheiden ausgeführt

wird. Verschiedene derartige Modalitäten hat Barth in seiner

zitierten Arbeit beschrieben, auf welche hier verwiesen sei. Auch

über das Wachstum auf Ober- und Unterseite sich krümmender

Gelenke hat Barth ^) an einer Anzahl Knotenpflanzen mikro-

metrische Messungen angestellt, die zu Schlüssen führten, die

meinen eigenen Resultaten in wesentlichen Punkten widersprechen.

Er maß mit Tusche markierte Zonen vor und nach der Krümmung

und konstatierte dabei eine starke Verlängerung der X-Seite; auch

die V- Seite zeigte in seinen Tabellen einen oft großen absoluten

Zuwachs. Bei allen von mir studierten Objekten liegen die Ver-

hältnisse sicher anders, doch kann ich, da eine genauere Be-

schreibung der Barth sehen Versuchsanstellung fehlt, nicht mit

Sicherheit angeben, worauf die Abweichungen zurückzuführen sind.

Häufig mag sich der abgelesene Gesamtzuwachs aus dem Zuwachs

während der Krümmung und ferner aus der weiteren Verlängerung

zusamn^ensetzen, welche die Pflanzen nach wieder erreichter Ruhe-

lage oder während der nach Überschreitung derselben einsetzenden

Rückkrümmung erzielten. Nähere Zeitangaben, woraus vielleicht

Schlüsse zu ziehen wären, fehlen ganz.

1) R. Barth, 1894, a. a. 0.
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Schon vor dem Erscheinen der Bar thschen Arbeit hat Briquet')

ein Kapitel seiner „Monographie du genre Galeopsis" den Gelenk-

krümmungen von G. Tetrahii gewidmet. Seine theoretischen

Betrachtungen, die für die damalige Zeit wenig neues brachten,

behandeln fast nur die innere Krümmungsmechanik, kommen also

für diese Arbeit nicht in Betracht; doch berichten auch einige

Tabellen über die Wachstumsverteilung im Gelenk während der

tropistischen Krümmung. Im Tableau II sind sechs Versuche

zusammengestellt, deren Resultat so zusammengefaßt wird^):

„L'accroissement s'opere presque exclusivement sur le cote qui

devient convexe; le cote concave reste ordinairement passif, il

s'allonge parfois un peu, mais ne se raccourcit jamais." Auch im

Tableau V^) finden sich zahlreiche Messungen, die immer dasselbe

Resultat ergeben. Briquets ganz primitive Methodik ist aber zu

einer sicheren Entscheidung dieser Frage völlig unzureichend. In

den Versuchen des Tableau II wurden auf Ober- und Unterseite

des Gelenks Tuschestriche im Abstand 5 (Millimeter?) aus freier

Hand gezogen. Nach der Krümmung war die Länge der Zonen

auf der V- Seite unverändert, in einem Falle wird 5,5 angegeben.

Notizen über die Versuchsbedingungen fehlen meist ganz, ebenso

genauere Zeitangaben. Da Galeopsis Tetrahit in der Umgebung

Leipzigs zahlreich zu finden ist, war ich in der Lage, an einigen

Versuchen Briquets Ergebnisse zu prüfen.

Hauptsächlich habe ich mit verschiedenen Spezies der Gattung

Tradescantia gearbeitet. Außer dem bereits erwähnten Galeopsis

Tetrahit verwandte ich noch Gälium rubioides und eine als Dianthus

hannaticus im botanischen Garten kultivierte Nelke, deren Iden-

tität mit dem Barth sehen D. bannaticus allerdings zweifelhaft ist'*).

Methodik.

Aus der bekannten und später nochmals kurz zu beschreibenden

normalen Wachstumsverteilung bei den Gelenksprossen ergibt sich,

daß die statistische Methode hier verlassen und am gleichen Objekt

das normale Wachstum mit dem bei geotropischer Reizung ver-

1) J. Briquet, 1893, a.a.O., p. 73.

2) a. a. 0., p. 75.

3) a. a. 0., p. 91.

4) Der betr. Stock starb damals aus und die Spezies wurde neu beschafft (vgl.

Barth, a. a. 0., p. 29).
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glichen werden konnte; natürlich mit gewissen Beschränkungen.

Das Prinzip aller folgenden Messungen bestand also darin, daß das

Wachstum markierter Zonen zunächst in der Nornialstellung ge-

messen, darauf der Sproß in die horizontale Reizlage resp. auf den

Klinostaten gebracht und nach entsprechender Zeit wiederum der

Zuwachs gemessen wurde. Kennt man den Verlauf der großen

Wachstumsperiode bei der betreffenden Spezies genau genug, um
in einem konkreten Fall mit Sicherheit zu wissen, daß die markierte

Zone den Hauptgipfel bereits überschritten hat, so genügt, wenn

hinreichende Zeit zur Akkommodation an die veränderten Be-

dingungen (Temperatur usw.) verstrichen ist, eine einmalige Messung

des Zuwachses in der Normallage. In zweifelhaften Fällen ist es

aber nötig, sich stets zunächst darüber klar zu werden, ob nicht

die normale Wachstumsgeschwindigkeit noch im Zunehmen begriffen

ist, worauf dann mit dem Umlegen in die horizontale Reizlage so

lange zu warten wäre, bis die Geschwindigkeit des Wachstums

eben abzunehmen beginnt. Da die geotropische Gelenkkrümmung,

wie gleich ausführlich gezeigt werden wii'd, fast durchweg unter

starker Beschleunigung des Mittelwachstums erfolgt, kommt es nicht

darauf an, daß bei der sukzessiven Messung am gleichen Objekt

natürlich etwas verschiedene Altersstadien miteinander verglichen

werden, und dementsprechend die Maßzahlen für die Wachstums-

geschwindigkeit in der Ruhelage im Vergleich zur geotropischeu

Krümmung etwas zu hoch ausfallen dürften, welcher Umstand, falls

Verzögerung des Mittelwachstums mit der Krümmung verbunden

wäre, die Deutung der Resultate sehr komplizieren würde. Tat-

sächlich nimmt bei den meisten untersuchten Arten das Wachstum

langsam genug ab, daß der Prozentwert der Beschleunigung nicht

wesentlich zu niedrig angesetzt erscheinen kann. Aus analogen

Gründen empfiehlt es sich, die zu markierenden Zonen nicht zu

groß zu wählen. Würde sonst im Verlauf des Versuches, besonders

bei sehr schmaler interkalarer Wachstumszone, im oberen Teil der

markierten Strecke das Wachstum erlöschen, so könnten wieder die

Zahlen für die Beschleunigung der Mittelzone in der Reizlage um
ein geringes zu niedrig ausfallen. Auch läßt sich so, ohne merk-

lichen Fehler, die Sehne mit dem Bogen verwechseln, auch wenn

infolge des schnellen Wachstums auf der X-Seite die Marken dort

stärker auseinander rücken, da der kleine Fehler die wirklichen

Beschleunigungswerte nur etwas herabdrücken kann. Keinesfalls

können also die wirklichen Ausschläge kleiner ausgefallen sein, als
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die mit dieser Methode gewonnenen Resultate ergaben, die Tabellen

enthalten also stets minimale Durchschnittswerte der Wachstums-

beschleunigung. Des näheren wurde so verfahren, daß frisch ge-

schnittene Sprosse sogleich, wenn nötig, operiert (zB. Entfernung

der Blattscheiden von Tradescantia und Dianthus) und markiert

wurden. Letzteres geschah auf die bekannte Weise durch Auftragen

feiner Tuschepunkte mit einem zugespitzten Holzstäbchen. Es ist

von Wichtigkeit, auf beiden Flanken in möglichst gleicher Höhe zu

markieren, was sich unter Verwendung verschiedener Hilfsmittel

genau genug erreichen läßt. Waren Blattscheiden weg zu präparieren,

so mußte sorgfältig jede Verletzung der Wachstumszone vermieden

werden. Bei Tradescantia fuminensis gelingt es meist nach Aus-

führung eines Längsschnitts die Scheide ohne weitere Verletzung

des Blattes nach unten umzuschlagen (so in allen Versuchen mit

dieser Pflanze, wo in den Tabellen nichts anderes speziell angegeben

ist). Ist die meristeraatische Zone ohne stützende Scheide nicht

imstande, das statische Moment des darüber stehenden Sproßgipfels

zu tragen, so muß dieser abgeschnitten werden. Dabei wurde zur

Vermeidung korrelativer Hemmungen der erste darüberstehende

Knoten stets erhalten, und der Sproß in der Mitte des folgenden

Internodiums abgeschnitten. Einzelheiten sind bei den betreffenden

Tabellen erwähnt. Die Sprosse wurden in feuchtem Sand in Glas-

fläschchen oder (besser) in poröse Tonzellen gesteckt und kamen

dann auf mit Wasser bedeckte Porzellanteller unter sehr geräumige

Glocken zu stehen, die ganz wie die nur in den Dimensionen ver-

schiedenen Keimwurzelglocken ausgestattet waren, und durch darüber

gestülpte Zylinder aus Karton verdunkelt wurden. Alle Versuche

wurden im Wärmezimmer bei der konstanten Temperatur von

26,2" C. ausgeführt. Nur für die Dauer der Messung wurden die

Sprosse einzeln auf einen zitterfrei (im Wärmezimmer) aufgestellten

Meßtisch gebracht und mit dem Horizontalmikroskop gemessen.

Zur Beleuchtung genügte meist das diffuse Tageslicht und ein auf-

gespannter Bogen weißen Kartons als Hintergrund. Mußte ich

ausnahmsweise abends messen, so verwendete ich eine in einem

Meter Entfernung von dem zu messenden Objekt aufgehängte

elektrische Glühlampe, die mittels des am Meßtisch befestigten

Schalthebels nur für den Augenblick der Ablesung eingeschaltet

wurde. Von der Überbringung ins Wärmezimmer bis zur ersten

Messung blieb der Sproß einige Stunden bis einen Tag zur

Akkommodation unberührt stehen. Pathologische Erscheinungen
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traten, wenn die Glocken täglich gut gelüftet wurden, erst nach

einer Reihe von Tagea, oft erst nach ein bis zwei "Wochen auf.

Für die Klinostatenversuche wurden die Fläschchen (Tonzellen) mit

den Sprossen direkt auf der Achse befestigt und der ganz mit

Papier ausgeschlagene, mit Wasser beschickte und verdunkelte

Zylinder darüber geschoben. Um größere Objekte {Hi2)2ruris-Sprosse)
bequem rotieren zu lassen und beobachten zu können, wurde aus

Glas und Eisen ein Haus in folgenden Dimensionen gebaut: Grund-

riß: 63 zu 48 cm, Höhe der Längswände: 46 cm, Höhe des Dach-

ürsts in der Mitte der Seitenwände: 52 cm. Das Dach fällt also

beiderseits nach den Längswänden hin ab. Vorn ist eine geräumige

und gut schließende Tür angebracht, die rechte Schmalwand ist

durch einen vertikalen Zinkblechstreifen in zwei symmetrische Hälften

geteilt. Auf halber Höhe des Streifens führt ein aufgelöteter

Blechtubulus ins Innere (Durchmesser 4 cm). Durch denselben

wird die Achse nach innen geleitet und ruht dicht vor der Rück-

wand auf einer entsprechenden Widerlage. Die Öffnung des Tubulus

wird während des Versuchs mittels durchbohrten Korks verkleinert.

Das Haus hat keinen Boden, sondern steht in einem mit Blech

ausgeschlagenen Holzkasten, der so hoch mit Wasser gefüllt wird,

daß das Papier, womit alle Innenwände überzogen werden, ringsum

eintaucht. Zentriert wird außerhalb des Kastens. Soll im Dunklen

gearbeitet werden, so kann ein Kartonkasten entsprechender

Dimensionen über Haus und Holzkasten gestülpt werden, dessen

eine Schmalseite mit einem Schlitz versehen ist, um die Achse

durchzulassen. Schiebt man auf dieselbe zwei größere Korkplatten,

die mit einander entsprechenden Löchern oder Ausbuchtungen ver-

sehen sind, so kann man eine Anzahl größerer Objekte in Reagenz-

röhren (mit Watteverschluß) oder Tonzellen einschieben und rotieren

lassen. Die Dampfsättigung läßt sich in diesem Wasserhaus so

vollkommen gestalten, daß die Pflanzen nicht merklich transpirieren.

Versuche mit Hippuris vulgaris.

Die Sprosse dieser Pflanze sind bekanntlich in ihrer Jugend

diageotropisch und setzen so mit ihren ältesten Teilen das sympo-

diale Rhizom zusammen. Mit oder kurz nach der Anlage der

betrefi'enden Seitenknospe, welche zunächst das Rhizom weiter

fortzusetzen bestimmt ist, erfährt der Hauptsproß eine autonome

Umstimmung und zeigt nunmehr parellotropes und allseits gleiches
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Reaktionsvermögen. Der Heliotropismus tritt in Konkurrenz mit

dem Geotropismus stark zurück, sodaß selbst bei längerer ein-

seitiger Beleuchtung im lieliotropisclien Kasten nur schwache

Krümmungen zur Seite erfolgen, die sogar manchmal trotz unver-

änderter Beleuchtung in der hauptsächlich wachstumsfähigen Zone

wieder geotropisch ausgeglichen werden. Aus verschiedenen Gründen

ist diese Pflanze zu genaueren Wachstumsmessungen wenig geeignet

und ich habe sie nur der vorliegenden Versuche Nolls wegen mit

zu meinen Untersuchungen herangezogen. Einmal lassen die abnorm

großen individuellen Verschiedenheiten der Wachsturasgeschwindigkeit

eine statistische Methode ziemlich ausgeschlossen erscheinen. Dann

ist auch die Wachstumsverteilung auf die einzelnen Internodien

eine sehr unregelmäßige. Häufig erlischt das Wachstum auf der

ganzen Länge eines Internodiums gleichzeitig, manchmal in der

mittleren Partie zuerst. Bei einigen besonders daraufhin unter-

suchten Objekten fand ich das Wachstum im 7. bis 9. entwickelten

Internodium') im Erlöschen begriffen. Dies ist aber wohl sicher

keine allgemeine Regel. Später wird auf Fälle hinzuweisen sein,

die für die Möglichkeit der Wiederaktivierung ausgewachsener

Partien sprechen. Häufig beschleunigte das erste entwickelte

Internodium während des Versuchs sein Wachstum nicht mehr,

doch war dies Verhalten nicht ausnahmslos. Selten waren auch

geringe sekundäre Maxima zu konstatieren. Ob diese Verhältnisse

auch bei der intakten Pflanze im Freien dieselben sind, vermag ich

nicht zu sagen; manches scheint darauf hinzuweisen, daß die

Hi2)puris-S])rosse schlechter als andere meine Versuchsbedingungen

ertrugen. Entsprechend dem früher Gesagten mußten hier stets

markierte Zonen so lange in der Normalstellung gemessen werden,

bis die Wachstumsschnelligkeit abzunehmen begann. Nach meinen

Erfahrungen halte ich es hier nicht für möglich, sichere Ergebnisse

durch vergleichende Messungen des Gesamtwachstums zu erhalten.

Bei meinen Versuchen ist natürlich jeder nachgewiesene Fall von

Beschleunigung der Mittelzone prinzipiell entscheidend, während

aus negativen Resultaten wieder wenig zu entnehmen ist. Ein

vollständiges Bild der Wachstumsverteilung während der Krümmung

können und sollen meine Versuche nicht geben; es war mir nur

darum zu tun, die prinzipielle Frage nach dem Verhalten der

Mittelzone zu entscheiden. Schon früher wurde angedeutet, daß

1) Vgl. p. 414.
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gerade die Region stiii-ksteu Wachstums und damit stärkster

Krümmung der Untersuchung wegen der versteckten Lage und des

nicht zu eliminierenden Einflusses der großen Periode schwer zu-

gänglich ist. Sonst war die Versuchsanstellung ganz dieselbe wie

die, welche bereits für die Gelenksproßversuche beschrieben wurde.

Aus diesem Grund ist es geboten, das Kapitel über Jlippuris hier

einzuschalten. Nachzutragen ist noch, daß um die Tuschemarken

besser anbringen zu können, gewöhnlich ein bis zwei Blätter des

Quirls am betreffenden Internodium auf jeder markierten Flanke

(eventuell samt der Blüte) entfernt wurden.

a) Wachstum bei einseitiger Reizung.

Die folgenden Tabellen (dieses Hauptabschnittes) bedürfen

nur weniger erklärender Bemerkungen. Für die Mittelzone steht

stets unter dem absoluten, in Teilstrichen der Okularskala (ein

Teilstrich = 0,017= '/«o Dana) angegebenen Zuwachs eine Umrechnung

desselben in Prozente der jeweiligen Länge zu Beginn des be-

treffenden Zeitabschnittes auf zehn Stunden als Einheit bezogen.

Direkt abgelesen wurden nur die Zuwachswerte für X- und V- Seite,

auch wo diese in den Tabellen nicht verzeichnet sind. Die Länge

der Mittelzone berechnet sich als das arithmetische Mittel aus den

Ablesungen auf der X- und V- Seite. Der einer Zeitangabe bei-

gefügte Stern bedeutet, daß am Schluß des betreffenden Abschnitts

das Objekt durch Umlegen dem einseitigen geotropischen Reiz aus-

gesetzt wurde. Wo nichts spezielles angegeben ist, erfolgte die

Krümmung stets normal und nach der gewöhnlichen individuell

nicht sehr abweichenden Reaktionszeit.

Tabelle 3. Hippuris vulgaris.

3 Zonen, das ganze 1. entwickelte Internodiuin eines jungen Sprosses deckend. 4 Blätter

des Quirls entfernt. Akkommodiert während 1 Nacht.
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Tabelle 4. Hippuris vulgaris.

2 anschließende Zonen, über Va des 1. entwickelten Internodiums deckend. 4 Blätter des

Quirls entfernt, Akkomniodiert während 1 Nacht.
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Tabelle 8. Hippuris vulgaris.

1 Zone am Ürunde des 5. entwickelten Internodiunis.

'
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langsamer Rotation parallel zur horizontalen Klinostatenachse niemals

gerade blieben. Im Sommer 1904 entschloß ich mich dann, die

Erscheinung näher zu verfolgen. Die Versuche wurden in dem

beschriebenen dampfgesättigten Glaskasten ausgeführt, der in einem

Laboratoriumsraum stand, dessen Temperatur zwischen den Ex-

tremen 17*^ und 22** C. schwankte. Zu allen Versuchen wurden

vegetative und fertile Luftsprosse verschiedensten Alters verwandt,

darunter stets ganz junge, die noch nicht die Wasseroberfläche des

Bassins erreicht hatten, in dem sie wuchsen. Es ergab sich das

überraschende Resultat, daß die Sprosse auf dem Klinostaten nach

etwa sechs Stunden, manchmal schon früher, ausnahmslos scharfe

Krümmungen auszuführen begannen, die sich bei fortgesetzter

Rotation immer mehr verstärkten. Die Krümmungsebenen er-

scheinen ganz regellos und ohne Beziehung zu der Klinostatenachse.

Sehr junge Sprosse beschränken sich gewöhnlich auf eine scharfe

einseitige Krümmung um 180^ und darüber, ältere rollen sich oft

zu Spiralen von einer bis zwei Windungen ein oder vollführen in

verschiedenen Abschnitten des Sprosses verschieden gerichtete

Krümmungen. Dieselben haben also keineswegs alle in der Region

stärksten Wachstums ihren Ausgangspunkt. Die fortwachsende

Spitze zeigt sich vollkommen desorientiert. Man sieht sie zB. in

beliebiger Richtung ein Stück gerade fortwachsen, um dann wieder

mit anders gerichteten Krümmungen einzusetzen. Die einzelnen

Krümmungsebenen werden dabei keineswegs konstant festgehalten.

Markiert man sich etwa nach 12 Stunden die V- Seite der ent-

standenen Krümmungen, so findet man nach Ablauf einiger Zeit

die Krümmungsebenen oft um beliebige Winkel gedreht. Manch-

mal macht die Bewegung den Eindruck einer regelrechten Zirkum-

nutation, bis wieder eine ganz regellose Krümmung die scheinbare

Regelmäßigkeit stört. Torsionen konnte ich nur ganz ausnahms-

weise beobachten. Hat man schon bei der bloßen Betrachtung

dieser sonderbaren Erscheinung durchaus den Eindruck, es mit

autonomen Bewegungen zu tun zu haben, so folgt dies mit ziem-

licher Evidenz aus folgenden Versuchen, deren Resultate die wenigen

absehbaren Möglichkeiten aitiogenen Ursprungs ausschließen. Zuvor

sei noch bemerkt, daß die Erscheinung im Dunkeln ebenso sicher

eintritt, wie im DifFushcht, vielleicht sogar etwas schneller, ent-

sprechend der gesteigerten Wachstumsgeschwindigkeit.

Versuch 1 sollte über die Möglichkeit einer durch morpho-

logische Beziehungen dem Sproß inhärent induzierten Dorsiventralität
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entscheiden. Eine bestimmte Flanke des orthotropen Sprosses ist

ja die Fortsetzung der morphologischen Oberseite des Rhizoms, das

sehr wohl dorsiventral induziert sein könnte. Ich hob zur Prüfung

ganze Rhizome aus und markierte die der Oberseite entsprechende

Flanke von sieben Luftsprossen verschiedensten Alters mit Tusche,

dann wurden die Sprosse abgeschnitten, in mit Wasser gefüllten

Reagenzröhrchen mit Watte befestigt und auf dem Klinostaten

montiert.

Versuch 2. Ferner bestand die Möglichkeit, daß eine nach

der Richtung der zufälligen Beleuchtung vor Versuchsbeginn labil

induzierte Dorsiventralität vorliege. Um dies zu untersuchen,

wurden drei Versuche angestellt. Zunächst wurden sechs Sprosse

53 V2 Stunden lang in Vertikalstellung auf e'.nem Klinostaten gedreht.

Sie standen im ganz dampfgesättigten Raum in Standgläschen unter

feuchter Glocke in diffusem Licht, dann kamen sie möglichst schnell

auf den verdunkelten Klinostaten in das Wasserhaus.

Versuch 3. Zwei junge und ebensoviel Sprosse mittleren

Alters wurden I8V2 Stunden lang aufrecht unter dampfgesättigter

Glocke in einem heliotropischen Kasten einseitiger Beleuchtung

ausgesetzt. Diese lieferte eine Glühlampe, die in 1 m Entfernung

von den Sprossen und in gleicher Höhe mit denselben aufgehängt

war. Das diffuse Tageslicht wirkte noch verstärkend. Nach Ab-

lauf der Frist wurden die beleuchteten Flanken mit Tusche markiert

und die Sprossen auf den Klinostaten ins Dunkle gebracht.

Versuch 4. Derselbe Versuch wurde mit fünf Sprossen

(sterilen und fertilen) mit der Variation wiederholt, daß die Glüh-

lampe auf Vä m von den Sprossen aufgehängt wurde (wobei die

Glocke sich fühlbar einseitig erwärmte); die einseitige Belichtung

Avurde 5Vä Stunden fortgesetzt.

Li allen vier Versuchen traten bei sämtlichen Sprossen un-

gefähr nach gleicher Zeit die Bewegungen in normaler Weise ein

und verliefen der früheren Beschreibung entsprechend. Eine Be-

ziehung zwischen der Ebene der ersten Einkrümmung und der

markierten Flanke war in keinem Fall zu konstatieren.

Es kann nach dem Ausfall dieser Versuche kaum mehr ein

Zweifel bestehen, daß autonome Bewegungen vorliegen. Dies ist

nur unter der Voraussetzung möglich, daß die autotropischen

Gegenreaktionen, durch welche zufällige oder sonstwie bedingte

Asymmetrien der Zuwachsbewegung sonst sogleich kompensiert zu
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werden pflegen, hier nicht mit der zur Erzielung autoortho-

tropen Wachstums nötigen Energie zur Auslösung kommen. Mit

diesem Rückschluß ist natürlich eine kausale Einsicht nicht ge-

wonnen.

Bei den Klinostatenkrümmungen scheinen auch Internodien,

deren Wachstum bereits erloschen war, eine Neuaktivierung des-

selben zu erfahren. Ich konnte öfters beobachten, daß zuerst die

ganze normale Wachstumszone sich nach bestimmter B-ichtung

krümmte, worauf nach längerer Zeit sechs bis acht Internodien

tiefer eine neue Einkrümmung nach anderer Richtung entstand.

Ganz analog verhielt sich ein Sproß, den ich mit der Basis in eine

Glasröhre steckte und invers vertikal unter den Hahn der Wasser-

leitung brachte, sodaß das oben immer wieder zufließende Wasser

die durch ungenügenden Schluß der Glasröhre entstehenden Ver-

luste ersetzte. In scharfer Krümmung um 180*' richtete sich zuerst

in der wachsenden Zone der Sproßgipfel auf. Nach vollendeter

Reaktion und Ablauf einiger weiterer Stunden begann zirka sechs

Internodien weiter basalwärts eine neue Krümmung, diesmal in

einer um 90" gegen die erste gedrehten Ebene. Sie erreichte nicht

ganz 90", veranlaßte aber natürlich die normal wachsende Region

zu einer abermaligen Reaktion, sodaß schließhch eine komplizierte

Sproßform resultierte. Genaue Messungen habe ich nicht angestellt;

doch würde eine exakte Entscheidung auf keine Schwierigkeiten

stoßen. Verhinderung der Krümmung in der normalen Wachs-

tumszone, etwa durch Einführung derselben in ein horizontales

Glasrohr, würde vielleicht nach Analogie der N oll sehen Versuche

mit Blütenständen von Umbelliferen den Eintritt solcher sekundärer

Krümmungen begünstigen.

III. Versuche mit Gelenksprossen.

Zur Untersuchung gelangten von den Commelinaceen: Trades-

cantia fiumiuensis, T. zehrina und T. virginica, von dikotylen

Gelenksprossen Galium ruhioides, Galeopsis Tetrahit und Diantlms

Imnnaticus. Sie sind alle geotropisch allseits gleich reaktionsfähig.

Ob, wie Miehe^) meint, den Tradescantia -Sprossen aber jede

1) H. Mi ehe, „Über korrelative Beeinflussung des Geotropismus einiger Gelenk-

pflanzen". Jahrb. f. wiss. Botan., Bd. XXXVII, 1902, p. 7 d. Sep.-Abdr.
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physiologische Dorsiventralität abgeht, möchte ich noch dahin gestellt

sein lassen. Eine später mitzuteilende Beobachtung läßt mich daran

zweifeln. Die Sprosse von T. virginica sind bekanntlich aufrecht

und orthotrop, während die wachsenden Internodien der hängenden

Arten meist schief aufgerichtet erscheinen; trotzdem habe ich nur

ganz ausnahmsweise bei vertikaler Aufstellung im Dunkeln eine

Rückkrümmung in die geneigte Lage beobachten können. Ich

arbeitete zumeist mit kräftigen jungen Stecklingen, die noch gerade

aufgerichtet waren und sich streng parallelotrop verhielten. Meist

zeigt sich in jedem einzelnen der jüngsten Internodien von T.

fiumincnsis eine Krümmung, mit der Konvexität nach der Dorsal-

seite. Ihre Provenienz ist unbekannt, hängt aber wahrscheinlich

mit Lichteinflüssen zusammen. Stellt man derartige Sproßgipfel

vertikal verdunkelt auf, so gleicht sich häufig in jedem Internodium

die Krümmung durch anfänglich stärkeres Wachstum der Bauch-

seite aus. Als erstes entwickeltes soll wiederum das oberste

Internodium bezeichnet werden, wo ein Teil des Stengels über der

Blattscheide sichtbar wird. Bei allen untersuchten Pflanzen — das

teilweise abweichende Verhalten von Dianthufi soll später berück-

sichtigt werden — scheint für jedes Internodium der Hauptgipfel

der großen Periode sehr schnell erreicht zu werden (konstante

Außenbedingungen vorausgesetzt). Zwar ist besonders bei T. flu-

minensis das ganze erste entwickelte Internodium wachstumstätig,

doch war nur sehr selten eine weitere Steigerung der Wachstums-

geschwindigkeit während des Versuchs zu konstatieren. Auch wo

es nicht besonders angegeben wird, war, wenn nur einmal in der

Normallage gemessen wurde, anzunehmen, daß keine Beschleunigung

mehr eingetreten wäre. Mit zunehmendem Alter beschränkt sich

dann das Wachstum auf eine immer schmäler werdende Zone an

der Internodialbasis, bis es endlich auch hier abklingt. Die Ver-

suche Mi ehe s') zeigen, daß bei T. fiuminensis das normal er-

loschene Wachstum durch den einseitigen Schwerkraftreiz wieder

erweckt werden kann. Ich habe keine diesbezüglichen Beobach-

tungen gemacht, da ich nur an jüngeren Knoten Messungen

angestellt habe. Die merkwürdigen Verkürzungen, die Miehe
sah, sind mir niemals vorgekommen. Die Zahl der in ihrer

ganzen Länge wachstumstätigen Internodien ist individuell ver-

schieden. So zeigen Tabelle 14 und 15 für Oalium ruhioides

1) H. Miehe, a. a. 0., p. 6.

Jalub. f. wiss. Botanik. XLI. 29
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ausgesprochen lokalisierte Krümmungen, während nach Barth^)

die Krümmungen im dritten Internodium noch in dessen ganzer

Ausdehnung ausgeführt werden müßten. Bei Galeopsis Tetrahit

erfolgen, wie KohP) richtig angibt, die Krümmungen am oberen

Halse der von den Nodien durch eine Einschnürung getrennten

flaschenförmigen Anschwellungen der Internodien, was ausBriquets

Beschreibung nicht genügend klar hervorgeht. Wie das Wachs-

tum auf den unteren Teilen der Anschwellungen, sowie auf dem
übrigen Internodium verteilt ist, habe ich nicht untersucht, mich

vielmehr darauf beschränkt, die hauptsächlich krümmungsfähige

Region zu messen.

a) Einseitige Schwerkraftreizung durch Horizontallegen.

A) Commelinaceen.

Tabelle 10. Tradescantia fluminensis.

1 Zone am Grunde des 1. entwickelten Internodiums.
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Tabelle 12. Tradescantia fluminensis.

1 Zone am Grunde des 2. entwickelten Internodiums. Blatt und Scheide fehlen ganz.

Die eingeklammerten Zahlen beziehen sich auf eine zweite nach oben anschließende mar-

kierte Zone.
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Tabelle 15. Tradescantia virginica.

1 Zone am Grund des 2. entwickelten Intemodiums. Die eingeklammerten Zahlen

beziehen sich auf eine zweite, nach oben anschließende Zone.

Mittelzone (Teilstriche) . .

Mittelzone (% für 10h).

V-Seite (Teilstriche) . . .

X-Seite (Teilstriche) , . .

Ursprüngliche

Länge

41,5 (51,0)

41

42

Sukzessiver Zuwachs

6h 57m* 16h 6m

1,75 (0,5)

6,1

3

0,5

13,5 (0,25)

19,4

— 3

30

23 h 54 m

7,25 (0,25)

5,4

— 2

16,5

Tabelle 16. Tradescantia virginica.

2 anschließende Zonen am Grunde des 2. entwickelten Internodiums.
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Übereinstimmend geht aus den Tabellen hervor, daß sowohl

die aufrechte, wie die beiden hängenden Arten der Gattung Trades-

cantia die geotropische Krümmung unter starker Beschleunigung

der Wachstumsgeschwindigkeit der Mittelzone ausführen. Diese ist

für die verschieden alten Knoten und für die einzelnen Spezies

nicht allzu verschieden. Im konkreten Fall der Tabelle 16 wurde

bei T. virg'mica das Mittelwachstum mindestens 8 fach beschleunigt.

Vom zweiten entwickelten Nodium ab wird regelmäßig die V-Seite

komprimiert. Überhaupt scheint in älteren Knoten ein steilerer

Geschwindigkeitsabfall von der X- nach der V-Seite erreicht zu

werden. Die Beschleunigung der V-Seite in Tabelle 10 ist aber

sicher darauf zurückzuführen, daß in den 16 Stunden der Knoten

nicht nur Zeit hatte, sich ganz aufzurichten, sondern auch in der

Norniallage eine Zeitlang fortzuwachsen, eventuell sogar eine Rück-

krümmung zu beginnen, falls die Vertikallinie überschritten war.

Die eingeklammerten Zahlen der Tabellen 12 und 15 zeigen deuthch,

daß die obersten Partien der interkalaren "Wachstumszone durch

die Reizung nicht merklich alteriert werden. In Tabelle 12 wurde

die ganze Beschleunigung der X- Seite in einer ursprünglich kaum
über 'U mm langen Zone ausgeführt, während gleichzeitig in den

nach oben anschließenden -/ä mm die Periode normal ablief.

B) Dikotyle Gelenkpflanzen.

Tabelle 19. Galium ruhioides.

1 Zone an der Bai<is des drittjüngsten Internodiums. Alle Quirlblätter entfernt.

Die eingeklammerten Zahlen beziehen sich auf eine 2. Zone, etwa in der Mitte des

Intemodiums.
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Tabelle 20. Galium rubioides.

1 Zone am Grund des drittjüngsten Internodiums. 2 Quirlblätter entfernt.

Die eingeklammerten Zahlen beziehen sich auf eine 2. Zone etwa in der Mitte des

3. Internodiums.

Ursprüngliche

Länge

Sukzessiver Zuwachs

4 h 52 m 17h 5m* 7 h 30 m

Mittelzone (Teilstriche) .

Mittelzone (% für 10 h)

V-Seite (Teilstriche) . .

X-Seite (Teilstriche) . .

45,75

44,5 (51)

47 (53)

0,75

3,4

0,5 (0,5)

1 (1)

0,5

0,6

0,5 (0)

0,5 (0)

2,5

7,1

-1 (0)

6 (0)

Tabelle 21. Galium rubioides.

1 Zone am Grunde des viertjüngsten Internodiums eines jungen Sprosses. 2 Quirlblätter

entfernt. Sproß in der Mitte des 3. Internodiums abgeschnitten. Die eingeklammerten

Zahlen beziehen sich auf eine nach oben anschließende Zone.
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Tabelle 23. Galeopsis Tetrahit.

2 anschließende Zonen auf dem obersten Teil des Bewegungsgelenks eines älteren

Tnternodiunis, sonst wie Tabelle 22.

Ursprüngliche

Länge

Sukzessiver Zuwachs

4b 47m 18h56ni''= 5 b 11 m 14 h 40 m

Mittelzone (Teilstriche)

Mittelzone ("/„ für 10 h)

V-Seite (Teilstriche) .

X-Seite (Teilstriche) .

117,75

119

116,5

1,5

2,7

0,5

2,5

5,5

2,4

6,5

4,5

1,5

2,3

-0,5

3,5

1,75

0,9

—0,5

4

Tabelle 24. Dianthus hannaticus.

1 Zone am Grunde des jüngsten Internodiums eines Blütenschaftes. Die Blüten sind

ausgeschnitten.
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Tabelle 26. Dianthus hannaticus.

1 Zone am Grunde des drittjüngsten Internodiums eines Blütenschaftes. Sproß in der

Mitte des 2. Internodiums abgeschnitten. Eine 2. nach oben anschließende markierte

Zone zeigte während des ganzen Versuchs keinen Zuwachs.
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von Anfang an reaktionsfähig waren, verhielten sich ganz analog,

wie aus den Tabellen 26 und 26 hervorgeht. Die Kompression

der V- Flanke, welche Barth ') nicht gefunden haben will, ist sogar

recht beträchtlich. Ob in Tabelle 24 das Mittelwachstum wirklich

nicht beschleunigt, oder die Akzeleration nur durch die große

Periode verdeckt wurde, vermag ich nicht zu entscheiden, obwohl

ich letzteres für wahrscheinlicher halte. Die andere Möglichkeit

ist aber, wie sich gleich zeigen wird, auch sehr wohl denkbar. In

den drei Versuchstabellen für Galimn widerlegen die einge-

klammerten Zahlen entscheidend die Ansicht Kohls^), daß hier

das Wachstum im ganzen Internodium gleichzeitig abklinge, und

zeigen, daß auch hier, freilich nur kurze Zeit, die Aktionsfähigkeit

auch in der Normallage auf eine schmale Zone lokalisiert ist. Von
Dianthu^- bannaticus behauptet Barth''), daß die Knoten erst

nach dem normalen Erlöschen des Wachstums geotropisch reagieren,

von da ist diese Angabe auch in Pfeffers Physiologie^) über-

gegangen. Eine Wiederholung der Barth sehen Versuche im Zink-

kasten ergab zunächst insofern ein ähnliches Resultat, als die

jüngsten Knoten zu einer Zeit, wo ältere schon starke Krümmungen
ausgeführt hatten, noch ganz gerade waren. Nach mehreren Tagen

richtete sich dann ein Teil von ihnen etwas auf, viele waren noch

nach zwei Wochen gerade und zwar gleichmäßig solche mit er-

haltener und abpräparierter Blattscheide, denen allen die schweren

Blütenknospen ausgeschnitten worden waren. Um die Frage der

Wiederaktivierung ausgewachsener Knoten zu entscheiden, venvendete

ich sowohl alte, sicher ausgewachsene, als auch Internodien mittleren

Alters, die dann bis zum vollständigen Wachstumsstillstand in der

Vertikallage verbheben. In keinem einzigen Fall richteten sich

diese Knoten nach dem Umlegen auf, wohl aber zeigte sich, be-

sonders bei den jüngeren unter ihnen, die Erscheinung, daß durch

den Gravitations-Reiz nunmehr das Dickenwachstum, das erst spät

stärker einzusetzen pflegt, so beeinflußt wird, daß auf der Unter-

seite eine nasenförmige Anschwellung entsteht. Durch dieses

Dickenwachstum kann man zuerst verleitet werden, die mikro-

metrischen Zuwachse auf Rechnung eines neu erwachten Streckungs-

wachstums zu setzen. Es ist wahrscheinlich, daß entgegen den

sonstigen Erfahrungen bei Dianthus bannaticus das Reaktions-

1)
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vermögen niclit gleichzeitig mit dem abklingenden Streckungswachs-

tum erlischt, sondern daß eine Zeitlang der tropistische Reiz im-

stande ist, das folgende Dickenwachstum asymmetrisch zu be-

einflussen. Von einem gewissen Alter ab tritt nämlich trotz des

weiter tätigen Dickenwachstums die geohypotrophische Verteilung

nicht mehr ein. Bei anderen Gelenkpflanzen habe ich ähnliche

Vorkommnisse nie beobachtet. Um das Verhalten der jungen

Knoten zu studieren, die trotz ziemlich lebhaften Wachstums öfters

überhaupt keine Krümmung ausführen, habe ich eine Anzahl Ver-

suche mit sehr jungen obersten Internodien von Blütensprossen

gemacht, von denen drei mitgeteilt werden sollen. Hier macht

sich der Umstand sehr störend bemerkbar, daß, um markieren zu

können, die Blattscheide entfernt werden muß. Die Basis des

obersten Internodiums ist in der Jugend so zart, daß sie die Last

des darüberstehenden Sproßgipfels allein kaum zu tragen vermag,

selbst wenn alle Blütenknospen ausgeschnitten werden. Vor allem

suchte ich festzustellen, ob in der Horizontallage eine Beschleunigung

der Mittelzone auch dann eintritt, wenn keine Krümmung erfolgt,

und ob bei ihrem schließlichen Auftreten eine nochmalige Be-

schleunigung ausgelöst wird oder nicht.

Tabelle 28. Dianthus hannaticus.

1 Zone am Grunde des obersten Internodiums eines
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Tabelle 30. Dianthus hannaticus.

2 anschließende Zonen am Grunde des 2. Internodiuins eines jungen Blütensprosses.

Knospen ausgeschnitten. Akkoniiiiodiert während 1 Nacht.
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Tabelle 31. Tradeseanüa fluminensis.

2 anschließende Zonen am Grunde des 2. entwickelten Internodiums. Bei Abbruch des

Versuchs sehr geringe Krümmung. (Oberseite ^ V- Seite.)
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Tabelle 35. Tradescantia virginica.

1 Zone am Grunde des 2. entwickelten Internodiums. Die eingeklammerten Zahlen be-

ziehen sich auf eine zweite, in einigem Abstand darüber befindliche Zone.

Ursprüngliche

Länge

Sukzessiver Zuwachs

22h Omf 23 h 50 m

Mittelzone (Teilstriche)

.

.

Mittelzone (7» für 10 h) .

V- Seite (Teilstriche) . . .

X-Seite (Teilstriche) . . .

41,0

39 (45,5)

4.S (.54

j

5,75

6,4

7 (1)

4,5 (1)

4,75

4,3

3 (0,5)

0,5 (0)

Tabelle 36. Tradescantia virginica.

1 Zone am Grunde des 2. entwickelten Interuodiums.
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Tabelle 39. Galium rubioides.

1 Zone am Grunde eines älteren Intemodiums.
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Ist mit der plötzliclien Vertauschun^ der normalen Ruhelage

eines radiär-parallelotropen Organs mit der horizontalen Reiz-

lage eine transitorische Wachstumsstörung verknüpft?

Unter den Reizreaktionen, mit welchen der lebendige Organis-

mus auf eine Veränderung der Außenbedingungen antwortet, lassen

sich zwei Haupttypen mit den entsprechenden Übergangsgliedern

unterscheiden: Die Gleichgewichtsreaktionen und die Störungs- oder

transitorischen Reaktionen, je nachdem sie zu einer neuen, der

veränderten Konstellation ents|)rechenden Gleichgewichtslage führen,

oder autonom zurückreguliert werden, wobei dann die Ausgangs-

lage wieder erreicht werden kann'). Häufig kommen derartige Kom-
binationen vor, daß eine transitorische Reaktion der Erreichung der

neuen Gleichgewichtslage vorausgeht, wofür als Beispiel die trans-

itorische Wachstumshemmung erwähnt sei, die sich bei Zugreizung

vor der definitiven Wachstumsbeschleunigung einzustellen pflegt.

Weitere bekannte Beispiele sind die verschiedenartigen, durch

rasche Temperatur- resp. Lichtschwankungen bedingten trans-

itorischen Wachstumsstörungen der thermo- und photonastischen

Pflanzen. Die geotropischen Reizkrümmungen, durch welche ein

Organ eine neue Ruhelage zu gewinnen sucht, charakterisieren sich

als echte Gleichgewichtsreaktionen. Auch die normale transitorische

Geschwindigkeitsänderung des Mittelwachstums, welche mit der

Abkrümmung aus der tropistischen Reizlage verknüpft zu sein

pflegt, darf hier nicht als Wirkung einer Übergangsreizung auf-

gefaßt werden, auch nicht, wenn sich etwa ergeben sollte, daß bei

mechanischer Verhinderung der Krümmung sich nur transitorische

Geschwindigkeitsänderungen des geradlinigen Wachstums kon-

statieren ließen. Ebenso ist die Verlangsamung des Mittelwachs-

tums im invers gestellten und an der Krümmung gehinderten

Organ natürlich eine (in diesem Fall selbständige) stationäre

Reaktion, der transitorische Störungen vorausgehen können. Ob
sich solche stationäre oder transitorische Änderungen der Wachs-

tumsgeschwindigkeit auch in der Horizontalstellung bei nicht

krümmungsfähigen Organen im Vergleich zur vertikalen Ruhe-

lage ergeben, ist eine noch ofi"ene Frage. Hier soll nur untersucht

werden, ob sich im geotropischen Organ vor Eintritt der Krüm-

mung, also während der Pfeffer-Czapekschen „Reaktionszeit",

1) Vgl. W. Pfeffer, Physiologie Bd. 1, 1897, p. 15.
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transitorische "Wachstumsstörungen als Folge der zunächst als

Chok empfundenen Lagenänderung nachweisen lassen. Die

überaus empfindlichen Fruchtträger von Phycomyces nitens schienen

für solche Untersuchungen besonders geeignet. Doch habe ich

auch an Lupinen -Wurzeln und Keimscheiden von Hafer und

Weizen mehr oder weniger zahlreiche Versuche angestellt.

Methodik.

Die Versuchsanstellung mußte für die verschiedenen Be-

obachtungsobjekte beträchtlich variiert werden, beruhte aber im

Prinzip immer darauf, daß das Vorrücken der Spitze des wachsen-

den Organs auf der Okularskala eines feststehenden Horizontal-

mikroskops in kurzen sukzessiven Intervallen beobachtet wurde.

Die jedesmal dann nötige Neueinstellung, wenn die Organspitze aus

dem Gesichtsfeld verschwindet, läßt sich in wenigen Minuten

bewerkstelligen (vergleiche die Tabellen). Abgesehen von den

Messungen an Keimwurzeln wurde stets ein Mikroskop verwendet,

dessen Tubus auch für feine seitliche Verschiebung eingerichtet

war. Die Fußschrauben müssen auf nicht nachgebender Unterlage

ruhen (Objektträger). Alle Versuche wurden im Wärmezimmer
bei 26,2^ C. ausgeführt und die Messungen auf zitterfrei auf-

gestelltem Meßtisch vorgenommen.

Die Keimwurzeln wurden ganz der früheren Beschreibung

entsprechend kultiviert und meist sehr jung zum Versuch verwendet.

In einer großen Küvette, deren schmale Seitenwände nebst Boden

aus Zink bestehen, wurden die inneren Metallflächen paraffiniert

und alle Innenwände darauf mit nassem Papier ausgeschlagen.

Auf der Vorderwand waren zur Beobachtung entsprechende Streifen

ausgespart. In die Küvette wurde so viel Wasser gegossen , daß

die Papierstücke während des Versuchs vollständig durchtränkt

blieben. An der Innenseite des Zinkdeckels {D) dieser Küvette

(vergleiche die nebenstehende Textzeichnung) wurde aus paraffinier-

tem Holz ein etwa 10 cm langer, mittels Scharnier beweglicher

Hebel {H) so angebracht, daß es mit Hilfe starker Gummischnüre,

die durch Löcher im Deckel nach außen geführt und an auf-

gelötete Nasen {N) festgebunden werden konnten, möglich war,

ihn in vertikaler oder horizontaler Lage fest auf entsprechende

Holzwiderlagen {}¥) anzupressen. Die gut in nasses Papier ein-

geschlagene Wurzel wurde mit den Kotyledonen auf einen in den

Hebel eingelassenen Korkstreifen {K) mittels Stecknadel festgesteckt.
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Dann wurde der mit mehreren Papierschichten ausgelegte Deckel

fest auf die Küvette gebunden und, um möglichst vollständigen

Abschluß zu erreichen, bescliwert. Durch Umlegen des Hebels

konnte von außen nun beliebig die normale Ruhelage der Wurzel
mit der horizontalen Reizlage vertauscht werden. Als Lichtquelle

war hinter der Küvette in einigem Abstand eine Glühlampe auf-

gehängt, die nur für die Augenblicke der Ablesung eingeschaltet

wurde. Die Lichtstrahlen mußten zunächst ein Wärmefilter, als

welches eine zweite, der Versuchsküvette gleiche, mit Wasser ge-

Figur 2.

füllte Küvette Verwendung fand, sodann ein Lichtfilter in Gestalt

einer Rotscheibe passieren, die bei Keimwurzeln nur den Zweck
erfüllte, einen gefärbten Hintergrund zu schaffen, von dem sich die

weiße Wurzelspitze scharf abheben konnte.

Zu den Versuchen mit Gramineen -Koleoptilen ließ ich ein

etwa 25 cm hohes laternenförmiges Gefäß herstellen. Boden, Decke,

Seitenwände, sowie Vorder- und Rückwand bis zu einer Höhe von

8 cm bestanden aus Blech. Darüber konnten Rotscheiben in Blech-

falzen aus- und eingeschoben werden. Die inneren Blechwände

wurden mit nassem Papier ausgeschlagen und der untere ge-

schlossene Teil des Gefäßes mit Erde gefüllt. Die Getreidekörner

wurden im Abstand von 1 cm hinter der vorderen Glaswand in einer

Jahrb. f. wiss. Botanik. X.LL 30
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Reihe gepflanzt, keimten also direkt in der Laterne (zunächst ohne

Glasscheiben) im Versuchstreibhaus des Instituts auf dem Klino-

staten, um ganz gerades Wachstum zu garantieren. Früher oder

später wurden die Rotscheiben eingeschoben und die Laterne ins

Wärmezimmer gebracht, worauf nach entsprechender Akkommo-

dation mit der Messung begonnen werden konnte. Die Keim-

scheiden waren meist halb etioliert. Bei dieser Yersuchsanstellung

gelang es mir, heliotropische Krümmungen trotz der eminenten

Lichtempfindlichkeit dieser Objekte ganz zu vermeiden, während

Versuche, mit den Wurzel-Küvetten zu arbeiten, immer wieder an

diesem Umstand scheiterten. Die besondere Rotscheibe war hier

natürlich entbehrlich. Vorteilhaft wurde (wie auch bei den Pilz-

versuchen) eine Außenwand der als Wärmefilter dienenden Küvette

mit einem Bogen nassen Filtrierpapiers bespannt, wodurch eine bei

der Messung sehr angenehme Zerstreuung des Lichts bewirkt wird.

Zur tropistischen Reizung wurde die ganze Laterne umgelegt.

Für die Versuche mit PAyco^n^ces-Sporangienträgern lieferten

Reinkulturen im Reagenzrohr auf Zuckerrübe das zur Impfung

benutzte Sporenmaterial. Für die Versuche wurden mittels Kork-

bohrers aus Rübenscheiben Zylinder von solcher Weite ausgebohrt,

daß sie gerade fest in 1 cm hohe Glasringe geschoben werden

konnten, die mit Wasserglas auf viereckige, leichte Glastafeln

gekittet waren. Auf den Rübenzylindern wurden Reinkulturen des

Pilzes erzogen. Die ersten zu Messungen nicht geeigneten Spo-

rangien wurden abgeschnitten, sodann die Zylinder in die Glasringe

gesteckt, mit durchlöcherten Glimmer- oder Kartonscheibchen

bedeckt und eine prismatische Küvette aus Spiegelglas darüber

gestellt. Die Dichtung geschah mittels Vaseline. Die Küvetten

kamen jetzt auf den Klinostaten, um einseitige Lichtwirkung aus-

zuschließen. Waren brauchbare Fruchtträger zu geeigneter Höhe

herangewachsen, so wurden die Küvetten auf Holzwürfel auf den

Meßtisch gebracht, hinter das bereits beschriebene Wärmefilter und

die rote Glasscheibe. Da Ungleichmäßigkeiten der difi"usen Be-

leuchtung und damit verbundene leichte phototropische Krümmungen

sich nicht ausschließen ließen, verfertigte ich aus weißem Karton

einen oben geschlossenen prismatischen Schirm in solchen Dimen-

sionen, daß er über die Küvette gestülpt, durch einen Faden

gehoben und gesenkt werden konnte. Um dies zu ermöglichen,

lief der Faden zunächst durch ein Stück Glasrohr, das durch eine

entsprechende Vorrichtung senkrecht über der Küvette befestigt
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war, und dann wieder herab zur Tischplatte, wo er mit einer

Schlinge eingehängt werden konnte. War dies geschehen, so

scliwebte der Schirm, die Küvette verdeckend, möglichst dicht über

der Glasplatte, ohne sie jedoch zu berühren, wodurch störende

Erschütterungen entstanden wären. Bei der Ablesung wurde dann

einfach mit einer Hand durch Ziehen am Faden der Schirm soweit

gehoben, daß nach Einschaltung der Lampe mit der anderen Hand

das Sporangium-Köpfchen im Gesichtsfeld des Mikroskops erschien.

Nach der Ablesung wurde zunächst wieder der Schirm herab-

gelassen und dann das Licht abgedreht. Bei diesem Verfahren

gelang es, alle heliotropischen Störungen zu vermeiden. Zur ein-

seitigen Reizung wurde die Pilzküvette umgelegt und ein anderer,

einseitig offener Kartonschirm, ohne dieselbe zu berühren, darüber

gestellt.

Da bei keinem Objekt ein Versuch viel länger als zwei Stunden

dauerte, so kam die Hauptkurve der großen Wachstumsperiode

nicht störend in Betracht. Viel mehr fallen die kleineren auto-

nomen Störungen und Stöße der Wachstumsbewegung ins Gewicht.

Daher mußten ziemlich zahlreiche Versuche angestellt werden.

Der Zeitfehler bei der Ablesung erhebt sich, wo von fünf zu fünf

Minuten gemessen wurde, nicht über fünf Sekunden. Ein Teilstrich

der Okularskala war wieder gleich Veo = 0,017 mm.

In den folgenden Tabellen stehen für jeden einzelnen Versuch

in der oberen Querreihe die sukzessiven Zeitintervalle zwischen

den Ablesungen (Z.). In der folgenden Reihe steht unter jedem

Zeitintervall der zugehörige Wert der Wachstumsgeschwindigkeit,

ausgedrückt in der Anzahl von Teilstrichen des Zuwachses für

gleiche Zeiten (G.), und zwar für die Keimwurzeln (mit Ausnahme

von Versuch V) auf 10 Minuten, für alle anderen Versuche auf

5 Minuten als Einheit bezogen. Da tunlichst auch nach gleichen

Zeitintervallen gemessen wurde, mußte der abgelesene Zuwachs nur

dann umgerechnet werden, wenn die Zeit nicht genau eingehalten

worden war. Während der eingeklammerten Intervalle wurde neu

eingestellt. Für die horizontale Reizlage sind die bezügUchen

Zahlen durch stärkeren Druck hervorgehoben. Bei Versuch X der

Tabelle 42 beziehen sich die fett gedruckten Zahlen auf die inverse

Vertikallage. In den wenigen Versuchen, wo zweimal die Normal-

lage mit der horizontalen Reizlage vertauscht wurde, kam das

zweite Mal die antagonistische Flanke des Sporangiumträgers nach

unten zu liegen (Ausnahme: Versuch III).

30*
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Übereinstimmend läßt sich aus den angeführten Versuchen

entnehmen, daß beträchthchere transitorische Störungen bei keiner

untersuchten Depression vorhegen dürften. Scheint auch bei der

Lupinenwurzel mit dem Horizontallegen öfters eine geringe Be-

schleunigung, und mit dem umgekehrten Prozeß eine manchmal

stärkere Hemmung der Wachstumsgeschwindigkeit verbunden zu

sein, so sind doch die Ausschläge nicht übereinstimmend und groß

genug, um sich scharf von den normalen Wachstumsschwankungen

abzuheben. Bei den untersuchten Koleoptilen ist sicher keine

merkliche Störung mit dem Lagenwechsel verbunden. Daß die

kleinen Ausschläge bei Keimwurzeln nicht etwa durch die Er-

schütterungen des Hebelmechanismus bedingt sind, wurde durch

besondere Versuche festgestellt. Die einzige mir bekannte Angabe

in der Literatur, welche auf eine transitorische Störung vor

Krümmungseintritt schließen läßt, findet sich bei Giesenhagen '),

der bei horizontal gestellten C/ia>a -Rhizoiden nach einiger Zeit

eine Wachstumshemmung beobachtete. Es würde sich vielleicht

verlohnen, die Tatsache weiter zu verfolgen.

Allgemeiner Teil.

Diskussion.

Unter den Reizreaktionen auf die Schwerkraft sind die tro-

pistischen Krümmungsbewegungen bei weitem die auffallendsten.

Es ist daher wohl verständlich, daß lange Zeit diese, eine bestimmte

Orientierung der Organrichtung zur Richtung des Schwerereizes

anstrebenden Bewegungen auch für die einzigen Auslösungen der

Gravitation gehalten wurden. Nach unserer heutigen Auffassung

vom reizbaren Protoplasma ist es dagegen fast selbstverständHch,

daß jede auf den Organismus wirkende Außenbedingung und vollends

die allgemeine Massenbeschleunigung, der sich in keiner Lage

irgend ein lebender oder toter Bestandteil der Zelle zu entziehen

vermag, den inneren Reizzustand (das physiologische Gleichgewicht)

mehr oder weniger beeinflussen muß"). Schon deswegen ist es

kaum angängig, irgend eine Stellung eines Organs als reizlose Lage

1) K. Giesenhagen, „Innere Vorgänge bei Krümmungen der Wurzeln von

Ohara". Ber. d. Deutsch, botan. Gesellsch., Bd. XXIV, 1901, p. 280 f.

2) Vgl. W. Pfeffer, Physiologie, Bd. I, p. 16, Bd. n, p. 36i u. 631. Auch

H. Fitting, a. a. 0., p. 623.
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in bezug auf die Schwerkraft zu bezeichnen, selbst wenn spezifische

tropistische Sensibilitäten überhaupt nicht ausgebildet sein sollten.

Natürlich braucht die Reaktion nicht immer äußerlich auffallend

zu sein. Eine auf Überschätzung gerade des Auffälligen beruhende,

besondere Wertung der Krümmungsreaktion bei der geotropischen

Pflanze scheint mir auch vorzuliegen, wenn NolP) bis in die jüngste

Zeit an der Anschauung festhält, daß in der vertikalen Normallage

eines noch nicht gekrümmten parallelotropen Organs eine geotropisch

reizlose Stellung vorliege. Die Einwände Pfeffers^) haben ihn

zwar veranlaßt, die früher allgemeiner aufgestellte Behauptung auf

die Fälle zu beschränken, wo zur Einhaltung der vertikalen Lage
nicht noch der entgegenwirkende Autotropismus überwunden werden

muß, während es für den normalen Fall des noch nicht abgelenkten

Organs nicht verständlich sein soll, „welcherlei Art die Leistung

sein sollte, die der Richtungsreiz während der Ruhelage zur Aus-

lösung bringen könnte"^).

Daß freilich in der Normalstellung, die praktisch infolge der auto-

nomen Nutationen nie streng eingehalten wird, keine Krümmungs-
reaktion eingeleitet wird, zeigt der Augenschein. Doch sind beim

„Fixieren" dieser Gleichgewichtslage durch den Geotropismus (dem

sich der Autotropismus gleichsinnig zugesellt) prinzipiell keine

anderen Verhältnisse anzunehmen als wie beim physischen Pendel*),

den die Pendelmasse in der Lotrichtung auch nur dadurch festhält,

daß bei der geringsten Ablenkung die immer wirkende Schwerkraft

nunmehr eine seitliche Kraftkomponente abgibt. Aus der Tatsache

allein, daß in den tropistischen Ruhelagen erfahrungsgemäß keine

Krümmungsreaktion, d. h. asymmetrische Wachstumsverteilung

erfolgt oder angestrebt wird, folgt keineswegs, daß, wie NoU
möchte, der Schwerereiz nicht perzipiert wird. Das Gegenteil

scheint mir für die inverse Ruhelage mit aller Sicherheit, und für

die normale Ruhelage mit größter Wahrscheinlichkeit aus den Tat-

1) Zuletzt in „Zur Controverse über den Geotropismus". Ber. d. Deutsch, botan.

Gesellsch., 1902, p. 415 ff.

2) W. Pfeffer, „Die Reizbarkeit der Pflanzen". Verhandl. d. Gesellsch. Deutsch.

Naturf. u. Ärzte, 1893, I. Teil, p. 68.

3) F. Noll, „Über Geotropismus". Jahrb. f. wiss. Botan., Bd. XXXIV, 1900,

p. 491.

4) Bei selbstverständlicher Berücksichtigung des fundamentalen Unterschieds

zwischen direkter mechanischer Wirkung auf der einen, und dem Eeizprozeß auf der

andern Seite.
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Sachen hervorzugehen. In seiner jüngsten diesbezüglichen Publi-

kation gibt aber Noll in beliebigem Umfang anderweitige Reiz-

wirkungen der Inversstellung und damit natürlich auch der Normal-

lage zu. Er schreibt'): „Alle diese Veränderungen im invers ge-

stellten Organ können direkt, vornehmlich aber auslösend derartig

in das Lebensgetriebe eingreifen, daß die normale und die inverse

geotropische Ruhelage in den mannigfaltigsten sonstigen Beziehungen

als verschieden perzipiert und dementsprechend mit verschiedenen

Reaktionen beantwortet werden Demgegenüber ist aber

daran festzuhalten, daß beide Lagen trotz ihres diametral polaren

Gegensatzes gleichmäßig geotropische Ruhelagen sind". Damit ist

aber zugegeben, daß der einzige Unterschied zwischen den tro-

pistischen Ruhelagen und allen anderen denkbaren Stellungen eben

nur im Ausbleiben der Krümmungsreaktion besteht, wie es der

Augenschein und die Czapekschen^) Eingipsungsversuche dartun.

Die Krümmung wäre demnach das einzige Kriterium für die Per-

zeption des Schwerkraftreizes auf den „Reizfeldern". Die Forderung

eines anderen Perzeptionsapparates für die tropistische (Verteilungs-)

Reaktion und alle „sonstigen" Auslösungen im geotropischen Organ,

wozu ausdrücklich auch die Beeinflussung der geradlinigen Wachs-

tumsgeschwindigkeit gerechnet wird, ist eine durch keine Tatsache

stützbare, wohl aber mit manchen Tatsachen in Widerspruch

stehende Spekulation. Dies gilt in gleicher Weise für die Bekenner

der Statolithentheorie , welcher die hier vertretene Auffassung

keinerlei Schwierigkeiten entgegenstellt. Auch führt Haberlandt^)

nur die „Ökonomie des wissenschaftlichen Denkens" dagegen ins

Feld, die aber wohl nicht zu unkritischer Vereinfachung der überaus

komplizierten Konstellationen im lebenden Organismus führen darf.

Einerlei ob selbst jede einzelne Zelle des geotropischen Organs

nach entsprechender Reizung zu krümmen bestrebt ist, oder ob die

Krümmung nur mechanische Folge des ungleichen geraden Längen-

wachstums antagonistischer Gewebe ist, ist doch jede Einkrümmung

nur unter tief eingreifender regulatorischer Verschiebung der Wachs-

tumstätigkeit überhaupt denkbar. Denn im Gewebeverband kann

beliebiges Krümmungsbestreben selbst jeder einzelnen Zelle zu

1) F. Noll, 1902, a. a. 0., p. 417.

2) F. Czapek, „Untersuchungen über Geotropismus". Jahrb. f. wiss. Botan.,

Bd. XXVII, 1895, p. 290 ff.

3) G. Haberlandt, „Zur Statolithentheorie des Geotropismus". Jahrb. f. wiss,

Botan., Bd. XXXVIII, 1903, p. 461.
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keinem Erfolg führen, wenn nicht zugleich von der X- nach der

Y- Seite ein Geschwiudigkeitsgefälle des Mittelwachstums der

einzelnen Zellagen zustande kommt. So könnte zB. eine Anzahl

einzeln krümmungsfähiger Stengel mit gleicherWachstumsgeschwindig-

keit, die, um ein Gleiten zu verhindern, unter Zuhilfenahme eines

Bindemittels zu einem Bündel vereinigt würden, in die tropistische

Reizlage versetzt, höchstens mit einer Änderung der Wachstums-

geschwindigkeit, niemals mit Krümmung reagieren, wenn das Bündel

so dick gemacht wird, daß die Krümmungsenergie einer einzigen

Stengellage, welche allein frei auf das System wirkt, zur mecha-

nischen Beugung nicht ausreicht. Ferner ist schon lange bekannt,

daß bei den Grasknoten mit der Krümmung noch eine beträcht-

liche Beschleunigung des Mittelwachstums des ganzen Organs

verknüpft ist, und in dieser Arbeit habe ich zahlreiche Fälle

konstatieren können, wo die Akzeleration der Mittelzone, absolut

genommen, die Verschiebung der Gesamtwachstumsschnelligkeit

noch bedeutend übertrifft, die Hering^) kürzlich als normale

Hemmungsreaktion auf die Inversstellung feststellte. Es ist also

klar, daß sich bei der geotropischen Krümmung zwei verschiedene,

aber deshalb noch nicht trennbare Prozesse zu kombinieren pflegen,

einmal eine Änderung der Wachstumsgeschwindigkeit, dann eine

zur Achse asymmetrische Wachstumsverteilung. Das ist für die

Fälle sofort einleuchtend, wo durch den tropistischen Beiz erst die

Wachstumsfähigkeit reaktiviert werden muß, die für jede Krümmungs-

bewegung Vorbedingung ist-). Die tropistischen Ruhelagen sind

also prinzipiell nur durch die wegfallende Verteilungsreaktion unter-

schieden.

Im einzelnen sind unsere Kenntnisse von der Beeinflussung

der Wachstumsgeschwindigkeit der Mittelzone durch den tropisti-

schen Schwerkraftreiz in dieser Arbeit teils verschoben, teils er-

weitert worden: die Sachs sehen Ergebnisse bei Keimwurzeln sind

ganz in Frage gestellt. Bei den Sprossen mit apikaler Wachstums-

zone (außer bei Hippuris) ist mit größter Wahrscheinlichkeit eine

geringe Verlangsamung des Mittelwachstums mit der Krümmung

verbunden; ganz exakt ist die Depression freilich auf Grund der

vorliegenden Versuche aus methodischen Gründen nicht erwiesen.

1) G. Hering, „Untersuchungen über das Wachstum inversgestellter Tflanzen-

organe". Jahrb. f. wiss. Botan., Bd. XL, Heft 4.

2) Vgl. W. Pfeffer, Physiologie, Bd. II, 1904, p. 651. — Die tropistischen

YariationsbewegUDgen kommen hier nicht in Betracht.
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Anderseits habe icli mit aller Sicherheit nachgewiesen, daß bei

gewissen Gelenkpflanzen das krümmende Organ unter Umständen

mindestens 19 mal schneller wächst als in der Normalstellung. Es

wäre interessant, wenn sich nunmehr exakt ein Fall starker Ver-

zögerung des Mittelwachstums konstatieren ließe. Auch scheint es

mir nicht ausgeschlossen, daß sich an geeigneten Objekten beide

Prozesse, deren Kombination gewöhnlich das Wesen der Krüm-
mungsreaktion ausmacht, getrennt beobachten ließen. Es wäre wohl

denkbar, daß Sprosse von Viscum oder die Rhizome gewisser

Gramineen, auf welche die Schwere nicht orientierend zu wirken

scheint, stationäre oder transitorische Geschwindigkeitsänderungen

des geradlinigen Zuwachses bei geneigter Richtung zur Lotlinie

aufwiesen. Eine solche Erscheinung Aväre nicht erstaunlicher, wie

die Beschleunigung (Verlangsamung) der Zuwachsbewegung nicht

thermotropisch (phototropisch) empfindlicher Organe bei einseitiger

entsprechender Reizung (wobei also keine Krümmung erfolgt). Mit

Dianthus hannaticus habe ich leider keine eindeutigen Resultate

zu erzielen vermocht. Aus der Tatsache, daß eine deutliche Be-

schleunigung der Mittelzone nur im Verein mit der Krümmungs-
reaktion beobachtet wurde, lassen sich keine sicheren Schlüsse

ziehen ').

Wenn ich mich jetzt zu einer kurzen Besprechung meiner

Klinostotatenversuche wende, sei zunächst wiederholt, daß ich mich

auf eine eingehendere Diskussion der bei langsamer Rotation ein-

tretenden allseits gleichen und daher praktisch diffusen Reizung,

die ohnehin auf ein paar Seiten nicht durchführbar erscheint, hier

nicht einlassen kann. Ich muß mich also auf die folgenden kurzen

Andeutungen beschränken. Mit Recht hält Noll gegenüber Czapeks
früherer Auffassung an dem Standpunkt fest, daß ein um die

Horizontallage rotierendes Organ dem Schwerkraftreiz nicht ent-

zogen ist^). Er stellt sich vielmehr den Vorgang als intermittierende

1) Fittings (1903, a. a. 0., u. a. p. 621) Kritik des Nollschen „Hyposchemas"

kann ich mich, wie hier nebenbei bemerkt sein mag, vollkommen anschließen. Aber

selbst als anschauliche Diagramme der tropistischen Reaktion scheinen mir Noils Kon-

struktionen viel zu eng, da nur die ungleiche Wachstumsverteilung auf Ober- und Unter-

seite berücksichtigt wird. Von der stets unumgänglich notwendigen regulatorischen

Lenkung geben sie überhaupt keine Rechenschaft.

2) Übrigens hatte schon Pfeffer in der ersten Auflage seiner Physiologie von

„allseitiger Affektion" im Gegensatz zu „einseitiger Reizung" gesprochen. — Eine exakte

Fassung des Problems erst: Physiologie, II. Bd., 1904, p. 569, Anm. 3.
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Reizung vor. Das komplizierte Problem näher zu zergliedern hat

er kaum versucht. Ich meine, daß eine „Klinostaten-Theorie" in

genügend präziser Fassung, um einer Prüfung durch das Experiment

zugänglich zu sein, bisher überhaupt nicht vorliegt, wenn man in

der allgemeinsten Frage auf Nolls Seite steht und nicht glaubt,

daß auf dem Klinostaten die Schwerkraft plötzlich aufhöre, auf den

Organismus einzuwirken. Diese fast selbstverständliche Auffassung

wird überdies durch das Verhalten dorsiventraler Organe (nicht

aber durch das beschleunigte Mittelwachstum der Grasknoten usw.)

einwandsfrei bewiesen. Ich kann nicht mit Jost^) übereinstimmen,

der die Entscheidung von ausgedehnten Messungen erwartet, da

sich „eine Veränderung der Wachstumsgeschwindigkeit überall da

nachweisen lassen" müßte, „wo ein horizontales Organ langsamer

oder schneller wächst, als das vertikal stehende", falls die N oll sehe

Klinostatentheorie zuträfe. Dies ist, wie ich gezeigt habe, wenig-

stens innerhalb der Dauer meiner Versuche durchaus nicht der Fall

;

doch beweisen negative Resultate schon deshalb gar nichts, weil

die aus der Interferenz mehrerer Reizungen entstehende Resultante

niemals eine Reaktion auszulösen braucht, die in absehbarem quan-

titativem Verhältnis zu den Komponenten stände. So haben in der

Tat meine Versuche gezeigt, daß Knoten von Tradescantia flumi-

nensis auf dem Klinostaten das Mittelwachstum noch stärker

beschleunigen, als bei einseitiger tropistischer Reizung, während

T. virginica (und wohl auch meist Galium 7-iibioides) am Klino-

staten keine nachweisbare Geschwindigkeitsänderung des Wachstums
aufweisen, welche aber in der ruhigen Horizontallage stets vor-

handen war und oft sehr beträchtlich ausfiel. Ich glaube auch

nicht, daß sich dieses Ergebnis bei länger fortgesetzter Rotation

wesentlich verschieben würde, wenigstens nicht bei Galiiwi, wo ich

häufig beobachtete, daß das Wachstum definitiv auf dem Klino-

staten erlosch. Jedenfalls kann man von diffuser (homogener)

Schwerkraftreizung bei der Rotation um die Horizontalachse mit

demselben Rechte sprechen, wie bei einseitiger Beleuchtung eines

um die Vertikalachse rotierenden heliotropischen Organs, weil eben

die kontinuierlich die Richtung wechselnde, aber allseits gleiche

tropistische Induktion im radiären Organ keine asymmetrische

Wachstumsverteilung bewirken kann, wenn die Rotation mit hin-

reichender Geschwindigkeit erfolgt, um eine einseitige Auslösung

l) L. Jost, „Vorlesungen über Pflanzenphysiologie", Jena 1904, p. 542.
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ZU verhindern. Eine wirklich vollkommene diffuse Schwerkraft-

reizung herzustellen ist natürlich ausgeschlossen und auch gleich-

zeitige Rotation um verschiedene Achsen würde höchstens eine

etwas größere Annäherung erzielen lassen. Im inneren Verlauf der

Reizketten können und werden aber sehr wohl Verschiedenheiten

bestehen zwischen der Drehung im einseitigen Licht und der

diffusen Beleuchtung, analog auch zwischen langsamerer und

schnellerer Rotation um die Horizontalachse ^). Aus der Tatsache

der ausbleibenden Krümmung läßt sich nur so viel mit Sicherheit

entnehmen, daß die motorischen Prozesse gar nicht oder doch

wenigstens nicht asymmetrisch ausgelöst wurden. Doch steht es

ganz außer Frage, daß wohl in jeder Lage der tropistische Reiz

perzipiert und die einzelnen Reizketten, die ungestört zur Krüm-

mungsreaktion führen würden, wenigstens in den ersten Gliedern

durchlaufen werden. Durch tonische Veränderungen kann der

Prozeß freilich immer unabsehbar kompliziert werden. Doch braucht

ein Stimmungswechsel zur Erklärung des verschiedenen Verhaltens

der von mir untersuchten Pflanzen nicht notwendig herbeigezogen

zu werden, da schon die Annahme, daß sich die entgegengesetzt

gleichen Impulse bereits im sensorischen Teil der Reizketten kom-

pensieren, es verständlich erscheinen lassen würde, daß manchmal

keinerlei Reaktion ausgelöst zu werden scheint. Daß durch all-

seitig äquale tropistische Reizung die geradlinige Wachstums-

geschwindigkeit modifiziert werden kann, ist nichts außergewöhn-

liches. So ist es auch nicht unmöglich, daß zB. die thermo-

tropischen Wurzelkrümmungen , wenn der Temperaturabfall nicht

zu steil gewählt wird, unter Verzögerung des Mittelwachstums aus-

geführt würden. Derartige lehrreiche Beziehungen würden auch

vorliegen, wenn, wie es wahrscheinlich erscheint, auch die helio-

tropischen Gelenkkrümmungen von ähnlicher Beschleunigung des

Mittelwachstums begleitet wären, wie die geotropische Krümmungs-

reaktion. Da allgemein das Wachstum beim Übergang von Dunkel-

heit zu Diffuslicht zwar deutlich, aber nicht sehr beträchtlich

gehemmt zu werden pflegt, müßte es möglich sein, durch nun-

mehrige einseitige Verdunklung eine so starke Beschleunigung aus-

zulösen, daß die Geschwindigkeit des Mittelwachstums dann höhere

Werte erreichte, als vorher in vollkommener Dunkelkeit,

Euer ist auch der Ort, kurz auf eine interessante Bemerkung

1) Des Eingreifens der Zentrifugalkräfte ist absichtlich nicht gedacht worden.
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Josts*) einzugehen, der bei einer allgemeinen Besprechung des

Geotropismus schreibt: „Wenn die Nollsche Klinostaten- Theorie

zutrifft, dann würden die Seitenwurzeln auf dem Klinostaten dem

Schwereeinfluß nicht entzogen sein; legt man die Hauptwurzel in

die Rotationsachse des Klinostaten, so müßte bei Geoperzeption

eine Verkleinerung des Grenzwinkels eintreten, stellt man sie senk-

recht dazu, so müßte sich der Grenzwinkel vergrößern". Ohne

mich hier auf eine detailliertere Begründung einlassen zu können,

will mir scheinen, daß eine Krümmung eines radiären Organs,

welches mit der horizontalen Rotationsachse einen beliebigen Winkel

einschließt, bei langsamer Drehung nur dann eintreten kann, wenn

die Ruhelage nicht zur Klinostatenachse senkrecht steht, das

Organ also nicht parallelotrop ist. Aber auch nur für das ortho-

trope Organ ist die Orientierung der Organachse zur horizontalen

Klinostatenachse gleichgültig. Bei einem wirklich nur klinogeotropen

Organ (bei Nebenwurzeln dürften doch wohl kompliziertere Ver-

hältnisse vorliegen) wird voraussichtlich nur dann eine Krümmung
ausbleiben können, wenn die Organachse parallel oder senkrecht

zur Horizontalachse des Klinostaten orientiert ist. Es kommt eben

bei der Beurteilung dieser Verhältnisse immer nur darauf an, ob

im Verlauf einer Umdrehung jeder auf einer beliebigen Flanke

perzipierte Krümmungsreiz durch einen entgegengesetzt gleichen,

der nicht immer von der antagonistischen Seite auszugehen braucht,

aufgehoben wird. Nur dann wird die Krümmung unterbleiben.

Mit diesen Andeutungen muß ich mich leider hier begnügen. Josts

Bemerkung ist also nur teilweise richtig. Vielleicht ließen sich von

hier aus gewisse neue Fragestellungen für das weitere Studium der

Ursachen gewinnen, welche die Richtung der Seitenwurzeln und

ähnlicher Organe bedingen.

Zum Schluß noch eine kurze biologische Bemerkung: Ohne

weitere Begründung ist es einleuchtend, daß es für die Pflanzen

vorteilhaft sein muß, die tropistischen Bewegungen, die ja im all-

gemeinen dazu bestimmt sind, die betreffenden Organe in der zur

Ausnützung gewisser Außenbedingungen günstigsten Lage zu er-

halten, resp. sie in dieselbe zurückzuführen, auch mit hinreichender

Schnelligkeit ausführen zu können. Die Geschwindigkeit, mit

welcher zB. die Spitze eines sich aufrichtenden Sprosses die Ruhe-

lage erreicht, ist zunächst von der Steilheit des Geschwindigkeits-

1) L. Jost, 1904, a. a. 0., p. 554, Anm. 2.
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abfalls des Wachstums von der X- nach der V-Seite abhängig, die

bei gegebener Wachstumsgescliwindigkeit gewisse Grenzen nicht

überschreiten kann. Bei gleicher Wachstumsverteilung ist weiter-

hin die Lunge der krümmungstätigen Region für die Schnelligkeit,

mit welcher die Aufrichtung erfolgt, entscheidend. In jedem Fall

aber wird eine Beschleunigung der Gesamtwachstumstätigkeit auch

schnellere Orientierungskrümmungen ermöglichen. Es muß also als

eine sehr zweckmäßige Einrichtung bezeichnet werden, daß gerade,

wo kurze, teilweise langsam wachsende interkalare Zonen die Auf-

richtung des niederliegenden Sprosses übernehmen, der geotropische

Reiz eine sehr beträchtliche Beschleunigung des Mittelwachstums

auszulösen vermag, ohne welche die vorteilhafte Orientierung nur

mit großem Zeitverlust hergestellt werden könnte.



Einige Bastardierungsversuche mit anomalen Sippen

und ihre allgemeinen Ergebnisse.

Von

C. Correns.

Mit Tafel V und einer Textfigur.

Für die Bastarde, die dem von Mendel entdeckten Pisum-

Typus folgen, die „mendeln", wie de Vries es nennt, ist zweierlei

charakteristisch: 1. das Dominieren des Merkmales des einen

Elters über das korrespondierende Merkmal des anderen Elters,

und 2. das Spalten der Anlagen für diese Merkmale im Keim-

plasma bei der Keimzellbildung.

1. Von diesen Kennzeichen ist das Dominieren unzweifelhaft

von untergeordneter Bedeutung. Wurde es auch von Mendel in

seiner ersten Mitteilung über Erbsenhybriden scharf betont, so

legte er später, als er seine Versuche auf andere Verwandtschafts-

kreise ausgedehnt hatte, selbst nicht mehr so viel Wert darauf,

wie wir jetzt aus seinen an Nägeli gerichteten Briefen wissen.

Er spricht dort zB. von der „Hybridform" eines Merkmales^).

Welches Merkmal dominiert nun in einem mendelnden Bastard?

Die Eigenschaft, die noch als die charakteristischste angesehen

werden kann, ist sein phylogenetisch höheres Alter, dem

rezessiven Merkmal gegenüber.

Standfuß-) hat bekanntlich als eines der Resultate, zu denen

er bei seinen schönen Bastardierungsversuchen mit Schmetterlingen

gelangte, das „Grundgesetz" ausgesprochen, die erdgeschichtlich

ältere Art besitze für das physiognomische Gepräge des Bastardes ein

1) Correns, C, Gregor Mendels Briefe an Carl Nägeli, 18G6— 1873. Ein

Nachtrag zu den veröffentlichten Bastardierungsversuchen Mendels. Abhandl. d. K.

Sächsischen Gesellschaft d. Wissensch., math.-phys. Klasse, Bd. XXIX, Heft III, p. 201

(1905).

2) Standfuß, M., Experimentelle zoologische Studien mit Lepidopteren. Denk-

schriften d. Schweiz. Naturf. Gesellsch., Bd. XXXVI, 1, p. 79 (1898). Auch schon im

Handbuch der palaearktischen Großschmetterlinge, p. 111 (1896).
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ausschlaggebendes Übergewicht. Dieser Ansicht hat sich de Vries

für die mendelnden Bastarde angeschlossen, indem er an Stelle

der Eigenschaften der phylogenetisch älteren Art die phylogenetisch

älteren Eigenschaften setzte, während er für die nicht mendeln-

den Bastarde eine Mittelstellung der Eigenschaft beim Bastard,

also kein Überwiegen oder Dominieren der ])hylogenetisch älteren,

wenigstens als Regel, annahm^). Doch waren ihm auch Fälle wohl

bekannt, wo bei den mendelnden Bastarden die Durchführung

dieses Prinzipes zu "Widersprüchen mit der bisher geltenden

Meinung über das phylogenetische Alter eines Merkmales führt.

Auch ich hatte unter dem Eindruck der Standfuß sehen Arbeit

solche Fälle schon vorher für den Mais angegeben^), und später

hat E. Tschermak^) „die aprioristische Verquickung der Wertig-

keitsfrage und des Deszendenzproblems weder als aussichtsreich

noch empfehlenswert" erklärt.

Nun ist man gewiß im Recht, wenn man Fälle, wie das

Dominieren der häutigen Spelzen des gewöhnlichen Maises über

die krautigen Spelzen des als Stammform betrachteten „bedeckt-

sämigen" Maises, oder das der blaublühenden Datura Tatida über

die weißblühende Datura Stramonium für Ausnahmen hält, die

möglicherweise nur scheinbar sind. Aber auch jene Fälle, wo das-

selbe Merkmal in dem einen Verwandtschaftskreis dominiert, in

dem anderen nicht, und die man^) in den Vordergrund der Aus-

nahmen gestellt hat, beweisen, streng genommen, nichts. Denn
man kann sich gut vorstellen, daß die Anlage für dasselbe Merk-

mal im einen Verwandtschaftskreis ursprünglich vorhanden, also

phylogenetisch älter, im andern neu aufgetreten, also jünger, ist.

Die Lebensdauer dürfte besonders instruktive Beispiele liefern.

Es dominiert bei Hyoscyamus niger annuns -f- H. niger biennis die

Zweijährigkeit über die Einjährigkeit ^), und bei Beta ..patula'^ -f-

1) de Vries, H., Das Spaltungsgesetz der Bastarde (Vorl. Mitteil.). Ber. d.

Deutsch, botan. Gesellsch., Bd. XVIII, p. 83 (1900), und Mutationstheorie, Bd. II, passim.

2) Correns, C, Untersuchungen über die Xenien bei Zea Mai/S. Ber. d.

Deutsch, botan. Gesellsch., Bd. XVII, p. 413 (1899).

3) Tschermak, E., Über Züchtung neuer Getreiderasaen usw. Zeitschr. f. d.

landw. Versuchsw. in österr. 1901.

4) de Vries, H., Mutationstheorie, Bd. II, p. 39.

5) Correns, C, Weitere Beiträge zur Kenntnis der dominierenden Merkmale ,usw.,

Ber. d. Deutsch, botan. Gesellsch., Bd. XXI, p. 195 (1903), und: Ein typisch spaltender

Bastard zwischen einer einjährigen und einer zweijährigen Sippe des Hyoscyamus niger,

ebend. Bd. XXII, p. 517 (1904;. Dort auch die Literatur über den £(ito- Bastard.

Jahrb. f. wiss. Botanik. XJLI. 31
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B. vulgaris die Einjährigkeit über die Zweijährigkeit. Wir können

annehmen, daß bei Hyoscyamus die Einjährigkeit, bei Beta die

Zweijährigkeit phylogenetisch jünger ist, denn exakt beweisen
läßt sich das Gegenteil, das ich für wahrscheinlicher halte, nicht.

Bei dem Bastard zwischen dem ein- oder zweijährigen Sderanthus

annuus und dem ausdauernden S. perennis, der zweijährig ist'),

läßt sich ebensowenig etwas bestimmtes sagen. Es ist eben fast

jede Entwicklungsreihe umdrehbar. Bilden die Sippen A und B
eine solche, so kann ebensogut A aus B als B aus A entstanden

sein. Eine sichere Entscheidung über die Richtung ist nur da

möglich, wo sich die Reihe nicht umdrehen läßt, weil die eine

Sippe aus irgend einem Grunde nicht aus der andern hervor-

gegangen sein kann.

2. Das Hauptkennzeichen der mendelnden Bastarde ist das

Spalten der Anlagenpaare bei der Keimzellbildung. Die Frage,

welche Merkmalspaare spalten und welche nicht, ist also viel

wichtiger als die, warum das eine Merkmal eines Paares über das

andere dominiert.

Nun war von vornherein soviel klar, daß Rassen-Bastarde

zu spalten pflegen und (Art- und) Varietäten-Bastarde nicht, wie

ich gleich in der ersten Veröffentlichung hervorgehoben habe '^). Da-

bei war mit Nägeli unter Rassenbildung ein Prozeß verstanden,

bei dem latentgebliebene Anlagen wieder lebendig gemacht (und

vorhandene in anderer Weise kombiniert) werden, während bei

der Varietätenbildung neue Anlagen im Idioplasma entstehen^).

In ähnlicher Weise unterscheidet nun de Vries bekanntlich

„Varietät" und (Elementar-) „Art"^): jene entsteht dadurch,

daß die Anlage für ein aktives Merkmal latent wird (retrogressiv)

oder aus dem latenten Zustand wieder in den aktiven tritt

(degressiv), diese entsteht durch Hinzutritt einer neuen Anlage

zu den schon vorhandenen (progressiv)^). Daraus erklärt de Vries

1) Murbeck, S., Neue und wenig bekannte Hybriden. Acta horti Bergiani,

Bd. 2, No. 5, p. 3, 1894.

2) Correns, C, G. Mendels Eegel über das Verhalten der Nachkommenschaft

der Eassenbastarde. Ber. d. Deutsch, botan. Gesellsch., Bd. XVIII, p. 167 (1900).

3) V. Nägeli, C, Mechanisch • physiologische Theorie der Abstammungslehre,

p. 247 (1884).

4) de Vries, H., Die Mutationstheorie, Bd. I u. II, an vielen Stellen.

5) Bei der Sippenbildung scheint es außerdem Fälle zu geben, die in dieses Schema

überhaupt nicht hineinpassen wollen, so das progressive Latentwerden von Anlagen.
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auch in überaus einfacher Weise, warum die Anlagen bei dem

einen Merkmalspaar spalten, bei dem andern Merkmalspaar aber

eine konstante Nachkommenschaft liefern. Werden zwei Varietäten

(Rassen Nägelis) verbunden, so kommen dieselben Anlagen, nur

in verschiedenem Zustande der Aktivität (latent und aktiv), zu-

sammen; es entsteht ein wirkliches Anlagenpaar, und das kann

dann auch wirklich gespalten werden. Werden dagegen zwei

(Elementar-) Arten (Varietäten Nägelis) verbunden, so findet

die den Unterschied ausmachende, neu hinzugekommene Anlage

der einen Sippe keinen Paarling aus der andern Sippe vor, und

deshalb wird auch bei der Keimzellbildung nichts gespalten,

sondern die Anlage geht auf alle Keimzellen gleichmäßig über*).

Ich habe schon an anderer Stelle") auf Verschiedenes auf-

merksam zu machen gesucht, was gegen diese Unterscheidung von

„bisexueller" und „unisexueller" Vererbung eingewandt werden

muß, und werde hier nicht darauf zurückkommen. Die Tlieorie

wird überhaupt unhaltbar, sobald es gelingt, typisches Spalten bei

einem (monohybriden) Bastard zu finden, der zwei Sippen verbindet,

von denen die eine sicher progressiv, durch Neubildung einer An-

lage, aus der andern entstanden ist. In den meisten Fällen ist

hierüber keine sichere Entscheidung möglich, denn gewöhnlich läßt

sich ja nicht bestimmen, ob die Sippe B aus der Sippe A durch

eine Änderung im Zustande eines Merkmales, oder die Sippe A
aus der Sippe B durch Hinzukommen eines neuen Merkmales

entstanden ist. Eine Entscheidung kann auch hier nur dann ge-

Das beste Beispiel für ein solches ist die Ausbildung eingeschlechtiger Blüten aus zwitt-

rigen bei den Angiospermen. Niemand wird die Zweihäusigkeit eines Melandrium album

wirklich als den ursprünglichen Zustand betrachten wollen, der durch einen retrogressiven

oder degressiven Prozeß aus dem zwittrigen wieder hergestellt worden sei. Sie muß also

progressiv zustande gekommen sein und besteht trotzdem in einem (mehr oder weniger

vollkommenen) Latentwerden von Anlagen. Andere Beispiele, die freilich nicht gleich

sicher sind, dürften noch viele Fälle des Latentwerdens von Blütenteilen, von Fieder-

blättchen usw. liefern.

1) de Vries, H., Die Anwendung der Mutationslehre auf die Bastardierungs-

gesetze. Ber. d. Deutsch, botan. Gesellsch., Bd. XXI, p. 45 (1903), und Mutationstheorie,

Bd. n (1903) an verschied. Stellen. Auch wenn der Unterschied von „unisexueller"

und „bisexueller" Vererbung zu Recht bestehen sollte, wird der Begriff „Merkmalspaar"

in allgemeiner Anwendung bleiben, denn niemand könnte dann im vornherein sagen,

ob den zwei korrespondierenden Merkmalen ein Anlagenpaar zugrunde liegt oder nicht.

Einzig der Bastardierungsversnch würde die Entscheidung bringen.

2) Correns, C, Die Merkmalspaare beim Studium der Bastarde. Ber. d. Deutsch,

botan. Gesellsch., Bd. XXI, p. 202 (1903).

31*
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fällt werden, wenn man mit Bestimmtheit sagen kann: Die Sippe A
kann nie wie die Sippe B ausgesehen haben. Dann muß die

Sippe B aus der Sippe A progressiv entstanden sein.

Dieser Anforderung dürften einige der Merkmale bei Hühner-

rassen genügen, die Bateson bereits auf ihr Verhalten bei der

Bastardierung studiert hat: Die monströsen Kämme („pea-comb"

und „rose comb") und wohl auch der Fuß mit der Extrazehe ^).

Auf botanischem Gebiete würde ihr wohl die „Löffelgranne" des

Hordeum trifurcatum entsprechen, vielleicht auch die Blütenfüllung;

schon Kölreuter sah bei den Bastarden zwischen einfachen und

gefüllten Sippen z. T. die Füllung dominieren-).

Die nachfolgenden Beobachtungen dürften nach dem eben aus-

geführten in doppelter Hinsicht von Interesse sein. Sie lehren

zwei Fälle kennen, in denen 1. das phylogenetisch sicher jüngere

Merkmal über das ältere dominiert, und in denen 2. ein Paar Merk-

male spaltet, von denen das eine sicher als Neubildung, also pro-

gressiv entstanden ist.

Bei Zierpflanzen aus verschiedenen Verwandtschaftskreisen

(der Sympetalen, so viel ich sehe) sind Sippen bekannt, bei denen

der Kelch der Blüte das Aussehen der Blumenkrone angenommen

hat. Man spricht dann von „Calycanthemie", von einer „/". caly-

canthema^^ oder „/. duplex^^ , von einer „Hose in Hose" -Rasse.

Die Veränderung betrifft nicht nur die Färbung und Gestalt des

Kelches, sie erstreckt sich auch, wie im folgenden noch genauer

gezeigt werden wird, auf den anatomischen Bau des Organes^).

Soweit das Kelchblatt modifiziert ist, ist es ganz zu einem Blumen-

blatt geworden, nicht bloß blumenblattähnlich; es ist soweit durch

ein solches ersetzt. Diese Fälle scheinen hübsch zu der Theorie

der spezifischen Stoffe, ihren Bahnen und der gelegentlichen Ent-

gleisung aus diesen Bahnen, zu stimmen, aber schon die erbliche

Fixierung dieser „Entgleisung" gibt zu denken.

1) Bateson and Saunders, Eeport I, p. 137 (1902).

2) So erhielt er (3. Fortsetzung, p. 119 u. f.) von Aquilegia vulgaris phna X
A. canachnsis 20 Individuen, von denen 8 gefüllt waren, und von Dianthus chinensis

Simplex X D. „hortcnsis" plenus ein gefülltes Exemplar (3. Fortsetzung, p. 109).

3) Es gilt das auch für die /'. calycanthema der Gartenprimel. Mir ist nicht

bekannt, daß der feinere Bau derartiger Kelche schon mit dem der nonnaleu Kelche

und der Blumenblätter verglichen worden wäre.
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Am längsten ist die calycanthe Form der Gartenschlüsselblume

(„Polyanthus^^) bekannt, sicher seit 150 Jahren. Ich habe mit ihr

zu experimentieren begonnen, meine Versuche sind aber noch nicht

weit genug gediehen, um darüber berichten zu können. "VVesenthch

kürzere Zeit ist die /". calycanthemus in der Sippe des Mimulus

luteus (im weitesten Sinne) bekannt und noch weniger lang von

Campanula medkun.

Über Versuche mit diesen zwei Sippen will ich im folgenden

berichten*); die Versuche mit der calycanthen Form der Campanula

persicifolia (f. „coronata" der Gärtner) sind erst angefangen. Ich

stelle Campanula medium, das am genauesten untersuchte und in

mancher Hinsicht besonders instruktive Objekt, voran.

I. Campanula medium /. tijinca -\- f. t-alijcanthema,

1. Die Calycanthema-^'i^-^e.

Nach der freundlichen Mitteilung der Firma Haage & Schmidt

in Erfurt wurde die f. cahjcanthema 1872 von der damaligen

Firma Waite & Co., Southwarkstreet, London, eingeführt und in

der Illustrierten Gartenzeitung 1873, p. 113, erwähnt. GoebeP)
hatte sie 1886 noch nicht gesehen, und Penzig^) gibt nur an, daß

sie ihm von Costerus zugesandt worden sei. Jetzt ist sie weit

verbreitet.

In der Färbung stimmt, soweit meine Erfahrungen reichen, der

petaloide Kelch stets mit der Blumenkrone überein; er verträgt

sich mit jeder Nuance, ebenso mit Überzahl der Quirlglieder und

mit der echten „Füllung", die hier in dem Auftreten weiterer

(alternierender) Kronen und in einer petaloiden Ausbildung der

Staubgefäße bestehen kann.

1) Aus der Literatur ist mir nur eine einzige einschlägige Beobachtung bekannt

geworden: Gärtner (Bastarderzeugung, p. 561, 1849) sagt: „die Primula acauli—
(elaiior) calijcantha hatte den weiten Kelch und die noch etwas vergrößerte Corolle der

acaulis mit der Farbe der cali/cantha angenommen". Hinter den „weiten Kelch" der

P. acaulis hat schon W. 0. Focke (Pflanzenmischlinge, p. 247) mit Recht ein Frage-

zeichen gesetzt; diese Art hat in "Wirklichkeit einen walzenförmigen, anliegenden Kelch.

Da man über die Individuenzahl des Bastardes nichts erfährt, läßt sich nach dem, was

die im folgenden beschriebenen Versuche ergaben, mit der ganzen Angabe nichts an-

fangen.

2) Penzig, 0., Pflanzenteratologie, Bd. II, p. 107 (1894).

3) Göbel, K., Beiträge zur Kenntnis gefüllter Blüten. Jahrb. f. wiss. Botan.,

Bd. XVII, p. 260 (1886).
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In extremen Fällen sind selbst die letzten Reste der Kelch-

substanz verschwunden (Fig. 5, Taf. V), die sonst wenigstens als

grüne Spitzen erhalten sind (Fig. 4). Als anderes Extrem finden

sich Pflanzen, bei denen die Kelchzipfel relativ schwach umgebildet

sind. Die untenstehende Textfigur zeigt noch lange keinen be-

sonders schlechten Calycanthema -Kelch] auf Schwierigkeiten, die

f.
cdlycanthema von der f.

typica zu scheiden, bin ich jedoch nie

gestoßen. Annähernd parallel dem Grade der Umwandlung geht

der Grad der Verwachsung.

Bei „schöner" Calyeanthema

sind die Zipfel genau so weit

verwachsen, wie bei der

Blumenkrone (Fig. 5), bei

„schlechter" bleiben sie fast

bis zum Grunde getrennt

(Fig. 2, Taf. V; Textfigur);

im einen Fall ist die Form

glockig, im andern radförmig.

Die „Anhängsel" der Kelch-

buchten (die Kommissural-

lappen), die die Sektion Me-

dium der Gattung Campa-

nula charakterisieren, fehlen

bei ganz schöner Calyean-

thema vollständig (Fig. 5,

Taf. V), während sie bei

schlechter noch gut ausge-

bildet sind (Textfigur). Zwi-

schen den Extremen finden

sich alle Übergänge.

Die Basis und die Mediane des Kelchzipfels zeigen die Um-

wandlung zuerst, der Rand und — wie schon bemerkt wurde —
die Spitze zuletzt; die einzelnen Zipfel desselben Kelches können

sich ziemlich auffallend verschieden verhalten, wie das die Text-

figur auch zeigt. Bei allen derartigen genauer untersuchten, fünf-

zähligen Kelchen war unschwer zu erkennen, daß der Grad der

Umwandlung im Zusammenhang mit der genetischen Spirale stand,

der die Anlage der Kelchblätter folgt ("/;.), derart, daß das erste

Blatt am meisten grün, das fünfte am stärksten blumenkronartig

ausgebildet war.

% 3 -^

1. Der Kelch einer schlechten Calycanthema-

Bliite, sechszählig, von unten gesehen; g die In-

sertion des Gynaeceum, o die Kommissurallappen.

2—4 einzelne Kelchzipfel, von unten gesehen,

von einer schlechten Calycanthe77ia -Blüte. In

allen Figuren ist das grüne Gewehe schraffiert,

das petaloid ausgebildete Gewehe weiß gelassen.
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Die Veränderung beschränkt sich nicht auf die Form und die

Farbe, sondern dehnt sich auf den ganzen Bau aus: Die Spalt-

öffnungen der Oberseite verschwinden fast vollkommen, wie sie auf

der Kroneninnenseite auch nur spärlich zu finden sind, während sie

auf der Unterseite, wie bei der Kronenaußenseite, erhalten bleiben,

die Epideriiiiszellen werden höher und die Cuticula wird fein

gefaltet- gestreift, wie bei der Krone, die Palisaden der annähernd

isolateral gebauten Kelchzipfel schwinden und machen dem Stern-

parenchym der Krone Platz, das statt der Chloroplasten nur mehr

kleine Leukoplasten führt. Wie die petaloiden Teile des Kelches

von den noch grünen in der Farbe nicht scharf abgesetzt sind, so

geht auch der anatomische Bau der einen allmählich in den Bau
der andern über.

Der Grad der Umbildung variiert nicht nur von Individuum

zu Individuum, sondern auch, wenngleich in viel geringerem Grade,

von Blüte zu Blüte beim selben Individuum, sodaß die Abschätzung

der „Güte" beträchtlichen Schwierigkeiten begegnet. Eine bestimmte

Periodizität^) ist mir nur insofern aufgefallen, als die letzten

Blüten oft schlechter calycanth sind, doch habe ich mich nicht

eingehender mit ihr beschäftigt.

Wie weit der so verschiedene Grad der Calycanthemie auf

der Anwesenheit verschiedener erblich fixierter Sippen mit trans-

gressiver Variabilität beruht (sie spielen gewiß eine bedeutende

Rolle), und wie weit sie individueller Natur ist, d. h. von äußeren

(Ernährungs-) Einflüssen abhängt, muß erst noch geprüft werden-).

Die Versuche, durch Selbstbestäubung Samen von verschiedenen

gut ausgebildeten CaJycantheina -Individuen zu erhalten, schlugen,

wie wir gleich sehen werden, bis jetzt stets fehl, und die Bastarde

zwischen der f. typiea einerseits und ausgesucht „schöner" und

„schlechter" f. calycanthema anderseits, die wenigstens Anhalts-

punkte zu einer Beantwortung liefern könnten, haben noch nicht

geblüht.

Mit der petaloiden Ausbildung des Kelches sind zwei weitere

Merkmale, in der Ausbildung der Kapseln und in der Fruchtbar-

1) Vgl. dazu Tammes, T., Die Periodizität morphologischer Erscheinungen bei

den Pflanzen (Verh. d. Kon. Akad. v. Wetensch. te Amsterdam, Tweede Sectie, Deel IX,

No. 5), im III. Teil, und die den Ausgangspunkt bildenden Beobachtungen de Vries',

zB. Über die Periodizität partieller Variationen (Ber. d. Deutsch, botan. Gesellsch.,

Bd. XVII, p. 45, 1899) usw.

2) Vgl. auch p. 471, Anm. 1.
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keit, verbunden. Während die Sippen der Campanula medium mit

typischem Kelch Kapseln bilden, deren fünf Fächer mit Klappen
aufspringen, je mit einer am Grunde jedes Faches, bleiben bei der

f. calycanthema die Kapseln geschlossen. Ausnahmsweise fand

ich freihch auch bei der f. typica nicht aufspringende Kapseln

oder Kapseln mit einzelnen, nicht aufspringenden Fächern, und
noch seltener bei Sippen mit petaloidem Kelch Kapseln, bei denen

das eine oder andere Fach sich etwas öffnete, aber nie eine normale

Kapsel. Dadurch wird zwar die scharfe Abgrenzung der /". caly-

canthema von der f. typica nach diesem Merkmal wohl erschwert,

der Unterschied selbst bleibt aber bestehen. Die /'. calycanthema

liefert ferner beim freien Abblühen viel weniger Samen als die

/'. typica, oder gar keinen; nach künstlicher Bestäubung ver-

schiedener Art habe ich überhaupt nur ausnahmsweise einmal

einzelne Samen erhalten'). — Hand in Hand mit diesen Merk-
malen geht ein zarterer Bau der Kapselwand und eine geringere

Größe der ganzen Kapsel. In extremen Fällen nimmt die Frucht-

knotenwand sogar zum Teil die Farbe der Blumenkrone an (Fig. 5;

der anatomische Bau ist leider nicht studiert worden); die Samen-
produktion war dann stets gleich Null.

Alle diese Eigenschaften stehen offenbar in direkter Korrelation;

die Modifikation der Kelchblätter wird das Primäre sein, und die

übrigen Veränderungen werden von ihr abhängen. Das Androeceum
bleibt dabei vollkommen intakt; der Pollen der f. calycanthema

ist so reichlich, die Körner sind durchgängig so gut ausgebildet

und genau ebenso tauglich, wie bei der typischen Form.

Die Sterilität des Gynaeceum dürfte mit der Unterständigkeit

des Fruchtknotens zusammenhängen; wenigstens ist, wie wir sehen

werden, Mimulus tigrinus calycanthemus , dessen Fruchtknoten

oberständig ist, sehr oft normal fruchtbar (p. 476), und auch

Primula polyantha calycanthema war, legitim bestäubt, wenigstens

oft fruchtbar. Ob sich ein äußerer Grund für die Sterilität fest-

stellen läßt, müssen erst weitere Untersuchungen zeigen; die Samen-

1) Dieser Unterschied in der Fruchtbarkeit, je nachdem die Blüten sich selbst,

d. h. der Bestäubung durch die Insekten, überlassen oder künstlich befruchtet wurden,

muß auffallen. Individuelle Verschiedenheiten können nicht wohl der Grund sein, dazu

wurden zu viel Exemplare geprüft, Selbststerilität auch nicht, denn der Pollen anderer

Individuen derselben Sippe und der f. typica war nicht wirksamer; am ehesten kann

noch die Behandlungsweise schuld sein, obwohl die genau so behandelte f. typica stets

reichlich ansetzte
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anlagen der f. calycanthema, die ich untersuchte, unterschieden

sich nicht von denen der /". typica und besaßen einen gut

ausgebildeten Embryosack.

Es ist das ein interessanter Fall einer echten Kor-

relation zwischen einem vegetativen Merkmal — der Aus-

bildung des Kelches als Blumenkrone — und einem sexuellen

Merkmal — der völligen oder teilweisen Sterilität der Samen-

anlagen *). Eine solche Korrelation von Merkmalen ist natürlich

etwas ganz anderes, als die „Konjugation", die „Verkoppelung" von

Merkmalen, wie der Blütenfarbe und Behaarung bei gewissen Lev-

kojen, die man auch schlechthin als „Korrelation" bezeichnen zu

müssen geglaubt hat'''). Ein neues, instruktives Beispiel einer

solchen Verkoppelung werden die folgenden Versuche kennen lehren.

Denn alle die Merkmale, die den Calijcanthnna -Kelch von dem

typischen Kelch unterscheiden, verhalten sich bei der Vererbung

wie ein Merkmal, obwohl sie sicher durch eine ganze Anzahl

eigentlich getrennter Anlagen bedingt sind.

Die /'. calycanthema der C. persicifoUa verhält sich ganz

ähnlich; bei der mir vorliegenden Sippe nimmt auch der Frucht-

knoten die weiße Farbe der Krone an und ist absolut steril.

Die /'. typica der C. medium kann nie wie die f. calycan-

thema ausgesehen haben. Niemand wird annehmen wollen, die

typischen, grünen Kelchblätter wären aus Blumenblättern hervor-

gegangen^). Abgesehen davon macht auch schon die sehr stark herab-

gesetzte Fruchtbarkeit, resp. die völlige Sterilität der Calycanthema-

Sippe das unmöglich. Die f. calycanthema muß also progressiv

aus der f. typica hervorgegangen sein; sie kann weder retro-

gressiv durch einfaches Latentwerden der Anlage des T^j?ica-Kelches,

noch degressiv durch Aufleben einer ehemals aktiv gewesenen

Calyca?ithe7na-Anlage entstanden sein*). Es kann auch nicht um-

1) Einen anderen Fall habe ich beim Mais gefunden: Scheinbare Ausnahmen von

der Mendel sehen Spaltungsregel für Bastarde. Ber. d. Deutsch, botan. Gesellsch.,

Bd. XX, p. 159 u. f. (1902).

2) Bateson and Saunders, I. Report, p. 126 (1902).

3) Die Existenz von Fällen, wo der Kelch normal petaloiden Charakter hat

(zB. Glaux), ändert hieran nichts.

4) [Für die degressive Sippenbildung gilt natürlich die gleiche Überlegung, wie

für die retrogressive. "Wenn eine latent gewordene Anlage wieder aktiv wird, sinkt

die Sippe dadurch auf ein früheres Stadium herab; eine Sippe, die nicht als Durch-

gangsstadium in den Stammbaum paßt, kann also nicht degressiv entstanden sein. "Wag
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gekehrt die f. iypica aus der f. cahjcanthema retrogressiv oder

degressiv entstanden sein, denn das würde im Grunde auf dasselbe

herauskommen ^).

2. Der Bastard Campanula medium, f. typica -\-

f. calycanthema.

A. Die I. Generation des Bastardes.

Anfangs Juli 1898 habe ich die sorgfältig in der Knospe
kastrierten und geschützten Blüten eines Exemplares der gewöhn-

lichen Form der C. medium mit dem Pollen eines ziemlich schönen

Individuum der f. calycanthema bestäubt und lauter gut entwickelte,

samenreiche Kapseln erhalten. Von der gewöhnlichen Form gab

es damals ein ganzes Beet voll im System des botanischen Gartens

in Tübingen; in Hinsicht auf den Kelch waren es lauter typische

Exemplare. Auf dem Beete der f. calycanfliema standen nur drei

Pflanzen, zwei, die diesen Namen verdienten, und eine gefüllt

blühende mit typischem, grünem Kelch. Die Farbe der Blüten

war das gewöhnliche Blau.

Ich kam erst 1900 dazu, einen Teil der Samen auszusäen,

und hatte 1901 128 blühende Pflanzen, von denen 55 = 43 Vo zur

typischen Form und 73 = 577o zur /'. calycanthema gehörten.

gewöhnlich als degressiv entstanden aufgefaßt wird, zB. die „zwangsgedrehten" Sippen,

verdient demnach diese Bezeichnung gar nicht; denn es wird niemand im Ernst behaupten

wollen, daß die zwangsgedrehten Sippen ein Durchgangsstadium für die normalen gewesen

seien und nun wieder als Eückschläge aufträten. Es handelt sich hier ja auch um
latente Anlagen, aber um Anlagen, die nie wirklich aktiv waren — wie das zB.

bei echter retrogressiver oder degressiver Sippenbildung der Fall ist — , sondern um ein

progressives Aktivwerden; die Latenz derartiger Anlagen, wie die Zwangsdrehungen

sie erfordern, ist nichts anderes als die (sehr lang hingezogene) Latenz der Prä-

mutationszeit, der „mutable" Zustand, wie de Vries ihn genannt hat. (Wie ich

nachträglich sehe, hat schon v. Wettstein [Festschrift f. Ascherson, 1904, p. 509 u. f.]

seine fasziierte Sippe des Seduni refiexum als progressive Mutation aufgefaßt.) —
Echte Degression scheint mir von Ketrogression und Progression oft nur schwer unter-

scheidbar zu sein, zB. durch das Zahlenverhältnis der zweierlei in Frage kommenden

Individuen. Wenn das rote Weidenröschen (Epilöbium angustifolium) hie und da

einen Stock mit weißen Blüten hervorbringt, so liegt ein retrogressiver Prozeß vor;

die Anlage zur Farbstoffbildung wird latent. Würde das Weidenröschen für gewöhnlich

weiß blühen und einzelne rotblühende Stöcke hervorbringen, so würde man von de-

gressiver Sippenbildung sprechen, weil wir die vielen rotblühenden Verwandten kennen;

würden solche Verwandten fehlen (oder sehr selten sein), so müßte man für die Ent-

stehung der rotblühenden Pflanzen einen progressiven Prozeß annehmen.

l) Vgl. auch p. 481.
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Ich habe versucht, nach den seinerzeit gemachten Notizen die

„Grüte" der Calycanthema -Individuen zu taxieren, wie es später

sofort geschah; danach hätten etwa 25 die Note „gut", 34 die Note

„mittel" und 14 die Note „schlecht" erhalten. C. inedium ist

bekanntlich zweijährig, ein Teil der Individuen, etwa 12, blühte

1901 noch nicht; zwei von diesen „Trotzem" nahm ich mit nach

Leipzig, wo sie 1902 zur Blüte kamen. Einer gehörte zur /". typica

und einer zur /'. cahjcanthemn. Einjährige Exemplare (die also

im Jahre der Aussaat geblüht hätten) habe ich überhaupt nie

beobachtet. •

Der Rest der Samen wurde erst 1902 ausgesät und gab im

Jahre 1903 64 blühende Pflanzen, von denen 29 zur f. typica und

35 zur /'. calycanthema gehörten. Dazu kamen noch 15 „Trotzer",

die erst 1904 blühten; 8 davon waren f. typica und 7 /". caly-

canthema. Die 42 Calycanthema -IndividviQn wurden sofort nach

ihrer Güte beurteilt; 16 erhielten die Note „gut", 17 die Note

„schlecht" ; bei 9 war ich zweifelhaft, wohin ich sie bringen sollte.

Der ganze Versuch hatte also ergeben:

C. med. f. typ. -\- f. calyc.
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B. Die n. Generation des Bastardes.

Schon 1901 wurden mit 9 Exemplaren des Bastardes, die zur

/'. calycanthema gehörten, verschiedene Bestäubungsversuche an-

gestellt: Die reifen Narben der geschützten') Blüten wurden teils

mit eigenem Pollen, teils nach der Kastration mit dem Pollen

anderer, gleichartiger Individuen oder mit jenem solcher Geschwister

bestäubt, die der f. typica entsprachen, ohne daß ich Samen
erhalten hätte. Drei Exemplare des Bastardes dagegen, die normale

Kelche besaßen, gaben (unter allen Kautelen) sowohl bei Selbst-

bestäubung, als auch bei der Bestäubung mit der f. calycanthema

(wofür die Blüten sorgfältig kastriert worden waren) in jedem
einzelnen Falle tadellose Kapseln mit zahlreichen Samen. Die

benutzten, der f. calycanthema entsprechenden Individuen
müssen also vollkommen taugliche Pollenkörner und voll-

kommen untaugliche Samenanlagen besessen haben.
1902 versuchte ich nochmals mit den beiden von Tübingen mit-

genommenen Trotzern, von denen der eine der f. typica, der andere

der f. calycanthema, und zwar ziemlich schlechter, entsprach, alle

vier möglichen Verbindungen herzustellen. Die zur Bestäubung

verwendeten Blüten wurden sorgfältig kastriert und geschützt,

außerdem die ganze Calycanfhema-'PÜSinze noch durch einen Gaze-

sack abgesperrt. Das Ergebnis ist in der folgenden kleinen Tabelle

zusammengestellt.

Zahl der

bestäubten

Blüten

Zahl der

reifen

Kapseln

1. C. med. hybr., typ. X typ. (Selbstbestäubung) .... 3 3

2. „ „ „ typ. X calycanthema 4 4

3. „ „ „ calycanthema X typ

4. „ „ „ calycanth. X calycanth. (Selbstbestäubung)

Also auch hier zeigte sich wieder die vollkommene Tauglich-

keit des Pollens und die ebenso vollkommene Untauglichkeit des

Gynaeceum bei dem Calycanthema -'Exem\Aa,re. Denn die Samen-

menge war bei 1 und 2 die gleiche (soweit das ohne Einzelzählung

beurteilt werden konnte); bei 3 und 4 sah es zwar zunächst so aus,

1) Für einzelne Blüten benutze ich Säcke aus feinem, dichtem Moll, die nicht

zugebunden, sondern zugesteckt werden, mit feinen Insektennadeln, nachdem das offene

Ende dreieckig um den Stiel eingefaltet worden ist,
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als ob sich die Fruchtknoten normal entwickeln würden, das

Resultat war aber schließlich doch Null.

Die Samen der Versuche 1 und 2 wurden 1903 ausgesät, und

die jungen Pflanzen ins Freie pikiert. Sie gaben 1904 blühende

Pflanzen, deren Beschaffenheit in den folgenden zwei Tabellen

enthalten ist.

1. Versuch
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in Abrede stellen. Wenn wir jedoch die bald zu besprechenden

Versuche mit der Calycanthenius -Si]ipe des Mimulus vergleichen,

wird es wenigstens möglich, daß der Erscheinung eine tiefere Ur-

sache zugrunde liegt.

Davon abgesehen, erklärt sich das beobachtete Verhalten

ungezwungen aus der Annahme, daß der monströse {Calijcanthema-)

Kelch über den normalen Kelch dominiert, und das Merkmalspaar

in typischer Weise spaltet, wie die folgende Darlegung zeigt.

Die Pflanze mit normalem Kelch, die die Samenanlagen zu

der Bastardierung lieferte, war echt, die den Pollen liefernde Caly-

canthema -'P^anze dagegen war schon ein Bastard zwischen der

reinen f. calycanthema und der f. typica, der sein Aussehen dem
Dominieren der Calycanthema -An\a:ge verdankte und spaltete^).

Die Folge war, daß die Hälfte der zur Bestäubung verwendeten

Pollenkörner die Anlage für einen normalen Kelch, die Hälfte jene

für einen petaloiden Kelch enthielt. Aus der Bastardierung mußten

dann die zweierlei Pflanzen, die wirklich beobachtet wurden, in

annähernd gleichen Zahlen hervorgehen: aus f. typica '^ -\-
f.

calycanthema cT die f. calycanthema, und aus f. typica o -\-
f.

typica cf die f. typica. Die einen waren nach der Terminologie

Bäte so ns Heterozygoten, die andern Homozygoten; jene mußten

wieder spalten und Keimzellen mit der einen oder andern Anlage

hervorbringen, diese lauter Keimzellen mit einer Anlage, der für

den normalen Kelch. Bei Selbstbestäubung hätten also diese Caly-

can^/iema-Individuen eine Nachkommenschaft geben müssen, die

aus 75^0 Calyca^ithema-lndividuen und 25 Vo typischen Individuen

bestanden hätte, bei Bestäubung mit dem Pollen der f. typica aber

eine Nachkommenschaft, die sich aus 50% Calycanthema- und

50% Typica -lndi\idnen zusammengesetzt hätte. Diese Kon-

sequenzen waren nicht prüfbar, weil sich, wie wir sahen, die

Calycanthema-lndiyiduen bisher auf keine Weise künstlich befruchten

ließen. Die Ty^/ca- Individuen mußten dagegen bei Selbst-

bestäubung nur Individuen der f. typica geben und bei der Be-

stäubung mit dem Pollen ihrer Schwesterindividuen, die calycanth

und Bastarde waren, eine Nachkommenschaft hervorbringen, die

1) Damit stimmt, daß, wie wir schon sahen (p. 468), 1898 von den zwei anderen

Pflanzen des Calycanthema -Beetes eine den typischen Kelch hatte. Eine eigene Aussaat

von gekauftem Calycanthema -S&men gah ebenfalls überwiegend, aber nicht aus-

schließlich Calycanthema -VildLQzen.
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sich aus 50 "/o Calycanthema- und 50% I^i/pica- Individuen zu-

sammensetzte. Das ist auch wirklich der Fall, für die eine Be-

stäubung wenigstens sehr annähernd (wegen der 6 CcUyccmthemü'

Exemplare), für die andere vollständig.

Nun erscheint es auch begreiflich, daß die f. calycanthema

in allen bekannten Blütenfarben und zusammen mit der Füllung

vorkommt; alle diese Sippen brauchen nicht durch eigene einzelne

Calycanthema-Muta.tionen aus den betreffenden Sippen mit normalem

Kelch entstanden sein, sie sind gewiß, sobald erst einmal die

abnorme Form bei irgend einer Sippe aufgetreten war, durch

Bastardierung, absichtlich oder zufällig, gewonnen worden.

Jedesmal, wenn die rezessive Form mit dem Pollen des

Bastardes (der Heterozygote) bestäubt wurde, und eine größere

Zahl der Nachkommen aufgezogen wurde, gab es etwas zuviel

Heterozygoten (55,5 und 57*Vo) und etwas zu wenig Homozygoten

(44,5 und 43%). Es ist das gewiß kein Zufall. Ob es aber

darauf hinweist, daß auch hier, wie bei Versuch 1, einige Male die

f. calycanthema entstand, wo die f. typica zu erwarten war, oder

darauf, daß die eine Verbindung (Typ. -\- Calyc.) leichter gelingt,

bleibt einstweilen unentschieden. Da sich die Heterozygote nicht

künstlich mit dem Pollen des rezessiven Elters bestäuben läßt, ist

ein direkter Beweis zurzeit ausgeschlossen.

Wenn die f. calycanthema stets nur taugliche Pollenkörner,

aber gar keine tauglichen Samenanlagen hervorbringen würde,

(was ja nicht immer zutrifft), so würde sie nur als Keimzelle

rein existieren, man würde sie vegetativ nur im Bastard mit der

f. typica kennen, und das nur, weil sie dominiert. Und, was im

vorhergehenden über die f. calycanthema mitgeteilt wurde, bezieht

sich jedenfalls vorwiegend auf solche Bastarde. Wäre die Caly-

canthema-KvXsi^gQ rezessiv, so würde man dann von ihrer Existenz

überhaupt gar nichts wissen.
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II. Mimulus tigrinus Hort. ') /. typ. -\- f, calycanthemus,

1. Die Calycanthemus -Si^T^e.

Nach Penzig^) hat Morren^) zuerst die Calycanthemus -Siippe

beschrieben, später haben sich Alexander Braun*), J. Römer^)
und vor allem F. Hildebrand*') mit ihr befaßt. Sie ist von

verschiedenen Rassen aus der Verwandtschaft des M. lufeus be-

kannt und wird von den Grärtuern „f. duplex'"'' genannt. Wir
werden im folgenden jedoch die Bezeichnung f. calycanthemus

benutzen.

Der Grad, bis zu welchem der Kelch petaloid ausgebildet ist,

schwankt auch hier sehr stark von Individuum zu Individuum.

Dabei zeigt sich außerdem bei der einzelnen Blüte entsprechend

ihrem übrigen symmetrischen Bau eine deutliche Zygomorphie, so,

daß die untere, aus zwei Blättern gebildete Hälfte bevorzugt ist

(wie schon Hildebrand fand), und der mediane obere Kelchzahn,

der bei den Scrophulariaceen ja die Tendenz zum Schwinden hat,

am längsten grün bleibt. In einzelnen Fällen ist, ganz im Gegen-

satz zu der Parallelform der Campanula medium, die Umbildung

so gering, daß die Unterscheidung von der f. typicus Schwierig-

keiten macht oder kaum möglich ist'). Dann muß man stets die

ersten, untersten Blüten untersuchen, denn die Umbildung der

Kelche nimmt periodisch von unten nach oben hin ab, und die

zuerst gebildeten Calycanthemus-^lüieii. sind die schönsten^). Wie

1) Mimulus tigrinus Hort, ist eine hybride Gartenform aus der Sippe des

M. luteus L. sens. lat.

2) Penzig, 0., Pflanzenteratologie, Bd. II, p. 205.

3) Morren, Ch., Clusia; receuil d'observations de teratologie vegetale, p. 116.

Liege 1852— 1872. (Zitiert nach Penzig, a. a. 0.)

4) Braun, A., in Sitzher. d. Ges. Naturf. Freunde in Berlin, 20. Juli 1869

(zitiert nach Penzig, a. a. 0.).

5) Römer, J., Verhandl. u. Mitteil. d. siehenh. Vereins f. Naturw. in Hermann-

stadt, XXIX. Jahrg., p. 107 (1879). Diese kurze Notiz enthält nichts bemerkenswertes als

die Angabe, daß die einzige heohä.chUte Calycanlhemus -Tüanze von einer gewöhnlichen

Mutterpflanze stammte. Sie muß nach dem folgenden also ein Bastard gewesen sein.

6) Hildebrand, F., Über die Zunahme des Schauapparates (Füllung) bei

Blüten. Jahrb. f. wiss. Botan., Bd. XVII, p. 626 (1886).

7) Es hängt das gewiß damit zusammen, daß sich schon der normale Mimulus-

Kelch in seinem Bau wesentlich vom Laubblatt entfernt und dem Blumenblatt nähert.

8) Hier liegt also eine „halbe" Periode vor und zwar eine „abnehmende",

wie sie T. Tammes nur für die Ascidien der Laubblätter der Tilia parvifolia fest-

gestellt hat (a. a. 0., p. 147),
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weit die Existenz erblich fixierter Sippen und äußere Einflüsse

(Ernährung) an diesen und den gleich zu besprechenden indivi-

duellen Verschiedenheiten schuld sind, müssen auch hier erst weitere

Untersuchungen zeigen (vgl. auch die Anm. auf p. 478).

Bei der Umbildung verändert der Kelch seine Form in ver-

schiedener, aber für das Individuum ziemlich konstanter Weise.

So kann er die Blumeukronröhre röhrenförmig umschließen, sich

dann in fünf große, annähernd wagrecht abstehende Zipfel teilen

und so die Form der Blumenkrone annehmen (Taf. V, Fig. 6); er

kann aber auch trichterförmig weit abstehen, mit relativ kleinen

Zipfeln,

Auch bei Mimulus beschränkt sich die Veränderung, die der

Kelch erfährt, nicht auf die Farbe und Form, sondern trifft den

Bau des Organs bis ins einzelne. So werden die stark welligen,

relativ großen Epidermiszellen der Kelchinnenseite schwach wellig

und kleiner, dafür aber stark papillös ausgezogen; die etwas

welligen Epidermiszellen der Kelchaußenseite werden stark wellig.

Die Spaltöffnungen, die auf der Innenseite des Kelches ziemlich

reichlich, auf der Außenseite reichlich vorhanden sind, verschwinden

ganz, ebenso die kurzen, spitzen, vorwärts gerichteten Stachelhaare

der Innenseite und die ganz kurzen, spitzlichen Warzen der Außen-

seite; dafür treten auf der Innenfläche lange, schwach keulen-

förmige, zartwandige, einzellige Haare mit streifiger Kutikula auf,

usw. Das Schwammparenchym, das auch beim Kelch schon

zwischen den beiden Epidermen liegt, wird zarter. Kurz, das

Kelchblatt nimmt vollkommen den Bau des Blumenblattes an.

Natürlich sind auch hier die unveränderten Kelchteile von den

umgewandelten nicht scharf abgesetzt, gehen vielmehr allmählich

in diese über ').

Bei einem Teil der untersuchten Calycanthcmus-'hxdäy\di\xen

war das Gynaeceum mißbildet, zB. die beiden Karpelle isoliert und

vergrünt. Solche Pflanzen waren natürlich steril, obschon ihr

Androeceum tadellos ausgebildet war, und ihr Pollen normale

Stempel ganz gut befruchten konnte (Versuch 2, p. 478). Sehr

1) Es WTirden Exemplare mit normalem und Calycanthemus -Kelch derselben

Farbenrasse verglichen. Beim Laubblatt ist die Epidermis der Unterseite stark wellig,

auffallenderweise verhält sich hierin der Kelch also gerade umgekehrt und die Blumen-

krone wie das Laubblatt. Im übrigen zeigt auch der normale Kelch Züge, die an die

Blumeukrone erinnern, so in seiner starken Färbung, oft in Form von Tupfen, und in der

Rückbildung des Assimilationsgewebes.

Jahrb. f. wiss. Botanik. XLI. 32
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viele Calycanthemus -IndiYidnen hatten aber ein ganz normales

Gynaeceum, und es ist mir keines vorgekommen, das dann nicht

auch normale Kapseln produziert hätte. Ich gewann durchaus den

Eindruck, als ob die Mißbildung des Fruchtknotens und die Um-
wandlung des Kelches hier in keinem oder doch keinem engeren

Zusammenhang stünden '). In diesem Punkt unterscheidet sich also

die f. calycanthenius des Mimidus wesentlich von der Parallelform

der Campanula medium. Es hängt das wohl, wie schon betont

wurde, damit zusammen, daß bei Mimulus der Fruchtknoten ober-

ständig ist.

Daß Mimulus tigrinus f, typicus früher einmal wie M. tig. f.

calycanthemus ausgesehen hat, ist also nicht durch physiologische

Gründe ausgeschlossen; die morphologischen Erwägungen müssen

aber hier, so gut wie bei der Parallelform der Campanula ynediwn,

zu einer Verwerfung dieser Annahme führen.

2. Der Bastard Mimulus tigrinus f. typicus -\- f. calycanthemus.

Für die Versuche wählte ich zwei Sippen, die sich außer durch

die Ausbildung des Kelches auch durch die Blütenfarbe unter-

schieden. Die Krone der einen, „3/. tigrinus alhus^^, war auf sehr

blaßgelbem, fast weißem Grunde verschieden stark rot gefleckt; der

Kelch war stets normal. Die Krone der andern, „M. tigrinus

duplex", trug auf einem meist intensiv gelben Grunde rote Flecken;

soweit die Kelche petaloid ausgebildet waren, waren sie in gleicher

Weise gefärbt. Das war zwar bei der Mehrzahl der Individuen

der Fall, einige wenige hatten aber den normalen Kelch. (Die

Zahlen wurden nicht genauer festgestellt, weil ja die Herkunft der

Samen doch nicht bekannt war).

Für die Bastardierungen wurden 1903 die Blüten rechtzeitig

in bestimmter Weise hergerichtet. Es wurde nämlich kurz vor dem
Offnen, wenn die Antheren noch geschlossen waren, die Kronröhre

etwas aufgeschlitzt, meist auf der Oberseite, und der Griffel mit

der Narbe durch den Spalt, der etwas kürzer war, aus der Blüte

herausgezogen. Obwohl die Griffelspitze die ihr so gegebene Lage

beizubehalten pflegte, wurde noch durch eine Ringschleife aus

feinem Bast, die um die Kronröhre gelegt wurde, dafür gesorgt,

daß der Schlitz geschlossen blieb, und die Narbe nicht wieder in

die Blüte schlüpfen konnte. So behandelte Blüten setzten, sich

1) F. Hildebrand, a. a. 0., p. 624, hatte dagegen „in fast allen Fällen eine

große Umänderung der Geschlechtsorgane in sehr verschiedener Art" gefunden.
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selbst überlassen, auch im Freien keine Früchte an, weil durch

diese künstliche „Hcrkogamie" sowohl die Selbstbestäubung als ein

wirksamer Insektenbesuch unmöglich gemacht war. Am folgenden

Tage wurde dann der zur Befruchtung bestimmte Pollen auf die

Narbe übertragen.

Diese Methode, die ich zuerst bei Petunia mit gutem Erfolg

angewendet habe, hat den Vorteil, daß bei zarten oder sehr

klebrigen Objekten die Anwendung eines Gazesackes zum Schützen

der kastrierten und bestäubten Blüten wegfällt, und daß der Pollen

derselben Blüte ohne weiteres zu Bestäubungen, eventuell zur

Selbstbestäubung, verwendet werden kann.

Für jeden Versuch wurde je ein Exemplar jeder der Sippen

benützt, nur Versuch TI macht davon eine Ausnahme.

Die Samen wurden 1904 ausgesät und die jungen Pflanzen in

große Töpfe pikiert, etwa acht in jeden. Die einzelnen Pflanzen

wurden, womöglich sobald sich die ersten Blüten zeigten, registriert

und, wenn sie nicht zu Versuchen dienen sollten, entfernt (aus-

gestochen). Die Abschätzung der „Güte" der Calycanthema-

Individuen bei den folgenden Versuchen ist so objektiv wie nur

möglich, da erst zum Schluß das Fazit aus all den einzelnen Auf-

zeichnungen gezogen wurde; trotzdem zeigt sich die variable Aus-

bildung des Calycanfhemus meist in einer deutlichen, oft auffällig

regelmäßigen Oszillation um einen Mittelwert.

I. Versuch.

Mimulus tigrinus f. albus, bestäubt mit Pollen von M. tigrinus

f. calycanthemus, „schön", mit normalem Gynaeceum.

Von den 132 aufgezogenen Pflanzen hatten 3 (2,3 Vo) den

gewöhnlichen Kelch, zur f. calycanthemus gehörten 129, die außer-

dem an ihrer intermediären, aber sehr variabeln Grundfärbung als

Bastarde zu erkennen waren und in folgender Weise klassifiziert

wurden:
Kelch nur spurenweise petaloid

.

schlechter Calycanthemus . . .

ziemlich schlechter Calycanthemus

ziemlich schöner Calycanthemus

schöner Calycanthemus . . .

sehr schöner Calycanthemus . .

Von den 3 Pflanzen mit einfachem Kelch waren 2 an der

Farbe der Krone als Bastarde zu erkennen, eine hatte jedoch ganz

32*

2
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1
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calycanthemus nicht rein, sondern selbst schon Bastarde, Hetero-

zygoten, entstanden aus der Calycanfhenius-Si])Tpe und der typischen

Sippe, so daß die Hälfte der Pollenkörner (Vers. III), resp. Ei-

zellen (Vets. IV) die eine Anlage, die Hälfte die andere Anlage

enthielt, und so die Hälfte der Nachkommen den normalen, die

Hälfte den petaloiden Kelch zeigen mußte (weil beide Male das

andere Elter den rezessiven Charakter besaß). Die Individuen mit

normalem Kelche endlich, die bei der ersten Aussaat (p. 476)

unter den Cahjcanthemvs-Yüsinzen auftraten, mußten dann Homo-

zygoten mit dem rezessiven Merkmal sein, die in der vorigen

Generation aus solchen Heterozygoten, wie sie Versuch III und IV
kennen lehrte, durch Selbstbestäubung hervorgegangen waren; Ver-

such V zeigt ihre Nachkommenschaft: sie ist (annähernd) konstant.

Dies Bild wird, wie bei den parallelen Versuchen mit Cam-

panula 7}iedium, etwas getrübt durch das Auftreten einzelner ab-

weichender Individuen fast in jedem Versuch. Einerseits fanden

wir Individuen mit normalem Kelch unter lauter Calycanthemus

(Vers. I: 2,3 ^o? Vers. II: 0,47%), anderseits Calycanthemus unter

lauter Individuen mit typischem Kelch (Vers. V: 6%). Bei Ver-

such III und IV konnten sich derartige Ausnahmen naturgemäß

nicht verraten: sie mögen trotzdem versteckt vorhanden gewesen

sein. Vielleicht sind die Exemplare mit normalem Kelch bei

Vers. I und II aber gar keine richtigen Ausnahmen, sondern nur

extrem schlechte Calycanthemus -'Exem-plsire; auch ist es möglich,

wenngleich nicht wahrscheinlich, daß Versehen unterlaufen sind.

Ehe deshalb bei einer Wiederholung diese Möglichkeit ganz aus-

geschlossen ist, will ich auf die Ausnahmen noch nicht näher ein-

gehen. Da die Versuche so wie so fortgesetzt werden, wird sich

in einiger Zeit Gelegenheit geben, auch darauf zurückzukommen*).

Die Ergebnisse.

Sehen wir von den eben genannten einzelnen, in ihrer Be-

deutung noch zweifelhaften Individuen ab, so können wir zusammen-

fassend sagen:

Sowohl bei Campanula medium als bei Miniulus tigrinus

haben die Versuche ergeben, daß beim Bastard

1) Ich will nur aiinierkungsweise hervorheben, daß das „Spalten" der Hetero-

zygoten die Annahme ausschließt, es handle sich um „Mutationskreuzungen " im Sinne

de Vries' (Mutationstheorie, Bd. II, p. 396;.
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1. der anomale, petaloide Kelch über den normalen

Kelch dominiert,

2. die Nachkommenschaft spaltet, also

3. die sicher neu, progressiv entstandene Anlage für

die Anomalie über die alte Anlage für den normalen Zu-
stand dominiert und mit derselben ein wirkliches Paar
bildet.

Das Verhalten ist also ganz das gleiche, wie bei den früher

erwähnten Hühnerbastarden Batesons') (vgl. p. 462).

Man könnte der Theorie der unisexuellen und bisexuellen

Vererbung zu Liebe in den normalen Sippen, in unseren Fällen

also jenen mit grünem Kelch, eine latente Calycanthema - Ar\\a,ge

annehmen, mit der die aktive der calycanthen Sippen ein Anlagen-

paar im Sinne de Vries' bilden würde. Daß diese Latenz auf

retrogressivem Wege aus der aktiven Calycanthem(t - Anlage zu-

stande gekommen sei, die f. typica also eine retrogressive Mutante

der f. calycantlieyna wäre, ist nach dem früher (p. 467) angeführten

ganz ausgeschlossen. Es bliebe also nur die Annahme übrig, es

handle sich bei der f. typica um die Latenz der Calycanthema-Anlage

in der Prämutationszeit, in der Zeit vor dem Sichtbarwerden*).

Dafür, daß sich die /". typica allgemein in diesem „mutabeln"

Zustand befindet, haben wir aber keine Anhaltspunkte. Dann

zeigen die entsprechenden, von de Vries studierten Bastarde der

Oenothera (wo die Mutterart 0. Lamarckiana mit ihrer „mutablen"

Anlage und die Mutante mit ihrer aktiven Anlage verbunden

wurden), bekanntlich ein ganz anderes Verhalten, „spalten" vor

allem nicht. Endlich kann ja auf diesem Wege jede progressive

Mutation in eine retrogressive umgewandelt werden, wenn es gerade

1) Neuerdings gibt Bateson an (Adress to the Zoolog. Section; Brit. Assoc. f.

the Adv. of Science, Cambridge 1904, p. 11 des S.-A.), daß der Fuß mit der Extrazehe

ausnahmsweise rezessiv sein kann. Bei dem weiteren, dort angegebenen Fall, in dem ein

phylogenetisch neueres Merkmal dominiei-t (braunbrüstiger Galliis bankiva gegenüber

sehwarzbrüstigem) entzieht sich meiner Beurteilung, ob das neue Merkmal absolut sicher

auch das höherstehende ist. [Das gilt auch für den Fall beim Meerschweinchen, den

Castle in einer erst während der Drucklegung mir zugekommenen Abhandlung (Heredity

of Coat Cliarakters in (luinea-Pigs and Rabbits, Papers of the Station for Experimental

Evolution at Cold Spring Harbor, New Tork, No. 2, Febr. 05) beschrieben hat (Dominanz

der rosettenartigen Behaarung über die glatte).]

2) Die „Prämutationszeit" ist schon von Nägeli (Mechan.-physiol. Theorie

der Abstammungslehre, p. 183 u. f.) eingehend erörtert worden, den Namen hat aber be-

kanntlich erst de Vries geschaffen.
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wünschenswert erscheint. Auch dieser letzte Ausweg scheint mir

deslialb verschlossen zu sein.

Die Zahl der Ausnahmen von der Regel, daß nur retrogressiv

(oder degressiv) entstandene Sippen mit ihren Stammformen men-

delnde Bastarde bilden, wird sich leicht vergrößern lassen, wenn

das gegenseitige Verhältnis der Sippen auch nicht immer so klar

liegt, wie bei den von uns untersuchten Fällen. So dürfte auch

der von de Vries studierte mendelnde Bastard zwischen der von

ihm entdeckten Üenothera hrevistylis und der (dominierenden)

0. LamarcTciana hierher gehören. Wenn er den Merkmalskomplex,

der die 0. hrevistylis charakterisiert, durch Latentwerden der

korrespondierenden Merkmale der 0. Lamarclcimia zustande kommen
läßt, 80 leuchtet das für den halboberständigen Fruchtknoten der

0. hrevistylis ja sehr ein; die damit verbundene, fast vollkommene

Sterilität des Grynaeceums zeigt aber doch wohl, daß die 0. La-

marcJciana früher nie wirklich so ausgesehen haben kann, wie die

0. hrevistylis jetzt aussieht, und das müßte sie doch, falls die

0. hrevistylis nur durch Latentwerden aktiver Anlagen der 0. La-

marcJciana oder das Aktivwerden latenter zustande gekommen wäre.

— Auch die Blütenfüllungen dürften hierher gehören.

Die Dominanz des petaloiden Kelches über den normalen lehrt

ferner, daß das phylogenetisch jüngere Merkmal über das ältere

dominieren kann, daß also die Regel, die das ältere dominieren

läßt, nicht allgemein gültig sein kann, obschon es ja sicher ist,

daß sie in vielen anderen Fällen gilt. Es läßt sich nun unschwer

eine Formel finden, die beiderlei Verhalten in sich begreift.

Wenn wir die phylogenetische Entwicklung als ein Ansteigen

vom Einfacheren zum Komplizierteren auffassen dürfen — und die

reduzierten Sippen bilden ja nur scheinbare Ausnahmen — , können

wir nämlich sagen: Das Merkmal der höher stehenden Sippe

dominiert über das korrespondierende Merkmal der tiefer

stehenden. Wir vermeiden damit alle Zweideutigkeit, die in der

Unterscheidung von „neuer" und „jünger" liegen würde.

Entsteht eine Sippe progressiv, so ist das neue Merkmal

zugleich das höher stehende, entsteht sie retrogressiv (oder

degressiv) durch Latentwerden eines aktiven Merkmales (oder

Aktivwerden eines latenten), so ist das neue Merkmal das phylo-

genetisch tiefer stehende'). Ist nun das neue Merkmal nach

1) Vgl. dazu die Anmerkung 5 auf p. 460.
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progressiver Sippenbildung dominierend, nach retrogressiver (oder

degressiver) rezessiv, so dominiert eben im Grunde stets dasselbe

Merkmal, das höher stehende (jüngere), und das tiefer stehende

ist rezessiv. — Dabei erhalten wir im sogenannten „biogenetischen

Grundgesetz" ein Mittel zur Bestimmung des gegenseitigen Alters

und damit des gegenseitigen Verhaltens, das, so unsicher es auch

sein mag, doch immer noch besser ist als der Zirkelschluß: Ein

Merkmal ist rezessiv, weil es retrogressiv entstanden ist, und: Ein

Merkmal ist retrogressiv entstanden, weil es rezessiv ist.

Die neue Formel schließt alle Fälle, die zu der alten wirk-

lich stimmen, in sich, und dazu Ausnahmen, wie die in dieser

Arbeit neu festgestellten; ferner das Dominieren der f. typica über

die /'. cryptosjJernia beim Mais, der Datuni Tatula über die D.

Sframoniiwi, der Kapuze der Löffelgerste, des Fußes mit der

Extrazehe und der anomalen Kämme bei den Hühnerbastarden

Batesons (p. 459). Ein Teil der Fälle scheint sich aber auch

ihr nicht fügen zu wollen. So dominiert zB. bei den Endosperm-

bastarden der Zea Mays das Merkmal „Stärke" über das Merkmal
„Dextrin", obschon es wohl unzweifelliaft ist, daß der Stärkegehalt

des Endosperms das ältere, der Dextringehalt das jüngere Merkmal
ist. Daß das ontoge netisch so ist, habe ich seinerzeit gezeigt^),

und auch phylogenetisch läßt sich kaum etwas anderes annehmen,

obwohl man bis jetzt die „Defarination" der „Depigmentation" und

„Denudation" gleich gestellt hat-). Eine andere Ausnahme bildet

der Bastard Chelidonium majus -\- C. laciniatiim^), in dem C.

laciniatum rezessiv ist, obwohl es kaum als Rückschlag aufgefaßt

werden kann, oder der Bastard Polemonium coendeum f. alham

-\- P. fiavum^), wo die gelbe Färbung der i^/a'c;itm- Blumenkrone

rezessiv ist^).

1) Cbrrens, C, Bastarde zwischen Maisrassen usw. Bibl. Botan., Heft 53,

p. «9 (1901),

2) de Vries, H., zB. Mutationstheorie, Bd. II, p. 147 (1903j.

3) de Vries, H., zB. Mutationstheorie, Bd. II, p. 156 (1903). Der Erklärungs-

versuch auf p. 203, CA. majus sei gleich Ch. laciniatum plus einem unbekannten Faktor,

ändert liieran nichts, denn auch so bliebe Ch. laciniatum ein Durchgangsstadium für

Ch. majas, also älter (tieferstehend).

4) Correns, C, Weitere Beiträge zur Kenntnis der dominierenden Merkmale usw.

Ber. d. Deutsch. Botan. Gesellsch., Bd. XXI, p. 198 (1903).

5) Wie weit die Merkmale, die Standfuß (p. 458) bei seinen Schmetterlings-

bastarden untersuchte, als progressiv oder retrogressiv entstanden aufzufassen sind, wie

weit seine Befunde also zu der neuen Formel stimmen oder nicht, entzieht sich meiner

Beurteilung.
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Die neue Formel ist also vielleicht nichts als eine weitere

Annäherung an die allgemein gültige. Denn daß ein Gesetz

bestimmt, welches Merkmal dominiert, unterliegt mir so wenig einem

Zweifel, als daß ein solches das Spalten oder Nichtspalten be-

stimmt, — wenn wir es auch nicht kennen.

Leipzig, Botanisches Institut, 22. Januar 1905.

Figuren-Erklärung.

Tafel V.

Sämtliche Figuren sind auf 7« der Naturgröße verkleinert ; die Färbung der Kronen

und petaloiden Kelchteile wurde als belanglos weggelassen.

Figur 1—5: Campanula medium.

Figur 1. C. medium f. typica.

Figur 2. C. m. f.
calycanthema. „ziemlich schlecht".

Figur 3. C. m. f.
calycanthema. „ziemlich gut".

Figur 4. C. m. f.
calycanthema, „gut".

Figur 5. C. m. f.
calycanthema. „sehr schön".

Figur 6: Mimulus luteus.

Figur 6. M. {lutciis) tigrinus calycanthemus, „schön".
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Untersuchungen

über einige Fungi imperfecti und die zugehörigen

Ascomycetenformen. I u. II.

Von

H. Klebahn.

Mit 75 Textfiguren.

Es entspricht einer zweifellos richtigen Annahme, daß die

sogenannten Fungi imperfecti nicht selbständige Pilze, sondern nur

Entwicklungszustände von höheren Pilzen, in der Regel von Asco-

myceten sind, wenn sich auch manche unter ihnen finden mögen,

welche die Eigenschaft, eine höhere Fruchtform zu bilden, entweder

wieder verloren oder überhaupt nicht erworben haben. Aber im

Verhältnis zu der Gesamtzahl der Funyi imperfecti ist die Zahl

derjenigen, für welche der Zusammenhang mit einer höheren Frucht-

form, sei es durch einfache Verfolgung der Entwicklung des Pilzes

unter seinen natürlichen Verhältnissen, sei es durch mühsame

Untersuchung in künstlicher Kultur, sichergestellt oder wenigstens

wahrscheinlich gemacht worden ist, eine recht geringe, und man ist

noch weit davon entfernt, auf Grund der bekannt gewordenen

Zusammenhänge Grundsätze für ein natürliches System der Fungi

imperfecti aufstellen zu können. Nicht wenige Fungi imperfecti

nehmen als Erreger von Pflanzeukrankheiten noch ein besonderes

wissenschaftliches und manchmal auch ein praktisches Interesse in

Anspruch, und gerade von diesen kennt man bisher nur in wenigen

Fällen die höheren Fruchtformen mit Sicherheit.

Es schien mir daher eine dankbare Aufgabe zu sein, der Auf-

findung der Ascosporenformen schmarotzender Fungi imperfecti

Untersuchungen zu widmen und dabei die Erfahrungen zu verwerten,

die ich durch jahrelang fortgesetzte Infektionsversuche mit Rost-

pilzen gewonnen habe. Neben den Methoden der Infektion mußten

Jahrb. f. wiss. Botanik. XLI. '->^
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dabei die bewährten Methoden der Reinkultur ausgedehnte An-

wendung finden. Schon der Umstand, daß die meisten Ascomyceten

sich leicht auf künsthchem Nährboden züchten lassen, nötigt dazu,

ihr Verhalten außerhalb des Wirtes zu verfolgen. Sodann aber

vermag die Reinkultur auch wichtige Aufschlüsse im Sinne der

vorliegenden Aufgaben zu geben, die Resultate des Infektions-

versuchs zu bestätigen und denselben in solchen Fällen, wo die

Infektion auf Schwierigkeiten stößt, mehr oder weniger zu ersetzen.

Über die Ergebnisse dieser Untersuchungen soll in einer Reihe

aufeinander folgender Einzelbearbeitungen berichtet werden, von

denen die beiden ersten hiermit vorliegen. Ein voraufgeschickter

Abschnitt enthält eine Darstellung der angewandten Methoden.

Es sei mir noch gestattet, an dieser Stelle den Herren J. A.

Bäumler (Preßburg), J. Beauverie (Lyon), C. Massalongo

(Ferrara), C. A. J. A. Oudemans (Arnhem), Ch. H. Peck

(Albany), P. A. Saccardo (Padua), C. Brick, W. Cordes,

M. Dennstedt, W. P. Dunbar, O. Jaap, J. Kister, H. C.

Plaut, F. Voigtländer, E. Zacharias (Hamburg), von denen

ich in verschiedener Weise wertvolle Unterstützung erhielt, meinen

wärmsten Dank auszusprechen.

Untersuchungsmethoden.

Für die Einführung in die Methoden der Reinkultur bin ich

Herrn Prof. Dr. W. P. Dunbar, Direktor des Hygienischen In-

stituts in Hamburg, zu Dank verpflichtet, der mir längere Zeit

hindurch einen Arbeitsplatz in diesem Institut zur Verfügung stellte,

und namentlich Herrn Dr. J. Kister, Abteilungsvorsteher am

Hygienischen Institut, der mich mit den Einzelheiten bekannt

machte und zeitweilig auch während meiner Abwesenheit die

Kulturen in Pflege nahm. Mehrere wertvolle Winke speziell in

bezug auf die Kultur von Eumyceten verdanke ich auch Herrn

Dr. med. H. C. Plaut in Hamburg.

Nachdem ich die Arbeit zunächst nach den gewöhnhchen in

der Bakteriologie gebräuchlichen Methoden begonnen hatte, ergab

sich bald, daß sowohl diese Methoden wie insbesondere auch die

gewöhnlich verwandten neutralen oder schwach alkalischen Nähr-

böden, insbesondere Gelatinenährböden, für die Gewinnung und

Erhaltung von Reinkulturen meiner Pilze nicht die zweckmäßigsten
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waren, und es erwies sich als notwendig, die Arbeitsmethoden in

entsprechender Weise zu modifizieren, sowie namentlich den mikro-

skopischen Nachweis des Ausgehens von einer einzigen und be-

stimmten Spore zu erniögliclien.

Als Nährboden verwandte ich hauptsächlich Agar unter Zusatz

von Nährlösungen. Von Gelatine sah ich ab, weil dieser Stoff

durch viele Bakterien und auch durch manche Pilze verflüssigt

wird. Als Zusatz diente entweder Pflaumendekokt, eine für zahl-

reiche Pilze sehr geeignete Nährlösung, oder eine Abkochung der

Blätter derjenigen Pflanze, auf welcher der zu untersuchende Pilz

lebt. Von den Dekokton der Nährpflanzen kann man vermuten,

daß sie Stofl'e entlialten, die den betreff"enden Pilzen willkommen

sind, oder die die Entwicklung anderer Organismen hemmen, und

es wurden durch Verwendung derselben in der Regel gute Resul-

tate und charakteristische Entwicklungen der Pilze erhalten, wenn-

gleich sich die Pilze vielfach auch auf andern Substraten kultivieren

lassen, fast immer dann, wenn sie bereits in Reinkultur erhalten sind.

Die chemische Natur der Pflanzendekokte ist natürlich un-

bekannt. Darin liegt eine gewisse Unbestimmtheit dieser Kultur-

methode. Es wäre erwünscht gewesen, mit Nährböden von genau

bekannter Zusammensetzung zu arbeiten. Indessen wurden in

mykologischer Beziehung befriedigende Resultate erhalten, und die

Ergründung der physiologischen Verhältnisse gehörte zunächst nicht

zu den Aufgaben, die ich mir gestellt hatte.

Eine gemeinsame Eigenschaft dieser Dekokte ist übrigens

leicht festzustellen und zugleich wichtig; sie haben nämlich sämtlich

einen gewissen Gehalt an Säure, und dieser wurde bei der Her-

stellung der Nährböden in der Regel nicht neutrahsiert. Der saure

Nährboden hat den Vorzug, daß er die Entwicklung der Bakterien

hemmt, die auf neutralem oder schwach alkalischem Nährboden

sehr bald alles andere überwuchern. Dies ist für die erste Ge-

winnung von Reinkulturen von Wichtigkeit, da es nicht immer

möglich ist, völlig reines Aussaatmaterial zu verwenden. Die Pilze

lieben oder ertragen einen gewissen Grad von Säure. Auf saurem

Nährboden wachsen die Bakterien gar nicht oder schlecht, und es

gelingt dem Pilze nicht selten, wenn er ein einigermaßen rasch

wachsendes Mycel besitzt, dem Bereiche der Bakterien zu ent-

fliehen. Eine andere Schwierigkeit ist allerdings auf diesem Wege
nicht auszuschließen, nämlich die Störung durch die gewöhnlichen

Schimmelpilze, die auch auf stark saurem Substrat noch üppig

33*
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gedeihen. Gegen diese kann ich sichere Mittel bisher nicht an-

geben. Wo ihre Sporen dem Aussaatmaterial beigemischt zu sein

pflegen, muß man tunlichst von einer einzigen Spore ausgehen und

größte Sorgfalt walten lassen. Die Schimmelmycelien wachsen so

rasch, daß Reinkulturen, in die sich zufällig ein Schimmelpilz ein-

geschhchen hat, nur selten zu retten sind.

Die Herstellung eines klar filtrierten Agarucährbodens ist

keineswegs eine angenehme Arbeit. Auch siedend heiß geht die

dickliche Flüssigkeit sehr schwer durch das Filter und verstopft die

Poren desselben in kürzester Zeit. Ich begrüße es daher mit

Freude, ein Verfahren empfehlen zu können, das in dem Traite

pratique de Bacteriologie von E. Mace') enthalten ist, dessen

Mitteilung ich Herrn Dr. H. C. Plaut verdanke:

10 g Agar werden zunächst 24 Stunden in 500 ccm Wasser

mit 6 ccm reiner Salzsäure eingeweicht, dann längere Zeit mit viel

reinem Wasser ausgewaschen. Hierauf wird die Agarmasse aber-

mals 24 Stunden mit einer Mischung von 500 ccm Wasser und

6 ccm Ammoniak behandelt und dann wieder sorgfältig mit Wasser

gewaschen. Jetzt kann der Agar direkt mit soviel Wasser und

Nährlösung versetzt werden, daß nach dem Kochen ein Nährboden

von der gewünschten Konsistenz entsteht (2-4%, Agar). Als

vorteilhafter habe ich es gefunden, ein größeres Quantum Agar

nach dem angegebenen Verfahren zuzubereiten, wieder zu trocknen

(auf Filtrierpapier auszubreiten) und bis zur gelegentlichen Ver-

wendung aufzubewahren. Der auf diese Weise zubereitete Agar

löst sich (auch nach dem Trocknen) sehr schnell in kochendem

Wasser auf und geht dann verhältnismäßig sehr leicht durch das

Filter; es genügt die Anwendung eines gewöhnlichen Heiztrichters,

und man erhält ein schön klares Produkt.

Bei der Herstellung des Pflaumendekoktagars ergaben sich

insofern Schwierigkeiten, als derselbe nach dem Sterilisieren sehr

häufig nicht wieder fest, sondern breiig wurde. Der starke Säure-

gehalt des Pflaumendekokts scheint die Ursache zu sein. Ich habe

daher später die Säure teilweise durch Natrium bicarbonicum ab-

gestumpft und auf diese Weise gute Resultate erhalten.

Unter Umständen kann es vorteilhaft sein, sterilisierte Pflanzen-

teile als Nährboden zu verwenden. Ich habe den Platanenpilz auf

1) Paris (Bailliere) 1889, p. 150.
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sterilisierten Platanenblätter ii, einige an anderer Stelle') besprochene

Tulpenpilze auf sterilisierten Tulpenzwiebeln zu guter Entwicklung

gebracht. Auch auf sterilisierten Kartoffeln wurden einige der hier

erwähnten Pilze kultiviert.

Das Sterilisieren der Nährböden ließ ich anfangs im Hygieni-

schen Institut im Autoklaven vornehmen; später habe ich dazu mit

vollständig ausreichendem Erfolg den einfachen Soxhlet- Apparat

verwendet. Die in bekannter Weise mit Gummiverschluß ver-

sehenen Soxhlet -Flaschen sind außerdem zum Aufbewahren der

sterilen Nährböden sehr bequem.

Um Reinkulturen zu erhalten, ist es am vorteilhaftesten, von

möglichst reinem Aussaatmaterial auszugehen ; wie weit dies möglich

war, wird bei den einzelnen Pilzen auseinandergesetzt werden.

Um die Keimung der Sporen zu beobachten, das aus ihnen

entstehende Mycel möglichst lange in seiner Entwicklung verfolgen

zu können, und um Reinkulturen zu erziehen, die mit möglichster

Sicherheit auf eine bestimmte Spore zurückzuführen waren, bediente

ich mich feuchter Kammern von folgender Einrichtung. Auf einem

großen Objektträger (70 : 35 mm) kommt ein dicker kleiner

(48 : 28 mm, 2 mm dick) zu liegen, der eine kreisförmige Durch-

bohrung (13 mm) hat. Die Öffnung wird mit einem Deckglas (18 mm)
bedeckt. Die Teile sind zuvor durch Erhitzen zwischen zwei

Eisenschalen sterilisiert worden und werden noch heiß zusammen-

gelegt. Nach dem Abkühlen wird das Deckglas durch geschmolzenes

Wachs befestigt und ringsherum verkittet, wobei man sich zweck-

mäßig eines Wachsstöckchens bedient. Dann hebt man den kleinen

Objektträger ab, breitet rasch mit einer Platindrahtschlinge einen

Tropfen sterilen heißen Nähragars auf der Unterseite des Deck-

glases aus und legt wieder auf. In derselben Weise impft man
nach dem Erstarren. Der durch den impfenden zugespitzten oder

mit Schneide versehenen Draht verursachte Schnitt in dem Agar

erleichtert das Auffinden der Sporen unter dem Mikroskop. Man
überzeugt sich von dem Vorhandensein und der Lage der ge-

wünschten Sporen , bringt einen Tropfen Wasser zwischen die

beiden Objektträger und legt das Ganze unter eine mit Wasser

abgesperrte Glasglocke. Das Aussaatmaterial wird zum Zwecke

des Impfens auf einem sterilen Objektträger in einem Tropfen

1) über die Botrj'tis-Kranklieit und die Sklerotienkrankheit der Tulpen usw.

Jahrb. d. Hamburg, wiss. Anstalten für 1905.
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sterilen Wassers verteilt. Ist dasselbe genügend rein, so gelingt es

bei entsprechender Verdünnung leicht, eine einzige Spore oder

wenige gleichartige in den Impfstrich zu bringen, und man erhält

dann manchmal sogleich Reinkulturen, die sich unter günstigen

Umständen mehrere Wochen lang in der feuchten Kammer be-

obachten lassen. Man kann auch eine bestimmte Spore unter dem

Mikroskop eingestellt stehen lassen und so das Wachsen des Mycels

Schritt für Schritt verfolgen, muß dann aber durch Zufügen ge-

nügenden Wassers an den Rand des kleinen Objektträgers und

durch Überstülpen einer Glocke über das Mikroskop dafür sorgen,

daß die Kultur nicht eintrocknet. Finden sich verschiedenartige

Keime in einer feuchten Kammer, so gelingt es nicht selten, das

aus der gewünschten Spore entstehende kleine Mycel mit sterilen

Nadeln herauszupräparieren und in eine andere feuchte Kammer
zu übertragen. Auf dieselbe Weise kann man Mycelteile auf eine

Agarschicht in Petrischalen oder Probierröhren überimpfen und

größere Reinkulturen gewinnen. Auch lassen sich aus dem Deck-

glase mit der anhaftenden Kultur Dauerpräparate herstellen, indem

man den oberen Objektträger zunächst so lange in Alkohol legt,

bis sich das Deckglas und von diesem das Wachs leicht ablösen

läßt, und dann in bekannter Weise in Glyzeringelatine einbettet.

In bezug auf die Herstellung von Kulturen in Petrischalen oder

auf einer schrägen Agarschicht in Probierröhren ist nicht viel

Besonderes zu bemerken, da die angewandten Methoden nicht

wesentlich von den in der Bakteriologie gebräuchlichen abweichen.

Die Kultur in Petrischalen ist zu empfehlen, wenn es sich um die

Gewinnung von Demonstrationsobjekten handelt; von mehreren der

Pilze habe ich die erhaltenen Kulturen durch Behandlung mit

Alkohol und Durchtränkung mit Glyzerin, eventuell mit einem

Zusatz von Phenol, in haltbare Präparate verwandelt. Die Kultur

in Röhren hat dagegen den Vorzug, daß sie nicht so leicht der

Verunreinigung durch Schimmelpilze ausgesetzt ist. Man kann

solche Kulturen ein halbes Jahr und länger erhalten, wenn man
sie durch Aufbewahren in einem zugedeckten Glasgefäße gegen

Verdunstung schützt. Auch empfiehlt es sich, den oberen Teil der

Röhre mit dem Watteverschluß von Zeit zu Zeit in der Flamme
zu erhitzen, um etwa von außen eindringende Schimmelmycelien

abzutöten. Beim Überimpfen aus einer Kultur in eine neu an-

zulegende ist es, falls der Pilz keine Konidien bildet, zweckmäßig,

sich eines steifen, am Ende nach Art einer Staarnadel platt ge-
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hämmerten Platindnihtes zu bedienen, da man mycelhaltige Teile

aus dem Nährboden herausstechen und übertragen muß.

Die Bildung der Ascosporenform der Pilze mußte der Ein-

wirkung der natürlichen Faktoren überlassen bleiben. Zwar wurden

in einigen Fällen auch in künstlichen Kulturen Perithecien erhalten;

aber irgend welche Mittel, den Pilz zur Ascosporenbildung zu nötigen,

oder die Ascosporenbildung zu befördern, sind bisher nicht bekannt.

In den vorliegenden Fällen bewährte sich die Überwinterung der

pilzbehafteten Blätter im Freien. Es wurde dabei ebenso verfahren,

wie bei der Überwinterung der Rostpilzteleutosporen'); nur ließ ich

die Blätter im Frühjahr etwas länger draußen. Ob und inwieweit

dies nötig ist, habe ich nicht untersucht. Wenn sich die Sporen

als reif erwiesen, wurde das Material bis zur Verwendung trocken

aufbewahrt.

In bezug auf die Gewinnung der Ascosporen zum Zwecke der

Infektion und der Anlegung von Reinkulturen sind zwei Fälle zu

unterscheiden. Einige Perithecien kann man leicht zum Aus-

schleudern der Sporen veranlassen, wenn man das zuvor trocken

aufbewahrte Material zunächst in Wasser einweicht, es dann

äußerlich mit Löschpapier abtrocknet und hierauf langsam an der

Luft trocknen läßt. Breitet man das Material feucht auf Draht-

netz über der zu infizierenden Pflanze aus, so wird dieselbe reich-

lich mit Sporen besät. Fängt man die Sporen auf sterilisierten

Objektträgern auf, so erhält man sie leicht in ausreichender Rein-

heit. Wenn die Sporen dagegen nicht oder nur spärlich aus-

geschleudert werden, muß man die Perithecien einzeln frei prä-

parieren. Dabei behandelt man sie zweckmäßig wiederholt mit

sterilem Wasser, um außen anhaftende Keime möglichst zu

entfernen, und zerdrückt sie dann in einem Tröpfchen sterilen

Wassers. Auf diese Weise erhält man unter günstigen Umständen

Asci und Ascosporen den fremden Keimen gegenüber in so reich-

licher Menge, daß die Herstellung von Reinkulturen nicht allzu

große Schwierigkeiten bietet; doch verhalten sich die einzelnen

Pilze in dieser Beziehung sehr verschieden.

Während für Reinkulturen ein einziges Perithecium genügt, ist

es für Infektionen lebender Pflanzen in der Regel erforderlich oder

wünschenswert, ein größeres Quantum von Perithecien in der an-

gegebenen Weise zu präparieren. Falls sich die zu infizierenden

1) Klebabn, Die wirtswechselndeii Rostpilze. Berlin 1904, p. 86.
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Pflanzenteile benetzen lassen, führt man die Übertragung der in

Wasser verteilten Sporen am besten mit einem Pinsel aus; sind sie

aber unbenetzbar, so muß man einen Zerstäuber nehmen. Ich

verwende einen kleinen Glaszerstäuber, wie ihn die Drogenhand-

lungen vorrätig haben, und eine kleine Metallpumpe, wie sie von

Barbieren gebraucht wird; das saugende Glasrolir wird in ein

winzig kleines Fläschchen getaucht, welches das Impfmaterial ent-

hält. Der Apparat arbeitet stoßweise, was den Vorzug sparsameren

Verbrauchs des Materials hat. Bei der Anwendung des Zerstäubers

muß man mit einem gewissen Verlust von Impfmaterial rechnen;

anderseits wird dasselbe aber auch gleichmäßiger über die Pflanze

verteilt. Die Anwendung des Pinsels bei benetzbaren Pflanzen hat

dagegen den Vorzug, daß es leichter ist, bestimmte genau bezeich-

nete Stellen zu impfen. Gelegentlich wurde auch ein Kapillarrohr

zur Übertragung der die Sporen enthaltenden Flüssigkeit verwendet.

Nach der Impfung habe ich die Versuchspflanzen ebenso behandelt,

wie die mit Uredosporen oder Acidiosporen von Rostpilzen besäten,

d. h. sie zunächst auf etwa fünf Tage unter passende Glasglocken

gestellt und sie dann im Gewächshause bis zum Eintreten des Er-

folges beobachtet.

In bezug auf die Gewinnung von Konidien von lebenden

Blättern zur Herstellung von Reinkulturen oder zu Infektions-

versuchen ist nach dem voraufgehenden nicht viel Besonderes mehr

zu sagen. Wenn dieselben in Gestalt zusammenhängender Massen

aus den Pykniden hervorquellen, wie es bei den meisten der unter-

suchten Pilze der Fall war, ist es im allgemeinen nicht schwer , sie

in genügender Reinheit und in genügender Menge zu erhalten.

Bleiben sie mehr in den Pykniden eingeschlossen, so muß man
diese frei zu präparieren suchen und sie dann in Wasser zerdrücken.

Die weiteren Maßregeln ergeben sich nach dem oben Gesagten leicht.

I. Phleospora TJlwii (Fr.) Wallr.

1. Die Konidienform.

Phleospora Ulmi oder, wie es nach Allescher') richtiger

heißen dürfte, Phleospora ulmicola (Biv. Bern.), ist ein auf den

Blättern der Ulmen, wenn auch nicht überall häufiger, so doch

1) Allescher, Pilze VI (Fungi imperfecti), p. 936, in Rabenhorst, Kryp-

togamenflora, 2. Aufl.
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weit verbreiteter Pilz. Er wird außer für Europa auch für Nord-

amerika angegeben. Ich fand ihn bei Hamburg regelmäßig im

Herbst auf den großblättrigen Trauer-Ulmen des Ohlsdorfer Fried-

hofs. Als Name dieser Ulmen wurde mir von Herrn Friedhofs-

direktor Architekt W. Cordes, der auch die Liebenswürdigkeit

hatte, mir eine Anzahl kleiner Exemplare zu Versuchszwecken zu

überlassen, Ulmus montana

pendula^) angegeben. Die-

selbe Ulmensorte sah ich

schon vor einer Reihe von

Jahren auf demRhiensberger

Friedhofe bei Bremen von

dem Pilze stark befallen. Auf

den wildwachsenden oder als

Chausseebäume gepflanzten

Ulmen sieht man den Pilz

seltener. Auf Ulmus cam-

pesfris L. sammelte ich ihn

bei Fort Kugelbake an der

Eibmündung. HerrO.Jaap
sandte ihn mir von Triglitz

in der Prignitz mit dem Be-

merken, daß er dort auf

Uliims campcsfris häufig sei.

Das Mycel erzeugt lo-

kalisierte gelbe Flecken auf

den Blättern. Bei starkem

Befall fließen die Flecken

zusammen, und größere

Stellen des Blattes, oft

die halbe oder die ganze

Spreite färben sich braun

und vertrocknen. Die Hyi^hen sind zart und farblos und

verlaufen interzellular. Die Konidien entstehen in Lagern von

Vö
—

'/2 mm Durchmesser auf der Blattunterseite (Fig. 1 u. 2). Es

bildet sich ein flach ausgebreitetes pseudoparenchym- artiges Pilz-

Fig. 1. Phleospora TJlmi, Kouidienlager. ^-|-^.

Fig. 2. Teil eines älteren Lagers, in welchem

die Konidien eine zusammenhängende Masse bilden.

Nach einem gefärbten Balsampräparat. —f—

.

1) In L. H. Bailey, Cyclopedia of American Horticulture, ist p. 1881 unter

U. scabra Mill. [U. montana With. , Z7. glabra Huds.] eine Varietät pendula Lond.

genannt.
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gewebe unter der Epidermis, von dem Hypben senkrecht gegen die

Epidermis vorwachsen und wiederholt Konidien bilden, sodaß die

Epidermis emporgehoben und dann gesprengt wird. Die unter der

Epidermis liegenden Zellen werden durch dieses Gewebe mehr oder

weniger zerstört, ibre Reste teilweise von demselben eingeschlossen.

Die Konidien (Fig. 6) sind farblos, stabförmig oder etwas spindel-

förmig, meist schwach gekrümmt, an den Enden abgerundet oder

etwas zugespitzt, 23 — 52/1 lang, 4— 7 ,u dick, durch Querwände

meist vierzellig, seltener zwei-, drei- oder fünfzelUg. Jede Zelle

enthält einen Zellkern (Fig. 2).

Die Gattung Phleospora wird in die Familie der Sphaerioideen

gestellt, die durch den Besitz eines Fruchtgehäuses ausgezeichnet

ist. Ich vermag aber ein Gehäuse um die Konidienlager nicht

nachzuweisen. Auch an jungen Lagern ist über den Konidien, die

die Epidermis noch nicht gesprengt haben, kein Filzgewebe vor-

handen, und das wenige nicht direkt Konidien bildende Pilzgewebe,

welches sich am Rande der Lager zwischen Epidermis und Meso-

phyll eindrängt, kann unmöglich den Anspruch erheben, als Ge-

häuse bezeichnet zu werden. Ich würde es deshalb für natürlicher

halten, den Pilz in die Famihe der Melanconiaceen zu stellen.

Daß das Gehäuse „zuweilen undeutlich" sei und der Pilz daher zu

Septogloeum neige, hebt bereits Saccardo (Sylloge III, p. 578)

hervor. Vielleicht wäre aber überhaupt der ganzen Gattung

Plüeospora besser ein anderer Platz zu geben; denn die Angaben

über das Fruchtgehäuse sind zum mindesten sehr unbestimmt. Man

vergleiche die Diagnose bei Saccardo (Sylloge III, p. 577), die

Allescher (Pilze VI, p. 932) folgendermaßen übersetzt: „Frucht-

gehäuse unvollständig entw'ickelt, mit breiter Durchbohrung,

fast') unter der Oberhaut, meistens aus dem veränderten

Gewebe des Substrats gebildet." Ein aus dem veränderten

Gewebe des Substrates gebildetes Gehäuse ist kein Bestandteil des

Pilzes und kann daher auch für die systematische Stellung nicht

entscheidend sein; noch unbestimmter wird das Ganze durch den

Zusatz „meistens" (plerumque). In der einzigen von Allescher

reproduzierten Abbildung einer Phleospora, der von Phl. Laserpitii

(p. 933), ist keine Spur eines Gehäuses zu sehen. Auch Magnus
{Hcduigia 1898, p. 172 und 1900, p. 111) hat die hier vorliegenden

1) Das Wort „fast" muß entfernt werden, es scheint durch i-ine irrtümliche

Deutung des Wortes „subcuticularia" gesetzt worden zu sein.
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Schwierigkeiten empfunden; er sucht sich mit denselben abzufinden,

indem er die Worte: „e contextu matricis mutato" nicht, wie es

Allescher meiner Ansicht nach mit Recht getan, auf das Substrat,

sondern auf das „zur Bildung der Fruchtform sicli verflechtende

Mycel" bezieht und somit das manchmal halbkugelig eingesenkte

Hymenium als Gehäuse ansieht. Um den Gegenstand zur Ent-

scheidung zu bringen, würde es nötig sein, eine größere Zahl von

Fhlcospora- Arten und die nächst verw-andten Gattungen zu unter-

suchen, was mir gegenwärtig fern liegt; ich will nur noch darauf

hinweisen, daß in den später mitzuteilenden Untersuchungen über

den Platanenpilz gezeigt werden wird, daß dem Vorhandensein oder

Fehlen eines Gehäuses überhaupt keine allzugroße Bedeutung bei-

gelegt werden darf. Dies entspricht auch einer schon vor geraumer

Zeit von Brefeld (Untersuch, a. d. Gesamtgeb. d. Myc. X, 1891,

p. 216; s. auch p. 345) auf Grund von Beobachtungen über die

Konidienbildungen von Sphaerdla Populi und andern Ascomyceten

ausgesprochenen Ansicht.

Erwähnt sei auch noch, daß All es eher (Verz. in Südbayern

beob. Pilze III. Abt., p. 60) eine var. minor der Phleospora Ulmi

aufgestellt hat, deren Konidien nur 35 — 45 : 4—5 ,« messen,

während für die Hauptart 55 : 6 /t angegeben wird. Da aber an

den mir vorliegenden Materialien die Konidien meist nicht größer

sind als an der Varietät und außerdem die Größe der Konidien aus

demselben Lager sehr wechselt, so ist wohl die Unterscheidung nicht

genügend sicher begründet, und dem Maß 55 : 6 fehlt wahrscheinlich

die untere Grenze.

Infolge der Infektionsversuche, die unten näher besprochen

w^erden sollen, war es möglich, die Entwicklung der Konidienlager

auf den lebenden Blättern zu verfolgen. Zuerst zeigen sich gelblich

verfärbte Flecken; dann werden auf diesen auf der Unterseite

winzige, blaß bräunliche Höcker bemerkbar. Die Höcker wachsen,

wenn sich die Pflanze dauernd in trockner, ruhiger Luft befindet,

zu kleinen Säulchen oder Hörnchen von '/2 mm oder mehr Höhe

heran. Diese bestehen aus den dicht aneinander gedrängten

Konidien .(Fig. 2), die so, wie sie mit- und nacheinander gebildet

wurden, in Zusammenhang geblieben und durch eine im Wasser

verquellende Substanz miteinander verklebt sind. Trifft Feuchtig-

keit die Unterseite der Blätter, so lösen sich die Konidien von

einander und verteilen sich in dem Wasser. Verdunstet das Wasser

wieder, so trocknen die Konidien zu rötlichweißen Krusten zu-
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sammen, die um die Konidienlager herum oder neben denselben

die Blattfläche bedecken. Dadurch gewinnen stark befallene Blätter

ein sehr auffälliges Aussehen; mit der braunen Farbe, die der

größte Teil des Blattes durch den Pilzangriff erhalten hat, kon-

trastieren lebhaft die rötlichweißen Krusten der aufgelösten und

wieder angetrockneten Konidien. Ein Verstäuben der Konidien

findet demnach nicht statt. Zur Verbreitung derselben dürfte es

kommen, wenn Wind und Regen gleichzeitig einwirken, sodaß die

Blätter unterseits benetzt und zugleich durcheinander geschüttelt

werden. Da aber die Unterseite der Blätter wohl nie ganz und

gleichmäßig benetzt wird, so kann auch die Ablösung der Konidien

nur eine teilweise sein, und es ist daher begreiflich, daß auch im

Freien stets große Mengen der zu Krusten angetrockneten Konidien

an den Blättern, auf denen sie entstanden sind, haften bleiben.

Da anderseits die Konidien nur infizieren, wenn sie auf die Unter-

seite der Blätter gelangen, so vermute ich, daß noch andere

Faktoren bei ihrer Verbreitung eine Rolle spielen, und als solche

möchte ich die umherkriechenden oder unter den Blättern Schutz

suchenden Insekten ansehen, durch die vielleicht auch Teile der

angetrockneten Konidienmassen abgelöst und fortgetragen werden

können.

Wie schon oben angedeutet, erlangt der Pilz im Herbst eine

starke Verbreitung auf den befallenen Bäumen. Zahlreiche Blätter

werden durch denselben braunfleckig und vorzeitig getötet. Ab-

gesehen davon, daß er die Blätter unansehnlich macht, schädigt er

dadurch die Bäume insoweit, wie eine teilweise Entblätterung und

die Entziehung von Nährstoffen Nachteil bringt. Dagegen habe

ich noch keine Beobachtungen gemacht, wonach der Pilz den

Bäumen einen größeren und nachhaltigen Schaden zugefügt hätte.

Eine größere Ausdehnung erlangt er erst, nachdem die Blätter im

wesentlichen ihre Schuldigkeit getan haben. Auch scheint er sich,

soweit meine Beobachtungen reichen, auf die Blätter zu beschränken

und nicht auf die Zweige überzugehen. Er wird daher im Herbst

mit den Blättern vollständig von den Bäumen entfernt und muß
im nächsten Jahre erst durch Neuinfektion auf die Pflanzen über-

tragen werden.

2. Die Ascosporenform.

Über die Zugehörigkeit der Phleospora Ulmi zu einer Asco-

sporenform findet sich bisher nur eine Angabe Fuckels (Symb.
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myc, p. 218), wonach der Pilz, den Fuckel dsLselhst iSeptoria Ulmi

Fries nennt, die Spermogonienform von P/tyllachora ülini^) sein soll.

Diese Angabe entbehrt aber der Begründung und ist auch falsch,

wie das folgende zeigen wird.

Um die Ascosporenform zu finden, schien mir die Über-

winterung der mit Konidien bedeckten Blätter unter möglichst

natürlichen Bedingungen der von der Natur vorgezeichnete Weg
zu sein, und der Erfolg des Versuchs bestätigte die Richtigkeit der

Vermutung. Möglichst stark mit dem Pilze bedeckte Blätter

wurden im Herbste gesammelt und in nicht zu großer Menge in

große leere Bhunentö])fe gelegt. Diese wurden im Freien, gegen

unberufene Eingriffe in geeigneter Weise geschützt, den Einflüssen

der Witterung ausgesetzt. Bei der Untersuchung im Frühjahr

fanden sich zahllose Perithecien an den Stellen, wo im Herbst die

Pldeospora vorhanden gewesen war. Schwarze, etwas höckerige

Stellen wiesen schon bei der Untersuchung mit der Lupe auf ihr

Vorhandensein hin.

Ich habe später gesehen, daß die Anlagen der Perithecien

bereits im Herbst auf den abgefallenen Blättern vorhanden sind.

Zwischen den Konidienlagern und den an der Epidermis haftenden

Konidienraassen sieht man bereits die eben erwähnten schwarzen

höckerigen Stellen, und wenn man Querschnitte untersucht, findet

man junge Perithecien (Fig. 5). In ihrem oberen Teile ist die

Peridie bereits ausgebildet und geschwärzt, unten ist sie noch wenig

deutlich und blaß. In einigen dieser Gebilde findet sich ein farb-

loses Pilzgewebe, eine Art Mark bildend, andere sind mit winzigen

bakterienähnlichen Konidien, die an dünnen Hyphen gebildet

werden, welche von der Wand aus eindringen, ganz erfüllt, und

diese Konidien quellen auch an der Mündung hervor. Die Zu-

gehörigkeit dieser spermogonienartigen Zustände zu demselben Pilze

wird dadurch wahrscheinlich gemacht, daß nicht selten derartige

spermatienerfüllte und markerfüllte Perithecien unmittelbar neben-

einander, durch das an die Perithecienvvand oben ansetzende

stromaähnliche Mycel verbunden, vorhanden sind. Auch wurde,

wie unten erwähnt werden wird, eine ähnliche Spermatienbildung

in Reinkulturen gefunden. Ob diese spermogonienartigen Frucht-

körper bereits von früheren Beobachtern als selbständiger fungus

1) Phyllachora TJlmi (Sow.) Fuck. = Dothidella Uhni (Diiv.) Winter, Pilze II,

p. 904, in Rabenhorst, Kryptogamenflora.
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imperfectus beschrieben worden sind, muß ich dahin gestellt sein

lassen. Die Beschreibung von Phtjllosticta heUunensis Mart. (s.

Allescher, Pilze VI, p. 93) paßt teilweise, doch ist dieselbe zu

dürftig, um einen sicheren Schluß zuzulassen.

Die Untersuchung der reifen Perithecien bereitet Schwierig-

keiten, weil die überwinterten Blätter sehr brüchig sind und die

Herstellung dünner Schnitte nicht zulassen. Es wurde deshalb das

Paraffinverfahren zu Hilfe genommen; die in üblicher Weise auf-

geklebten Schnitte blieben einigermaßen in Zusammenhang.

Fig. 3.

Die Perithecien (Fig. 3) sind kugelig bis birnförmig, 70— 110 |it

dick und 90— 135 /t hoch, Sie sind ganz in die Blattsubstanz ein-

gesenkt, sodaß nur die Spitze ein wenig hervorragt. Die Peridie

ist dunkelbraun und 2— 4 Zellenlagen stark. Ein besonders aus-

gebildeter Hals ist nicht vorhanden. Im Innern entspringen die

Schläuche (Fig. 4) von einem am Grunde befindlichen farblosen

Pseudoparenchym. Ihre Länge entspricht annähernd der lichten

Höhe des Peritheciums. Sie beträgt 70—90 /t, die Dicke 7— 10 /i.

Die Wand ist dünn und ohne besondere Struktur. Die Sporen

bilden zwei Reihen in den Schläuchen, sie sind farblos, spindel-

förmig, 22—27 /t lang, in der Mitte 4—5 jj, dick, nach den Enden
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zu bis auf 2— 2,5 /t verschmälert und durch eine nahe der Mitte

befindliclie Wand zweizeilig (s. auch Fig. 16). Die eine Zelle ist

häutig neben der Querwand etwas stärker angeschwollen als die

andere. Paraphysen sind zwischen den Schläuchen nicht vorhanden.

Ein schwach entwickeltes, dunkelwandiges Pseudoparencliym, die

Andeutung eines Stromas, umgibt die Perithecien in ihrem oberen

Teile und verbindet die benachbarten, wenn

eine größere Zahl nahe beisammensteht. Ein

Freiimipariercn der einzelnen Perithecien ist

daber nicht gut mciglich; auch sind sie dazu

reichlich klein.

Nach den erwähnten Eigentümlichkeiten ist

der Pilz in die Gattung Mycospkaerdla Johanson

zu stellen. Ich habe denselben bereits in einer

vorläufigen Mitteilung') in Übereinstimmung mit

Herrn Prof. Dr. Ou dem ans in Arnhem als

neue Art, Mycosphaerella Ulmi, bezeichnet und

kurz beschrieben. Es sind noch einige andere

MiicosphaerelUi (SphaereUa)- Arten auf Ulmen-

blättern beobachtet worden. SphaereUa ulmi-

folia Pass. wurde in Parma auf lebenden Ulmen-

blättern gefunden (Saccardo, Sylloge IX,

p. 645). Der Pilz erzeugt weiße Flecken auf

den Blättern. " Auch nach seinem morpholo-

gischen Verhalten (ascis e basi ventricosa atte- ^. ,, t n^ ^ Flg. 4- Alycosphaerella

nuatis breviter abrupte stipitatis, 50—70 : 1 8— 20 ; uh,ü^ Schläuche mit Spo-

sporidiis distichis oblonge cuneatis, 20—22 : 7—8) ren. ^. — Fig. 5.

muß er sich von Mucosphaerefla Ulmi erheb-
Perithecienauiagen und

•^.. -^
_

_
Speruiogouien. "j .

lieh unterscheiden. Ahnlicher ist SphaereUa

Oedema (Fr.) Fuckel (Symb. p. 104), von der Nießl (Beitr. z.

Kenntn. d. Pilze, p. 17, Taf. III, Fig. 14, in Verb, naturf. Verein,

Brunn X, 1872) Beschreibung und Abbildung gibt. Danach sind

aber die Asci dieses Pilzes bei gleicher Dicke (10— 11 /() ver-

hältnismäßig kürzer (52—58 /<) als die von Mycosphaerella Uhni,

und ebenso sind die Sporen kürzer (20—22 : 3— 5 ii). Auch die

Angabe Nießls „die Perithecien stehen dicht gedrängt unter der

Oberhaut, Avelche sie blasig auftreiben" paßt nicht gut auf den mir

vorliegenden Pilz. Trotzdem schien es wünschenswert, die Pilze

1) Zeitschrift für Pflauzeukraukheiten XII, 1902, p. 257.
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direkt zu vergleichen, und hierzu bot das im Herbar der Ham-
burgischen Botanischen Staatsinstitute vorhandene von Nießl auf-

gelegte Exsikkat Nr. 1557 in Rabenhorst, Fungi europaei Ge-

legenheit. Der Pilz findet sich, gleichzeitig mit Dothidella Ulmi,

auf einem im Frühjahr gesammelten, stark verwitterten Blatte.

Die Angabe bei Winter (Pilze II, p. 384, in Rabenhorst, Krypt.-

Flora) „auf faulenden Ulmenblättern" ist daher richtiger als die

Angabe Nießls „in foliis languescentibus" '). Die' Größe der

Perithecien beträgt nach meinen Beobachtungen 80—90 /t, die der

Schläuche 33—40 : 6—8 jn, die der Sporen 9— 10 : 2,5-3,5 /^i.

Diese Zahlen sind nicht unbedeutend kleiner als die von Nießl;

die direkte Vergleichung der beiden Pilze und mit demselben

Apparat vorgenommenen Messungen zeigen aber zur Genüge die

Verschiedenheit derselben, trotz unzweifelhafter Ähnlichkeit in der

Gestalt der Schläuche und der Sporen.

Die reifen Sporen werden aus den Perithecien herausge-

schleudert. Bis Mitte Juni kann man nach dem oben angegebenen

Verfahren an dem trocken aufbewahrten Material das Ausschleudern

zu behebiger Zeit hervorrufen; ob es später noch möghch ist, habe

ich nicht geprüft. Von stark mit Perithecien besetztem Material

erhält man die Sporen in so großen Mengen, daß sie auf den Glas-

scheiben, auf denen man sie aufgefangen hat, für das unbewaffnete Auge
als weißlicher Hauch sichtbar werden. Bei der mikroskopischen Unter-

suchung erscheinen die auf diese Weise gewonnenen Sporen völlig

gleichartig, sodaß die Gefahr der Beimengung fremder Pilze als

eine verhältnismäßig geringe angesehen werden kann.

3. Infektionsversuche.

Durch das Vermögen der Perithecien, die Sporen in Menge
auszuschleudern, wurde es leicht gemacht, Infektionsversuche mittels

der Ascosporen auszuführen. Da ich mit der Möglichkeit rechnen

mußte, daß der Pilz spezielle Anpassungen an bestimmte Ulmen-

arten zeigen konnte, begann ich die Versuche mit derselben ülmen-

sorte, auf der der Pilz gesammelt worden war, Ulmus montana

2)endula. Später wurden auch Versuche mit Ulmus campestris

gemacht.

Nachdem sich die Blätter der Versuchspflanzen genügend ent-

faltet hatten, wurden angefeuchtete perithecientragende Blattstücke

1) laiiguesco ;= matt, trüg werden, erschlaffen, also welken.
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auf Netzen so über den Blättern ausgebreitet, daß die ausge-

schleuderten Sporen auf die Blätter fallen mußten. Zugleich

wurden kleine Deckgläser an verschiedenen Stellen auf die Blätter

gelegt, damit durch mikroskopische Untersuchung festgestellt

werden konnte, daß wirklich Sporen in genügender Menge ge-

schleudert worden waren. Nach der Aussaat standen die Pflanzen

gegen sechs Tage unter einer großen Glasglocke, dann frei im

Kalthause.

1. Versuch. Ulmus montana pendula wurde am 4. Juni 1902

so besät, daß die Sporen nur auf die Oberseite der Blätter

fielen. Es trat kein Erfolg ein.

2. Versuch. Ulmus montana pendula wurde am 4. Juni 1902

auf einem geeigneten Gerüste so aufgestellt, daß die Sporen nur

auf die Unterseite der Blätter fielen. Am 27. Juni waren an

zahlreichen Stellen gelbe Flecken vorhanden, auf deren Unterseite

sich junge Fruchtlager mit den charakteristischen Konidien der

Phleospora Ulmi befanden.

3. Versuch. Ulmus montana pendida wurde am 5. Juni 1902

auf beiden Blattseiten mit Sporen besät. Am 27. Juni waren

gelbe Flecken mit Fruchtlagern vorhanden.

4. Versuch. Ulmus montana pendida wurde am 7. Juni 1902

auf beiden Blattseiten mit Sporen besät, dann die Blätter mittels

eines Zerstäubers mit Pflaumendekokt, in welchem die Sporen, wie

unten gezeigt wird, leicht keimen, bespritzt. Am 2. Juli waren

Fruchtlager vorhanden, aber spärlicher, als auf den nicht mit

Pflaumendekokt bespritzten Ulmen.

5. Versuch. Ulmus campesfris und Ulmus montana pendula

wurden am 8. Juni 1903 mit Sporen von überwinterten Blättern

von U. montana pendula auf der Blattuuterseite besät. Am
27. Juni waren beide Ulmenarten stark infiziert. Die In-

fektion von U. montana pendula war so stark, daß die Stellen auf

den Blättern, wo die zur Kontrolle der Impfung verwandten Deck-

gläser gelegen hatten, später als pilzfreie Flecken deutlich hervor-

traten.

6. Versuch. Ulmus campesiris und U. montana pendula

wurden am 12. Juni 1903 mit Sporen überwinterter Blätter von

U. campestris besät. Am 27. Juni waren beide Ulmenarten
stark infiziert, U. montana pendida eher reichlicher als U.

campestris.

Jahrb. f. wiss. Botanik. XLI. i34
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7. Versuch. Wiederholung von Versuch 5 im Jahre 1904

mit ähnhchem Erfolge.

Diese Versuche beweisen, daß PhJeospora Ulmi aus Sporen

entstehen kann, die im Frühjahr auf den pilzbehafteten über-

winterten Blättern gebildet und von diesen abgeschleudert werden,

und da auf diesen Blättern nur der eine oben beschriebene Asco-

sporenpilz, die Mycosphaerella Ulmi, gefunden wurde und die ge-

schleuderten Sporen, soweit die mikroskopische Prüfung in Betracht

kommt, ausschließlich aus den Sporen dieses Pilzes bestanden, da

ferner diese Sporen massenhaft vorhanden waren und die Infektionen

auf den Ulmen eine entsprechende Massenhaftigkeit zeigten, so ist

durch diese Versuche allein schon ein ausreichender Beweis geliefert,

daß Mycosphaerella Ulmi die Perithecienform der Phleospora Ulmi ist.

Die Versuche lehren ferner, daß der Pilz ein echter Parasit

ist, dessen Sporen die Blätter der Wirtspflanze direkt infizieren,

daß das Vorhandensein einer die Keimung fördernden und Er-

starkung der Keimscliläuche bewirkenden Nährlösung auf den

Blättern die infizierende Kraft nicht erhöht, ferner daß die In-

fektion nur auf der Unterseite der Blätter eintritt, und endlich,

daß eine Spezialisierung des Pilzes nach den beiden erwähnten

Nährpflanzen nicht nachweisbar ist.

Wünschenswert wäre es gewesen, auch das Eindringen der

Keimschläuche durch die Epidermis der Nährpflanze verfolgen zu

können. Wohl ließen sich an Blattstücken, die mit Chloralhydrat

aufgehellt waren, massenhafte Sporen auf der Epidermis und auch

zahlreiche, zum Teil sehr lange Keimschläuche nachweisen, doch

gelang es nicht, das Eindringen der letzteren in die Epidermis-

zellen oder durch die Spaltöffnungen (welches das wahrscheinlichere

ist) festzustellen.

Um mich davon zu überzeugen, daß die Konidien der aus den

Ascosporen hervorgegangenen Fruchtlager imstande sind, neue

Fruchtlager hervorzurufen, übertrug ich am 2. Juli 1902 in Wasser

verteilte Konidien, die bei dem 2. Versuche gewonnen waren, auf

die Unterseite der Blätter von Ulmus montana pendula. Am
12. August waren neue Fruchtlager entstanden.

Nach den gefundenen Tatsachen ist zu schließen, daß die

Lebensgeschichte dieses Pilzes regelmäßig folgendermaßen verläuft:

Die Ascosporen, aus den am Boden liegenden Blättern aus-

geschleudert und durch Luftströmungen emporgetragen, infizieren
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im Sommer das neue bis dahin gesunde Laub. Die unter Um-
ständen vielleicht zunächst in geringer Zahl entstehenden Kouidien-

lager vermehren sich durch Infektion mittels der Konidiea all-

mählich, wenn seitwärts kommender Regen oder Tau die Blatt-

unterseite trifft, der Wind die Blätter zusammenschlägt oder umher-

kriechende Insekten die Konidien verschleppen. In den abgefallenen

Blättern werden im Herbst die Perithecien angelegt. Diese kommen
nach Ablauf des Winters zur Reife und schleudern im Frühjahr

die Ascosporen aus.

Diese Art der Lebensweise erklärt vielleicht die größere

Häufigkeit des Pilzes auf den Trauerulmen der Friedhöfe, wo die

Pflanzen eingeschlossen von andern Bäumen und Sträuchern auf-

wachsen. Weder die abfallenden Blätter noch die im Frühjahr

geschleuderten Sporen werden hier so leicht wie bei freierer Lage

aus dem Bereiche der Pflanze entfernt; dazu kommt, daß die Luft

in den geschlosseneren Pflanzenbeständen einen der Infektion

günstigeren Feuchtigkeitsgehalt haben dürfte. Ob vielleicht noch

außerden eine etwas größere Empfänglichkeit der Clmus montana

pendula mit in Betracht kommt, wäre genauer zu prüfen.

Da, wie bereits erwähnt, eine Überwinterung des Pilzes auf

den Zweigen bisher nicht gefunden wurde, so sind die Perithecien als

ein notwendiges Glied in der Entwicklung desselben zu betrachten.

Wo es sich also darum handelt, den Pilz zu bekämpfen, erscheint

die sorgfältige Beseitigung des abgefallenen Laubes als das von der

Natur selbst angezeigte Gegenmittel.

4. Reinkulturen.

Als Nährboden für die künstliche Kultur des Ulmenpilzes

diente Agar, der mit einem Dekokt aus Ulmenblättern zubereitet

war. Übrigens läßt sich der Pilz, wie gelegentliche Versuche

zeigten, auch auf verschiedenen anderen Nährböden zur Entwicklung

bringen. Das Verhalten des Pilzes in der Reinkultur erwies sich

nicht immer als ein ganz gleichmäßiges. Verschiedenes Alter der

Sporen, verschiedene Zusammensetzung des Nährbodens, Tempe-

ratur- und Feuchtigkeitsverhältnisse mögen die verschiedene Aus-

bildung beeinflussen. Da es mir zunächst nur darauf ankam, die

morphologischen Verhältnisse des Pilzes festzustellen, so habe ich

keine Versuche gemacht, um über die Einwirkung der erwähnten

Umstände selbst näheren Aufschluß zu erhalten.

34*
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a) Reinkulturen aus Konidien.

Am leichtesten erhält man Reinkulturen aus den Konidien.

Löst man von einem frischen Konidienlager die Konidienmasse mit

einem sterilen Messer ab und verteilt sie in einem Tropfen sterilen

Wassers, so hat man darin die Konidien (Fig. 6) in so über-

wiegender Menge, daß man fast stets Reinkulturen erhält, wenn

man aus diesem Tropfen mit einer sterilen Nadel impft. Zum

Studium der Keimungserscheinungen und der weiteren Entwicklung

des Mycels bedient man sich am besten der oben näher be-

schriebenen feuchten Kammern, die eine wochenlang fortgesetzte

Beobachtung derselben Individuen gestatten.

Schon die ersten Veränderungen, welche die Konidien auf den

künstlichen Nährböden erleiden, sind verschieden. In einigen

Fällen entstehen dünne Keimschläuche (Fig. 7); in andern beginnen

die einzelnen Zellen der Konidien sich zu vergrößern und mehr

oder weniger kugelig anzuschwellen (Fig. 9); oder es bilden sich

erst kurze Keimschläuche und dann beginnen in diesen die Zellen,

in welche sie zerfallen, anzuschwellen.

Auch wenn dünne Keimschläuche entstehen, bleibt das Längen-

wachstum derselben ein sehr geringes, und der Pilz breitet sich

infolgedessen nur über einen sehr kleinen Raum aus (Fig. 8); es

fehlt ihm völlig das Vermögen anderer Pilze und insbesondere der

Schimmelpilze, nach und nach die ganze verfügbare Fläche des

Nährbodens oder die ganze Masse desselben auszunutzen. An den

dünnen Mycelfäden können sich Konidien bilden; die Zellen der

Fäden erhalten seitliche Ausstülpungen, und an den Enden dieser

sprossen die Konidien hervor (Fig. 8). Anfangs sind es einzellige

Stäbchen; später werden sie dicker und durcli Querwände mehr-

zellig, meist vierzellig. Die obere Zelle ist in der Regel in eine

Spitze verjüngt, die untere ist nach unten auch verjüngt oder etwas

abgerundet; die ganze Konidie ist meist etwas gekrümmt. Das

Aussehen dieser Konidien ist also fast genau dasselbe wie das-

jenige der Konidien aus den Lagern der infizierten Blätter (Fig. 6);

nur fehlt die dichte Zusammendrängung der Konidienträger zu

einem Lager. Sehr leicht nehmen übrigens die Konidien in den

Kulturen etwas unregelmäßige Gestalten an; ich schiebe dies auf

den ernährenden Einfluß des Substrates, der die Konidien, bald

nachdem sie gebildet sind, zur Weiterentwicklung veranlaßt. Das

in Fig. 8 abgebildete Mycelium zeigt nur wenige unveränderte
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Koiiidien; es wurden aber auch Mycelien mit wesentlich reicherer

Konidienbildung beobachtet.

Besonders hervorgehoben sei jedoch nocli, daß die Konidieii

stets in der beschriebenen Weise frei am Mycel, mitunter zwar in

Haufen, niemals aber zu Fiuchtkörpern vereinigt oder gar von einer

Fig. 6. Konidien der Phkospora Ulmi. — Fig. 7. Keimung derselben. — Fig. 8.

Aus einer Konidie entstandenes Mycel mit neuen Konidien, angeschwollenen Zellen

und angeschwolleneu Konidien. — Fig. 9 und 10. Entwicklung der Konidien unter

Anschwellung. — Fig. 11. Aus angeschwollenen Konidien hervorgegangenes, ballen-

bildendes Mycel. Alle Figuren
3

1

Hülle umschlossen gebildet werden. Das Gesagte gilt in derselben

Weise von den aus Konidien hervorgehenden Mycelien, wie von

den später zu besprechenden, aus Sporen entstandenen. Dies

scheint mir mit Bezug auf das oben erwähnte Fehlen eines Ge-

häuses um die Konidienlager der Blätter von Bedeutung zu sein.

Wie schon angedeutet, unterbleibt die Ausbildung dünner

Mycelfäden mitunter fast ganz, und es gehen durch Anschwellung
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der einzelnen Zellen perlschnurartige Ketten aus den Konidien oder

den zuerst gebildeten Keimschläuchen hervor (Fig. 9 u. 10). Auch

an den konidientragenden Mycelien pflegen die Zellen der Hyplien

und die Konidien nach und nach der Anschwellung und den sich

weiter daran schließenden Veränderungen zu unterliegen.

Die perlschnurartigen Fäden, einerlei ob sie aus primären oder

sekundären Konidien oder aus septierten Hyphen entstanden sind,

entwickeln sich in der Regel in der Weise weiter, daß die einzelnen

Zellen zunächst noch mehr an Größe zunehmen und dann Teilungen

in verschiedenen Richtungen des Raumes eingehen (Fig. 9 u. 10).

Infolgedessen wandeln sich die einzelnen Zellen in Pakete von

2, 4, 8 oder mehr Zellen um. Dieser Vorgang ergreift nach und

nach die meisten Zellen; auch wiederholt er sich an den Tochter-

zellen, nachdem diese herangewachsen sind und sich gegeneinander

abgerundet haben. Indem die entstandenen Zellengruppen bald

mehr beisammen bleiben, bald sich teilweise trennen, entstehen

eigentümliche traubige Aggregate (Fig. 11). Zugleich nehmen die

Membranen eine bräunliche und später eine schwarzbraune Farbe

an; infolgedessen erscheinen die ganzen Hyphenknäuel zuletzt

schwarz. In der Regel wachsen einige dünnere Fäden aus den

Knäueln hervor; manchmal ist das ganze wie von einem Strahlen-

kranze von dünnen Hyphen eingehüllt; aber diese bleiben kurz und

scheinen in diesem Stadium auch in der Regel keine Konidien mehr
zu bilden. In Fig. 1 1 ist übrigens auf der rechten Seite über den

runden Zellen ein Gebilde dargestellt, das die Gestalt einer Konidie

hat, aber wesentlich kleiner ist.

Noch eine andere Entwicklungsform kommt nicht selten an

den anschwellenden Hyphen vor. Die Zellen werden weniger dick,

nur tonnenförmig, und bräunen sich sehr bald. Die Hyphen ver-

zweigen sich stark, breiten sich aber auch nicht über eine weitere

Fläche aus, sondern ihre Aste bilden ein dichtes Gewirr. Das
Aussehen dieser Hyphen entspricht etwa den in Fig. 1.5 dar-

gestellten Gebilden. Auch das Resultat dieser dritten Enwicklungs-

form sind kleine schwärzliche Knäuel, die von einem Strahlen-

kranze sich sehr wenig ausbreitender farbloser Hyphen um-
geben sind.

Der Zusammenhang aller dieser Bildungen ist einerseits durch

die wiederholte Verfolgung der Entwicklung der Konidien in der

feuchten Kammer sichergestellt. Anderseits aber gelingt es auch

nicht selten, Mycelien zu finden, deren einheitlicher Ursprung leicht
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ZU übersehen ist, und die in ihrem Verlaufe mehrere Stadien dieser

Entwicklung nebeneinander enthalten. So zeigt das Mycel, von dem

in Fig. 8 die eine Hälfte dargestellt ist, gleichzeitig dünne Fäden

mit Konidien, dickere Hyphen, deren Zellen tonnenförmig an-

geschwollen sind und sich bräunen, und Konidien, deren Zellen

perlschnurartig anschwellen. Auch auf die später zu besprechende

Fig. 25 sei hier verwiesen.

Soweit die Erscheinungen geschildert wurden, lassen sie sich,

wie schon bemerkt, in der feuchten Kammer von Tag zu Tag ver-

folgen, und man kann derartige Kulturen unter günstigen Um-
ständen mehrere Wochen lang erhalten. Überträgt man das Mycel

vom Deckglas der feuchten Kammer
auf die Agarschicht in einer Petri-

schale oder besser einer Probierröhre,

oder impft man die Konidien direkt

in eine Schale oder in eine Röhre,

so findet das Wachstum, da die -"*»•* -ä^*-

Nahrung reichlicher zugeführt wird, '2. 13.

rascher und kräftiger statt, und man ^f
'^-

Z'"'''''^;''
'^''

^J^"7"" Klumpen einer alteren, aus Konidien

kann die Entwicklung monatelang, ein hervorgegangenen Reinkultur, von oben

halbes Jahr lang und länger beob- (oben) und von der Seite (unten) ge-

achten. Auch unter diesen Umständen ''^'''- ' ^'^- 1 3. Desgleichen von

einer aus Ascosporen hervorgegangenen

zeigt das Mycel kein Ausdehnungs- „ .

, ,,
i,5 ,„^ ., . _„o j o Reinkultur. —-. (bezeichnet von

bestreben. Vielmehr nimmt die be- Herrn H. stuhr.)

schriebene Knäuelbildung des Mycels

nur kräftiger ihren Fortgang, und man erhält zuletzt schwarze Ballen

oder Klumpen von gegen 5 mm Durchmesser (Fig. 12). Ich war sehr

überrascht, als ich nach einer längeren Abwesenheit diese Bildungen

in den Kulturen, die ich vorher angesetzt und die Herr Dr. Kister

in der Zwischenzeit in Verwahrung genommen hatte, zuerst sah.

Herr Dr. Kister hatte auch einige Übertragungen auf andere

Nährböden gemacht, insbesondere auf sterile Kartoffelscheiben, auf

denen die Klumpen sehr üppig wuchsen, und ich selbst übertrug

sie noch auf einen ziemlich nährstotfarmen Nährboden aus Agar

mit Dekokt von Vhica -^Uittern, auf dem sie sich gleichfalls, wenn

auch langsamer, weiter entwickelten '). In einer Kultur auf Gelatine

war der Nährboden verflüssigt; ich erwähne dies, nicht um zu be-

1) Dieser Nährboden war wegen der Kultur eines auf Vinca lebenden Pilzes her-

gestellt worden und wurde gewählt, weil er fast farblos war.



508 H. Klebahn,

haupten, daß der Pilz verÜüssigende Eigenschaften hat, sondern um
die Frage zu stellen, ob er sie hat, die ich bisher selbst zu beant-

worten nicht Gelegenheit hatte.

Die schwarzen Ballen entwickeln sich an der Oberfläche des

Nährbodens und heben sich bald mehr und mehr aus demselben

hervor, so daß sie demselben nur äußerlich anhaften oder kaum in

denselben eindringen; auch gehen von ihnen keine Hyphen aus, die

den Nährboden durcliziehen, es entsteht vielmehr nur ein un-

bedeutendes Gewebe, das nicht über die unmittelbar angrenzenden

Teile des Nährbodens hinauskommt. Die Farbe der Klumpen ist

reinschwarz oder grauschwarz, sie sind matt oder wenig glänzend.

Ihre Oberfläche hat eine

mehr oder weniger trau-

bige Beschaffenheit. Ihre

Konsistenz ist ziemlich

fest, und es gelingt nicht

leicht, Teile von ihnen los-

zulösen, so daß es einige

Schwierigkeiten macht,

neue Kulturen aus vor-

handenen zu erhalten.

Eventuell muß man ein

ganzes Klümpchen aus

einer Kultur herausholen und mit sterilen Gerätschaften zerkleinem.

Die Teilchen wachsen dann weiter.

Bei der mikroskopischen Untersuchung der schwarzen Klumpen
fand sich im Innern ein unregelmäßiger Hohlraum. Die denselben

umgebende, gleichfalls sehr unregelmäßige Pilzmasse, von der Fig. 14

einen kleinen Teil darstellt, besteht aus dicken, vielfach verzweigten

kurzzelligen Hyphen mit schwarzbraunen Wänden (Fig. 16). Stellen-

weise liegen die Hyphen als mehr lockeres Gewebe in einer

Zwischensubstanz, vielfach aber sind sie zu einem fast pseudo-

parenchymatischen Gewebe verschmolzen. An solchen Stellen ent-

stehen kugelige Gebilde, die außen von einer geschlossenen, mehrere

Zellen dicken, fast schwarzen Wand umgeben sind und im Innern

ein aus farblosen Pilzzellen gebildetes Mark enthalten. Ich habe
bisher keine Asci darin gefunden, es kann aber nicht zweifelhaft

sein, daß es sich hier um Anlagen von Perithecien handelt, und
daß man vielleicht bei längerer Kultur derartiger Pilzkörper oder

nach der Überwinterung derselben im Freien Asci mit Sporen in

Fig. 14. Teil eines Querschnitts durch eine ältere

Reinkultur (schwarzer Klumpen) mit Perithecien-

anlagen. ^^ — Fig. 15. Hyphengruppe daraus.
2_b_0

i
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denselben erhalten könnte. Kugelig angeschwollene Zellen, wie sie

zuerst in den Kulturen vielfach auftreten (Fig. 11), lassen sich auch

auffinden, bilden aber nicht mehr die Hauptmasse der schwarzen

Klumpen.

Einige der perithecienartigen Bildungen waren mit bakterien-

ähnlichen Konidien angefüllt, die im Aussehen denen entsprachen,

welche im Herbst in den jungen Perithecienanhigen abgefallener

Blätter gefunden wurden. In einigen Fällen waren diese Gebilde

auch aus den Perithecienanhigen heraus nach außen geraten. Ahn-

liche Gebilde waren mir schon aufgefallen, als ich Neuaussaaten

mit Teilen zerkleinerter Klümpchen gemacht hatte. Es fanden

sich dann in den feuchten Kammern neben den Bruchstücken ge-

schwärzter Hyphen, die langsam weiter wuchsen, bakterienähnliche

Gebilde. Ich hielt dieselben damals für Bakterien, die in der

Pilzkultur enthalten gewesen sein konnten, ohne sich wesentlich zu

vermehren und ohne dem Pilze zu schaden. Aber eine Vermehrung

derselben in der feuchten Kammer konnte nicht festgestellt werden,

und so ist es möglich, daß es diese spermatienähnlichen Zellen ge-

wesen sind. Ihr gleichzeitiges Vorkommen in den Reinkulturen

und auf den Blättern spricht für ihre Zugehörigkeit zu dem Pilze;

eine Bedeutung als Konidien scheinen sie aber nicht zu haben.

Die vorliegenden Beobachtungen führen zu einem Verständnis

der morphologischen Bedeutung dieser zunächst sehr auffälligen

Bildungen. Wie das konidienbildende Mycel in den infizierten

Blättern im Herbst zur Bildung von Perithecien übergeht, die mit

einem schwach angedeuteten Stronia in Verbindung stehen, so hört

auch an den Mycelien der Reinkulturen die Konidienbildung nach

einiger Zeit auf, und das Mycel geht in einen Dauerzustand über,

in welchem der Pilz zur Perithecienbildung schreitet; dabei ent-

wickelt sich infolge reichlich vorhandener Nahrung beim Fehlen

jeder KonkuiTenz in den Reinkulturen das Stroma üppiger als es

normalerweise der Fall ist. Die schwarzen Klumpen entsprechen also

dem perithecienbildenden Mycel, sie sind gewissermaßen ein stark

hypertrophiertes Stroma samt den darin entstehenden Perithecien.

Die Frage, ob die nachgewiesene Neigung der Mi/cosphaereUa

Ulmi zu einer schwachen Stromabildung die systematische Stellung

des Pilzes zu verändern geeignet ist, möchte ich hier nur andeuten.

Eine Beantwortung derselben ist nicht niöghch ohne vergleichende

Untersuchung anderer Pilze, und eine solche lag mir einstweilen

noch fern.
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Mitunter begann sich auf den schwarzen Klumpen nach

längerem Aufheben derselben ein weißes Luftmycel zu entwickeln.

Dasselbe erinnerte etwas an einen weißen verunreinigenden Pilz,

der bei den Reinkulturen aus Ascosporen auftrat und unten erwähnt

werden wird, ist aber doch wohl schwerlich mit diesem identisch.

Ich halte es nicht für ausgeschlossen,, daß die dünnen Hyphen,

welche von den schwarzen Klumpen ausgehen (s. Fig. 11), sich

unter Umständen zu einem derartigen Luftmycel entwickeln können.

Anderseits muß daran erinnert werden, daß es nur selten gelingt,

derartige Kulturen unbegrenzt rein zu erhalten. Allerdings sind

die verunreinigenden Pilze dann in der Regel anderer Art,

nämlich die gewöhnlichen Schimmelpilze. Ich möchte daher die

Frage der Zugehörigkeit dieses weißen Mycels einstweilen offen

lassen, da ich noch keine weiteren Versuche mit demselben an-

gestellt habe.

b) Reinkulturen aus Ascosporen.

Reinkulturen aus Ascosporen sind weniger leicht zu erhalten

als solche aus Konidien. Obgleich man keine Verunreinigungen

findet, wenn man die ausgeschleuderten, auf Objektträgern auf-

gefangenen Sporen mikroskopisch untersucht, so scheinen doch mit

Regelmäßigkeit die Keime gewisser fremder Pilze hinzuzukommen,

die dann durch ihre rasche Entwicklung die langsam wachsenden

Mycelien der echten Sporen überwuchern. Infolgedessen wurde ich

bei meinen ersten Versuchen durch einen Pilz irre geführt, der

nach der Aussaat der Sporen in Petrischalen bald an zahlreichen

Stellen auftrat, ein schönes weißes Mycel an der Oberfläche des

Agars bildete und sich auch leicht rein kultivieren ließ. Ich er-

kannte den Irrtum, nachdem sich aus den Konidien die schwarzen

Mycelknäuel entwickelt hatten, und mir die große Verschiedenheit

der beiden Mycelien auffällig wurde. Nun erinnerte ich mich, in

den Petrischalen außer den kräftig wachsenden Mycehen auch

solche gesehen zu haben, die in der Entwicklung zurückgeblieben

und noch nicht über das mikroskopische Stadium hinausgekommen

waren, nachdem die andern bereits eine Größe von mehreren Milli-

metern erreicht hatten. Bei neuen Aussaatversuchen wurden diese

langsam wachsenden Mycelien isoliert, und außerdem wurde die

Entwicklung einzelner Sporen in der feuchten Kammer andauernd

verfolgt.
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Es zeigte sich dal>ei, daß die Keimfähigkeit der Ascosporen

ziemlich lange erholten hleiht. Noch am 26. August konnte ich

Sporen zum Keimen hringen, die im Juni ausgeschleudert waren.

Fig. 16. Ascosporen der Mycosphaerella TJlmi. — Fig. 17. Keimungsstadiuni.

Fig. 18— 20. Keimung unter sofortiger Konidienbildung. — Fig. 21. Aus einer

Spore erwachsenes, kurzes, reichlich Konidien bildendes Mycel. — Fig. 22. Teil

eines dünneren, weiter ausgebreiteten, Konidien bildenden Mycels. — Fig. 23. Ent-

wicklung einer Spore unter Anschwellung. — Fig. 24. Aus einer Spore erwachsenes

kleines Mycel mit angeschwollenen Zellen. — Fig. 25. Aus einer Spore erwachsenes

ballenbildendes Mycel, mit Konidien. Alle Figuren '
','

.

Bereits am Tage nach der iVussaat beginnt die Keimung. In der

Regel wachsen die beiden Enden der Spore zu dünnen Keim-

schläuchen aus (Fig. 17); nicht selten tritt zugleich in der Mitte
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ein Keimschlauch hervor. In den meisten Fällen entsteht dann

zuerst ein konidienbildendes Mycel (Fig. 18—22). Die Konidien

stimmen in ihrer Gestalt und Größe durchaus mit denjenigen überein,

die in den Reinkulturen erhalten wurden, welche aus Konidien

von Ulmenblättern hervorgegangen waren, und sie gleichen daher

auch völlig den auf den Blättern gebildeten Konidien (Fig. 8 u. 6).

Morphologisch entsprechen sie den Konidien, die auf den Blättern

direkt nach der Infektion mit Ascosporen entstehen. Das „sporo-

gene" Mycel bildet sehr reichlich Konidien, meist etwas reichlicher

als es an dem „konidiogenen" der Fall war, und die Gestalten und

die Art der Entwicklung der Konidien zeigen daher hier eine etwas

größere Mannigfaltigkeit. In der Regel sitzen die Konidien an

kurzen seitlichen Aussprossungen der Zellen, seltener an längeren

Seitenzweigen, die sich durch eine Zellwand abgliedern, außerdem

auch an den Enden der Hyphen und meist einzeln, manchmal aber

auch zu mehreren. Oft werden sie schon an der Spore selbst oder

an den ersten Keimschläuchen, die von derselben ausgehen, ge-

bildet (Fig. 18—20); in diesen Fällen und andern, wo die Mycel-

fäden kurz bleiben (Fig. 21), entstehen nach und nach dichte

Haufen von Konidien. In andern Fällen zeigen die Hyphen ein

größeres Längenwachstum und breiten sich über etwas größere

Flächen aus, ohne daß jedoch das Mycel das Vermögen zeigte,

nach und nach immer weitere Bezirke des Nährbodens zu ergreifen,

wie es viele andere Pilze tun; an derartigen Mycelien sind die ein-

zelnen Fäden dünner und die Konidien liegen zerstreuter (Fig. 22).

Sehr abweichend ist die Entwicklung, die in andern Fällen

eintritt. Nachdem die Sporen eben einige Keimschläuche ge-

trieben haben und ein mehrzelliges Gebilde entstanden ist, beginnen

die Zellen anzuschwellen. Es werden gar keine Konidien gebildet

oder die eben entstandeneu unterliegen sogleich denselben Ver-

änderungen. Die anschwellenden Zellen werden in vielen Fällen

kugelig, teilen sich nach verschiedenen Ebenen, und die Teilungs-

produkte wiederholen Anschwellung und Teilung; zugleich färben

sich die Membranen dunkel. Auf diese Weise entstehen traubige

Zellenhaufen (Fig. 25), die denen ganz ähnlich sind, welche oben

als aus Konidien hervorgegangen besprochen wurden (vgl. Fig. 11).

Auch hier ist meist ein Kranz farbloser dünner Hyphen vorhanden,

die nicht weit in das Substrat vordringen. An jüngeren derartigen

Gebilden kommen mitunter Konidien vor (Fig. 25), doch ist dies

eine seltenere Erscheinung. In andern Fällen schwellen die Zellen
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weniger an, sie werden nur tonnenförmig, ihre Wände fiirben sicli

dunkel und die Hyphen verzweigen sich; die Zweige bleiben dicht

beisammen und die Hyphen wachsen nicht wesentlich in die Länge.

Es entstehen auch auf diesem Wege kleine schwarze Klümpchen,

die von einem Saume dünner farbloser Hyphen umgeben sind. Alle

erwähnten Bildungen haben die größte Ähnlichkeit mit denjenigen,

die an den aus Konidien hervorgegangenen Mycelien beobachtet

wurden.

Die geschilderten Erscheinungen wiederholen sich, wenn man

die aus den Ascosporen hervorgegangenen Konidien einer Kultur

entnimmt und sie in neue feuchte Kammern aussät. Es können

daraus Mycelien hervorgehen, die abermals Konidien bilden, die

Zellen der Konidien und ihrer Keimschläuche können aber aucli

anschwellen, sich bräunen und sich weiter in die eigenartigen

schwarzen Klümpchen verwandeln. Diese letzterwähnte Entwicklung

ist diejenige, welche in den älter werdenden Kulturen mehr und

mehr eintritt, und es scheint, als ob dieselbe an den Konidien und

den aus ihnen hervorgehenden Hyphen leichter zustande kommt,

als an den Ascosporen und den aus diesen direkt hervorgehenden

Mycelien. Das Ende der Entwicklung sind stets die schwarzen

Klümpchen, einerlei, ob die Kultur direkt aus Sporen oder aus

sporogenen Konidien entstanden ist.

Überträgt man die aus den Ascosporen in der feuchten Kammer
hervorgegangenen Mycelien auf ein größeres Quantum Nähragar

in einem Probierröhrchen, so wachsen die schwarzen Klümpchen

zu derselben Größe heran und gewähren für das unbewaffnete

Auge denselben Anblick (Fig. 13), wie die oben besprochenen

schwarzen Klumpen in den aus Konidien der Phlcospora Ulmi

hervorgegangenen Kulturen (vgl. Fig. 12). Der mikroskopische

Bau dieser älteren Klumpen ist gleichfalls derselbe, auch die An-

lagen junger Perithecien, die bald weißes Mark, bald bakterien-

artige Konidien enthalten, finden sich in derselben Weise wieder.

Gelegentlich trat auch das oben erwähnte weiße Luftmycel auf.

In bezug auf alle diese Einzelheiten kann auf die oben gegebene

Beschreibung verwiesen werden.

Die Ergebnisse der Reinkulturen lassen sich folgender-

maßen zusammenfassen:

1. Aus den Ascosporen der Mi/cosphaerella Ulmi kann ein

sich wenig ausbreitendes Mycel hervorgehen, welches Konidien trägt,

die denen der Phleospora Ulmi entsprechen. Dasselbe Mycel und
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dieselben Konidien können aus den auf Ulmenblättern vor-

kommenden Fhk'osjJOra-Konidien erzogen werden, sowie aus den

Konidien, die in einer aus Ascosporen erhaltenen Reinkultur ent-

standen sind.

2. In andern Fällen schwellen sowohl in den aus Ascosporen

wie in den aus Konidien erzogenen Kulturen die Pilzzellen ent-

weder sogleich, oder nachdem zuvor Konidien gebildet sind, au

und bräunen sich, es entstehen kleine schwärzliche Aggregate aus

Hyphen mit tonnenförmigen Wänden oder aus traubigen Zellen-

massen, und zuletzt wachsen die Kulturen bei genügender Nahrung

in allen Fällen zu mehrere Millimeter großen, schwarzen, traubigen

Klumpen, die dem Nährboden lose aufsitzen, heran. Diese be-

stehen aus braunen, verflochtenen und oft etwas pseudoparenchy-

matisch verbundenen Hyphen und können als ein stark hyper-

trophiertes Stroma aufgefaßt werden. Sie enthalten die Anlagen

von Perithecien.

3. Die vollkommene Übereinstimmung der aus Ascosporen

und der aus Konidien hervorgegangenen Pilzbildungen liefert einen

weiteren, interessanten Beweis für die Zusammengehörigkeit der

Ascosporen und der Konidien in den Entwicklungsgang desselben

Pilzes.

Daß bereits Brefeld (Untersuch, a. d. Gesamtgeb. d. Myc.

X, 1891, p. 212—216) einige Myco.'iphaerdlaiSphaerella)- KriQr\

untersucht hat, sei noch kurz erwähnt. Danach wurden bei einigen

Arten (Pteridis, Tassiana, depazeaeformis) überhaupt keine Konidien,

bei andern (pitnctiformis, maculifonnis, aquilina) Bamularia-a.rtige

Konidien und bei Sjjh. Populi Septoria -axtige Pykniden erhalten.

Ob nun alle diese Arten und auch Mycosphaerella Ulmi in einen

natürlichen Verwandtschaftskreis gehören, bedarf wohl weiterer

Untersuchung. Hier mag nur noch der Hinweis interessieren, daß

zwischen dem konidienbildenden Mycel von Sph. PopiiU (Fig. 44

u. 45 in Brefelds Taf. VII) und dem von Mycosph. Ulmi (Fig.

20 u. 21 der vorliegenden Arb.) vielleicht eine gewisse Ähnlichkeit

vorhanden ist, die sich allerdings nicht auf den feineren Bau der

Konidien erstreckt. Auf eine weitere Erörterung dieser Verhältnisse

muß zunächst noch verzichtet werden. Zum Schlüsse sei die

Synonymik des Ulmenpilzes zusammengestellt:

Mycosphaerella Ulmi Klebahn, Zeitschr. f. Pflanzenkr. XII,

1902, p. 267.
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Phleospora ulmicola (Biv.-Bern.) Allescher, Pilze VI, p. 9;]6.

Sphaeria ulmicola de Bivona-Bernardi, Stirpium rariorum in Sicilia

provenientium descriptiones III, p. 14, 1815?').

Phleospora Uhiii (Fries) Wallroth, Comp. Flor. Crypt. Germ. (1833),

Nr. 1545 (hier als Pldcoayora rimi Fries in litt. 1815 be-

zeichnet); Saccardo, Sylloge III, p. 578.

Septoria Ulmi Fries, Nov. Flor. Suec. V, p. 78 (1819).

Stilhospora Urcdo de Candolle, Flore franr.., tomo V. ou VI. vol.

(1815), p. 152.

II. Gloeosimrinm nevHseqinini (Fuck.) Sacc.

Die Veranlassung zu der nachfolgenden Bearbeitung gab das

Vorkommen des (Jlocosporium nerviscquum (Fuck.) Sacc. auf den

Blättern einer großen, prächtig entwickelten Platane (Platanus

orienfa/is L.) im Botanischen Garten zu Hamburg, auf das mich

schon vor einer Reihe von Jahren Herr Prof. Dr. E. Zacharias
aufmerksam machte. Alljährlich im Sommer sind zahlreiche Blätter

mit den charakteristischen braunen, den Blattrippen folgenden

Flecken behaftet; auch die übrigen Entwicklungsstadien des Pilzes

waren infolge dieses Umstandes zur geeigneten Zeit leicht zu

beschaffen. Dennoch scheint der Baum infolge der Erkrankung,

bis jetzt wenigstens, keinen wesentlichen Schaden zu leiden. Das
Vorkommen des Pilzes ist kein vereinzeltes; derselbe findet sich auch

an andern Stellen bei Hamburg, weiter nordwärts fand ich ihn bei

Burg in Dithmarschen. Die Angaben in der Literatur lassen

schließen, daß derselbe überall vorkommen dürfte, wo Platanen

heimisch sind oder kultiviert werden.

1. Altere Bearbeitungen.

Die auffallenden Krankheitserscheinungen, die der Pilz hervor-

ruft, haben bereits wiederholt das Interesse der Forscher auf sich

gezogen.

F. V. Tavel (Bot. Zeitung 1886, p. 825) stellte fest, daß

Oloeosporhim ne7~visequw)i besonders Platanus occidentalls L. und

l; Die Bünde I—IV sind 1813— IC erschienen.
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namentlich junge Bäume befalle, auf Plafanus orientalis L. aber

seltener sei. Er beschreibt das Auftreten der Konidienlager und

ihren anatomischen Bau und gibt auch eine Abbildung derselben.

Die Hyphen sollen interzellular im Blattgewebe verlaufen. Die

Konidien keimen in Wasser oder in Nährlösung nach wenigen

Stunden; nach einigen Tagen entsteht ein starkes Mycel mit un-

gleich dicken Fäden aus kurzen, oft angeschwollenen Zellen. An
diesem Mycel werden Konidien gebildet: „aus den kurzen Zellen

der dickern Hyphen sprossen Ausstülpungen, die abgeschnürt

werden." „Es können aber auch jene Basidienzellen zu stattlichen

Basidien heranwachsen, die am Ende Sporen abschnüren." In-

fektionsversuche, die in verschiedener Weise ausgeführt wurden,

blieben ohne Erfolg.

Beim Suchen nach Perithecien oder sonstigen zugehörigen

Fruchtformen fand v. Tavel mehrere andere Pilze, die er in den

folgenden Teilen seiner Arbeit bespricht. Ein auf dünnen vor-

jährigen Zweigen vorkommender Pilz wird als Discnla Platani (Peck)

Sacc. bestimmt, v. Tavel beschreibt die Entwicklung der Pykniden,

die mit einem Pseudoparenchym beginnt, welches das Periderm

emporhebt, dann aber selbst durch das darunter entstehende

Konidienlager verdrängt wird, und macht auf die große Ähnlichkeit

aufmerksam, welche die Konidien dieser Discula mit denen des

Oloeosporium nervisequum haben, sowie auf die bemerkenswerte

Beobachtung, daß die Discnla immer in Gesellschaft des (rloco-

sporium auftrat. Einmal wurden auch auf einem Blattstiel der-

artige Pykniden gefunden. Das aus den Konidien gezogene Mycel

scheint aber von dem aus Oloeosporium erhaltenen verschieden

gewesen zu sein. Infektionsversuche waren ohne Erfolg.

Ferner fand v. Tavel auf toten Platanenzweigen zwei Asco-

myceten mit mauerförmigen Sporen, die er als neue Arten be-

schreibt, Fcnestella Platani, mit einer Cijtispora und Acrostalagmus-

Konidien in Verbindung stehend, und Guciirhitaria Platani, in

einem Stroma Pykniden und Perithecien bildend. Beziehungen

dieser Pilze zu Gloeosporium hält v. Tavel selbst nicht für wahr-

scheinlich.

E. A. Southworth (Journal of Mycology V, 1889, p. 51)

macht auf die großen Schädigungen aufmerksam, welche die von

Gloeosporium nervisequuiii befallenen Platanen an verschiedenen

Stellen Nordamerikas erleiden. Es zeigen sich nicht bloß die

braunen Flecken auf den Blättern; es werden auch Blätter, die an
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den Stielen ergriflfen sind, zum Abfallen gebracht. Ferner welken

austreibende Knospen, wenn die Blätter halb entfaltet sind, und

jüngere Zweige sterben ab. Der Zusammenhang zwischen diesen

Erscheinungen wird allerdings nicht nachgewiesen. Der Aufsatz

V. Tavels ist der Arbeit in englischer Übersetzung beigegeben.

Leclerc du Sablon (Revue generale de Bot. IV, 1892, p. 473)

bespricht gleichfalls die eben erwähnten Formen der Platanen-

krankheit und schreibt sie sämtlich demselben Pilze zu. Die

Unterscheidung der beiden Arten Oloeosporiuin Platani (Mont.)

Oud. (Sterigmen 5—6 fi) und Gl. nervisequiim (Sterigmen 20—25 ^tt)

hält er für unberechtigt, weil Übergänge in der Sterigmenlänge

vorhanden sind. Ebenso hält er CHoeosporium valsoideum Sacc,

das in der Rinde toter Zweige vorkommt, für identisch mit Gl.

nerviseqnuiii. Von dem Mycel wird erwähnt, daß es intrazellular

lebt, im Parenchym, Sklerenchym, Kollenchym, den Gefäßen usw.

vorkommt, und daß es die Zellwände an den Tüpfeln durchbohrt.

Aus den Konidien wurden Reinkulturen auf Gelatine oder Agar
mit Platanendekokt erzogen; es entstand Luftmycel mit entfernteren

Querwänden und im Innern des Nährbodens gewundenes Mycel mit

häufigeren Querwänden, ferner wurden Konidien und kleine „Skle-

rotien" erhalten. Die Arbeit v. Tavels ist nicht berücksichtigt.

Auch J, Beauverie (Ann. de la Soc. bot. de Lyon XXVI,
1901) identifiziert Gloeosporium nervisequum mit Gl. Platani und

Gl. valsoideiun. Er beschreibt Fälle besonders heftigen Auftretens

der Krankheit und findet die Ursache des großen Schadens darin,

daß der Pilz seinen hauptsächlichen Sitz in den Zweigen hat. Das

Mycel dringt aus der Rinde durch die Markstrahlen bis in das

Mark vor. Selbst stärkere Aste und der Stamm können befallen

werden. In der Rinde bilden sich Pykniden, und wenn diese mit

den Borkenschuppen entfernt werden, entstehen neue darunter. So

erklärt sich der chronische Verlauf der Krankheit.

Über Fälle heftigen Auftretens des Pilzes in Frankreich be-

richten nach Frank (die Krankheiten der Pflanzen 2. Aufl. II,

p. 373) noch Cornu (Journ. de Bot. 1887, p. 188), Henri (Revue

des eaux et forets 1887), und Roumeguere (Revue mycologique

1887, p. 177). Halsted (Garden and Forest 1890, p. 295) macht

auf starkes Auftreten in Nordamerika aufmerksam. Die betreffenden

Arbeiten waren mir nicht zugänglich.

In bezug auf die Zugehörigkeit des Platanenpilzes zu einer

Ascosporenform ist die Ansicht der Gebrüder Tulasne (Sei. Fuug.

JaUrb. f. wiss. Botanik. XLI. 35
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Carp. III, p. 93) zu erwähnen: „Aegre tenemur quin aeque legi-

timum et sincerae affinitati congruum arbitreraur, ac solemne vide-

tur, consortium illud quod Neetriam pyrochroam Maz. inter et

Hymenulam Platani Lev. *) nuper animadvertebamus." Zur Be-

gründung des Zusammenhangs wird aber nur das Vorkommen der

iVec^Wa - Perithecien zwischen den Konidienlagern der Hymenula

angeführt.

Über den Speziesnamen nervisequum sei noch bemerkt, daß

derselbe sich in dieser Form zuerst bei Fuckel (Symb. mycol.

p. 396) findet und ebenso von Saccardo (Syll. III, p. 711), Frank

(Krankh. d. Pfl. 2. Aufl. II, p. 373), Massee (A Text -Book of

Plant Diseases 1899, p. 284) und Allescher (Pilze VII, p. 490)

gebraucht wird. Diese Form dürfte sprachlich richtiger gebildet

sein, als die Form iiervisequiwm, die sich bei Hartig (Lehrbuch

der Pflanzenkrankheiten 1900, p. 112), v. Tubeuf (Pflanzenkrank-

heiten, p. 501), Lindau (in Engler-Prantl, die natürl. Pflanzenfam.

I, 1**, p. 399) und Rostrup (Plantepatologi 1902, p. 579) findet.

2. Die Ascosporenform.

Die Hauptaufgabe, die ich mir für die vorliegende Unter-

suchung stellte, bestand darin, die noch unbekannten Perithecien

des Pilzes zu finden, ihren Zusammenhang mit der Konidienform

zu erweisen und ihre Bedeutung für das Leben des Pilzes zu er-

mitteln. Da ich meine Untersuchungen mit den Ascosporen begann,

so mögen diese auch in der nachfolgenden Besprechung zuerst

behandelt werden.

Es gelingt, Perithecien zu erhalten, wenn man die erkrankten

Blätter im Freien überwintert. Um für die spätere Untersuchung

die Arbeit zu erleichtern, empfiehlt es sich, die grün gebliebenen

Teile der Blätter größtenteils abzuschneiden und nur die gebräunten

Teile draußen auszulegen. Auf diese Weise erhielt ich zuerst im

Frühjahr 1900 Perithecien mit reifen Sporen, und genau in der-

selben Weise fand ich sie in den folgenden Jahren regelmäßig

wieder. Dagegen fehlten sie nach der Überwinterung auf Blättern,

die keine braunen Flecken gehabt hatten. Die Einwirkung winter-

licher Witterung ist jedoch kein Erfordernis für die Perithecien-

bildung; schon im Dezember waren, bevor es gefroren hatte, Peri-

1) Fusarium Platani Mont. = Gloeoaporium nervisequum.
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thecien mit Schläuchen und jungen Sporen vorhanden, und auch im

Zimmer entstanden, wie unten noch gezeigt werden wird, Peri-

thecien in bestimmten Reinkulturen.

Die Perithecien (Fig. 1, 2 u. 3) sind annähernd kugelförmig,

manchmal breiter als hoch und am oberen Ende in einen kurzen

Fig. 1. Gnomonia Veneta, Peritheciuni, Schnabel aus der Blattunterseite hervor-

ragend. —
i

. — Fig. 2 u. 3 desgleichen, sehr verschieden groß, Schnabel

aus der BlattOberseite hervorragend. Schema. j . — Fig. 4. In einer Rein-

kultur erwachsenes Peritheciuni mit sehr langem Schnabel.

Schläuche mit Sporen.
r. 8

Fig. 6. Sporen.
6 80

1

- Fig.

Schnabel ausgezogen. Ihre Größe schwankt innerhalb weiter

Grenzen; ich fand die kleinsten mit 130, besonders große mit 400

bis 430 ;tt Durchmesser (Fig. 2 u. 3). Die Länge des Schnabels

beträgt 50— 100 fi bei 50—60 |U Dicke. In den unten zu be-

sprechenden Reinkulturen auf sterilen Platanenblättern erhielt ich

35*
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Perithecien von 300—370 fx Durchmesser mit Schnäbeln von 460

bis 480 /J Länge (Fig. 4). Normalerweise sind die Perithecien ganz

in das Blattgewebe eingesenkt; nur der Schnabel erreicht die

Oberfläche oder ragt wenig daraus hervor. Da sie aber meist

dicker sind als das 130—160 ß dicke Blatt, so wölben sie die

Oberhaut desselben empor. In bezug auf die Lage der Perithecien

sind dabei zwei Fälle zu unterscheiden. Sehr häufig sitzt der

Schnabel in der oberen Epidermis fest, die gar nicht oder wenig

vorgewölbt ist; dagegen drängt der Boden des Peritheciums die

untere Epidermis nach außen (Fig. 2 u. 3). In andern Fällen ist

es der obere Teil des Peritheciums, der die untere Epidermis vor-

wölbt, und der Schnabel durchbricht diese (Fig. 1). Besonders

große Perithecien wölben die Oberhaut auf beiden Seiten empor

und bringen sie auch wohl zum Aufbrechen. Die geschilderten

Verhältnisse ermöglichen es, die Perithecien, obgleich sie nicht sehr

zahlreich sind und ziemlich zerstreut über die Blattfläche gebildet

werden, leicht aufzufinden, und zwar ist die Unterseite des Blattes

aus den angegebenen Gründen dazu am geeignetsten.

Die 18— 25 /ii dicke Wand der Perithecien besteht aus etwa

vier Schichten Zellen mit dunkelbraunen Wänden (Fig. 1). Im

Innern des Schnabels sind farblose Hyphen vorhanden, die zunächst

aufwärts und dann bogig nach der Mitte verlaufen, sodaß sie einen

engen, nur in der Richtung nach außen hin gangbaren Kanal um-

kleiden. Die innere Mündung des Kanals erscheint durch vor-

gelagertes Gewebe geschlossen. Hyphen oder ein Stroma, mit dem

die Perithecien in Zusammenhang stehen, bemerkt man nicht.

Das Mycel in dem zerstörten Blattgewebe, aus dem die Perithecien

entstanden sind, ist in den Schnitten nicht sichtbar. Infolge dieser

Verhältnisse liegen die Perithecien vöUig frei in dem zusammen-

gedrückten toten Blattgewebe, und wenn man die Blätter vorher

in Wasser eingeweicht hat, lassen sie sich mit einem spitzen

Skalpell leicht unversehrt aus der Blattmasse herausheben; dabei

bleibt in dem Gewebe ein rundes Loch zurück.

In reifen Perithecien findet man Schläuche mit Sporen, die

dichtgedrängt im unteren Teile entspringen (Fig. 1). In älteren

Zuständen scheinen sich dieselben, vielleicht infolge Nachrückens

neuer, loszulösen, und so findet man ein schwer zu klärendes Ge-

wirr in denselben, namentlich den größeren. Daneben kommen

mitunter Desorganisationserscheinungen vor; man findet halbzersetzte

Massen zwischen normalen Schläuchen oder den ganzen Perithecien-
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Inhalt in eine trübe Masse verwandelt. An Schnitten fand ich auch

mitunter die Perithecien leer und Hyphen darin entwickelt. Ge-

bilde, die als Para])hy8en zu bezeichnen wären, sind zwischen den

Schläuchen nicht vorhanden.

Die Schläuche (Fig. 5) sind keulenförmig, 45—55 fx lang, 9 bis

13 /-i dick und unten in einen kurzen Stiel verschmälert. Ihre Wand
ist unten dünn, im oberen Teile verdickt, dennoch aber zart und

ihrer Lichtbrechungsverhältnisse halber wenig auffällig; sie färbt

sich nicht mit Jod, Methylenblau oder Methylviolett in wässeriger

Lösung. Am oberen Ende findet sich ein Porus, der von einem

stark lichtbrechenden Ringe umgeben ist. Dieser Ring gewährt im

mikroskopischen Bilde einen sehr eigenartigen Anblick; da sein

Querschnitt kreisförmig ist, glaubt man zwei glänzende Kügelchen

nebeneinander an der Spitze des Ascus zu sehen. An in Glyzerin

oder Glyzeringelatine liegenden Präparaten bleibt der Ring auffällig,

während die Membran fast unsichtbar wird. Die erwähnten Farb-

stoffe werden von dem Ringe, wie auch von den Sporen stark

gespeichert.

Auch die Sporen sind sehr charakteristisch (Fig. 6). Sie sind

farblos, zweizeilig, länglich elliptisch, meist etwas unsymmetrisch,

nach den Enden verjüngt, aber daselbst abgerundet, 12— 16 /j, lang

und 4—6 ;ii dick; die Querwand liegt sehr nahe dem unteren Ende

und teilt die Spore in eine große elliptische Zelle und eine kleine,

deren Länge und Dicke nur ungefähr Vs—Vi der Länge der großen

beträgt, und die wie ein kleiner Anhang der Spore erscheint.

Acht dieser Sporen liegen in jedem Ascus; sie bilden meist zwei

unregelmäßige Längsreihen, wenigstens im mittleren Teil; ihre

Achsen sind schräg zur Achse des Ascus geneigt.

Als ich versuchte, den Pilz zu bestimmen, fand ich eine große,

aber nicht vollkommene Übereinstimmung mit der von Saccardo

und Spegazzini (Mycoth. Ven. Nr. 1266) beschriebenen Laestadia

Veneta, und Herr Prof. Dr. P.A. Saccardo, dem ich eine Probe

des Pilzes einsandte, teilte mir mit, daß es sicher Laestadia Veneta

sei. Aber der Pilz unterscheidet sich von den für die Gattung

Laestadia und für die Art L. Veneta als charakteristisch an-

gesehenen Merkmalen in mehreren Avichtigen Punkten. Vor allem

ist das Vorhandensein der Querwand am unteren Ende der Sporen

nach meinen Erfahrungen ein völlig konstantes Merkmal. Herr

Prof. Saccardo war daher geneigt, den Pilz in die Gattung Äpio-

spora Sacc. zu stellen, die in der Beschaffenheit der Sporen mit



522 H. Klebahu,

dem Platanenpilze übereinstimmt, und ich nannte ihn demgeniiiß in

meiner vorläufigen Mitteilung (Zeitschr. f. Pflanzenkrankh. XII,

1902, p. 258) Apios^jora Veneta Sacc. in litt. Ich kann aber auf

Grund der weiteren Untersuchung diese Bezeichnung nicht mehr

aufrecht erhalten. Für die Gattung Apiospora wird der Besitz von

Paraphysen als charakteristisch angegeben, bei dem Platanenpilze

fehlen dieselben. Ich habe auch zwei Apiospora-KviaWj die mir im

Herbar der Botanischen Staatsinstitute in Hamburg zugänglich

waren, verglichen, nämlich A. Montagnci Sacc, Nr. 3157 in

Rabenhorst-Wintcr, Fungi europaei, uncl .1. sfriola (Pass.) Sacc,

Nr. 2226 in Rabenhorst, Fungi europaei. Beide haben allerdings

sehr ähnliche Sporen , aber die Schläuche sind oben dünnwandig

und nicht mit Porus versehen. Den Perithecien fehlt der Schnabel,

sie stehen in einer Reihe und sind durch eine Art Pseudostroma

verbunden. Ferner habe ich Apiospora Bhododendri Oud. unter-

sucht, die mir Herr Prof. Oudemans freundlichst zur Verfügung

stellte. Nach den Angaben in der Diagnose von Oudemans
(Revision des Champignons II, p. 219): „Un mamelon ä peine

perceptible etc." und „Asques s'ouvrant par un pore apical" hätte

man hier vielleicht eher Ähnlichkeit mit dem Platanenpilze ver-

muten können. Aber es haben weder die Perithecien einen der-

artigen Schnabel, noch die Asci einen derartigen Porus, wie die

betreffenden Teile des Platanenpilzes. Laestadia Veneta ist also

keine Apiospora.

Vielmehr muß der Pilz in die Famihe der Gnomoniaceen

gestellt werden. Über diese sagt Winter (Pilze II, p. 570, in

Rabenhorst, Kryptogamenflora): „Das Charakteristische dieser

Familie sind einmal die Asci, die typisch eine stark verdickte und

von einem Porus durchsetzte Innenmembran am Scheitel besitzen,

normal ohne Spur von Paraphysen sind, und in zweiter Linie das

mehr oder weniger verlängerte Ostiolum, das nur selten kurz bleibt."

Nun bleibt zwar bei dem Platanenpilze das Ostiolum in der Regel

ziemlich kurz; daß es aber unter Umständen eine bedeutende

Länge erreichen kann, wurde bereits hervorgehoben. Sodann

entspricht der innere Bau des Schnabels durchaus demjenigen bei

echten Gnomonia- Arten, wie zB. eine Vergleichung mit der von

Frank (Krankh. d. Pfl., 2. Aufl. II, p. 450) gegebenen Abbildung

der Gnomonia enjthrostoma (Pers.) Auersw. zeigt. Auch den Porus

der Asci zeichnet Frank ganz ähnlich, wie ich ihn bei dem
Platanenpilze sehe, und ebenso haben die Sporen der Gnomonia
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crythrostoma genau dieselbe Gestalt wie die des Platauenpilzes.

Diese letzteren sind bei Frank allerdings merkwürdigerweise falsch

dargestellt, nämlich einzellig und nur eine Reihe im Ascus bildend,

aber schon Winter (Pilze II, p. 687) schreibt (1887) ausdrücklich:

Sporen zweireihig, oblong-schwachkeulig, beidendig abgerundet, nach

unten stärker verjüngt, nahe dem unteren Ende mit Querwand",

und Oudemans (Revision des Champignons II, p. 228) hat später

auf den Fehler Franks aufmerksam gemacht. Fadenförmige hyaline

Anhängsel an den beiden Polen, die nach Winter bei (in. crjj-

throstoina und einigen anderen Arten „mitunter" vorhanden sind,

und von denen Oudemans sagt: „qui pourtant semble(nt) dis-

paraitre bientot" habe ich an dem Plataiienpilze allerdings bisher

nicht bemerkt. Davon ist übrigens auch in Brefelds Abbildung

der ('')!. en/throStoma (Untersuch, a. d. Gesamtgeb. d. Myc. X,
1891, Taf. VIII, Fig. 8), die im übrigen der Beschreibung Winters
entspricht, nichts dargestellt.

Um jeden Zweifel zu heben, habe ich eine Anzahl Gnomonia-

Arten aus dem Herbar der Botanischen Staatsinstitute verglichen,

und zwar die folgenden: Oii. amoena (Nees) Ges. et de Not., fj)i.

Cematis (Rieß) Ges. et de Not., Gn. devexa (Desm.) Auersw., Gn.

tuhaefonnis (Tode) Auersw., [in J. Kunze, Fungi sei. exsicc.

Nr. 109, 250, 108, 249], Gn. Amygdalinae Fuck. [in Thümen, Myc.

univ. Nr. 653], Gn. errabunda (Rob.) Auersw., Gn. vulgaris Ges.

et de Not. [in Krieger, Fungi saxon. Nr. 1677 u. 534], Gn. erij-

throstoma (Pers.) Auersw. [in Krieger, Schädl. Pilze, Nr. 86] und

Gn. Icptostfila (Fries) Ges. et de Not. Bei allen diesen Arten ist

die Wand des Ascus im oberen Teile mehr oder weniger verdickt,

das Verhalten gegen Farbstoffe dasselbe wie bei Lacstadia Voiefa,

der Hing um den Porus in ähnlicher Weise vorhanden. Ver-

schieden sind Größe und Gestalt der Asci, Größe und Quer-

schnittsfigur des Ringes und namentlich die Gestalt der Sporen.

Gn. erythrostoma und Gn. errabunda haben dieselbe Sporenform

wie Laestadia Veneta, Gn. erythrostoma ist auch in bezug auf

die Beschaffenheit des Ringes ähnlich, während derselbe bei Gn.

crrahinda eine länglich dreieckige Querschnittsfigur zeigt. Diese

beiden Arten stehen Laestadia Veneta wohl am nächsten. Ihnen

dürfte sich noch Gn. inaequalis Auersw. anschließen, die nach

Winter (Pilze II, p. 587) dieselbe Sporenform hat. Die übrigen

unterscheiden sich durch die in der Mitte {G}i. Jeptostyla, Cerastis)

oder näher dem oberen Ende {Gn. devexa) befindliche Querwand,
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durch einzellige (Gn. tuhaefonnis) oder durch sehr lange dünne

Sporen {Gn. vulgaris, amoena). Die Asci der beiden letzt-

genannten Arten sehen daher am abweichendsten aus, während die

von Gn. leptosti/la und tuhaeformis der L. Vcneta etwas ähnlicher

sind, die letzteren trotz der zylindrischen Form des Ringes.

Laestadia Veneta ist also künftig in die Gattung Gnomonia zu

stellen und als Gnomonia Veneta zu bezeichnen. Sie ist der

Sektion Eugnomonia einzufügen und gehört hier, falls die Sporen-

form eine natürliche Verwandtschaft bezeichnet, in die Nähe von

Gn. erythrostoma, errahunda und inaequalis.

3. Reinkulturen aus Ascosporen.

Lange bemühte ich mich vergebens, die Perithecien zum Aus-

schleudern der Sporen zu veranlassen. Endlich gelang es Anfang

Juni 1904. Das Resultat war aber spärlich, und es wird daher

nicht leicht möglich sein, mittels geschleuderter Sporen Reinkulturen

herzustellen, und noch weniger, Infektionen auszuführen.

Inzwischen hatte ich mich zur Gewinnung von Reinkulturen

eines anderen Verfahrens mit Erfolg bedient. Die Perithecien lassen

sich, wie schon oben erwähnt wurde, leicht aus den überwinterten

Blättern herauslösen. Um sie von anhaftenden Keimen möglichst

zu befreien, bringt man sie in einen Tropfen steriles Wasser und

erneuert dieses einige Male. Dann zerdrückt man sie mit einem

sterilen Skalpell und stellt unter dem Mikroskop fest, ob gut aus-

gebildete Schläuche und Sporen vorhanden sind. Es zeigt sich

dabei, daß nicht jedes lospräparierte schwarze Körperchen ein

Perithecium oder ein solches von guter Beschaffenheit ist, was auch

mit den schon besprochenen Befunden der mikroskopischen Unter-

suchung übereinstimmt, und es ergibt sich daher die Notwendigkeit,

die Perithecien einzeln zu behandeln.

Aus den auf die angegebene Weise gewonnenen, in sterilem

Wasser verteilten Sporen erhält man verhältnismäßig leicht Rein-

kulturen. Mehrere Umstände erweisen sich dabei als förderlich.

Da die Sporen infolge ihrer charakteristischen Gestalt leicht von

andern Pilzsporen zu unterscheiden sind , so kann man ohne

Schwierigkeit eine mit Sicherheit von dem Pilze herrührende Spore

in der feuchten Kammer unter dem Mikroskop einstellen und ihre

Entwicklung verfolgen, oder man kann auch an einer keimenden

Spore noch einige Zeit nach der Keimung feststellen, daß sie von
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dem Pilze herrührt. Selbst durch den Boden einer dünnen Petri-

schale und eine nicht zu dick gegossene Agarschicht in derselben

lassen sich die Sporen mit einer schwächeren Vergrößerung nocli

erkennen. Wenn man bei diesen Aussaaten statt einer einzelnen

Spore einen ganzen Ascus übertragen hat, was leicht vorkommt,

so ist das für die Gewinnung von Reinkulturen kein Fehler, da

Verunreinigungen dadurch nicht leicht entstehen, anderseits aber

der ganze Ascus noch leichter kenntlich ist, und die Sporen in

demselben gerade so leicht keimen, als wenn sie bereits frei sind.

Außerdem erhält man auf diese Weise gleich ein kräftigeres Mycel.

Ferner ist für die Herstellung von Reinkulturen das verhältnis-

mäßig rasche "Wachstum des Pilzes förderlich, durch das derselbe

wenigstens gleichzeitig ausgesäten Bakterien gegenüber sehr bald

im Vorteil ist. Endlich wird die Kontrolle der Reinheit durch das

charakteristische Aussehen des Mycels, nachdem man dieses einmal

kennen gelernt hat, wesentlich erleichtert.

Die Keimung der Ascosporen (Fig. 8— 12) findet leicht

und regelmäßig statt, und die Keimfähigkeit hält in den trocken

aufbewahrten Perithecien den ganzen Sommer an. Noch Anfang

Oktober gelang es, Keimungen hervorzurufen. In Wasser tritt in

der Regel seithch ein Keimschlauch hervor, der erheblich dünner

bleibt als die Zelle (Fig. 8). Läßt man die Sporen aber auf Nähr-

agar keimen, so werden die Keimschläuche bedeutend dicker, fast

so dick wie die Spore selbst, und es treten nicht selten mehrere

zugleich auf (Fig. 9— 11). Auch die noch im Ascus enthaltenen

Sporen keimen, wie schon erwähnt, leicht aus. Nach 24 Stunden

sind kurze Keimschläuche vorhanden, nach 48 Stunden findet man

kleine verzweigte Mycelien. Diese wachsen dann, wesentlich in der

oberflächhchen Agarschicht, ziemHch rasch weiter; nach 4 Tagen

haben die Mycelien etwa Vi cm Durchmesser, und allmählich breiten

sich dieselben über den ganzen verfügbaren Raum aus.

Das Aussehen der Reinkulturen ist in hohem Grade

charakteristisch; übiigens ist die Ausbildung derselben etwas ver-

schieden je nach der Art des verwendeten Nährbodens. Wenn das

Mycel sich auf einer größeren Nährbodenfläche, zß. in einer Petri-

schale, ungestört entwickeln kann, nimmt es einen auffälligen zonen-

förmigen AVuchs an (Fig. 7 u. 41 links). Um die Impfstelle herum

bilden sich abwechselnde helle und dunkle Ringe von sehr regel-

mäßiger konzentrischer Anordnung aus. In der Mitte liegt meist

eine gleichmäßige Fläche von etwa 10 mm Durchmesser; die Breite
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der dann folgenden Ringe beträgt ungefähr 1,5 mm. Finden sich

mehrere Impfstellen in derselben Petrischale, so hört das Wachs-
tum an den Stellen auf, wo zwei Mycelien aufeinander stoßen, hier

entsteht eine scharfe Abgrenzung, während dort, wo kein Mycel

entgegenkommt, freies Weiterwachsen bis an die Grenze des Sub-

strats stattfindet. Auf Pflaumendekoktagar, der wenig färbende

Fig. 7. Reinkultur aus Ascosporen der Gnomonia Veneta auf Agar mit Platanen-

(lekokt erwachsen. Im durchfallenden Lichte photographiert. j. Vgl. Fig. 40 u. 41.

Stoffe enthält, bleibt auch das Mycel hell (Fig. 41); nur die dunk-

leren Zonen haben eine olivenbraune Farbe; bei der Untersuchung

mit der Lupe meint man hier eine buschige Verästelung des Mycels

zu erkennen, mit dem Mikroskope findet man zerstreute Konidien

auf. Noch eigenartiger ist das Aussehen, welches die Kulturen

auf Agar mit Dekokt von Platanenblättern annehmen (Fig. 7).

Der Pilz übt eine gewisse Anziehung auf die braungefärbten Stoffe

aus, die in dem Dekokt enthalten sind, und diese sammeln sich in
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den dunklen Ringen an. Dazu kommt, daß sich die Konidien-

bildung hier lokahsiert. Es entstehen kleine braunschwarze

Körperchen, an deren Oberfläclie man weißliclie Tröpfchen findet,

die aus Konidien l)estehen. Die dichte Ansammlung dieser

Körperchen macht die dunkeln Zonen besonders auffällig (Fig. 7).

Nach und nach erreichen einzelne eine Größe von 1,5 mm und

darüber; mitunter ragen sie hoch aus dem Substrat hervor, in

andern Fällen sind sie mehr oder weniger eingesenkt.

Kulturen in Petrischalen sind verhältnismäßig leicht der Ver-

unreinigung ausgesetzt. Man kann aber schöne, haltbare Präparate

daraus herstellen, wenn man sie mit Glyzerin durchtränkt. Nach

derartigen, künstlich etwas gebleichten Präparaten sind die bei-

gegebenen Abbildungen (Fig. 7, 40 u. 41) hergestellt. Kulturen

in Röhren halten sich dagegen monatelang. Da das Mycel sich in

den Röhren nicht so frei ausbreiten kann, wird das Aussehen der

Kulturen nicht so charakteristisch; dennoch bleibt ihr Typus un-

verkennbar. Das Mycel dringt in der dickeren Agarschicht auch

etwas mehr in die Tiefe. Mitunter 1)ildet sich liier und da etwas

Luftmycel; dasselbe zeigt eine blaßbräunliche Farbe, bleibt aber

stets spärhch. Perithecien wurden, auch in alten Kulturen, auf

Agarnährboden nicht gebildet.

Die mikroskopische Untersuchung der Reinkulturen deckt ziem-

lich mannigfaltige Erscheinungen auf. Die Hyphen treten in drei

verschiedenen Ausbildungsformen auf, deren Zusammengehörigkeit

nicht auf den ersten Blick einleuchtet, aber abgesehen von ihrem

Vorkommen in derselben Reinkultur durch Verfolgung des Hyphen-

verlaufs auf längere Strecken direkt bewiesen werden kann. Manche

Hyphen sind dick und durch zahlreiche Querwände gegliedert(Fig. 13);

die Teilzellen sind nicht mehr als zweimal so lang wie dick und

in der Regel tonnenförmig oder auch beiderseits neben den Quer-

wänden angeschwollen, an diesen selbst also etwas eingeschnürt.

Die Membranen sind derb und meist gelbhch oder gebräunt.

Die zweite Hyphenform (Fig. 13 u. 21) besteht aus dünneren,

eigentümlich starr aussehenden Fäden von gleichmäßiger Dicke und

mit derben, gelblich gefärbten Membranen. Querwände sind nur

spärlich vorhanden und nicht leicht zu sehen. Wo sich Querwände

finden, und mehrfach auch an anderen Stellen finden sich Ver-

dickungen, in Gestalt von gelblich gefärbten Ringen, der Wand
außen aufgelagert (Fig. 15). Die Gesamterscheinung dieser Hyphen

macht, von dem manchmal etwas welligen Verlauf abgesehen, den
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Eindruck des Glatten; ihrer Verzweigung nach sind sie oft hirsch-

geweihähnlich (Fig. 21).

Die dritte Hy]Dhenform (Fig. 13) sind zarte, farblose und glatte

Fäden. Dieser Form gehört außer den feinsten Verzweigungen des

Mycels auch das

Luftmycel an , das

oben erwähnt wurde.

Ebenso würde man
hierher die zuerst aus

den Sporen entste-

henden zarteren Hy-

phen rechnen kön-

nen, die nur durch

die bald auftreten-

den knorrigen Ver-

zweigungen (Fig. 14)

ihre Tendenz, in die

anderen Hyphenfor-

men überzugehen,

verraten.

Wie schon an-

gedeutet, wurde in

den auf Pflaumen-

dekoktagar erzoge-

nen Kulturen die

Bildung zerstreuter

Konidien beobach-

tet. Wo dieselben

genügend frei liegen,

erkennt man, daß sie

teils an den Enden

zarter gegliederter

Hyphen, hauptsäch-

lich aber an den

Enden kürzerer oder

längerer seitlicher

Ausstülpungen der

Gliederzellen der

Hyphen entstehen

(Fig. 16 u. 17). Sie

sind lang -oval und

Fig. 8— 21. Gnomonia Veneta. Fig. 8— 12. Ascosporen,

in Wasser (Fig. 8) und auf Nähragar keimend. ^— .
—

Fig. 13. Mycel mit drei Hyphenforraen, aus einer Platanen-
2JL0

zarter Hyphen. ^^. — Fig. 15. Ringförmige Verdickun-

gen an dem „glatten" Hyphentypus. *4^--. — Fig. 16u. 17.

Zerstreute Konidienbildung am zarten Mycel. -^-f-^.
— Fig.

18— 20. Bildung kleiner Konidien. ^4^. — Fig. 21. Hy-
phen des „glatten" Typus mit einem (kleinen; Konidien-

haufen. ^.
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und erreichen in der Regel eine Länge von 6—9 /x bei etwa 3 f.i

Dicke. Meist entstehen sie einzeln oder in ganz geringer Zahl.

Es kommt aber auch vor, daß acht oder mehr an dem Ende einer

Hyphe oder eines Seitenzweigs gebildet werden, und daß sie dann

kleiner bleiben, nur 3—4 : 1,5 f.i groß werden und in kugeligen

Häufchen beisammen liegen (Fig. 18—20). Man würde hier eine

andere Konidienart oder womöglich gar eine Verunreinigung ver-

muten können, wenn nicht die Bildung großer und kleiner Koni-

dien unmittelbar nebeneinander beobachtet werden könnte, so daß

in demselben kugeligen Häufchen neben den kleinen nicht selten

eine oder zwei große Konidien vorhanden sind (Fig. 18; vgl. nament-

lich auch Fig. 31 u. 32).

In den Kulturen auf Agar mit Platanenblätterdekokt wurde

eine derartige zerstreute Konidienbildung nicht gefunden. Hier

bildeten sich an vielen Stellen Ansammlungen von so zahlreichen

Konidien, daß wenigstens in den Stadien, die zur Untersuchung

kamen, ihre Entstehung nicht mehr nachweisbar war (Fig. 21). In

diesen Konidienhaufen entwickelt sich auch eine Mycelgrundlage

aus verflochtenen Hyphen, die dem Typus der glatten, selten ge-

kammerten Hyphen angehören. In den älteren Kulturen in Röhren

oder Petrischalen gehen aus solchen Konidienansammlungen die

großen (bis 1,5 mm), schwarzbraunen Fruchtkörper hervor, die be-

reits erwähnt wurden. Wenn dieselben gut ausgebildet sind, sind

sie von einer braunschwarzen pseudoparenchymatischen Hülle rings

umschlossen. In den inneren Hohlraum ragen von der Wand aus

verschieden lange, farblose Sterigmen hinein, an deren Ende Koni-

dien entstehen. Letztere sind farblos, einzellig, länglich-oval, 9 bis

12
f.1

lang, 3,5—4,5 /t dick; sie haben also ganz die Beschaffenheit

der an freien Hyphen in denselben Kulturen entstehenden Konidien.

Meist zerfällt der innere Hohlraum in eine Anzahl mehr oder

weniger getrennter Abteilungen, indem Schichten gebräunter Hyphen,

von denen auch wieder Konidienträger ausgehen, von der Wand

aus in das Innere vordringen (Fig. 50). Es wird weiter unten noch

auf diese Bildungen zurückzukommen sein.

Eine bemerkenswerte Eigentümlichkeit dieser Kulturen besteht

in der Abscheidung einer großen Menge von Kristallen. Diese

haben die Gestalt vierseitiger Säulen, denen an den Enden Pyra-

midenflächen, einen stumpfen Winkel bildend, aufgesetzt sind. Bei

der Untersuchung mit polarisiertem Lichte erweisen sie sich als

doppelbrechend. Sie sind unlöslich in kalter und auch in heißer
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Essigsäure, in Salzsäure lösen sie sich langsam unter Korrosions-

erscheinungen, bei der Einwirkung von Schwefelsäure werden sie

gleichfalls korrodiert und zerstört, es entstehen aber alsbald an

ihrer Stelle neue Kristallmassen, aus büschelig gruppierten Nadeln

gebildet. Die nachgewiesenen Merkmale sind diejenigen, aus denen

man bei mikroskopischen Untersuchungen auf das Vorhandensein

von Calciumoxalat schließt. Der Kalk stammt wahrscheinlich aus

dem Agar; ich hatte als Nährboden für diese Kulturen noch den

gewöhnlichen, nicht den nach dem Verfahren von Mace mazerierten

Agar verwendet und vermag gegenwärtig auch nicht zu sagen, ob

in Kulturen auf dem letzteren die Kristallbildung ausbleibt oder

geringer ist. Die Oxalsäure dürfte ein Stoffwechselprodukt des

Pilzes sein.

Es erschien wünschenswert, das Vorhandensein des Oxalsäuren

Kalks auch makrochemisch nachzuweisen. Eigene Versuche nach

dem auch von W. Benecke (Botan. Zeitung 1903, p. 85) an-

gewandten Verfahren'), sowie eine Untersuchung, die auf Ver-

anlassung des Herrn Prof. Dr. M. Dennstedt, Direktors des

chemischen Staatslaboratoriums, Herr Dr. Voigtländer ausführte,

scheiterten zunächst an der zu geringen Menge der Säure. Bei

der Untersuchung eines etwas größeren Quantums wurde ein

flockiger, schwach bräunlicher Niederschlag erhalten, der allerdings

nicht das Aussehen der Calciumoxalatniederschläge hatte, sondern

aus organischen Substanzen zu bestehen schien. Bei der mikro-

skopischen Untersuchung desselben fanden sich aber einzelne farb-

lose Kristalle darin, die doppelbrechend waren und die Gestalt

kurzer quadratischer Säulen mit anscheinend pyramidalen, aber

nicht genau zu ermittelnden Endbegrenzungen hatten. Diese dürften

aus gefälltem Calciumoxalat bestanden haben. Zu weiteren Ver-

suchen war die Menge zu gering. Ich werde künftig gelegentlich

versuchen, Kulturen in größerem Maßstabe anzulegen, um ein

größeres Quantum der Kristalle zu gewinnen^).

Herr Dr. Kister vom hygienischen Institut in Hamburg legte

während meiner Abwesenheit im Juli 1902 einige Reinkulturen des

Ascosporenpilzes auf anderen Nährböden an, deren Verhalten ich

1) Auslaugen mit verdünnter Salzsäure, Neutralisieren mit Ammoniak, Kochen mit

Natriumkarbonat, Filtrieren, das Filtrat mit Essigsäure ansäuern und mit Calciumacetat fällen.

2) Auf die Oxalsäurebildung durch Pilze bat bereits de Bary (Botan. Zeitung

188C, p. 400—404) aufmerksam gemacht.
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kurz erwähnen möchte. Auf „Saurem Glyzerinagar" ') blieb das

Mycel klein und farblos; in einiger Entfernung von der Impfstelle

entstand aber eine dichtere Zone von ganz ähnlichem flockigen

Aussehen, wie es in den Pflaumenagarkulturen gefunden wurde.

Auf rtHeydenagar nach Hesse" und auf „Salzagar"^) war die

Entwicklung noch geringer, doch konnte auf Heydenagar der

flockige Bau noch erkannt werden. Auf „Gelatine"^) entstanden

kleine Mycelien mit ziemlich tyjjischer Entwicklung der Flöckchen;

die Gelatine wurde verflüssigt. Auf Kartoff'elstücken entstanden

braune, eigentümlich gefaltete Mycelhäute.

Um dem Pilze ein den natürlichen Verhältnissen mehr ent-

sprechendes Substrat zu geben, als der Agarnährboden ist, legte

ich (im September) Kulturen auf Platanenblattstücken an, die in

Röhren eingeschlossen und darin sterilisiert worden waren. Ein

am Grunde der Röhre befindlicher angefeuchteter Wattebausch

diente dazu, das Austrocknen möglichst aufzuhalten. Das Mycel

kam zur Weiterentwicklung und drang offenbar wesentlich in das

Innere der Blätter ein, da es äußerlich keine bemerkbaren Er-

scheinungen hervorrief. Nach einiger Zeit entstanden zahlreiche

bräunliche Fleckchen, über die ganze Blattfläche verteilt, die sich

als Konidienhäufchen auswiesen. Dieses Auftreten der Konidien-

häufchen erinnert an die Art und Weise, wie die Konidienlager

bei Gloeospo)-ium Platani (Mont.) Oud. gebildet werden; es wird

davon unten noch die Rede sein.

Später entstanden in diesen Kulturen auch Perithecien. Die-

selben erreichten eine erhebliche Größe, bis 370 fx. Sie waren in

das Substrat eingesenkt, aber in der Regel nur teilweise. Besonders

auffällig aber war die große Länge, welche der Schnabel an den

auf diese Weise erhaltenen Perithecien erlangte. Dieser letzt-

genannte Umstand wurde oben bereits als ein Argument für die

Gnomoniaceen-Natur des Pilzes geltend gemacht (Fig. 4).

Die in der Reinkultur aus Ascosporen entstandenen Konidien

keimen, in eine feuchte Kammer mit Nähragar übertragen, alsbald

aus, wobei sie in der Regel einen seitUchen Keimschlauch, mitunter

auch deren zwei bilden (Fig. 34—37). Die Keimschläuche sind

verhältnismäßig dick, sie schwellen bald noch mehr an, so daß sie

1) Agar mit dem für bakteriologische Zwecke üblichen Zusatz von Fleischextrakt,

Pepton, Kochsalz und außerdem 67„ Glyzerin, nicht neutralisiert.

2) Mit Fleischextrakt, Pepton und 3"/,, Kochsalz.

3) Mit dem üblichen Zusatz von Fleischextrakt, Pepton und Kochsalz.
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SO dick wie die Konidie oder noch dicker werden, und es entstehen

seitUche Auswüchse, aus denen Verzweigungen hervorgehen. Sehr

bald wächst das junge Mycel zu einer ansehnlichen Größe heran.

Sein Aussehen und sein späteres Verhalten ist genau dasselbe, wie

das des direkt aus Ascosporen hervorgegangenen Mycels, sowohl

nach seinem mikroskopischen Verhalten, wie auch nach dem Aus-

sehen größerer Kulturen in Petrischalen oder Röhren.

Am Schlüsse dieses Abschnittes mögen die Angaben erwähnt

werden, welche Brefeld (Unters, a. d. Gesamtgeb. d. Myc. X,

1891, p. 232—235) über die Nebenfruchtformen von Onomonia-

Arten macht. Bei On. tetraspora, Agvimoniae und rostellata

erhielt er überhaupt keine Konidien, bei On. setacea solche an

freien Trägern, bei On. Cerastis und erythrosfoma Pykniden. Die

Abbildungen des konidienbildenden Mycels von On. setacea

(Brefelds Taf. VIII, Fig. 5) weisen bemerkenswerte Ähnlichkeiten

mit den in Fig. 16—20 und 28—32 der vorliegenden Arbeit dar-

gestellten Gebilden auf.

4. Die Oloeosporium-'F ormen auf den Blättern.

Die durch das Oloeosporium nervisequum hervorgerufene

sommerliche Blattkrankheit der Platanen beginnt Anfang bis Mitte

Juni. Zuerst findet man, und zwar nur bei sorgfältigem Suchen,

auf einzelnen Blättern kleine, braune Flecken auf der Hauptrippe

oder den stärkeren Nebenrippen. Später hat sich die Bräunung

an den Rippen entlang weit verbreitet und auch das angrenzende

Blattgewebe beiderseits Vs cm weit oder weiter ergriffen. Jetzt ge-

währen die erkrankten Blätter eine sehr auffällige Erscheinung.

Nach einiger Zeit werden Konidienlager sichtbar; ich fand sie

zuerst am 24. Juni. Dieselben scheinen unter den gewöhnlichen

Umständen nur längs der Rippe zu entstehen, zwar vorwiegend auf

der Oberseite, doch auch vielfach an der Unterseite der Rippe.

Sie erscheinen als bräunliche bis schwarze Pünktchen oder Strichel-

chen, die sich ein wenig höckerartig über das Substrat erheben,

und erreichen eine Länge von 100—350 ^i bei einer Breite von

80—200 fi.

Die mikroskopische Untersuchung ergibt, daß die erkrankten

und gebräunten Gewebe Pilzmycel enthalten. Im Lumen der lang-

gestreckten Zellen der die Gefäße begleitenden Gewebe der Blatt-

rippen verlaufen dicke, plasmareiche Hyphen mit dünnen Wänden
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(Fig. 22); sie dringen, die "Wände, auch die Seitenwände durch-

bohrend, aus einer Zelle in die Nachbarzelle ein. Mit dieser Art

des Hyphenverlaufs steht die Ausbreitung der Flecken längs der

Rippen in Zusammenhang. In den eigentlichen Gefässen habe ich

keine Hyphen nachweisen können, wohl aber fanden sie sich nicht

selten in den unmittelbar an Gefäße angrenzenden Zellen. Im
Mesophyll der gebräunten Teile der Blattspreite sind die Hyplien

3^8^to^^^'^
23.

mmMmmwjMmM

Fig. 22— 24. Gloeosporium nervisequum. Fig. 22. Mycel im Gewebe der

Blattrippe. -
j

- . — Fig. 23. Konidienlager an der Grenze der Blattrippe und

der Spreite. Mycel im Lumen der Zellen der Rippe (links) und in den Inter-

cellularen des Mesophylls (rechts).

Schicht, ^'-f^.

^^ '^. — Fig. 24. Teil der konidienbildenden

Vgl. Fig 43 u. 49.

nicht besonders zahlreich. Geeigneter als die Untersuchung dünner

Paraffinschnitte erwies sich die Behandlung mit der Hand her-

gestellter Schnitte mittels aufhellender Substanzen (Natriumhypo-

chlorit, Milchsäure, Chloralhydrat). Auf diese Weise konnte ich

mich überzeugen, daß auch im Mesophyll der braunen Blattflecken

Mycel vorhanden ist, und zwar verlaufen die Hyphen hier inter-

cellular (Fig. 23, rechts).

Die Konidienlager (Fig. 23) entstehen an Stelle einer Gruppe

nebeneinander liegender Epidermiszellen, die sie bis zur ünkennt-

hchkeit verändern. Es scheint, daß sie auch die Membranen viel-

fach durchbohren und in das Innere der Zellen eindringen; be-

handelt man ein Lager nacheinander mit Natriumhyposulfit, Kali-

Jahrb. f. wiss. Botanik. XLL 36
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lauge und Chlorzinkjod, so lassen sich Reste der Membran zwischen

den Hyphen nachweisen. Dagegen bleibt die Kutikula dieser

Zellen als zusammenhängendes Häutchen erhalten; sie überspannt

anfangs das Konidienlager, wird dann durch die anwachsende

Konidienmasse gehoben und gedehnt und zuletzt zerrissen. Wenn
sich die Konidienlager ungestört durch äußere Agentien entwickeln,

bleiben die Konidien beisammen und verkleben durch eine zwischen

ihnen befindliche Substanz zu einer wachsartigen Masse. Unter

solchen Umständen erreichen die Lager eine nicht unbedeutende

Höhe, wenn sie auch wesentlich kleiner bleiben als die von Phleo-

spora Ulmi. Leclerc du Sablon (Rev. gen. de Bot. IV, 1892,

Taf. 20, Fig. 1) bildet derartige Konidienlager ab, und ich habe

sie gelegentlich ähnlich gesehen. Die konidienbildende Schicht ist

ein flaches pseudoparenchymatisches Gewebe, das sich am Rande

ein wenig .emporhebt, aber in keiner Weise den Eindruck einer

Peridie macht, wenigstens in jüngeren Zuständen. An älteren

Lagern ist mitunter eine merkliche Braunfärbung dieses Gewebes

vorhanden, und es lassen sich daraus Beziehungen herleiten zu den

mit Gehäuse umgebenen Konidienfrüchten, von denen weiter unten

noch die Rede sein wird. Von diesem Gewebe entspringen 5—10
fj,

lange Hyphen, an deren Enden die Konidien entstehen (Fig. 24).

Diese sind länglich oval, 9—13 jit lang, 4— 5 /t dick, dünnwandig

und farblos. Die von Alle scher (Pilze VII, p. 491) angegebenen

Maße (Konidien 12—15 : 4—6, Sterigmen 20—25 : 2,5—3) scheinen

mir etwas reichlich hoch zu sein.

Außer Gloeosporium nervisequum ist noch ein zweites auf den

Blättern der Platanen lebendes Gloeosporium beschrieben worden,

nämlich Gl. Platani (Mont.) Oud. Als unterscheidende Merkmale

werden die geringere Länge der Konidienträger (5—6 ju), sowie

das über die Blattspreite zerstreute Auftreten der Konidienlager

angegeben, während in bezug auf Größe und Gestalt der Konidien

Übereinstimmung besteht. Bei der Untersuchung einer von Herrn

Prof. Oudemans mir freundlichst übersandten Probe fand ich als

weiteren Unterschied, daß die Konidienlager von Gl. Platani unter

der Epidermis entstehen und anfangs von der ganzen Epidermis

bedeckt bleiben. Die Konidien fand ich zwar kleiner, als sie

Allescher (Pilze VII, p. 491) angibt, aber übereinstimmend mit

denen von Gl. iiervisequinn (9— 13:4— 5 /i). Trotz der eben ge-

nannten Unterschiede aber sehe ich mich genötigt, mich der

Ansicht von Leclerc du Sablon und Beauverie anzuschließen,
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welche Ol. Platanl für identisch mit Ol. nervisequum halten. Daß
die Länge der Sterigmen kein entscheidendes Merkmal abgeben

kann, ist schon von Leclerc du Sablon (a.a.O., p. 477) hervor-

gehoben worden. Noch wichtiger erscheint mir der Umstand, daß

Konidienlager, die als Ol. Platani bestimmt werden müssen, in

Zusammenhang mit Ol. nervisequum und auf denselben Blattflecken

auftreten. Die Konidienlager des Ol. nervisequum finden sich in

der oben angegebenen Weise typisch nur an den Blattrippen.

Untersucht man aber Querschnitte durch die angrenzenden, vom
Pilze gebräunten Partien der Blattspreite, so findet man nicht

selten, oft in unmittelbarer Nähe von nervisequiim-hagern und mit

diesen in demselben Schnitte, Pilzlager unter der unteren Epidermis

und diese sprengend und emporhebend, die von Ol. Platani nicht

zu unterscheiden sind. Allerdings sind diese Platani-hageT auf den

noch an den Bäumen befindlichen Blättern keine regelmäßigen

Begleiter der nervisequum -Iniektionen. Sie treten aber auf, wenn

mit Ol. nerviseqvuiii infizierte Blätter im Herbst eine Zeitlang am
Boden gelegen haben, oder wenn man ein xmiOl. nervisequum infiziertes

Blatt einige Zeit in einer feuchten Kammer hält. Man sieht dann

zerstreut über die ganze vom Pilze befallene Blattspreite Konidien-

lager auftreten, ganz in der Weise, wie es für Ol. Platani an-

gegeben wird, und auch entsprechend der von Allescher (Pilze VII,

p. 492) reproduzierten Abbildung von Saccardo (Fung. ital., tab.

1059). Es schien mir indessen, als ob diese Lager nicht immer

unter der Epidermis hervorbrechen, sondern auch oberflächhch

gebildet werden, und jedenfalls werden sie nicht selten größer, als

die P/a^ani- Lager in der Regel sind. Ahnliche Lager entstanden

auch in Reinkulturen auf sterilisierten Blättern, wie oben bereits

erwähnt wurde. In den erwähnten Verhältnissen zeigt sich eine

gewisse Vielgestaltigkeit der Konidienlager des Platanenpilzes. Die

späteren Abschnitte werden dafür noch weitere Belege bringen.

5. Reinkulturen aus Blattkonidien.

Wenn man die auf einem Konidienlager sitzende wachsartige

Masse mit einem spitzen Skalpell ablöst und in Wasser bringt, so

verquillt die die Konidien zusammenhaltende Substanz, und diese

verteilen sich in dem Wasser. Nimmt man diese Operationen mit

sterilen Gerätschaften und sterilem Wasser vor, so erhält man die

Konidien in solcher Reinheit, daß Impfungen auf Nähragar in der

36*
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Regel ohne weiteres Reinkulturen ergeben. Als Nährboden diente

auch hier in erster Linie Agar mit Pflauraendekokt und mit Pla-

tanenblätterdekokt. Zu den im folgenden beschriebenen Kulturen

wurden die Konidien aus den Lagern an den Blattrippen verwendet,

also das echte Gl. nerviseqmim.

Die Konidien sind gleich nach ihrer Bildung keimfähig und

bewahren an trocken aufgehobenen Blättern ihre Keimfähigkeit den

ganzen Sommer, sodaß ich

noch am 9. Oktober Kei-

mungen hervorrufen und

Kulturen erziehen konnte.

In der oben beschriebenen

feuchten Kammer kann

man die Keimung leicht

Schritt für Schritt und bis

zurBildung umfangreicher,

wieder Konidien bildender

Mycelien verfolgen. Die

Keimungsvorgänge sind

genau dieselben, wie die

der Konidien, die in den

aus Ascosporen hervor-

gegangenen Kulturen ge-

bildet werden. Es tritt

seitlich ein Keimschlauch

hervor, der bald anschwillt,

Auswüchse bildet und sich

verzweigt (Fig. 25 u. 26).

Es kann auch gegenüber

oder an einer anderen

Stelle der Konidie noch

ein zweiter Keimschlauch

entstehen. Nach wenigen

Tagen ist ein ausgebildetes

Mycel vorhanden (Fig. 27).

Das Aussehen, welches

dieses Mycel auf den verschiedenen zur Verwendung gekommenen
Nährböden annimmt, ist genau dasselbe, wie das der entsprechen-

den, aus Ascosporen der Gnomonia Veneta erhaltenen Kulturen.

Auf Pflaumenagar entstehen dieselben olivenbraunen, in ihrem

37. 38

Fig. 25—33. Gloeosporium nervisequum.

Fig. 25 u. 26. Konidien, auf Nähragar keimend.

—j—
. — Fig. 27. Desgleichen, späteres Stadium.

^-j^. — Fig. 28—30. Zer.streute Konidienbildung

am zarten Mycel. ^"P. — Fig. 31 u. 32. Bildung

kleinerer Konidien. ^-y^. — Fig. 33. Mycel, dicke

kurzgliederige und „glatte" Hyphen zeigend. ^^.
Fig. 34—37. Keimung der Konidien ans einer Eein-

kultur der Gnomonia Yeneta. ^--.

Fig. 38— 39. Keimung der Konidien des Rinden-

pilzes (s. Fig. 42 u. 43). ^^.
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feineren Bau buschig aussehenden Zonen (Fig. 41 rechts), und
die mikroskopische Untersuchung weist dieselben zerstreut ge-

bildeten Konidien in ihnen nach (Fig. 28—30). Auch die Bildung
kugeliger Häufchen kleinerer Konidien, denen einzelne größere

beigemengt sind, tritt in derselben Weise ein (Fig. 31 u. 32). Die
Kulturen auf Agar mit Platanenblätterdekokt entwickeln dieselbe

scharf ausgeprägte zonenartige Anordnung (Fig. 40), dieselbe An-

Fig. 40. Reinkultur aus Konidien des Gloeosporium nervisequum, auf Agar mit

Platanendekokt erwachsen. Im durchfallenden Lichte photographiert. j. Vgl. Fig. 7.

Sammlung braunen Farbstoffs, dieselben allmählich größer und

schwarz werdenden Konidienhäufchen, auf denen man die Konidien

in Gestalt grauweißer Tröpfchen bemerkt, dieselben größeren, von

einer schwarzen peridienartigen Hülle umgebenen Konidienfrucht-

körper, wie die aus den Ascosporen erzogenen Kulturen; auch das

spärliche weiße Luftmycel fehlt nicht. Die mikroskopische Unter-

suchung weist dieselben drei Mycelformen nach (Fig. 33); kurz, es



538 H. Klebahn,

ist mir unmöglich, zwischen den auf Nähragar aus Ascosporen und

den auf demselben Substrat aus Konidien erzogenen Kulturen auch

nur den leisesten Unterschied aufzufinden.

Auch auf den übrigen zur Verwendung gekommenen Nähr-

böden, saurem Glyzerinagar, Heydenagar, Salzagar, sterilen Kar-

Fig. 41. Teile von Keinkultuven auf Pflaumenagar, zur unmittelbaren Vergleichung

nebeneinander im durchfallenden Lichte photographiert. Links: Keinkiiltur aus

Ascosporen von Gnomonia Vcneta. Der dunkle Fleck in der Mitte ist das zur

Überimpfung aufgelegte Agarstückchen mit Mycel. Rechts: Eeinkultur aus Konidien

von Gloeosporium nervisequum. Direkt und an mehreren Stellen zugleich erhalten,

daher (ganz rechts) unregelmäßiger und ohne Mittelfleck, j.

toffelstücken und auf sterilisierten Platanenblättern traten genau

dieselben Erscheinungen ein, wie an den aus Ascosporen ent-

standenen Mycelien. Nur insofern verhielten sich die Kulturen auf

sterilen Blättern verschieden, als ich in den aus Konidien erzogenen

keine Perithecien erhielt. Ich habe aber diese Versuche bisher

nicht wiederholen können; auch wäre es möglich, daß gerade in

dem Verhalten in bezug auf die Fruchtkörperbildung die unter-
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scheidenden Merkmale der sporogenen und der konidiogenen My-
celien zu suchen sind. Ich verweise auf das oben besprochene, in

bezug auf die Konidienbildung auch etwas verschiedene Verhalten

der Mycelien von Mijcospliacrclla Ulini.

Die Übereinstimmung zwischen den aus den Asco-
sporen der Gnomonia Veneta {Laestadia Veneta) und den aus

den Konidien des Gloeosporimn nerviseqimm hervorgegangenen
Reinkulturen, die durch die beigegebenen Abbildungen
noch weiter erläutert wird'), ist bis in die Einzelheiten

eine so vollkommene und infolge des charakteristischen

Aussehens derKulturen eine so frappante, daß damit allein

ein völlig ausreichender Beweis für die Zugehörigkeit des

erwähnten Ascosporenpilzes zu dem OloeosporiuTn gegeben
ist. Ich habe diese Zusammengehörigkeit zuerst im Jahre 1902

durch eine große Zahl von Kulturen festgestellt. In den Jahren

1903 und 1904 wurden die Versuche wiederholt, indem ich jedes-

mal wieder von Ascosporen sowie von Konidien ausging, und es

wurden in allen Fällen genau dieselben charakteristischen Mycelien

erhalten. Eine weitere Bestätigung findet die Zusammengehörigkeit

in dem regelmäßigen Auftreten der Gnomonia Veneta auf über-

winterten erkrankten Platanenblättern, in dem Fehlen derselben auf

überwinterten nicht erkrankten, sowie namentlich in den unten zu

besprechenden Infektionsversuchen.

Es ist an dieser Stelle nochmals darauf hinzuweisen, daß

Leclerc du Sablon bereits aus Konidien Reinkulturen erzogen

hat. Die Abbildungen der in diesen künstlichen Kulturen er-

haltenen Konidien, die Leclerc du Sablon seiner Arbeit beigibt

(Taf. 20, Fig. 9— 11), sind zwar etwas reichlich schematisch ge-

zeichnet, beziehen sich aber ohne Zweifel auf Bildungen, die den

oben beschriebenen, in der Kultur erhaltenen Konidien genau

entsprechen. Auch die Angaben, die Leclerc du Sablon über

die Beschaffenheit der Hyphen macht, lassen vermuten, daß er

dieselben Mycelien aus Konidien erhalten hat; indessen beschreibt

er das makroskopische Aussehen seiner Kulturen nicht näher.

6. Die Konidienform auf den Zweigen.

Außer den braunen Flecken auf den Blättern, die eine auf-

fällige und in die Augen springende Erscheinung sind, treten an

1) Man vergleiche insbesondere Fig 7 mit 40, Fig. 41 links mit rechts, Fig. 16

— 20 mit 28— 32.
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den durch GJoeospor'nmi nervisequum erkrankten Bäumen noch

andere Schädigungen auf, die man zwar erst bei sorgfältigerem

Nachsehen findet, die aber in ihrer Wirkung nachhaltiger und

verhängnisvoller sind. Den oben erwähnten älteren Beobachtern

sind diese Erscheinungen nicht entgangen, und Southworth,
Leclerc du Sablon und Beauverie haben dieselben auch mit

GJoeosporium nervisequum in Verbindung gebracht. Ein strenger

Beweis für den Zusammenhang derselben mit der Blattkrankheit

ist aber bisher nicht geführt worden.

Zunächst ist das plötzliche Welk- und Trockenwerden junger

Triebe zu nennen, die sich eben erst aus den Knospen entfaltet

haben, und deren Blätter noch nicht über 5 cm groß geworden sind.

Da sich dieses Welkwerden im Frühjahr zeigt, so lange sich noch

junge Triebe entwickeln, könnte man geneigt sein, es auf eine

Frostwirkung zurückzuführen. Sieht man aber genauer nach, so

zeigt sich, daß nach abwärts von der welken Spitze stets irgendwo

eine tote Stelle an dem Zweige vorhanden ist, sei es, daß der

welkende Zweig der Haupttrieb und der tote ein Seitentrieb des-

selben ist, sei es, daß der welkende Zweig der Seitentrieb eines

stärkeren Zweiges ist, der in seinem oberen Teile tot ist. Von
dem toten Zweige aus hat sich die Erkrankung auf den welkenden

Zweig fortgesetzt und die Zufuhr von Saft und Nahrung zu den

Blättern gestört.

Die erwähnten toten Zweige sind die am wenigsten auffällige

Erscheinung an den kranken Platanen, aber man findet sie bei

genauerem Nachsehen in Menge. Irgend eine Pilzbildung ist an

denselben äußerhch meist nicht wahrzunehmen. Sticht man aber

zur geeigneten Zeit (etwa im Juni) mit einem scharfen Messer die

Lenticellen heraus und bringt sie in ein Tröpfchen Wasser, so

bemerkt man in diesem unter dem Mikroskop alsbald massenhafte

Konidien, die in Grestalt und Größe denen des Gloeosporium nervi-

sequmn vollkommen entsprechen. Man stellt leicht fest, daß unter

jeder Lenticelle ein Konidienlager vorhanden ist.

An Querschnitten erkennt man, daß das Korkgewebe der

Lenticelle emporgehoben ist, und daß sich darunter ein linsen-

förmiger Raum von 500— 900,a Breite und 150 jii und mehr Höhe
befindet, der ganz mit Konidien angefüllt ist (Fig. 42). Mit bloßem
Auge oder mit der Lupe sieht man die Konidienmasse als weißen

Fleck im Gewebe. Die Konidien sind länglich oval, an beiden

Enden abgerundet oder etwas zugespitzt, 8— 12 ;it lang, 3—4,5 ju
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dick (Fi^. 43). Sie entstehen an 5— 1.5 /t langen Sterigmen, die

von einem dünnen pseudoparenchymatischen Pilzgewebe ausgehen,

welches die ganze Wand des Hohlraumes ringsum auskleidet, sodaß

also auch von der Decke aus Konidien gebildet werden (Fig. 42).

Durch einen Riß, der sich im Gewebe der Lenticelle bildet, können

die Konidien nach außen gelangen.

In dem unter dem Konidienlager liegenden Gewebe findet man

das Mycel des Pilzes. Die Hyphen sind liier hauptsächlich im

Lumen der Zellen enthalten. Besonders charakteristische Bilder

ergeben sie in den sklerenchymatischen Elementen der Rinde

^^ffy

Fig. 42—44. Discula Plalani {Myxosporium valsoideum).

Fig. 42. Konidienlager in der Kinde unter einer Lenticelle. ' y' • — F'g- ^3.

Teil der konidienbildenden Schiebt. *"/-". Vgl. Fig. 24 u. 49. — Fig. 44.

Sklerenchymzellen der Rinde mit Mycel. , .

(Fig. 44). Hier sind sie gewöhnlich etwas derbwandig und dem

oben erwähnten glatten Hyphentypus der Reinkulturen ähnhch.

Mitunter kann man deutlich sehen, wie sie durch die Porenkanäle

von Zelle zu Zelle gelangen. Die Hyphen dringen aber auch in

die Markstrahlen ein und gelangen bis in das Mark; ebenso findet

man sie vereinzelt im Holzkörper in den Gefäßen. Ihr Nachweis

ist etwas mühsam, da sie nie massenhaft vorhanden, sondern immer

nur in einzelnen Zellen enthalten, und da sie dabei farblos und von

wenig auffälliger Beschaffenheit sind. Die mitgeteilten Beobach-
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tungen bestätigen die auf das Mycel bezüglichen Angaben von

Leclerc du Sablon und Beauvei'ie.

Man kann die Frage stellen, ob die eben besprochenen

Konidienlager nur unter Lenticellen entstehen. Tatsächlich habe

ich sie, wie schon bemerkt, stets unter Lenticellen, und an den

untersuchten Zweigen unter jeder Lenticelle gefunden. Damit ist

allerdings nicht bewiesen, daß sie nicht auch an anderen Stellen

auftreten können. Ich habe aber diese Frage, da sie mir einst-

weilen keine sehr wesentliche Bedeutung zu haben schien, nicht

weiter verfolgt.

Endlich ist noch eine Erscheinung an den Zweigen des er-

krankten Baumes zu erwähnen, die höchstwahrscheinlich mit dem

vorliegenden Rindenpilze in Zusammenhang steht und dann als ein

Heilungsprozeß angesehen werden muß. Es finden sich nämlich an

den jungen, federkiel- bis fingerdicken Zweigen vielfach auffällige

Wundstellen mit Überwallungserscheinungen von sehr gleichmäßiger

Beschaffenheit. Auf einer mehrere Zentimeter langen Strecke ist

der Zweig einseitig abgestorben, die Rinde vertrocknet und oft

abgelöst, sodaß der verwitterte Holzkörper frei liegt. Von beiden

Seiten her haben sich kräftige Überwallungswülste gebildet. In

einem speziellen Falle ist das erstjährige Holz fast ganz abgestorben

und gebräunt. An den kleinen verschont gebliebenen Sektor ist im

zweiten und dritten Jahre eine mächtige Holzmasse angelagert, die

samt der zugehörigen Rinde den toten Holzkörper so umwallt hat,

daß nur ein Drittel seines Umfanges, auf der dem verschont

gebliebenen Teile gegenüber liegenden Seite, frei liegt. Andere

Wundstellen sind abweichend, aber doch im wesentlichen ähnlich

gebildet.

Man sieht keinen Grund, warum die jungen Zweige durch

mechanische Ursachen so regelmäßig in dieser Weise verletzt sein

sollten, und es entsteht daher der Verdacht, daß der Rindenpilz

der Urheber der Erscheinung sei. Dafür spricht zunächst der

Umstand, daß man in der Wundfläche in der Regel den Stumpf

eines abgestorbenen Zweiges, mitunter auch den Zweig selbst noch

findet. Der Pilz dürfte also, von dem toten Zweige aus gegen den

Hauptzweig vordringend, zunächst dessen Rinde teilweise getötet

haben, dann aber im Weiterumsichgreifen gehemmt worden sein.

Das angrenzende gesunde Kambium hat begonnen, die Wunde zu

überwallen. Zur Stütze dieser Ansicht kann ich weiter anführen,

daß ich in den Gefäßen des abgetöteten Holzes in der Nähe der
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mit braunen Massen erfüllten Markstrahlen Pilzliyphen fand, welche

denen gleichen, die in den Gefäßen von Uloeosporium ergriffener

Zweige enthalten sind. Ein strenger Beweis für die Richtigkeit

der Vermutung ist dieser Befund natürlich nicht; man müßte die

Entwicklung der Erscheinung verfolgen oder in dem toten Gewebe

die Fruchtkörper des Pilzes nachweisen.

Letztere zu finden, habe ich natürlich versucht, und es gelang

auch, an den Stellen, die sonst von den Fruchtkörpern des Rinden-

pilzes eingenommen werden, oder wo diese sich vielleicht vorher

befunden hatten, Fruchtkörper eines Pilzes zu finden, die allerdings

mit den gesuchten eine gewisse Ähnlichkeit haben, sich aber durch

die winzig kleinen Konidien unterscheiden. Der Gedanke, daß es

sich hier sozusagen um eine Degenerationsform unseres Schmarotzers

handle, ist zwar nicht ohne weiteres abzuweisen , da der Übergang

von größeren zu kleineren Konidien in Reinkulturen beobachtet

wurde. Für wahrscheinlicher halte ich es aber doch, daß es ein

späterer Ansiedler ist, der die von dem ersten Bewohner übrig

gelassenen Reste ausnutzt. Was den Namen desselben betrifft, so

besteht am meisten Ähnlichkeit mit Cytospora Platani Fuck., die ich

auch in einem Exsikkat verglichen habe, aber doch keine voll-

kommene, da die Konidien erheblich kürzer sind. Es hat mir

bisher an Zeit und geeignetem Material gefehlt, diesen Gegenstand

weiter zu untersuchen.

Das wiederholt konstatierte Vorkommen des im voraufgehenden

besprochenen Rindenpilzes auf den von Gloeosporium ncrvisequum

befallenen Bäumen und die Übereinstimmung seiner Konidien mit

denen des Blattpilzes macht die Zugehörigkeit desselben zu Gloeo-

sporium ncrviseijutim und demnach zu (rnoinonid Veneta in hohem

Grade wahrscheinlich. Um den Beweis für diese Zusammen-
gehörigkeit zu bringen, habe ich auch von dem Rindenpilze

Reinkulturen hergestellt. Es ergab sich, daß das Verhalten

der Konidien des Rindenpilzes bei der Keimung (Fig. 38

u. 39) genau dasselbe ist, wie das der Konidien von den

Blättern, und daß die aus den Rindenkonidien erzogenen

Reinkulturen mikroskopisch und makroskopisch den-

jenigen vollkommen gleichen, die aus Konidien des Gloeo-

sporium nervisequiim, bezugsweise aus Ascosporen der Gno-

monia Veneta erhalten waren.

Somit ist durch das Verfahren der Reinkultur bewiesen, daß

der vorliegende Rindenpilz in den Entwicklungskreis der Gnomonia
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Veneta gehört und also als eine rindebewohnende Form des Gloeo-

sporium nervisequuin angesehen werden muß.

Einige weitere Erörterungen machen aber noch die Namen
nötig, unter welchen dieser Pilz von den bisherigen Beobachtern

beschrieben worden ist. Ledere du Sablon und Beauverie,

die sich bereits für die Identität desselben mit Gloeosporium nervi-

sequum ausgesprochen haben, bezeichnen ihn als Gloeosporium

lalsoideum Sacc. Über die Richtigkeit dieser Bestimmung kann

man nach Vergleichung der Diagnosen, zB. bei Allescher (Pilze

VII, p. 424, in Rabenhorst, Kryptogamenflora) kaum zweifelhaft

sein; auch das wichtigste Merkmal in der Familiendiagnose der Me-

lanconiaceen: „ohne eigentliches Fruchtgehäuse '^ (Allescher, p. 444)

paßt ohne Schwierigkeiten. Eine weitere Bestätigung lieferte mir

die Untersuchung der beiden als Myxosporium valsoideum (Sacc.)

Allescher bezeichneten Exsikkaten Nr. 4388 in Rabenhorst-
Pazschke, Fung. europ. et extraeurop. (auf Platanus occidenialis)

und Nr. 675 in Vestergren, Micromyc. rar. sei. (auf PZ. orientalis)

In der erstgenannten Probe fand ich auch einen kleinen Zweig,

der an zwei Stellen die oben erwähnten Überwallungserscheinungen

zeigte, ein Umstand, der sich gleichfalls für den ursächKchen Zu-

sammenhang dieser Erscheinung mit dem Pilze anführen läßt.

Nun hat aber Allescher das Gl. valsoideum in die Gattung

Myxosporium Link versetzt, nicht, weil er von der wesentlichen

Verschiedenheit überzeugt ist — er hebt vielmehr die innere Ver-

wandtschaft mit Gloeosporium nervisequuni ausdrücklich hervor —

,

sondern weil die konsequente Durchführung der Unterscheidung der

beiden Gattungen Gloeosporium und Myxosporium es erfordert

(Pilze VII, p. 451 u. 524). Es folgt daraus aber, daß die Unter-

scheidung dieser beiden Gattungen eine unnatürliche ist; es ist

möglich, daß durch dieselbe auch noch in andern Fällen die

natürliche Verwandtschaft zerrissen wird, und es muß daher das

Ziel gesteckt werden, geeignetere Gesichtspunkte für die Gruppierung

der in diesen Gattungen untergebrachten Pilze zu finden.

Zu einem ganz anderen Resultat kam v. Tavel (Bot. Zeitung

1886, p. 830) bei der Bestimmung des vorliegenden Rindenpilzes.

"Wenigstens ist für mich kein Zweifel möglich, daß der Pilz, den

v. Tavel als Discula Platani (Peck.) Sacc. beschreibt, nichts

anderes ist, als der mir vorliegende. Auf die Ähnlichkeit der

Konidien und der Konidienträger mit denen des Gloeosporium

nervisequum und das gemeinsame Auftreten hat v. Tavel (p. 831)
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bereits selbst aufmerksam gemacht. Seine Abbildungen (Fig. 4 u. 5)

stimmen sehr gut mit den an meinem Material vorhandenen Er-

scheinungen überein '). Nur das pseudoparenchymatische Gewebe,

dessen Hyphen senkrecht gegen das Periderm wachsen und dieses

heben (v. Tavels Fig. 3 und 4), und das dann nach v. Tavel
durch das Konidienlager verdrängt wird, finde ich an dem Material

von der Platane aus dem botanischen Garten nicht (s. Fig. 42);

dagegen konnte ich es an dem einen der eben erwähnten, als

Myxosporium valsoideum bezeichneten Exsikkate in Überresten

deutlich nachweisen. Ich bin daher geneigt anzunehmen, daß

dieses Gewebe kein so regelmäßiger Begleiter dieser Konidienlager

ist, wie es nach v. Tavels Darstellung zu sein scheint. Die Frage,

wie es sich hiermit verhält, würde eine entwicklungsgeschichtliche

Sonderuntersuchung nötig machen, auf die ich mich einstweilen

noch nicht eingelassen habe.

Es erhebt sich nun aber die Frage, ob die Bestimmung

V. Tavels richtig war; war sie richtig, so hat man denselben Pilz

zweimal, als zwei verschiedenen Gattungen und zwei verschiedenen

Gruppen angehörig, beschrieben, denn die Gattungen Gloeosporium

und Myxosporhiin werden in die Familie und Ordnung der Me-

lanconiaceen, die Gattung Disciila in die Familie der Excipulaceen,

Ordnung Sphaeropsideen, gestellt.

Für die Melanconiaceen ist das Fehlen, für die Excipulaceen

das Vorhandensein eines Fruchtgehäuses das entscheidende Merk-

mal (Allescher, Pilze VII, p. 393 u. 444). Es kommt also

wesentlich darauf an, ob man das dünne pseudoparenchymatische

Gewebe, welches das Konidienlager umgibt, und von dem die

Konidienträger ausgehen, als Fruchtgehäuse auffassen will, wie es

V. Tavel getan hat, oder nicht.

Bei der Betrachtung der ausgebildeten Konidienlager scheint

es natürlicher, dieses Gewebe einfach als konidienbildende Schicht,

als Hymenium anzusehen; denn wenn Konidienträger zu einem

Lager dicht zusammengedrängt sind, so müssen die Hyphen, von

denen sie ausgehen, zu einer zusammenhängenden Schicht ver-

schmelzen, und eine derartige Schicht ist ja auch bei typischen

Melanconiaceen, wie Gloeosporium nervisequiitn u. a. , vorhanden.

Vergegenwärtigt ftian sich aber, daß nach den Angaben v. Tavels

über die Entwicklung der Konidienlager von Discula Platani diese

1) S. auch Journal of Myc. V, 1889, Taf. IX, Fig. 4 u. 5.
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als Hohlraum in einem vorher vorhandenen Gewebe auftreten, so

läßt sich auch wohl manches für die Auffassung als Gehäuse sagen.

Auch V. Tavel (p. 831) meint, daß Discula Platani auf Grund

ihrer Entwicklungsgeschichte als Pyknide, wenn auch von etwas

ungewöhnlicher Beschaffenheit, zu bezeichnen sei.

Um zu einem besseren Urteil zu kommen, habe ich in Er-

mangelung von Discula- Arten eine DisccUa-Avt, nämlich D. car-

honacea (Fries) Berk. et Br., Nr. 844 in Rabenhorst, Fungi

europaei, zur vergleichenden Untersuchung herangezogen. Hier ist

allerdings ein unanfechtbares Gehäuse vorhanden. Dasselbe kenn-

zeichnet sich schon durch seine schwarzbraune Farbe, und oben,

wo es der Außenwand der Epidermiszellen anliegt, erlangt es auch

eine ziemUche Mächtigkeit. Aber unter dem Konidienlager ist es

nach unten und nach oben nur wenig deutlich abgegrenzt und nur

in dickeren Schnitten durch die bräunliche Färbung kenntlich; an

den Seiten fehlt es eigentlich ganz, d. h. hier ist die abgrenzende

Schicht verflochtener Hyphen sehr dünn und fast farblos. Ferner

besteht insofern eine auffällige Ähnlichkeit mit dem Platanenpilze,

als auch die Konidien der Discella carhonacea an langen Sterigmen

und nicht bloß am Boden des Lagers, sondern ebenso von der

Decke des Gehäuses gebildet werden. Zu erwähnen ist noch, daß

die Hyphen der Discella gleichfalls im Lumen der Rindenzellen

enthalten sind.

Das Ergebnis dieser Untersuchung ist, daß eine unbestreitbare

Ähnlichkeit zwischen dem Rindenpilze der Platane und dieser

Discella besteht, durch die es sicher gerechtfertigt ist, den ersteren

der Gattung Discella Berk. et Br., bezugsweise der Gattung Discula

Sacc, die sich nur durch die einzelligen Konidien unterscheidet,

anzureihen.

Bei der Vergleichung der übrigen Merkmale in den Diagnosen

von Discula Platani fällt wieder dieselbe Unsicherheit und Un-

bestimmtheit in den Begriffen hinsichtlich der Fruchtgehäuse auf,

auf die ich bereits oben unter Phleospora Ulmi aufmerksam ge-

macht habe. So schreibt zB. Allescher (Pilze VII, p. 409)

wörtlich nach Saccardo (Sylloge III, p. 674) in der Gattungs-

diagnose von Discula: „Fruchtgehäuse ... oft unvollständig und

gleichsam aus dem veränderten Substrat gebildet." Also auch

hier ist von einem Fruchtgehäuse die Rede, das in Wirklichkeit

kein Fruchtgehäuse ist. Es liegt mir fern, hieraus den verdienst-

vollen Bearbeitern dieser Pilze einen Vorwurf zu machen; aber es
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kann nicht zweifelhaft sein, daß alle hierher gehörenden Pilzformen

einer weit genaueren Untersuchung und Vergleichung bedürfen, als

gegenwärtig vorliegt.

Im übrigen stimmen auch die in den speziellen Diagnosen der

Discula Platuni angegebenen Merkmale sehr gut mit dem vor-

liegenden Rindenpilze überein, und ich komme daher zu dem
Schlüsse, daß Discnhi PJatani mit Gloeosporhtm valsoideiim iden-

tisch ist. Um völlig sicher zu gehen, habe ich Herrn Ch. H. Peck,

Staatsbotaniker am State Museum in Albany, New York, um eine

Probe seiner DisceUa Platani gebeten , und die Vergleichung des

mir freundlichst übersandten Materials, das Mai 1875 bei Bethle-

hem in New York gesammelt ist, bestätigt mein Urteil vollkommen.

Oloeosporium nervisequum und Platani, Myxosporium valsoi-

deiim und Discula Platani sind also nur verschiedene Zustände der

Konidienform der Onojiionia Veneta. Die Schwierigkeiten, dieser

Konidienform einen angemessenen Platz im System der Fungi

imperfecti anzuweisen, werden noch verstärkt durch die im folgenden

Abschnitt mitzuteilenden Beobachtungen.

7. Eine Konidienform auf abgestorbenen Blättern.

Auf den abgefallenen Platanenblättern entwickelt sich im Spät-

herbst und Winter noch eine eigentümliche Form von Konidien-

lagern. Schon beim Präparieren der Perithecien für Reinkulturen

und Infektionsversuche war mir aufgefallen, daß die schwarzen

Gebilde, die aus der Epidermis der Blätter hervorragen, in sehr

zahlreichen Fällen gar keine Perithecien sind, obgleich sie sich als

Pilzbildungen zu erkennen geben, die von einer schwarzbraunen

peridienartigen Wand umkleidet sind. Um was es sich handelt,

wurde erst klar, als ich im Dezember die im Freien ausgelegten

pilzbehafteten Blätter untersuchte. Jetzt fanden sich zahlreiche

schwarze, etwas glänzende Körperchen aus der Epidermis, nament-

lich der Blattunterseite hervorragend. Einige davon erwiesen sich

als junge Perithecien (s. oben). Andere aber waren eigentümliche

Konidienlager (Fig. 45—48).

Dieselben entstehen unter der Epidermis, heben dieselbe aber

bei ihrem Wachstum empor und bringen sie zum Zerreißen.

Stellenweise dringen die Hyphen auch in die Außenmembran ein

und trennen die Kutikula ab. Mitunter sitzen die Pilzkörper dem

Blatte flach auf (Fig. 45), manchmal aber dringen sie auch ziemlich
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tief in das Gewebe ein, die unter ihnen liegenden Zellen ver-

drängend und zusammendrückend (Fig. 46). Von den bisher be-

sprochenen Konidienlagern unterscheiden sie sich durch das Vor-

handensein eines unverkennbaren Gehäuses, das allerdings sehr

unregelmäßig und ziemlich verschiedenartig ausgebildet ist. Das-

4.7.
^ 50.

Fig. 45—50. Sporonema Plaiani (Fusicoccum veronense).

Fig. 45. Große, fast ungeteilte Konidienfrucht {Sporonema) auf einem faulenden

Platanenblatt, Oberseite. ^-^. — Fig. 46. Desgleichen, aber durch Scheide-

wände mehrteilig. Schema.

Blattstiel {Fusicoccum). 4J1

. — Fig. 47. Desgleichen, mehrteilig, von einem

Alle drei in Hamburg erzogenes Material. —
Fig. 48. Unregelmäßig geöffnete Konidienfrucht auf der Blattunterseite, Original-

material von J. A. Bäumler {Sporonema). ""y . — Fig. 49. Teil der konidien-

bildenden Schicht, -^'^ , aus Originalmaterial von C. Massalongo {Fusicoccum).

Vgl. Fig. 24 u. 43. — Fig. 50. Teil einer sehr großen, in einer Reinkultur

aus Ascosporen auf Platanenagar erwachsenen Konidienfrucht. ~j~.

selbe hat eine 13—20 ju dicke, braunschwarze, aus pseudoparenchyma-

tisch verbundenen Hyphen gebildete Wand, welche die Konidien-

masse ringsum umschließt, mitunter allerdings auf der Unterseite

nach dem Blattgewebe zu etwas weniger deutlich entwickelt ist.

Manchmal ist das Gehäuse rund oder rundlich-eckig, manchmal
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etwas flachgedrückt und mit der flaclien Seite dem Blatte auf-

sitzend. Der verschiedenen Gestalt entspricht eine ebenso ver-

schiedene Größe, ich habe Breiten von 200 bis gegen 400 und
Höhen von 170 bis 300 ß gemessen. Im Innern findet sich ent-

weder ein einziger Hohlraum oder es bilden sich mehr oder

weniger vollständige Scheidewände aus, indem schwärzliche Hyphen
in den Hohlraum vordringen und zu Gewebeschichten zusammen-

schließen (Fig. 46 u. 47). Die auf diese Weise zustande kommenden
Kammern können unter Umständen sogar übereinander liegen

(Fig. 46). Von der Innenwand, und falls solche da sind, von den

Scheidewänden entspringen kürzere und längere Konidienträger

(13—26 /t), an denen einzellige, farblose, länglich ovale Konidien

entstehen (Fig. 49), die vollkommen mit denen des Gloeosporium

nervisequum übereinstimmen und auch dieselbe Größe haben

(8— 10 : 3—4,5 ,«). Ein Offnen der Gehäuse kommt zustande,

indem die obere Wand in unregelmäßiger Weise zerreißt (Fig. 48).

Schon die Beschaffenheit der Konidien und Konidienträger

(vgl. Fig. 24, 43 u. 49) und das Vorkommen dieser Konidienlager

auf den vorher von Gloeosporium nervisequum ergriffenen, gleich-

zeitig Perithecien der Gnomonia Veneta ausbildenden Blattflecken

machen es in einem gewissen Grade wahrscheinlich , daß auch die

vorliegende Pilzbildung ein Entwicklungsglied der (Inomonia Vcneta

ist. Ein strenger Beweis kann natürlich nur durch geeignete

Kulturversuche erbracht werden. Zu diesem Zwecke wurde ein

Pilzkörper von einem überwinternden Blatte (am 9. Dezember)

abgelöst, mehrfach mit sterilem Wasser gewaschen und dann in

einem Ti-öpfchen sterilen Wassers zerdrückt. Nachdem mit dem
Mikroskop das Vorhandensein reichlicher Konidien festgestellt war,

wurden eine Anzahl Probierröhren und feuchte Kammern geimpft.

Die meisten dieser Impfungen lieferten direkt Reinkulturen, und

diese hatten Ende Dezember makroskopisch und mikroskopisch

dieselbe Beschaffenheit, wie die aus Ascosporen der Gno-

monia Veneta, aus Konidien des Gloeosporium nervisequum und

aus Konidien des Myxosporium valsoidcum bezugsweise der

D/sc7ila Platani erhaltenen Beinkulturen. Somit ist die Zu-

gehörigkeit dieser Konidienlager in den Entwicklungszyklus der

Gnomonia Veneta zur Genüge erwiesen.

Noch ein weiterer Beweisgrund kommt hinzu. In den Rein-

kulturen, die aus den Sporen der Gnomonia Veneta und aus den

Konidien des Gloeosporium nervisequum bezugsweise des Myxo-

Jahrb. f. wies. BoUnik. XLI. 37
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s^jorium valsoideum erhalten worden waren, entstanden nach und

nach, wie oben schon ausgeführt wurde, große braunschwarze

Fruchtkörper, die außen mit brauner Peridie umgeben, innen meist

vielfach gekammert waren und an langen Trägern Konidien bildeten

(Fig. 50). Die direkte mikroskopische Vergleichung mit den hier

beschriebenen, auf Blättern gefundenen Konidienlagern läßt keinen

Zweifel aufkommen, daß es sich um dieselben Gebilde handelt.

Nur sind die in den Reinkulturen erhaltenen größer und meist

komplizierter gebaut; doch dies erklärt sich ohne Zweifel durch die

reichlichere Ernährung bei dem Mangel jeder Konkurrenz.

Es ist nun noch die Frage zu erörtern, ob die vorliegende

Konidienlagerform bereits von früheren Beobachtern gefunden und

beschrieben worden, oder mit andern Worten, ob sie mit einem

der bekannten Fungi imperfecti identisch ist.

In der Tat kommen zwei Pilze in diesem Sinne in Betracht.

Der erste ist Sporonema Platani Bäumler, ein Pilz, der in die

Familie der Excipulaceen gestellt wird. Die Diagnose (Allescher,

Pilze VII, p. 415; Saccardo, Sylloge X, p. 435): — „Frucht

gehäuse auf der Blattunterseite, erst unter der Oberhaut, dann

hervorbrechend frei, geschlossen, dunkelbraun, 200— 300 [.i im

Durchmesser, von dickparenchymatischem Gewebe, endlich spaltig

aufreißend; Scheibe weiß, im feuchten Zustande gelatinös, konvex;

Sporen zahlreich, länglich eiförmig oder spindelförmig, 7— 11 jti

lang, 3—4/1 dick, hyalin; Sporenträger 6— 10 /x lang, 2 ^it dick,

einfach. Auf abgestorbenen Blättern von Platanus occidentalis'-'' —
paßt in den meisten Punkten gut auf den vorliegenden Pilz. Die

Ähnlichkeit mit dem Gloeosporium ist dem Entdecker des Pilzes,

Bäumler, schon aufgefallen, denn er schreibt (Osterr. Bot. Zeitschr.

XL, 1890, p. 18): „. . . feucht bilden die zahlreichen Sporen eine

gelatinöse Scheibe, einem kleinen Discomyceten vergleichbar. In

diesem Zustande dürfte wohl Gloeosporimn Platani (Mont.) Oud.

obigem Pilze etwas ähnlich sein, doch das erst geschlossene Peri-

thecium, dessen Wände allerseits Sporen absondern und immer

deutlich sind, zeigen sofort, daß er kein Pilz aus der Familie der

Melanconieae ist; die Sporen sind — abgesehen von den Größen-

verhältnissen — der Form nach auch so wie bei Gl. Platani (Mont.)

Oud., d. h. wie dieselben für diesen Pilz in Fungi italici Nr. 1059

von Saccardo gezeichnet werden."

Der zweite Pilz, auf den hinzuweisen wäre, ist Fusicoccwm

veroncnse C. Massal., ein Pilz, der zu den hyalinsporigen Sphaerio-
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ideen gestellt wird. Die Gattungsdiagnose (Allescher, Pilze VI,

p. 546; Saccardo, Sylloge III, p. 247): — „Stroma durch die

Oberhaut hervorbrecliend, konvex oder kegelförmig, fast lederartig,

schwarz, im Innern mehr oder weniger deuthch mehrkanimerig" —
und die Speziesdiagnose (Allescher, Pilze VII, p. 865; Saccardo,
Sylloge XVI, p. 900): — „Stromata schwarz, fast kugelig, hervor-

brechend, 0,7— 1 mm im Durchmesser, innen mehrkamraerig; die

Kammern zwei- bis dreischichtig, unregelmäßig eckig, mit von den

10— 15 /t langen, 2— 3 ^ii dicken, einfachen, an der Spitze ver-

schmälerten Sporenträgeru gebildeten Scheidewänden; Sporen

eiförmig, 8— 12 ,a lang, 4— 5 fi dick, beidendig abgerundet, hyalin.

Auf faulenden Blattstielen von Platanns Orientalin'-'' — lassen sich

ohne große Schwierigkeiten auf den vorliegenden Pilz, namentlich

auf die gekaramerten Formen desselben beziehen.

Infolge der Liebenswürdigkeit der Herreu J. A. Bäumler in

Preßburg und Prof. Dr. C. Massalongo in Ferrara war ich in der

Lage, beide Pilze in Originalexemplaren vergleichen zu können,

und ich komme danach zu dem Schlüsse, daß dieselben sowohl

miteinander wie mit dem mir vorliegenden Pilze identisch sind.

In bezug auf den Ort, wo die Konidienlager entstehen, den Bau

ihres Gehäuses, das Eindringen mehr oder weniger deutlicher

Scheidewände in das Innere, die Beschaffenheit der Konidien und

Konidienträger besteht vollkommene Übereinstimmung. In dem

Material von Fusicoccum veronense waren in den Sklerenchymzellen

unter den Lagern dieselben im Lumen verlaufenden, an den Tüpfeln

die Wand durchbohrenden Hyphen vorhanden, wie sie oben von

Myxosporhmi valsoideimi beschrieben wurden. Daß bei meinem

Material die Konidienträger länger sind als an dem von Bäumler,
kann ich nicht als wesentlich ansehen, da es dabei jedenfalls sehr

auf Alter und Entwicklungszustand der Lager ankommt. Die

älteren Lager sind sehr vollgestopft mit Konidien und diese haben

entsprechend kürzere Träger. Das Vorkommen von Fusicoccum

auf den Blattstielen kann ebensowenig einen Unterschied begründen.

Da im Exsikkat von Herrn Prof. Massalongo nur Stiele vorhanden

waren, konnte ich nicht entscheiden, ob vielleicht auch auf den

Spreiten Konidienlager vorhanden gewesen sind. Ich habe aber

schließlich im Dezember unter der mit Gloeosporium nervisequum

behafteten Platane eine Anzahl Blätter aufgelesen, und es gelang

sehr bald, sowohl auf den Spreiten wie auf den Stielen (Fig. 47)

Fruchtkörper zu finden, die ganz der Sjjoroncinn bezugsweise dem
37*
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Fusicoccum entsprechen. Sporonema Platani und Fusicoccum vero-

nensc sind also identisch und bilden eine weitere, auf abgestorbenen

Blättern lebende Konidienfruchtform von Gnomonia Veneta.

Es möchte jemand die Frage aufwerfen, wie es möglich war,

denselben Pilz zwei verschiedenen Gattungen und zwei verschiedenen

Familien zuzuweisen. Die Erklärung liegt auch hier wieder in der

schon mehrfach hervorgehobenen Unbestimmtheit der Diagnosen.

In der Gattungsdiagnose von Fimcocciim Corda (Allescher,

Pilze VI, p. 546) ist als Stroma bezeichnet, was unter Sporonema

Desm. (Allescher VII, p. 411) Fruchtgehäuse heißt; im übrigen

ist es kaum möglich, einen bestimmten Unterschied aus den Diagnosen

zu entnehmen. Was die Familiendiagnosen betrifft, so wird der

Unterschied, der darin besteht, daß bei den Sphaerioideen das

Gehäuse ringsum ausgebildet, bei den Excipulaceen schüssel- oder

toj^fförmig sein soll, dadurch teilweise wieder aufgehoben, daß es

bei den Excipulaceen „anfangs zuweilen fast kugelig geschlossen"

ist (All es eher VI, p. 7). Nun hat anscheinend der eine Autor

mehr die geschlosseneu, der andere mehr die geöffneten Zustände

der Konidienfrüchte im Auge gehabt, und so wird es verständlich,

daß sie bei ihren Bemühungen, den Pilz im System der Fungi

imperfecti unterzubringen, zu verschiedenen Resultaten kamen.

Zum Schlüsse mag hier noch bemerkt werden, daß mir nach

der Diagnose auch eine gewisse Ähnlichkeit der vorliegenden

Konidienfrüchte mit Cytosporella Platani Oud. (Contrib. Fl. Myc.

Pays Bas XVI, p. 64; Allescher, Pilze VII, p. 866) zu bestehen

schien. Die Vergleichung einer Probe der Cytosporella, die mir

Herr Prof. Oudemans zur Verfügung stellte, lehrte aber, daß kein

Grund vorliegt, nach näheren Beziehungen zu suchen. Der Pilz

tritt ähnlich der Discula in der Rinde auf, das für Cytosp)ora und

Cytosporella charakteristische Gehäuse weicht im Bau von dem des

Sporonema ab, die Konidien sind mehr rundlich oval und kürzer

als die der Konidienfrüchte von Gnomonia Veneta.

8. Infektionsversuche.

Wenngleich die vollkommene Übereinstimmung der aus den

Ascosporen der (inomonia Veneta und der aus den Konidien des

GloeosporiunL nerviscqunni hervorgegangenen Reinkulturen schon

für sich allein die Zusammengehörigkeit dieser Pilzformen in den

Entwicklungsgang eines und desselben Pilzes mit völliger Evidenz
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beweist, so ist docli die Bestätigung dieses Zusamnieuhauges durch

Infektionsversuche zum mindesten wünschenswert. Aber die In-

fektion der Platanen macht auffällige Schwierigkeiten. Schon

V. Tavel (Botan. Zeitung 1886, p. 829) berichtet, daß ersieh ver-

gebens bemüht habe, mittels der Konidien Infektionen herbei-

zuführen. Leclerc du Sablon und Beauverie scheinen keine

Versuche angestellt zu haben; wenigstens schreiben sie nichts

darüber. Ich habe hauptsächlich mit Ascosj)oren und mit den aus

Ascosporen in Reinkultur erzogenen Konidien zu infizieren versucht

und auch wiederholt guten Erfolg erhalten; denndch muß ich diesen

Erfolg im Verhältnis zu der Zahl der Versuche und der Menge

der aufgewendeten Sporen einen spärlichen nennen und den Schluß

ziehen, daß bei der Infektion der Platanen gewisse Bedingungen

erfüllt sein müssen, die wir noch nicht kennen, und die man in

den künstlichen Versuchen nicht immer trifft.

Wie bereits oben erwähnt wurde, gelingt es nicht leicht, die

Perithecien zum Ausschleudern der Sporen zu veranlassen, und

wenn sie es tun, so ist die Menge der geschleuderten Sporen schon

deshalb eine geringe, weil die Perithecien nie besonders zahlreich

sind. Es bietet deshalb wenig Aussicht, die Infektion auf dem

natürlichsten Wege, nämlich durch Auffallenlassen geschleuderter

Sporen, zu versuchen, und ich habe von Versuchen dieser Art

bisher namentlich auch deshalb abgesehen, weil es schwer zu kon-

trollieren ist, ob die Stellen, die man impfen will, auch wirklich

mit Sporen bestreut worden sind. Ich sah mich vielmehr genötigt,

die Sporen durch Zerdrücken freipräparierter Perithecien zu ge-

winnen. Auch dieses Verfahren ist mühsam, man muß zahlreiche

Perithecien präparieren, um eine Impfung ausführen zu können,

und es ist mikroskopische Kontrolle nötig, damit man sicher ist,

die richtigen Sporen ausgesät zu haben. D^e in Wasser verteilten

Sporen wurden mit Hilfe eines Pinsels oder eines Kapillarrohrs

auf die Blätter aufgetragen, und zwar, da die Infektion immer

an den Blattrippen beginnt, auf diese und deren nächste Um-

gebung, auf beiden Blattseiten. Es war dabei oft nötig, die be-

treffenden Teile mit dem nassen Pinsel so lange zu bestreichen,

bis das Wasser leicht haften blieb, bezugsweise bis die Haare der

Blattunterseite soweit benetzt waren, daß das von ihnen auf-

genommene Wasser mit der Blattfläche in Berührung kam. Die

jüngsten noch teilweise zusammengefalteten Blätter wurden ganz

bestrichen.
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Im Jahre 1902 hatte ich zunächst noch dadurch mit Schwierig-

keiten zu kämpfen, daß ich nicht über genügend gut wachsende

Platanen verfügte. Erfolg trat ein bei einem Versuche, in welchem

eine aus Ascosporeu gezogene Reinkultur zur Impfung

verwandt wurde. Diese Kultur hatte sich vom 24. Juni bis 8. Juli

in einer Petrischale entwickelt und die oben beschriebene charakte-

ristische Beschaffenheit angenommen. Nun wurde Wasser auf die

Agarschicht gebracht und die Oberfläche längere Zeit mit einem

weichen Pinsel bearbeitet, so daß die Konidien und wohl auch

kleine Agarteilchen mit Mycel sich loslösen konnten. Mit der so

erhaltenen Flüssigkeit wurden die Blätter einer Topfplatane be-

strichen, beiderseits und namentlich an den Rippen, Von vier auf

diese Weise geimpften Blättern zeigte am 11. August das eine eine

große Infektionsstelle mit zahlreichen Fruchtkörpern auf der Haupt-

und einer Nebenrippe; zwei andere Blätter hatten braune Flecken,

die wie Infektionsstellen aussahen, aber nur auf einem derselben

fanden sich undeutliche Fruchtkörper; das vierte Blatt war über-

haupt nicht angegriffen. In dem vorhegenden Falle hatten höchst

wahrscheinlich die Konidien die Infektion bewirkt; daß die ab-

gelösten Mycelteile beteihgt waren, ist wohl weniger wahrscheinlich.

Auf alle Fälle aber handelte es sich um Pilzteile, die nachweisbar

aus Ascosporen hervorgegangen waren, so daß dieser Versuch den

Zusammenhang des Gloeosporium nervisequum mit der Ascosporen-

form bestätigt.

Ein in ähnlicher Weise geeimpftes und infiziertes Blatt einer

andern Platane wurde im Herbst abgenommen und in einer ge-

schlossenen Glasbüchse, gegen Austrocknen geschützt, im Zimmer

aufbewahrt. Am 16. Januar waren Perithecien vorhanden, und die

mikroskopische Untersuchung ergab, daß Asci mit wohlausgebildeten

Sporen darin enthalten waren. Diese Beobachtung lehrt ebenso

wie die oben besprochene Gewinnung von Perithecien in Rein-

kulturen auf sterilen Blättern, daß die Einwirkung der winterlichen

Witterung für die Ausbildung der Ascosporen dieses Pilzes kein

Erfordernis ist.

Im Jahre 1903 hatte ich auch Erfolg bei der direkten

Aussaat von Ascosporen. An zwei Platanen (A und ^) wurden

die Blätter wiederholt mit in Wasser verteilten Ascosporen be-

pinselt, zunächst sämtliche vorhandenen Blätter, und dann wesent-

lich die sich neu entwickelnden, am 15. Juni, am 1. und 11. Juli.

Nach jeder Aussaat standen die Pflanzen 5—6 Tage unter einer
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Glasglocke, dann ohne Glocke im Gewächshause. Am 2. August

trat auf einem Blatte der einen Platane (.1) an der Hauptrippe

ein brauner Flecken auf, der sich am 19. August als eine In-

fektionsstelle mit Konidienlagern erwies. Die andere Platane (B)

war pilzfrei geblieben. Nachdem das infizierte Blatt entfernt war,

wurden am 24. August abermals Ascosporen auf die Blätter und

die sich entwickelnde Knospe eines Triebes der Platane ^-1 und

zweier Triebe von B gebracht. Am 23. September waren auf der

Platane B drei infizierte Blätter mit Konidienlagern vorhanden, es

waren das erste und das dritte Blatt von der Spitze gezählt an

dem Haupttriebe und das zweite Blatt an dem Seitentriebe infiziert;

diesmal war die Platane A pilzfrei geblieben. Diese Versuche

lehren, daß die Ascosporen die Blätter auch direkt zu

infizieren vermögen. Man sieht aber zugleich, daß die Infektion

noch von irgend welchen nicht näher bekannten Umständen abhängt

und daher einstweilen nicht mit Sicherheit herbeigeführt werden kann.

Von den pilzfrei gebliebenen Blättern beider Platanen wurden

am 30. Oktober mehrere abgeschnitten und in eine geschlossene

Glasbüchse gelegt. Auf den absterbenden Blättern entstanden

braune Flecken, und auf diesen zeigten sich nach einiger Zeit,

über die Blattfläche verteilt, Konidienlager, ganz ähnlich wie bei

den Reinkulturen auf sterilisierten Platanenblättern, oder wie bei

dem als Gloeosporium Platani bezeichneten Pilze. Diese Pilz-

entwicklung braucht aber nicht die Folge einer voraufgegangenen

Infektion gewesen zu sein; ich halte es für wahrscheinlicher, daß

die von den Aussaaten her noch vorhandenen Sporen sich auf den

absterbenden Blättern saprophytisch entwickelt haben.

Im Jahre 1904 wurden die Versuche in verschiedener Weise

abgeändert, um womöglich näheres über die Infektionsbedingungen

zu erfahren, doch war der Erfolg nicht günstiger. Nur in einem

Falle erhielt ich eine Infektion. Das betreffende Blatt, das sich

am 6. Juli infiziert zeigte, war am 9. Juni in ganz jugendlichem

Zustande, als es nicht mehr als etwa 10—15 mm groß und noch

dicht mit dem jugendlichen Haarfilz bekleidet war, auf beiden

Seiten mit Ascosporen bepinselt worden. An andern Blättern, die

in dem gleichen Alterszustande geimpft wurden, erhielt ich aber

keinen Erfolg, so daß man also nicht behaupten kann, daß das

geeignete Entwicklungsstadium hiermit gefunden sei.

Auf die ziemlich zahlreichen sonstigen Versuche will ich nicht

eingehen, weil sie kein klares Resultat liefern.
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Sucht man aus der Gesamtheit der vorstehenden Versuche

Schlüsse zu ziehen, so kann es zunächst keinem Zweifel unterliegen,

daß die Zusammengehörigkeit des Ascosporenpilzes Gnofnonia Veneta

mit dem Gloeosporinm zur Genüge bewiesen ist, und ebenso, daß

die Ascosporen direkt die Infektion auszuführen vermögen.

Im übrigen aber erscheint die parasitische Natur des vor-

liegenden Pilzes in einem sehr eigentümlichen Lichte. Es muß

auffallen, daß derselbe sich sehr leicht in künstlicher Kultur ziehen,

also saprophytisch ernähren läßt. Auch in der Natur findet seine

Hauptentwicklung in saprophytischer Weise statt. Die Gloeo-

sporium- und die Myxosporium- bezugsweise i)25Cw/ffi-Konidienlager

bilden sich erst, nachdem das Mycel die ergriffenen Gewebe ab-

getötet hat, die Fusicoccum- oder AS'^JoroneJwa-Konidienlager sowie

die Perithecien entstehen auf den am Erdboden faulenden Blättern.

Es wurde oben auch ein Versuch erwähnt, bei welchem die Sporen

auf Blättern, die sie nicht infiziert hatten, nach deren Absterben

zur Entwicklung kamen. Man könnte daher geneigt sein an-

zunehmen, daß der Pilz etwa ein Wundparasit sei, dem es erst

nach voraufgegangener Verletzung oder sonstiger Schädigung der

Wirtspflanze möglich werde, dieselbe anzugreifen. Es scheint aber

doch ein wirkliches Infektionsvermögen vorhanden zu sein, denn es

gelingt wenigstens nicht, an den Infektionsstellen auf Blättern Ver-

letzungen zu finden, und es ist auch unwahrscheinlich, daß die zahl-

reichen Pilzflecken, die man im Freien auf den Blättern antrifft,

alle die Folgen zufälHger Verletzungen wären. Aber unstreitig ist

das Infektionsvermögen ein verhältnismäßig geringes, oder, mit

andern Worten, die Widerstandsfähigkeit der Platanen gegen die

Infektion eine recht hohe. Dies stimmt auch zu dem Auftreten

der Krankheit auf der anfangs erwähnten Platane im Botanischen

Garten zu Hamburg, an der nur ein verhältnismäßig kleiner Teil

der Blätter befallen ist. Handelte es sich um einen Pilz von ähn-

lichem Infektionsvermögen, wie es zB. die meisten Rostpilze haben,

so müßte jedes Blatt befallen werden und infolge der aus der Blatt-

krankheit vielfach hervorgehenden Zweigkrankheit der Baum in

kürzester Frist zugrunde gehen, denn in den verschiedenen Arten

von Fruchtkörpern werden gewaltige Mengen von Keimen erzeugt.

Die Schädlichkeit des Platanenpilzes ist von den früheren

Beobachtern in lebhaften Farben geschildert worden. Einen so

hohen Grad von Schädlichkeit kann ich, wie aus dem Vorauf-

gehenden hervorgeht, bei uns nicht konstatieren. Zwar richtet der
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Pilz die ergriffenen Teile der lebenden Pflanze alsbald zugrunde;

er bringt auch alljährlich eine Anzahl der dünnen Zweige zum
Absterben. Aber das Umsichgreifen bleibt doch ein begrenztes,

und es wird, wie bereits oben ausgeführt wurde, an zahlreichen

Zweigen das Weiterwachsen des Mycels gehemmt und die Aus-

heilung des Schadens eingeleitet. Es liegt mir natürlich fern, die

Angaben der früheren Beobachter anzweifeln zu wollen; es ist sehr

wohl möglich, daß die Krankheit unter anderen klimatischen Ver-

hältnissen heftiger auftritt, und daß andere Platanen arten, zB.

Platatius occidcnfaUü, mehr unter den Angriffen des Pilzes leiden.

Als Maßregeln zur Bekämpfung der Platanenkranklieit ergeben

die vorliegenden Beobachtungen das Ausschneiden sämtlicher er-

krankten Zweige und die Beseitigung des abfallenden Laubes. Die

abgeschnittenen Zweige und das Laub sind zu verbrennen, weil sie

sonst einen Herd für neue Infektionen abgeben k(innen.

Die Synonymik des Platanenpilzes stellt sich nach den vor-

liegenden Untersuchungen folgendermaßen:

Gnofiionia Veiieta (Sacc. et Speg.) Kleb.

Laestadia Vcncta Saccardo et Spegazzini, Mycoth. Ven. No. 1266;

Saccardo, Mich. I, p. 3.51; Fungi ital. t. 3.55; Syllogc I, p. 422.

Äpiospora Veneta Sacc. in litt., in Kleb ahn, Zeitschr. f. Pflanzeukr.

XII, 1902, p. 257.

Gloeosporinm nerviscqumn (Fuck.) Saccardo, Mich. II, p. 381;

Fungi ital., t. 1051; Sylloge III, p. 711; Allescher, Pilze VII,

p. 490.

Fusarium nervisequum Fuckel, Symb. myc, p. 369, tab. I, Fig. 37.

Hymenida Platani Leveille in Desm., Exs. No. 1349.

Gloeosporium Platani (Mont.) Oudemans, Mat. Myc. Neerl. II,

p. 29; Saccardo, Mich. I, p. 218; Fung. ital, t. 1059; Sylloge III,

p. 711.

Fusarium Platani Montagne, Ann. d. sc. nat. 3 ser. XI, p. 65;

Syll. Crypt. No. 1000.

Gloeosporium ralsoideum Saccardo, Mich. II, p. 381; Fung. ital.,

t. 1048; Sylloge III, p. 716.

Mijxosporium valsoideum (Sacc), Allescher, Pilze VII, p. 524.

Hymenula ramulorum Passerini, Ancore sulla Nebbia di Gelsi

1884, p. 3.

Discula Platani (Peck) Saccardo, Sylloge III, p. 674; Allescher,

Pilze VII, p. 409.
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DisceUa Plafani Peck, 29. Report on the State Mus. of Nat. Hist.

Albany Newyork 1878, p. 49.

DisceUa Platani Oudemans, Aanw. v. de flora mycol. v. Nederl.

1876-77, p. 9 (Nederl. Kruidk. Archief).

Sporonema Platani Bäumler, Mycol. Not. III in Osterr. Botan.

Zeitschr. 1890, p. 17; Saccardo, Syll. X, p. 435; Allescher,

Pilze VII, p. 415.

Fusicoccum veronense C. Massalongo, Nov. mic. Ver., p. 255 in BoU.

Soc. bot. ital. 1900; Saccardo, Sylloge XVI, p. 900; Allescher,

Pilze VII, p. 865.

9. Zur Systematik der Fungi imperfecti.

Die vorliegenden Untersuchungen über Gnomonia Vencta und

deren Konidieiifrüchte nötigen zu einigen Betrachtungen über die

Systematik der Fungi imperfecti. Es ist gezeigt worden, daß die

Konidien dieses Pilzes auf vier verschiedeöe Weisen entstehen

können, nämlich erstens ganz frei an Hyphen, so allerdings nur in

Reinkulturen, zweitens zu Lagern ohne Gehäuse vereinigt, so auf

den Blättern als Gloeosporium nervisequum und Gl. Platani, drittens

in Lagern mit wenig ausgeprägtem Gehäuse, so als Myxosporium

valsoideiim oder Discida Platani in der Rinde der Zweige, und

viertens in einem unverkennbaren schwarzen, mitunter mehrkamme-

rigen Gehäuse, so als Sporonema Platani oder Fu.sicoccuni vero-

nense auf toten Blättern. Nach den erwähnten Merkmalen werden

die Hauptgruppen der Fungi imperfecti unterschieden, die Hypho-

myceten, die Melanconiaceen und die Sphaeropsideen. Selbst wenn

von dem Hyphomycetenstadium der an freien Hyphen gebildeten

Konidien abgesehen werden müßte, weil dieses als ein Kunstprodukt

der Reinkultur betrachtet werden könnte, so bleibt doch die Tat-

sache bestehen, daß Konidienfruchtformen, die bisher als selb-

ständige Pilze beschrieben worden sind, und die mau teils bei den

Melanconiaceen (Gloeosporitim, Myxosporium), teils bei den Sphae-

ropsideen, und zwar hier wieder in den beiden Familien der Sphae-

rioideen (Fusicoccum) und der Excipulaceen (Discula, Sporonema)

untergebracht hat, in den Entwicklungsgang eines und desselben

Pilzes gehören. Die entscheidenden Merkmale der Hauptgruppen

unter den Fungi imperfecti genügen also im vorliegenden Falle

nicht einmal, um einen Artunterschied zu begründen. Der Wert

der bisherigen Einteilung kann daher mit Recht in Frage gezogen

werden.
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Schon Brefeld (Untersuch, a. d. Gesaratgeb. d. Myk. X, 1891)

hat durch Reinkulturen festgestellt, daß in manchen Fällen im

Entwicklungsgange desselben Pilzes Konidien an freien Trägern

und Konidien in geschlossenen Gehäusen (Pykniden) neben- oder

nacheinander auftreten können, so bei SphaercUa ropuli, Eutyjpa-

Arten, Diatrype Stigma, Clithris quercina (p. 216, 238, 243, 276).

Der vorliegende Fall des Platanenpilzes zeigt noch mehr; der

Nachweis der Zusammengehörigkeit bezieht sich hier auf ganz be-

stimmte, im Freien beobachtete Konidienzustände, deren Namen

sich angeben lassen, und die ihren bestimmten Platz im System

einnehmen. Dadurch tritt also die Unzulänglichkeit der bisherigen

Klassifikation auch für den rein beschreibenden Systematiker in

sehr drastischer Weise hervor.

Es würde nun allerdings übereilt sein, auf Grund dieser Ver-

hältnisse die gegenwärtige Einteilung der Fungi hnpcrfccti und die

unterscheidenden Merkmale ohne weiteres als wertlos für die natür-

liche Gruppierung dieser Pilze ansprechen zu wollen. In vielen

Fällen wird das bestehende System der natürlichen Verwandtschaft

gemäß sein; in andern Fällen aber, wie in dem vorliegenden, zieht

es Grenzen, wo keine zu ziehen sind. Daher muß die jetzige

Systematik einschneidende Veränderungen erfahren, wenn sie der

natürlichen Verwandtschaft dieser Pilze angepaßt werden soll.

Etwas besseres an die Stelle der gegenwärtigen Einteilung zu

setzen, ist freilich augenblicklich noch nicht möglich. Aber einige

Gesichtspunkte für die weitere Arbeit lassen sich gewinnen.

Durch möglichst zahlreiche Untersuchungen im Sinne der vor-

liegenden w^ürde man dem Ziele, sämtliche Finigi Imperfedi bei

den zugehörigen Ascomyceten einzuordnen, allmählich näherkommen.

Aber die Zahl der Fungi imperfedi ist eine zu große, als daß

dieser Fortschritt ein schneller sein kann, und es wird stets eine

große Zahl sozusagen herrenloser Formen übrig bleiben, die eine

Klassifizierung nötig machen, damit eine Übersicht über dieselben

möglich ist.

Es muß daher die Forderung gestellt werden, die Fungi imper-

fedi auch an sich genauer zu untersuchen, als dies bei der Be-

schreibung neuer Arten in der Regel geschieht oder geschehen ist.

Eine eingehende vergleichende und womöglich durch Infektions-

versuche oder Reinkulturen unterstützte Bearbeitung einer kleinen

Gruppe fördert die Erkenntnis des Ganzen weit mehr als die Ent-

deckung zahlloser neuer Arten, deren Unterscheidung von den früher
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beschriebenen Formen späteren Forschern manchmal kaum möglich

ist; wie wenig scharf die Begriffe in den Diagnosen in vielen Fällen

sind, wurde oben bereits hervorgehoben.

Wenn derartige Untersuchungen sich auf die in ihrer Zu-

gehörigkeit zu Ascosporenpilzen bereits erkannten Kouidienformen

und die diesen nächst verwandten Fungi imperfecti erstrecken,

wird man hoffen können, auch für die Unterbringung der letzteren

Anhaltspunkte zu gewinnen; denn es ist wahrscheinlich, oder es

wird wenigstens in vielen Fällen zutreffen, daß zu ähnlichen

Konidienfruchtformeu auch ähnliche Ascosporenfrüchte gehören.

Ferner wird man sich künftig nicht abschrecken lassen dürfen,

zwischen den Formerj der Fungi imperfecti auch dann nach inneren

Zusammenhängen zu suchen, wenn dieselben durch ihre Plätze im

gegenwärtigen System anscheinend grundverschieden sind; denn es

ist wohl anzunehmen, daß die Vielgestaltigkelt des Platanenpilzes

nicht allein dasteht. Wenn sich auf demselben Nährboden Pilze

finden, die in der Beschaffenheit und in der Art der Bildung ihrer

Konidien übereinstimmen, so wird man die Frage nach ihrer Zu-

sammengehörigkeit stellen müssen, auch wenn das Vorhandensein

oder Fehlen von Gehäusen oder der Bau der letzteren sie ganz

verschiedenen Gruppen des jetzigen Systems zuweist. Für den

Beweis des Zusammenhangs genügt allerdings die Übereinstimmung

der Konidien nicht; hierzu bedarf es der Reinkultur oder des

Infektiousversuchs. Ob bei dieser Frage auch mit der Möglichkeit

eines Substratwechsels zu rechnen ist, mag einstweilen unerörtert

bleiben.

Zum Schlüsse sei noch darauf hingewiesen, daß durch die Ein-

reihung der Kouidienformen unter die Ascomyceten unter Um-
ständen auch die Systematik der letzteren gewisse, wenn auch

weniger einschneidende Veränderungen erfahren könnte.



Studien

über die Chemotaxis der Isoetes-Spermatozoiden.

Von

K. Shibata.

I. Einleitung.

Die tropistischen Bewegungen durcli chemische Reize gehören

zu den wichtigsten Lebensfunktionen der lokomotorischen Orga-

nismen. Den Weg zur Erkenntnis dieser Erscheinung hat die

Entdeckung Engelmanns') angebahnt, nach welcher der Sauerstoff

einen räumlich orientierenden Reiz auf gewisse Bakterien und Infu-

sorien ausübt. Aber die Mannigfaltigkeit und die Gesetzmäßig-

keit der chemotaktischen Reizbewegungen bei verschiedenen Orga-

nismen wurden erst durch die bekannten Untersuchungen von

Pfeffer'^), welche zugleich die methodische Grundlage zur weiteren

Forschung in dieser Richtung verschafften, zutage gefördert. Im

Anschluß daran entwickelte sich während der letzten zwei De-

zennien eine ziemlich umfangreiche Literatur über die Chemotaxis

der freibeweglichen Lebewesen. Es sei hier nur auf einige wichtigere

Arbeiten kurz hingewiesen.

Nach Stahl'') werden die Plasmodien von Myxomyceten durch

das Lohdekokt zu einer chemotaktischen Bewegung veranlaßt,

während die Myxamöben, wie Stange^) nachwies, von einigen

organischen Säuren angelockt werden. Bei den meisten Bakterien

wurden Pepton und Kaliumsalze als die wirksamen Reizmittel

erkannt^). Auf dieselben Stoffe reagieren auch verschiedene farb-

1) "W. Engelmann, Botan. Zeitung 1881, p. 440; Pf lüjrers Archiv f. Physiologie,

Bd. 25 (1881), p. 285; Bd. 26, p. 541.

2) "W. Pfeffer, Lokoniotorische Richtungsbewegungen durch chemisclie Reize.

Unters, a. d. botan. Inst. Tübingen, Bd. 1 (1884), p. 363; Bd. 2 (1888), p. 582.

3) E. Stahl, Zur Biologie der Myxomyceten. Botan. Zeitung 1884, p. 163.

4) B. Stange, Über chemotaktische Reizbewegungcn. Botan. Zeitung 1890, p. 155.

5) W. Pfeffer, a. a. 0., Bd. 2, p. 6U7.
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lose Flagellaten, während bei den Zoosporen von Saprolegnia den

Phosphaten ein ungemein hoher Reizwert zukommt'). Interessant

ist die Beobachtung von Miyoshi-), daß H^S auf die roten

Schwefelbakterien einen positiv chemotaktischen Reiz ausübt.

Nachdem schon Pfeffer die abstoßende Wirkung konzentrierter

Lösungen bemerkt hat, suchte Massart ^) bei einigen Bakterien

den Nachweis zu erbringen, daß die Repulsion hierbei auf der

Tonotaxis oder Osmotaxis, d. h. der Reizbarkeit durch die osmo-

tische Leistung der Lösung, beruht. Jennings^) studierte die

Chemotaxis von Paramaeciuin und mehreren anderen Infusorien

und stellte die interessante Tatsache fest, daß eine Ansammlung

dieser Organismen in einem konzentrierteren Medium in der Tat

dadurch zustande kommt, daß der Übergang aus der dichteren in

die verdünntere Lösung stets ein Zurückprallen veranlaßt. Diese Re-

aktionsweise wurde neuerdings von Pfeffer'') als die „phobotaktische"

bezeichnet und den „topotaktischen" , d. h. typisch tropistischen

Reizreaktionen, welche die Organismen durch eine bestimmte

Orientierung der Körperachse zur Reizrichtung ausführen, gegen-

übergestellt. Die chemotaktische Reaktion bei den meisten Bakterien

scheint nach Rothert'^) auch phobotaktischer Natur zu sein.

Die von Pfeffer entdeckte Chemotaxis der Farnsamenfiiden

gegen die Apfelsäure') galt schon lange als das klassische Beispiel

der topotaktischen Reizbewegung. Weiterhin wurde von Pfeffer

festgestellt, daß die Apfelsäure auch auf die Samenfäden von

Selaglnella^), und der Rohrzucker auf die Laubmoosspermatozoiden^)

1) B. Stange, a. a. 0.. p. 125.

2) M. Miyoshi, Studien über die Schwefelrasenbildung und die Schwel'el-

hakterien usw. Journ. Coli. Sei. Univ. Tokyo, Vol. X (1897), p. 160.

3) J. Massart, Sensibilite et adaptation des organismes ä la conrentration des

Solutions salines. Archives de Biologie, t. 9 (1889), p. 515.

4) H. S. .Jennings, The mechanism of the motorreactions of Paratiiacciuni.

Ainer. Journ. Physiol., Bd. 2 (1899), p. 311; On the niovements and niotorreflexes of

the flagellata and ciliata. Daselbst Bd. 3 (1900), p. 229 usw.

5) W. Pfeffer, Pflanzenphysiologie, Bd. 2 (1904), p, 755.

6) W. Eothert, Beobachtungen und Betrachtungen über taktische Reizerschei-

nungen. Flora, Bd. 88 (1901), p. 388; H. S. .Tennings and J. H. Crosby, Ämcr.

Journ. Physiol., Bd. 6, p. 31.

7) W. Pfeffer, Unters, a. d. botan. Inst. Tübingen, Bd. 1, p. 3G7; daselbst

Bd. 2, p. 654.

8) a. a. 0., p. 422.

9j a. a. 0., p. 430.
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eine spezifisch anlockende Wirkung ausüljt. Voegler') ergänzte

die Beobachtungen von Pfeffer in einigen Punkten. Die einzige

neuere Arbeit auf diesem Gebiete rührt von B ulier ^) her. Nach
diesem Forscher üben verschiedene Stoffe, wie zB. Kaliurasalze,

Phos])h:ite und einige organische Säuren, in relativ hohen Konzen-

trationen eine anlockende Wirkung auf die Farnsamenfäden aus.

Dagegen konnte man für die Samenfäden aller sonstigen

Pflanzen bisher nicht einmal die chemische Natur der wirksamen

Reizmittel präzisieren, obschon zB. die Spermatozoiden von Leber-

moosen und Marsilia augenscheinlich von den schleimigen Sekret-

stoffen der Archegonien angelockt werden''). Ich möchte aus

eigener Erfahrung hinzufügen, daß die Samenfäden von Equisctum

sich ganz indifferent gegen die Apfelsäure verhalten. Eine weitere

Erforschung der Chemotaxis der Spermatozoiden ist, des hohen

theoretischen Interesses halber, längst wünschenswert gewesen^).

Mit der vorliegenden Arbeit beabsichtige ich diese Lücke einiger-

maßen auszufüllen.

II. Vorbemerkungen über das Versuchsmaterial und die Methoden.

Während meiner morphologisch -cytologischen Studien über die

einheimische Isoetes- Art, I. japonica A. Br., hatte ich vielfach

Gelegenheit, die Kultur- und Lebensbedingungen ihrer Sporen und

Prothallien kennen zu lernen. Die Sporangien dieses submersen

Gewächses reifen im Laufe des Herbstes. Man kann leicht die an

den Blattbasen sitzenden Mikrosporangien herausfinden, die sich schon

in ihrem Aussehen von den Makrosporangien deutlich unterscheiden

lassen. Die Mikrospuren wurden mit Leitungswasser in Petri-

schalen ausgesät, die im Zimmer unter einer Glasglocke standen.

Das Kulturwasser wurde oftmals durch vorsichtiges Abgießen ge-

wechselt. Die reifen Mikrosporen machten unter diesen Umständen

1) C. Voegler, Beiträge zur Kenntnis der Reizerscheinungen. Botan. Zeitung

1891, p. 641.

2) 11. Bull er, Contributions to our knowledge of the physiology of the sperina-

tozoa of ferus. Annais of Botany, Vol. XIV (1900), p. 543.

3) E. Strasburger, Jahrb. f. wiss. Botan., Bd. VII (1869 — 70), p. 418;

H. Leitgeb, Flora, Bd. 43 (1885), p. 330; J. Hanstein, Jahrb. f. wiss. Botan., Bd. IV

(1865— 66),. p. 219.

4) Die chemotaktische Reizbarkeit der tierischen Samenfäden wurde vielfach an-

gedeutet, aber es fehlt dafür noch eine uiethodisehe Untersuchung.
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eine ziemlich lange Ruheperiode durch, so daß an dem von Ende

November bis Dezember ausgesäten Material kein Zeichen von

Keimung bis Mitte Januar zu erkennen war. Die Mikrosporen

sind oval (30 u X 20 /n) und an einer Seite etwas abgeplattet. Die

ruhenden Mikrosporen sind mit einem dichten, feinkörnigen Inhalt

erfüllt, welcher einen rundlichen, durchscheinenden Zellkern ein-

schließt. Die eintretende Keimung der Sporen macht sich durch

das Auftreten von gröberen, stark lichtbrechenden Körner in ihrem

Innern kenntlich, und die Aufeinanderfolge der Zellteilungen stimmt

mit der Angabe von Belajeff^) überein. Ein Teil der Mikro-

sporen erzeugte bereits Ende Januar fertige Spermatozoiden,

welche bekanntlich zu je vier in einem Antheridium entstehen. Die

Dauerhaftigkeit der Mikroprothallien in der Kultur ist über-

raschend groß. Sie erhielten sich in den Petri- Schalen sehr lange

in ausgezeichnet gutem Zustande, so daß mir während sechs voller

Monate das Spermatozoiden -Material jederzeit reichlich zur Ver-

fügung stand ^). Die tunlichst häufige Erneuerung des Kultur-

wassers genügte, den störenden Einfluß des Wachstums fremder

Organismen völlig zu beseitigen.

Die Samenfäden von Isoetes japonica besitzen einen etwa 20 jtt

langen, fadenförmigen Körper, welcher zwei lose Windungen nach

der Art eines Spirillum beschreibt und an dem vorderen Ende

mehrere lange Cilien trägt. Die Vorwärtsbewegung der Spermato-

zoiden ist stets mit einer Rotation um die Hauptachse des Körpers

verbunden. Die Schwärmperiode der Samenfäden ist ver-

hältnismäßig kurz; die von den Mikroprothallien entlassenen Samen-

fäden schießen im Leitungswasser nur etwa .5 Min. lang lebhaft

umher, und bei den mit Deckgläsern bedeckten Präparaten stellen

die Spermatozoiden ihre freie Ortsbewegung schon nach 10— 15 Min.

völlig ein. Dabei nähern sich die Windungen des Samenfaden-

körpers, und dieser erhält folglich eine kreisförmige Gestalt. Die

1) "W. Belajeff, Antheridien und Sperm.atozoiden der heterosporen Lycopodiaceen.

Botan. Zeitung 1885, p. 790.

2) Indes steht unsere Isoetes-Art durch die lange Keimungsperiode und Lebensdauer

der Mikroprothallien keineswegs einzig da. W. Hofmeister (Die Entwicklungsgeschichte

der Isoetes lamstris, 1852, p. 130) schrieb: „Ende August ausgesäte Mikrosporen ent-

ließen die ersten Samenfäden Mitte September; die Erzeugung von Spermatozoiden dauerte

bis in den .Januar." A. Millardet (Le prothallium male des cryptogames vasculaires,

18G9, p. 22) gab an, daß die am 7. Mai ausgesäten Mikrosporen von Isoetes lacustris

schon am 30. Mai die ersten Antherozoiden erzeugten, und daß nach 5 Wochen die meisten

Mikroprothallien fertige Samenfäden enthielten.
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trüge Schwingung der Cilien erlischt bei solchen Samenfäden erst

nach weiteren 10^20 Min. gänzhch'). Die Spermatozoiden von

Isoetes besitzen also eine wesentlich kürzere Lebensdauer als die

der Farne''').

Bei meiner Untersuchung über die Chemotaxis der Samenfäden

kam die bekannte Pfeffersclie Kapillarmethodc zur Anwendung.

Die benutzten Glaskapillaren waren 10 — 15 mm lang, und ihr

Kaliber variierte zwischen 50 /i und 100 /«. Die an einem Ende
zugeschmolzenen Kapillaren wurden wie gewöhnlich durch Evakuation

der Luft mit Lösungen beschickt.

Die Experimente werden in folgender Weise ausgeführt: Man
nimmt mit einer Glaspipette eine kleine Menge von den Mikro-

sporen, welche gekeimt haben, auf einen gereinigten Objektträger

und entfernt mit Fließpapierstückchen das anhaftende Kulturwasser.

Darauf setzt man einen Tropfen reinen Wassers hinzu, welches

nochmals abgesaugt wird. Die so ausgewaschene Masse von Mikro-

prothallien wird mit einem neuen Tropfen Wasser versetzt und mit

einem Deckglas bedeckt. Durch den von letzterem ausgeübten Druck

werden die Spermatozoiden aus den Mikroprothallien heraus-

befördert, und sie schwimmen im umgebenden Wasser in Scharen

umher. Als Außenmedium wurden je nach den Umständen destil-

liertes Wasser, Regen- oder Leitungswasser benutzt. Die mit den

Lösungen beschickten Kapillaren wurden dann nach schnellem Ab-

schwenken in Wasser zu den schwärmenden Samenfäden geschoben

;

oder man legt zunächst die Kapillare im Wassertropfen neben die

Mikroprothallienmasse und bedeckt sie dann schleunigst mit dem
Deckglas. Die mikroskopische Beobachtung der Versuchspräparate

wurde durch die Anwendung einer Welsbachschen Lampe als

künstliche Lichtquelle wesentlich erleichtert.

Die molaren, d. h. ein Gramm -Molekül im Liter enthaltenden

Lösungen-'') wurden mit den chemisch reinen Substanzen her-

gestellt und unmittelbar vor Gebrauch in erforderlichem Maße
verdünnt.

1) Nach A. Millardet (a. a. 0., p. 24) dauert die Bewegung der Samenfäden von

Isoetes lacustris nur 5 Minuten lang an, während die Schwärniperiode bei Isoctcs Malin-

verniana 3—5 Min. beträgt (Belajeff, a. a. 0., p. 790).

2) Buller (I.e., p. 576) fand, daß die Samenfäden von Gymnofframme Mar-

tensii, allerdings in offenen Hängetropfen, sogar zwei bis drei Stunden lang ihre Beweg-

lichkeit behalten. Vergl. Pfeffer, a. a. 0., p. 372, und Voegler, a. a. 0., p. 643.

3) Solche Lösungen sind überall mit „Mol" bezeichnet.

Jahrb. f. wisa. Botanik. XLI. 38
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Näheres über die Anstellung der Versuche und die Beurteilung

der erhaltenen Resultate wird weiter unten an geeigneten Stellen

angegeben.

III. Die positive Chemotaxis.

Auf die Spermatozoiden von Isoeics übt die Apfelsäure eine

hervorragende Reizwirkung aus. Wird eine Kapillare mit ''loo oder

Viooo Mol Lösung von neutralem äpfelsaurem Natron beschickt

und zu den schwärmenden Samenfäden geschoben, so tritt alsbald

die topochemotaktische Anlockung und Ansammlung der

Samenfäden in ganz typischer Weise ein. Die ziellos umher-

schießenden Samenfäden reagieren auf die aus dem Kapillarmund

hinausdiffundierende Apfelsäure mit einer plötzlichen Wendung
der Körperachse und steuern in die Kapillare anstandslos hinein.

In dieser Weise sieht man gewöhnlich nach einigen Minuten mehrere

Hunderte Samenfäden sich in der Kapillare ansammeln^). Das

förmliche Einschwärmen dauert zumeist nur 3—5 Min. lang, und

schon nach 10 Min. bleiben in der Nähe der Kapillare reaktions-

fähige Samenschäden nicht mehr übrig. Zuweilen werden die

Samenfäden von ihrer früheren Bewegungsrichtung nach dem

Kapillarmund nicht geradlinig abgelenkt, sondern sie finden erst

nach einigem Hin- und Herschießen den Weg in die Kapillare.

In die Kapillare gelangt verteilen sich die Samenfäden ziemUch

gleichmäßig in der Flüssigkeit, aber dort tritt die Sistierung der

Ortsbewegung verhältnismäßig schnell ein, worauf ich noch unten

zurückkommen werde. Für den Ausfall der Versuche ist die

Dimension der Kapillaren nicht ohne Belang; ich habe bei An-

wendung der Kapillaren von 50 /( bis 80 fi hchtem Durchmesser

immer ein günstiges Resultat erzielt, während das Einschwärmen

der Samenfäden in die allzu engen Kapillaren (20 in bis 30 /x) durch

deren haptotaktische Reizbarkeit wesentlich erschwert wurde. Die

in der Literatur öfters angegebene individuelle Differenz der

Sensibilität wurde auch in unserem Falle vielfach beobachtet,

und es fehlte hier nicht an solchen unempfindlichen Samenfäden,

welche am Kapillarmund ganz indifferent vorbeigingen.

Bei Anwendung anderer neutraler Salze der Apfelsäure, d. h.

des Kalium-, Ammonium- und Calciummalat, als Kapillar-

1) In den meisten Fällen treten mehr als 200 Stück schon innerhalb 3 Minuten

in die Kapillare ein.
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flüssigkeit spielt sich die Erscheinung der chemotaktischen An-
lockung in ganz gleicher Weise wie in der oben beschriebenen ab.

Bei abnehmendem Gehalt der Kapillarflüssigkeit an Apfelsiiure-

salzen tritt freilich die anlockende Wirkung zurück. Eine schwache,
aber sicher wahrnehmbare Reizvvirkung auf die Samenfäden

übt noch eine '/aoooü Mol Lösung von neutralen Malaten') aus, so

daß man wohl diese Konzentration als den Schwellenwert, in

dem von Pfeffer angewandten Sinne, betrachten kann.

Die freie Apfelsäure wirkt in niedrigeren Konzentrationen

gleich gut anziehend wie die neutralen Malate, und die Reizschwelle

wird ebenfalls bei einer '/20000 Mol Lösung erzielt. Daraus ergibt

sich, daß die Samenfäden von Isoctcs in ihrer chemotaktischen

Sensibilität für Apfelsäure keineswegs denen von Farnen und

Sclaginclla nachstehen. Alle angeführten Tatsachen im Vereine

mit dem Befund, daß der nicht dissoziierte Apfelsäurediäthylester

keine Anlockung der Samenfäden bewirkt, berechtigen uns auch

hier zu einer schon bei den Farnen gezogenen Schlußfolgerung,

daß das chemotaktisch wirksame Agens nichts anderes als das

Apfelsäure-Anion C2H30H<^qq~ ist^).

Eine Versuchsreihe mit saurem Calciummalat verdient eine

besondere Erwähnung; bei dieser Verbindung wurde die Reizscliwellc

schon bei einer \/5oooo Mol Lösung erreicht, was bei ihrem doppelt

großen Gehalt an Malat-Ionen wohl verständlich ist. Bei zu-

nehmenden Konzentrationen macht sich aber die repulsive Wirkung,

wie bei der freien Säure, immer mehr geltend, und die Samenfäden

dringen in eine Viooo Mol Lösung dieses Salzes erst nach vielem

Zögern ein. In dieser Lösung behalten aber die Spermatozoiden

ihr Leben weitaus länger als in den schon erwähnten Alkalimalat-

lösungen.

Die in der Kapillare lebhaft schwimmenden Samenfäden eilen

oft zur Mündung zurück, und einzelne gelangen sogar aus dieser in

das Außenmedium. Dann werden aber die meisten Samenfäden

dicht vor oder an dem Kapillarmund zu einer Schreckbewegung
und Umkehr veranlaßt, um wieder in die Kapillare zurück-

zuwandern. Eine ähnliche Erscheinung wurde auch von Pfeffer

1) = ca. 0,000 67% Äpfelsäure.

2) Vgl. Pfeffer, Pflanzenphysiologie, Bd. 2, p. 807. Es ist natürlich nicht

ausgeschlossen, daß das Anion C;H30H(p„^TT auch chemotaktisch wnrksam ist.

38*
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bei den Farnsamenfäden beobachtet*). Diese Tatsache weist darauf

hin, daß, wie wir auch noch später sehen werden, bei den Samen-

fäden eine phobotaktische Reaktionsfähigkeit neben der topo-

taktischen ausgebildet ist.

Die Crassulaceen- Apfelsäure weicht, nach neueren Unter-

suchungen von Aberson-) und Waiden^), im optischen und

sonstigen Verhalten von der gewöhnlichen linksdrehenden Apfei-

säure ab; sie lenkt in verdünnter Lösung die Polarisationsebene

nach rechts, gibt nur schwer Calcium- und Amraoniumsalze und

kann nicht kristalUnisch erhalten werden. Um das Verhalten der

Isoetes-Sameniaden gegen die Crassulaceen-Säure näher zu studieren,

habe ich zunächst einen wässerigen Auszug der Laubblätter von

Sedum Icamtschatieum hergestellt und durch Titration mit Vio normal-

NaOH -Lösung ihren Säuregehalt bestimmt, welcher fast aus-

schließlich auf die Apfelsäure bezogen werden kann. Die Kapil-

laren wurden mit diesem neutralisierten und in entsprechendem

Maße verdünnten Auszug beschickt und den Samenfäden zu-

geschoben. Die letzteren reagierten ganz prompt gegen diese

Flüssigkeit, und selbst bei einem Vioooo Mol Gehalt an dieser Säure

(als Natronsalz) fand noch ein deutliches Einschwärmen statt.

Hieraus kann man mit Sicherheit folgern, daß diesem optischen

Isomer der Apfelsäure ein beinahe gleich hoher Reizwert wie der

gewöhnlichen, linksdrehenden zukommt.

Nun will ich mich zu der Frage wenden, ob andere Stoffe als

die Apfelsäure auch einen ähnlichen chemotaktischen Reiz auf die

ii'oe^e^- Samenfäden ausüben können. Es wurden etwa 70 an-

organische und organische Verbindungen aus verschiedenen

Körperklassen einzeln in den molaren Lösungen^) von Vio, Vao,

V.-,o und Vioo auf ihre etwaige chemotaktische Reizwirkung geprüft.

Einige Stoffe wurden ferner in noch stärkeren und schwächeren

Konzentrationen angewandt. Bei dieser Abstufung der Konzen-

tration dürfte kaum irgend eine Reizwirkung der angewandten

Versuchslösungen unserer Beobachtung entgehen. Die einzelnen

Versuche wurden wenigstens zweimal, in den meisten Fällen mehrere

Male wiederholt.

1) Pfeffer, Unters, a. d. botan. Inst. Tübingen, Bd. 1, p. .376, 378.

2) J. H. Aberson, Ber. d. d. ehem. Gesellsch., Bd. 31 (1898), p. 1432.

3) P. "Waiden, daselbst, Bd. 32 (1899), p. 2706.

4) Wo nicht anders bemerkt.
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Verzeichnis der untersuchten Stoffe').

KCl
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halb 5— lU Min. 100—200 Stück in der Kapillare vereint werden.

Bei '200 Mol ist die Reaktion erheblich geschwächt, aber noch

deutlich erkennbar, womit also die Reizschwelle eben überschritten

zu sein scheint. In konzentrierten Lösungen der Bernsteinsäure-

salze ist die Repulsivwirkung inimer mit im Spiel, und schon bei

einem Vio Mol Gehalt der Flüssigkeit an bernsteinsaurem Natron

sammeln sich die Samenfäden nur um den Kapillarmund, welcher

öfters erst später von hineinstrebenden Samenfäden vollgestopft wird.

b) Fumarsäure.

Kalium- und Natrium salze dieser Säure gleichen in der Inten-

sität der jiositiv chemotaktischen Reizwirkung denen der Bernstein-

säure, und derselbe Schwellenwert ('/200 Mol) wie bei den letzteren

wurde überall gefunden.

c) Weinsäure.

Bei Vio und V20 Mol Lösungen der neutralen Tartrate halten

die Attraktion und Repulsion nahezu gleichen Schritt, so daß die

angelockten Samenfäden um die Mündung der Kapillare ein leb-

haftes Getümmel bilden, aber gar nicht oder nur wenig in diese

eindringen. Die Reizschwelle ist durch eine Vso— Viod Mol Lösung

erzielt. Übrigens machte sich bei K-, Na-, KNa- und NHi-Salzen

kein Unterschied in der Reizwirkung geltend.

Aus dem gesagten geht klar hervor, daß die neutralen Salze

derjenigen organischen Säuren, welche in der molekularen

Struktur der Apfelsäure nahe verwandt sind, auch eine ähnliche

Reizwirkung wie letztere auslösen, so daß die Isoetes -Ssimenfäden

auf diese immer in topotaktischer Weise reagieren. Die Reiz-

werte der drei erwähnten Säuren sind aber weitaus niedriger als

der der Apfelsäure, wie aus dem Vergleich der Reizschwelle sofort er-

sichtlich ist. Es ist noch darauf aufmerksam zu machen, daß den

Amid- und Imidderivaten der Bernsteinsäure, Asparagin säure (als

Natronsalz), Asparagin und Succinimid, die in Rede stehende

ReizAvirkung gänzlich abgeht. Die Versuche mit malonsaurem
Natrium zeigten, daß es in ^H,— V20 Mol Lösungen eine ganz

schwache Anlockung der Samenfäden bewirkt, während schon bei

V50 Mol die Reaktion nicht mehr wahrnehmbar ist.
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Sehr beachtenswert ist das Verhalten der Maleinsäure, dem
allbekannten Stereoisomer der Fumarsäure. Bei wiederholten Ver-

suchen mit nialeinsaurem Natron in den Konzentrationen von

V'io— Vniü Mol konnte ich in keinem Falle eine positiv chemo-

taktische Reaktion der Samenfäden beobachten; die letzteren

schießen in der Umgebung der Kapillare, die mit den genannten

Lösungen beschickt sind, ganz indifferent umher. Nur einige Male

glaubte ich eine vorübergehende schwache Ansammlung vor der

Mündung der Kapillare, welche ' lo— V-o Mol Lösung von Kalium-

maleinat enthielt, wahrgenommen zu haben. Bekanntlich hat

Pfeffer') seinerzeit festgestellt, daß die Farnsamenfäden auf die

Maleinsäure positiv chemotaktisch reagieren, während die Fumar-

säure dabei ganz wirkungslos bleibt. Die Samenfäden aus zwei

verschiedenen Pfianzengruppen weisen also einen iiöchst merk-

würdigen Gegensatz auf, hinsichtlich der Reizreaktion gegen die

beiden genannten stereoisomeren Körper-). Auf die theoretische

Verwertung der hier angeführten Tatsachen wollen wir später

nochmals zurückkommen.

Durch die übrigen, in obigem Verzeichnis angeführten Stoffe

wurde, wie schon gesagt, in keinem Falle eine topochemotaktische

Anlockung der Samenfäden erzielt. Hierher gehören die sämtlichen

untersuchten anorganischen Salze, mono- und tribasischcn organischen

Säuren (als Neutralsalze) und die übrigen organischen Verbindungen

aus verschiedenen Körperklassen. Von den dibasischen organischen

Säuren ist auch die Oxalsäure unwirksam. Es ist freilich nicht aus-

geschlossen, daß unter Umständen eine kleine Anzahl von Samen-

fäden sich mit der Zeit in der Kapillare ansammelt, welche einen

solchen indifferenten Stoff enthält. Das kommt dadurch zustande,

daß einzelne herumschießende Samenfäden, deren Weg zufällig in

die Kapillarmündung führt, unbehindert darin fortrücken, falls die

Kapillarflüssigkeit keine besondere abstoßende Wirkung ausübt.

Ein solches ist der Fall zB. bei den Vio— Vioo Mol Lösungen von

KNO3, NH.,NO:(, NaCl usw. und V..o— Vioo Mol Lösungen von

KeSOt;, MgCli, CaCU) usw.; aber in diesen Lösungen wird die

Bewegungstätigkeit der Samenfäden sehr bald aufgehoben, und sie

1) Pfeffer, a. a. 0., p. 382.

2) Die Ernährungsphysiologie der Pilze zeigt vielfach, daß die Organismen zwischen

den stereoisomeren Körpern eine Wahl treffen können.
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können die Kapillare nicht mehr verlassen. Die Zahl solcher zu-

fällig eindringender Samenfäden bleibt gewöhnlich nur gering, weil

die Schwärmperiode der Zsoß/e.y- Samenfäden von kurzer Dauer ist.

Es überrascht uns nicht, daß in extremen Fällen schließhch einige

Dutzend Samenfäden in dieser Weise in der Kapillare eingefangen

wurden, besonders dann, wenn die Samenfäden sich in der Nähe

der Kapillare massenhaft vorfanden.

Die exzeptionell starke Reizwirkung der Apfelsäure berechtigt

uns zu der Annahme, daß dieser Substanz die wichtige Rolle

zufällt, die Samenfäden in die Archegonien hineinzulocken,

wie es von Pfeffer bei den Farnen wahrscheinlich gemacht wurde.

Man kann nur mit ziemlich großer Mühe das Einschwärmen der

Samenfäden ins Archegonium unter dem Mikroskop verfolgen^), da

in unserem Fall die soeben geöffneten Archegonien auf den un-

durchsichtigen, kugeligen Makroprothallien verhältnismäßig selten

anzutreffen sind. Auf den direkten makrochemischen Nachweis der

Äpfelsäure in den ProthaUien mußte ich einstweilen verzichten, weil

mir zu diesem Zweck genügend reichliches Material nicht zur Ver-

fügung "stand. Es fragt sich nun, ob vielleicht die anderen, gleich-

falls chemotaktisch wirksamen organischen Säuren bei der An-

lockung der Samenfäden ins Archegonium mitwirken. Das dünkt

mich jedoch nicht sehr plausibel, weil die Reizwirkung dieser

Säuren etwa 100—200 mal geringer ist als die der Apfelsäure, und

folglich ihre Konzentration in den Archegonien sehr beträchtlich

sein müßte, um einen nennenswerten Reizerfolg erzielen zu können.

IV. Verhältnis zwischen Reizintensität und Reaktionsgröße.

Pfeffer hat zuerst darauf aufmerksam gemacht, daß die chemo-

taktische Empfindlichkeit der Farnsamenfäden durch die vorher-

gehende Reizung mit Apfelsäure abgestumpft wird, und daß das

Web er sehe Gesetz auch hier seine Gültigkeit bewährt"). Man

1) Vor längerer Zeit sagte hierüber W. Hofmeister (Die Entwicklungsgeschichte

der Isoetes lacusiris , Abhandl. d. K. S. Ges. d. Wissensch., Bd. 4 (1852), p. 131):

„Der dünnflüssige Schleim, welcher den Mündungskanal reifer Archegonien ausfüllt,

umschloß zu dieser Zeit öfters fädliche Körper festen, schleimigen Stoffes, welche füglich

die Reste bewegungslos gewordener Spermatozoiden sein konnten."

2) Pfeffer, Unters, a. d. botan. Inst. Tübingen, Bd. 1, p. 395.
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kann dieses Gesetz in folgender "Weise aussprechen, wenn man die

Reaktion der Empfindung substituiert: Befindet sich ein Organismus

bereits in einem Reiz/ustand, so ist ein nacli der Intensität des

schon vorhandenen Reizes verschiedener absoluter Reizzuwachs

nötig, um eine eben merkliche neue Reaktion, d. h. die Erreichung

der Unterschiedsschwelle, zu erzielen. Oder mit anderen

Worten: Zur Erzielung der Schwellenreaktion muß der schon wirk-

same Reiz und der Reizzuwachs stets in demselben Verhältnis

stehen. Die Methode der Unterschiedsschwclle hat Pfeffer in

seinen Studien in Anwendung gebracht. Es wurde von ihm fest-

gestellt, daß innerhalb gewisser Grenzen die Schwelleureaktion der

Parnsamenfäden erst dann eintritt, wenn die Apfelsäurelösung in

der Kapillare 30 mal stärker konzentriert ist als die Außenflüssigkeit.

Ahnhches wurde später auch bei der positiven Chemotaxis des

Bacterkim tenno gegen Fleischextrakt konstatiert, wobei aber schon

etwa vierfache Steigerung des Reizes zur Erzielung der IJnterschieds-

schwelle ausreichte'). Die Gültigkeit des Web ersehen Gesetzes

wurde weiterhin bei einigen anderen Reizerscheinungen der pflanz-

lichen Lebewesen nachgewiesen; so zB. von Miyoshi-) beim Chemo-

tropismus der Pilzfäden und Pollenscliläuche und von Massart'')

beim Phototropismus der Sporangienträger von Phycomyces.

Um zu erfahren, wie sich das Verhältnis zwischen Reiz-

und Reaktionsgröße bei unserem Falle gestaltet, habe auch ich

eine Reihe von Versuchen angestellt. Zu diesem Zweck wurden

die auf den Objektträger gebrachten Mikroprothallien , nach Ent-

fernen des Kulturwassers, mit einer Lösung von äpfelsaurem Natron

versetzt, welche noch einige Mal durch Absaugen erneuert wurde.

Beim Auflegen des Deckglases schwärmten die Samenfäden in

diese Lösung reichlich heraus, worauf eine Kapillare mit den

konzentrierteren Malatlösungen hinzugeschoben wurde. Die ein-

zelnen Versuchsreihen wurden mehrmals unter möglichst gleichen

Außenbedingungen wiederholt. Mit Rücksicht auf die Diffusion des

Apfelsäuresalzes ist es oft ratsam, die Feststellung der Resultate

möglichst bald nach Zuschiebung der Kapillare zu erledigen.

Bei der Ausführung der Versuche war ich zunächst durch die

Beobachtung überrascht, daß die Kapillarflüssigkeiten, welche 30-,

40-, 50- usw. mal mehr Apfelsäure als die Außenflüssigkeit ent-

1) Pfeffer, daselbst Bd. 2, p. 634.

2) Miyoshi, Botan. Zeitung 1894, p. 21; Flora, Bd. 78 (1894), p. 81.

3) Massart, Bull. d. l'Acad. royale de Belgique, 3 ser., Bd. 16 (1888), No. 12.
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hielten, auf die Samenfäden gar nicht chemotaktisch wirkten.

Alsdann ging ich zu größeren Konzentrationsdifferenzen über, worauf

sich bald herausstellte, daß die chemotaktische Anlockung dann

eben bemerklich wird, wenn der Apfelsäuregehalt der Kapillar-

flüssigkeit 400 mal größer ist als die Außenflüssigkeit. Die Ver-

suche wurden mit den folgenden Kombinationen ausgeführt:

Tabelle I.

Die Außen-
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mulat enthält; die noch höheren Konzentrationen waren, der starken

Repulsivwirkung halber, nicht mehr anwendbar.

Es sei beiläufig bemerkt, daß auch die Crassulaceen-Äpfelsäure

die Sensibilität der Samenfäden für gewöhnliche Apfelsäure in dem-

selben Verhältnis in Anspruch nimmt. Wenn also ' kiodoo Mol

Crassulaceen- Säure (als Natronsalz) im Außenmedium vorhanden

ist, so wird das Einschwärmen der Samenf^iden in die Kapillare erst

bei einem '/luou Mol Gehalt der letzteren an Apfelsäure veranlaßt.

Aus alledem geht klar hervor, daß sich auch in unserem Falle

das Webersche Gesetz als gültig erweist. Bemerkenswert

ist aber die Tatsache, daß hierbei die Unterschiedsschwelle erst

durch einen erheblich großen Reizzuwachs erreicht wird; dieser

Wert ist in der Tat etwa zehnmal größer als bei den Farnsamen-

fädeu. Man kann wohl auf den Gedanken kommen, daß eine so

grobe Unterschiedsempfindung sehr leicht eine Unsicherheit der An-

lockung der Samenfäden ins Archegonium zur Folge haben könnte.

Dieser Übelstand ist jedoch für unseren Fall gewiß ohne Belang,

da außerhalb eines submers sich entwickelnden, winzigen Makro-

prothalliums eine nennenswerte homogene Lösung der Apfelsäure

niemals zustande kommen kann.

Nun wende ich mich zu der Frage, ob sich das besprochene

Verhältnis zwischen Reiz- und Reaktionsgröße aucli bei der Chemo-

taxis gegen die schwächer anlockend wirkenden Stoffe konstatieren

ließe. Es seien zunächst einige diesbezügliche Versuchsresultate

mitgeteilt.

Tabelle IL
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Wie aus obigen Resultaten ersichtlich, gilt das Web ersehe

G-esetz auch für die schwächere Reizwirkung von Bern-

stein-, Wein- und Fumarsäure, und in allen Fällen wird die

Unterschiedsschwelle stets erreicht, wenn die Kapillarflüssigkeit

200— 400 fach größere Konzentration als die Außenlösung besitzt.

Eine nähere Präzision des Wertes der Unterschiedsschwelle wurde

hierbei dadurch erschwert, daß die Kapillarflüssigkeit schon in den

angewandten Konzentrationen mehr oder minder abstoßend wirkt.

Die Frage ist nun aufzuwerfen, ob die Sensibilität der Samen-

fäden für die Apfelsäure auch durch die Reizung durch andere

chemotaktisch wirksame Stoß"e beeinflußt wird. Ein Versuch in

dieser Richtung wurde von Pfeffer^) angestellt. Er hat nämlich

konstatiert, daß 0,05^0 Maleinsäure in der Außenflüssigkeit das Ein-

schwärmen der Farnspermatozoiden in eine mit 0,04 Vo Apfelsäure

gefüllte Kapillare verhindert. Meine diesbezüglichen Versuchs-

ergebnisse habe ich in der folgenden Tabelle zusammengestellt.

Tabelle III.
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hier auch erst durch 200— 400fache Steigerung des Reizes

erzielt wird. Aus den hier angeführten Tatsachen kann man weiter

den Schluß ziehen, daß die chemotaktische Reizwirkung der Apfel-

säure und der ihr nahe verwandten Körper auf einem und dem-

selben Perzeptionsvorgang beruht. Die wechselseitige Herab-

drückung der Sensibilität durch die genannten Substanzen kommt
also sehr wahrscheinlich dadurch zustande, daß ein schon wirksames

Reizmitteiden Perzeptionsapparat der Samenfäden in Anspruch
nimmt und diesen für einen anderen in gleicher Riclitung wirkenden

Reizstoff im bestimmten Grade unempfänglich macht'). Auf die

weitere theoretische Erörterung soll später eingegangen werden.

Das Vorhandensein der indifferenten Substanzen in der Außen-

flüssigkeit beeinflußt freilich nicht die Sensibilität der Samenfäden

in besagter Weise. Die Experimente haben gezeigt, daß die chemo-

taktische Reaktion der Samenfäden gegen eine '/loo— Viond Mol

Apfelsäuresalzlösung gar nicht beeinträchtigt wurde, als die Außen-

flüssigkeit einen der folgenden Stoffe enthielt:

'/luoo Mol maleinsaures Natrium, asparaginsauses Natrium, oxal-

saures Natrium, zitronensaures Natrium, essigsaures Natrium,

buttersaures Natrium, milchsaures Natrium.

\/u)o Mol Asparagin, Rohrzucker, Kaliumnitrat, Natriumchlorid.

V. Die Repulsion durcli die freien Säuren und die All<alien.

Über die negativ chemotaktische Reizbewegung der

Samenfäden sind wir bisher sehr wenig unterrichtet. Ich will mich

in den folgenden Kapiteln mit dieser Frage etwas eingehender be-

schäftigen und hier zunächst die Wirkung der freien Säuren ins

Auge fassen.

Wie oben angedeutet, wird die freie Apfelsäure schon in

mäßiger Konzentration von den Samenfäden gemieden. Bei einer

Vi 001» Mol Lösung freier Apfelsäure macht sich die Repulsiv-

wirkung dadurch bemerklich, daß die angelockten Samenfäden

plötzlich vom Kapillarmund zurück]irallen und erst nach vielem

Zögern in die Kapillare hineingehen. Mit zunehmender Konzen-

1) Daß es sich nicht um eine gegenseitige Kompensation der anlockenden Wirkung

der Außen- und Kapillarlösung handelt, braucht hier kaum betont zu werden. Vgl.

Kothert, Flora, Bd. 88, p. 386.
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tration tritt die Abstoßung immer stärker ein, und bei Vouo Mol

wird diejenige Konzentration erreicht, bei welcher die Samen-

fäden dicht am Kapillarmund ein lebhaftes Getümmel
bilden, aber zumeist nicht tiefer in die Kapillare eindringen

können, so lange sie noch beweglich bleiben. Diese letztere kritische

Konzentration kann man immer mit hinreichender Genauigkeit fest-

stellen und wohl als ein vergleichbares Maß für die Repulsivwirkung

verschiedener Stoffe benutzen. Bei noch stärkeren Konzentrationen

werden die Samenfäden schon in gewisser Entfernung vom Kapillar-

mund zum Zurückweichen veranlaßt, so daß eine ansehnliche An-

sammlung der Samenfäden nirgends zustande kommt. Nach der

Feststellung von Buller ^) scheint die erwähnte kritische Konzen-

tration für freie Apfelsäure bei den Samenfäden von Farnen etwa

zwischen 0,03 Vo und 0,04 Vo (= ca. ^'40() Mol) zu liegen, also kaum

merklich höher als in unserem Falle.

Die Vermutung, daß die repulsive Wirkung der freien Apfelsäure

eigentlich den H-Ionen in der Lösung zufällt, wurde schon vielfach

geäußert"). Jedoch darf man das nicht ohne weiteres behaupten,

weil in der wässerigen Lösung ein erheblicher Teil der Apfelsäure

in undissoziiertem Zustand existiert^). Pfeffer"*) hat zwar

seinerzeit gefunden, daß die Repulsivwirkung von 0,01% freier

Apfelsäure durch den Zusatz von 0,2 ^'o Zitronensäure stark ge-

steigert wurde. Es bedarf allerdings noch eines strengeren Be-

weises, um die negativ chemotaktische Wii-kung der H-Ionen sicher-

zustellen.

Das Prinzip der von mir zu diesem Zweck angewandten

Versuchsmethode besteht darin, daß eine bestimmte Menge einer

1) Buller, Annais of Botany, Vol. 14, p. 561.

2) Buller, a. a. 0., p. 567; Pfeffer, Pflanzenphysiologie Bd. 2, p. 801.

3) Wir zitieren nach W. Ostwald (Zeitschr. f. physikal. Chemie, Bd. 3 (1899),

p. 370) folgende Zahlen, die den Dissoziationsgrad der Äpfelsiiure in verschiedenen

Konzentrationen zum Ausdruck bringen.

Kouzuntration (Mol) Dissoziierter Anteil (%)

Vs2 10,64

Vm 14,64

7.2» 20,10

Vm, 27,10

Vm2 36,0

7,02* 46,8

720« 59,8.

4) Pfeffer, Unters, a. d. botan. Inst. Tübingen, Bd. 1, p. 387.
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fremden Säure der Kapillarflüssigkeit beigegeben und dann unter-

sucht wird, ob sich die Stärke der Repulsion wirklich wie die

Konzentration der freien H-Ionen verhält. Die Kapillaren wurden mit

der V'ioüo Mol Natriummalatlösung beschickt, welcher verschiedene

anorganische und organische Säuren in wechselnden Mengen hinzu-

gegeben waren. Von jeder dieser Säuren wurde dann durch ver-

gleichende Versuche diejenige kritische Konzentration ermittelt,

bei welcher sich ein dichtes Getümmel der Samenfäden, der

Repulsivwirkung halber, eben an der Mündung der Kapillare ent-

wickelt, wie wir oben bei der '
r.f>i) Mol freien Apfelsäure bemerkt

hatten. Die Ergebnisse dieser Versuchsreihe sind in der folgenden

Tabelle zusammengestellt.

Tabelle IV.

Säure
Affinitäts-

koeffi/.ient';

üefiiiidi'iie kritische

Konzentration in Mol

Salzsäure

Salpetersäure

Schwefelsäure

Phosphorsäure

Borsäure

Ameisensäure

Essigsäure

Buttei'säure

Milchsäure

Oxalsäure

Bernsteinsäure

Weinsäure

Fumarsäure

Maleinsäure

Asparaginsäure

Zitronensäure

HCl

HNO3 .

HjSO,

H3PO,

H,BO,

H.COOH . . .

CHa^COOH . . .

C3H;.C00H . .

Co H4. OH. COOK .

(COOH), ....
C„H,'(COOH), . .

C.,H,.(OH)„.(COOH),

CoHj.CCOOH)., . .

CaHj.CCOOH), . .

CjHs.NHj.CCOOH),

CgHi.OH.CCOOHX

0,0214

0,0018

0,00149

0,0138

10,0 (?)

0,00605

0,097

0,093

1,17

V«.

'/
'IJOO

Imu

+ '/.

/<oo

+ '/«,

/mo

/laoo

'/.:„

V'HOO

Ina)

1*00

Aus obigen Resultaten geht zunächst hervor, daß die ge-

fundenen kritischen Konzentrationen für alle starken

Mineralsäuren, d.h. HCl, HNO,, H-SOi und HsPO*''), ein-

ander genau äquivalent sind; sie betragen nämlich V'goo Norm.

1) Ostwald, a. a. 0., p. 174 ff.

2) Die kritische Konzentration ist etwas höher als '/so Mol, ist aber nicht näher

bestimmbar.

3) HsPOj verhält sich bekanntlich wie eine mouobasische Säure.
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In den Kapillarflüssigkeiten, welche eine gleich starke Repulsiv-

wirkung ausüben, mußten also die H-Ionen immer in der-

selben Konzentration enthalten sein.

Da indes jede dieser Flüssigkeiten ein Gemisch von einer

starken Mineralsäure und einem Salz der schwach dissoziierenden

Säure, äpfelsaurem Natron, darstellt, so muß sich das Gleich-

gewicht zwischen den Ionen in der Weise einstellen, daß die H der

starken Säuren, zB. HCl, und das Äpfelsäureradikal in Wechselwirkung

treten, um schwach dissoziierende Apfelsäuremoleküle zu bilden,

bis die übrig bleibende HCl mit der entstandenen Apfelsäure iso-

hydrisch geworden ist. Nach dieser Erwägung kann man die

Konzentration der H-Ionen in der benutzten Kapillarflüssigkeit

annähernd wie folgt berechnen: nimmt man zunächst an, daß von

'A-,00 Mol HCl in der Lösung etwa Vtüo Mol zur Bildung der Apfel-

säure verbraucht wird, so beträgt die Konzentration der übrig-

bleibenden HCl, welche total dissoziiert ist, V2850 Mol. Da nun

anderseits die hierbei gebildete Apfelsäure mit der Konzentration

von V760 X '/2 = V1500 Mol zu ca. 53,3 "/o dissoziiert ist', so beträgt

die Konzentration der von dieser abdissoziierten H-Ionen ebenfalls

Vssso Norm-). Damit wird also das erforderliche Dissoziations-

gleichgewicht erreicht. Hieraus ergibt sich, daß die Konzentration

der gesamten H-Ionen in dem oben erwähnten Kapillargemisch

von einer Mineralsäure und Natriummalat immer '/2850 X 2 = ^'uä5

Norm ist. Beiläufig sei hier bemerkt, daß die ganz wenig disso-

ziierte Borsäure in einer sehr hohen Konzentration noch nicht

hinreichend stark repulsiv wirkte, um das Einschwärmen der Samen-

fäden in die Kapillare zu verhindern.

Bei den Versuchen mit den organischen Säuren läßt sich

die Konzentration der H-Ionen im Kapillargeraisch wegen der

komplizierteren Gleichgewichtsverhältnisse nicht leicht ausrechnen.

Nur in den einfacheren Fällen, zB. bei sehr schwachen Säuren,

Buttersäure und Essigsäure, kann man die Konzentration der

H-Ionen annähernd berechnen nach der Annahme, daß die Säure

und äpfelsaures Natron gar nicht aufeinander wirken; da nun

\':,o Mol Essigsäure zu ca. 30
'^/o dissoziiert ist ^), so muß die hierbei

gefundene kritische Konzentration der H-Ionen noch etwas größer

1) Bis zu dieser Konzentration verhält sich die Äpfelsäure praktisch wie eine

nionobasische Säure und dissoziiert nur ein H-Ion ab.

2) Gramm pro Liter.

3; Ostwald, 1. c, p. 174.
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als Viüoü Norm, sein, also ungefähr gleich wie bei den oben er-

wähnten Mineralsäuren. Für die übrigen organischen Säuren kann
man nur ersehen, daß die Werte der gefundenen kritischen Konzen-

trationen der Hauptsache nach dieselbe Reihenfolge wie die der

Dissoziatioiiskonstanten aufweisen.

Aus alledem geht bestimmt hervor, daß die abstoßende
Wirkung der freien Säuren in erster Linie den H-Ionen
in den Lösungen zufällt.

Es sei nochmals betont, daß mit der oben erwähnten kritischen

Konzentration der H-Ioncn nur derjenige Grad der Rei)ulsion ge-

kennzeichnet ist, welcher mit der anziehenden Wirkung der im

betreffenden Kapillargemisch vorhandenen Apfelsäure-Anionen eben

im Gleichgewicht steht. Wenn daher die Konzentration des äpfel-

sauren Salzes im Kapillargemisch hinreichend erniedrigt ist, so

sieht man, daß die besagte Repulsivwirkung schon durch eine sehr

kleine Menge von H- Ionen hervorgerufen wird, und man kann in

dieser Weise den Schwellenwert für die negativ chemotaktische

Reizwirkung der H-Ionen approximativ bestimmen. In der Tat

konnte ich bei Anwendung des Gemisches von '/«oooo Mol Natrium-

malat und V'jood Mol Milchsäure, resp. '/,;uoo Mol HCl, noch eine

deutliche Repulsiverscheinung wahrnehmen, was darauf hinweist,

daß das Empfindungsvermögen der Samenfäden für die

H-Tonen sehr fein ausgebildet ist.

Zwischen der Reiz- und Reaktionsgröße bei der negativen

Chemotaxis besteht ein ganz anderes Verhältnis als jenes, das oben

bei der positiven Chemotaxis gegen Apfelsäure beobachtet wurde.

Ich habe eine Versuchsreihe mit folgenden Kombinationen der

Außen- und Kapillarflüssigkeit angestellt.

Tabelle V.

Die Kapillarflüssigkeit

enthält
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niedriger als \U(wu Norm ist, so ist ersichtlich, daß die Samenfäden

einen verhültuisraäßig kleinen Konzentrationsunterschied der

H-Ionen wahrzunehmen vermögen. Bei der freien Apfelsäure

wächst also die abstoßende Wirkung der H-Ionen beinahe in

gleichem Grade mit der zunehmenden Konzentration, während

die Anziehung durch die Anionen, dem Web er sehen Gesetz gemäß,

dabei nur äußerst langsam steigt'). Daraus ist leicht erklärlich,

daß bei konzentrierteren Lösungen der freien Apfelsäure die

Repulsivwirkung allein immer stärker hervortritt. Die ge-

nannten Sachverhältnisse kann man ferner in folgender Weise

direkt beweisen: Die vergleichenden Versuche wurden mit den

Kapillaren angestellt, deren Flüssigkeiten neben Veoo Mol KCl

Natriumraalat in den molaren Konzentrationen von Viooo, V400,

V2005 Vi 00 und V50 enthielten. Es wurde dabei gefunden, daß sich

die Repulsivwirkung der H-Ionen auf die Samenfäden bei den

Kapillaren mit ^^ooo — V200 Mol Natriummalat praktisch in gleichem

Grade abspielt, und daß die Abstoßung durch die H-Ionen erst bei

der Kapillare mit '50 Mol Natriummalat der anziehenden Wirkung

weicht.

Ähnlich wie freie Säuren wirken alkalische Lösungen ab-

stoßend auf die Samenfäden. Pfeffer hat einige Versuche mit

Lösungen angestellt, welche neben 0,01 "/o Apfelsäure 0,5 ^o resp.

0,1%) NagCOg enthielten. In beiden Fällen hat er gesehen, daß

die durch Apfelsäure angelockten Samenfäden vor der Mündung der

Kapillare zurückprallten. Die naheliegende Vermutung, daß wir

es hierbei mit der negativ chemotaktischen Wirkung der OH- Ionen
zu tun haben, konnte ich durch folgende Experimente bestätigen,

welche in derselben Weise wie bei freien Säuren angestellt wurden.

Die Kapillaren wurden mit den Gemischen von Viooo Mol Natrium-

malat und verschiedenen Laugen beschickt. Für die letzteren wurden

folgende kritische Konzentrationen gefunden:

Natriumhydroxyd NaOH .... Vtoo Mol

Kaliumhydroxyd KOH .... ^'700 „

Bariumhydroxyd Ba(OH)o . . . \/i4oo »

Ammoniumhydroxyd NH4OH . . -\- Vjjoo „

1) „Während der Reiz in geometrischer Progression zunimmt, wächst die Empfindung

(die Reaktion) in arithmetischer Progression" (Pfeffer, a. a. ü., p. 401).
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Die Lösungen der drei ersten, stark dissoziierten Hydroxyde
üben also in äquivalenten Konzentrationen gleich starke Repulsiv-

wirkung aus. was bestimmt darauf hinweist, daß das chemotaktisch

wirksame Agens nichts anderes als die OH -Ionen sein kann. Die

Beurteilung der Versuchsresultate ist hier oft dadurch erschwert,

daß die alkalische Lösung stark schädigend') auf die Samen-
fäden wirkt, und diese in der Nähe des Kapillarmundes häufig ihre

Bewegung einstellen. Darum ist auch eine nähere Präzision der

kritischen Konzentration beim schwach dissoziierten NHiOH leider

unmöglich gewesen.

Wie im obigen näher dargetan wurde, üben die H- und OH-
lonen auf die Samenfäden spezifische chemotaktische Reize aus,

auf welche von diesen stets mit Fliehen von der Reizquelle geant-

wortet wird. Die vielfach beobachtete negative Chemotaxis der

Bakterien und Flagellaten gegen freie Säuren und Alkalien beruht

ohne Zweifel auf der Ausbildung der Perzeptionsfähigkeit für H-
resp. OH -Ionen. Garrey-) hat nachgewiesen, daß die starken

Mineralsäureu und die Laugen in der Konzentration '/looo bezw.

Vsoo Aquiv. gleich starke Repulsivwirkung auf das Infusor Chilo-

monas hervorrufen. Die chemotaktischen Wirkungen der H- und

OH-Ionen verhalten sich also zueinander wie 2:1. Es ist interessant

festzustellen, daß die relative Wirksamkeit der beiden genannten

Ionen auch in unserem Fall nahezu in demselben Verhältnis steht.

Die chemotaktische Emi)findlichkeit der Samenfäden für H- und

OH-Ionen läßt sich gewissermaßen mit unserer Geschmacks-

empfindung vergleichen. Die Schwellenkonzentration der H- Ionen

für unseren sauren Geschmack beträgt nach Richards'') und

Kahlenberg^) '/sou Aquiv., und jene der OH-Ionen für den Süß-

geschmack nach Höber und Kiessow 0,009—0,012 Aquiv.'').

Die Giftwirkung der freien Säuren und der Alkalien auf ge-

wisse Pflanzen wurde von True und Kahlen berg'') auf ihren

Gehalt an H- resp. OH-Ionen zurückgeführt. Es ist nun aus

1) Die /soefes- Samenfäden sind widerstandsfähiger gegen die IT- Ionen, und sie

können ihre Beweglichkeit iu der '/looo Mol HCl-Lösung mehrere Minuten laug beibehalten.

2) W. F. Garrey, The effects of ions upon the aggregation of flagellated Infu-

soria. Amer. Journ. Physiol., Bd. 3 (1900), p. 299.

3) Amer. ehem. Journ., Bd. 20 (1898), p. 121.

4) Journ. of physical Chemistry, Bd. 4 (1899), p. 33.

5) R. Höber, Physikal. Chemie d. Zelle u. der Gewebe. Leipzig 1902, p. 183.

C) L. Kahlenberg and R. H. True, On the toxic action of dissolved salts aud

their electrolytic dissociation. Botanical Gazette, Yol. 22 (1S9G), p. 91.

39*
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unseren Versuchsresultaten ersichtlich, daß die Griftigkeit und Reiz-

wirkung dieser beiden Ionen auf die Samenfäden nicht immer Hand

in Hand gehen. Die H- Ionen wirken abstoßend auf die Samen-

fäden schon in einer Konzentration, welche viel niedriger als die

letale Grenze ist, während die Samenfäden, unter der Anlockung

durch die Apfelsäuresalze, oft in eine die OH -Ionen enthaltende

Kapillarflüssigkeit einschwärmen, obgleich sie darin bald ihren Tod

finden.

VI. Die negative Chemotaxis gegen die Schwermetali -Ionen.

Was man bis heute über die Wirkung der Schwermetall-

salze auf die Samenfäden kennt, beschränkt sich auf die folgende

Beobachtung Pfeffers^): „Ebenso schwärmten die (Farn-) Samen-

fäden massenhaft in eine Kapillare, in welcher eine Flüssigkeit mit

0,01 7o Apfelsäure und 0,01 "/o Quecksilberchlorid sich befand, in

der sie sofort ihren Tod fanden Ob diese Flüssigkeit

vielleicht eine ganz geringe abstoßende Wirkung ausübt, wie es mir

fast schien, habe ich nicht näher zu entscheiden versucht. Immer-

hin muß nach obigen Erfahrungen als möglich erscheinen, daß

nähere Prüfung noch andere Stoffe kennen lehrt, welche eine

spezifische abstoßende Reizwirkung auf die Samenfäden der Farne

ausüben." In der Tat konnte ich bei den Jsoe^es- Samenfäden diese

letztere Vermutung Pfeffers in weitem Umfang bestätigen.

Die Versuche wurden, wie die vorhergehenden, mit den

Kapillaren angestellt, welche jeweils eine Mischung von Woo Mol

Natriumraalat und einem Schwermetallsalze enthielten. Um eine

etwaige Präzipitation der zugesetzten Metalle zu vermeiden, kam
bei diesen Versuchen stets destilliertes Wasser als Lösungs-

mittel und Außenmedium zur Anwendung. In der nächsten und

allen nachfolgenden Tabellen ist die jeweilige Intensität der

RepulsivWirkung mit folgenden Buchstaben bezeichnet:

RR Repulsion überwiegt stark; die Samenfäden prallen schon

in einiger Entfernung vom Kapillarmund zurück.

R Die Samenfäden bilden ein dichtes Getümmel eben am
Kapillarmund, wo sich Anziehung und Abstoßung das

Gleichgewicht halten. Später dringen einzelne tiefer in

die Kapillare ein.

1; Pfeffer, Unters, a. d. botan. Inst. Tübingen, Bd. 1, p. 388.
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RA Schwache Repulsion findet statt; ein Getümmel der

Samenfäden entwickelt sich vorübergehend um Kapillar-

mund, und zahlreiche Samenfciden geraten dann in die

Kapillare.

A Promptes Einschwlirmen. Repulsion ist nicht mehr
wahrnehmbar.

Tabelle VI.

Stoff)
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wirkt das Öilber-Ioii am stärksten abstoßend, und daran schließen sich

in der Reihenfolge der Wirksamkeit die Quecksilber-, Kupfer- und

Zink-Ionen. Co-, Ni-, Fe- und Mn-Ionen wirken in noch schwächerem,

aber untereinander gleichem Grade. — Weiterhin erscheint die Tat-

sache sehr interessant, daß die wenig dissoziierenden, kom-
plexen Ionen eine minder starke Repulsion bewirken.
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Metalle die Sainenräden zum Fliehen reizen, ungefähr in dem
Maße, als sie giftig wirken. Nach meiner Beobachtung scheint

aber die absolute Reizschwelle für einzelne Schwermetalle schon

durch eine nicht mehr sofort tödlich wirkende Konzentration

erreicht zu sein.

Die negative Chemotaxis der Samenfäden gegen die Schwer-

metall-Ionen hängt von der Ausbildung der besonderen Per-

zeptionsfähigkeit für diese ab. Die Samenfäden sind mit keiner

allgemeinen Reaktionsfähigkeit ausgerüstet, die sie alle

giftig wirkenden Medien fliehen ließe'). Denn es schwärmen

die Samenfäden präzis in die Kapillarflüssigkeiten ein, welche

neben dem anziehend wirkenden Natriummalat gewisse giftige Stoffe

enthalten. Ich konnte gar keine Repulsionserscheinung bei den

Versuchen wahrnehmen, bei welchen die Kapillarflüssigkeit jedesmal

neben Viooo Mol Natriummalat eine der folgenden Substanzen

enthielt:

Stoff Angewandte Konzentration in Mol

Formaldehyd .... 1, Vio, Vioo«

Phenol 1, V2, Vio.

Gallussäure Vio> Vä-

Hydrochinon 1 j,

Pyrogallol |

'

Gruajakol Vs-

Kampfer, Thymol

und Naphtol

Anilin

Diphenylamin

gesättigte Lösung.

Bei einigen der obigen Experimente (zB. denen mit 1 Mol

Formaldehyd und Phenol) konnten zwar die heranschwärmenden

Samenfäden nicht mehr in die Kapillare gelangen, weil sie schon

an deren Mündung durch die hinausdiffmidierende Giftlösung bald

getötet wurden. Bei allen sonstigen Versuchen dringen die Samen-

fäden ohne Anstand in die Kapillare ein und sterben dort je nach

dem Grade der Vergiftung momentan oder nach kurzer Zeit ab.

Jedoch habe ich bei den Versuchen mit den folgenden Lösungen

eine mehr oder minder deutliche Repulsion beobachtet. Die

kritischen Konzentrationen sind folgende:

1) Pfeffer, Pflanzenphysiologie Bd. 2, p. 801.
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Tabelle VIII.

Stoff

Salzsaures Morphin .

Salpetersaures Strychnin

Schwefelsaures Chinin

Koffein

Antipyrin ....

Die Kapillarflüssigkeit enthält neben

Viooo Mol Natriummalat Mol

RR R

V.0

/so

/lO(

/20

'20

RA—

A

/lOO

I HO /201

/200

1/
'60

ISO

Man kann stets beobachten, daß bei Anwendung der in obigem

mit R bezeichneten Lösungen sich ein Getümmel der Samenfäden

dicht am Kapillarmund entwickelt. So fanden zB. bei einem

Versuch mit V50 Mol salpetersaurem Strychnin nur sechs Stück

Samenfäden schließlich ihren Weg in die Kapillare, während in

der gleichen Zeit mehr als 60 Stück in der Vi 00 Mol Lösung ein-

schwärmten. Die chemotaktisch wirksamen Agentien in den obigen

Lösungen sind aber meines Erachtens nicht die Moleküle der an-

gewandten Substanzen selbst, sondern sehr wahrscheinlich die von

diesen abdissoziierten H- oder OH- Ionen.

Was die relative Giftigkeit der drei untersuchten Alkaloidsalze

für die Samenfäden anlangt, so ist schwefelsaures Chinin den zwei

anderen weitaus überlegen; eine V200 Mol Lösung des Chinins wirkt

sehr schnell auf die Samenfäden tödlich, während letztere in einer

Vioo Mol Lösung des Morphins oder Strychnins wenigstens 5 Min.

resp. 2 Min. lang lebendig bleiben. Kofifein und Antipyrin wirken

verhältnismäßig schwach toxisch; in einer V20 Mol Lösung blieben

die Samenfäden mehrere Minuten lang beweglich.

VII. Die repulsive Wirkung der Aiicaii- und Erdailcalisalze.

Das Verhalten der osmotiscii wirl<samen Stoffe.

Die repulsive Wirkung konzentrierter Lösungen von

Neutralsalzen, Zucker und anderen Verbindungen ist schon lange

bekannt. So hat Pfeffer') diese Erscheinung bei Farnspermato-

1) Pfeffer, Lokomotorische Richtungsbewegungen durch chemische Reize. Unters.

a. (1. botan. Inst. Tübingen, Bd. 1, p. 386; Über chemotaktische Bewegungen von Bak-

terien, Flagellaten und Volvocineen. Daselbst Bd. 2, p. 626.
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zoiden und mehreren Bakterien und Stahl") bei Myxomyceten-
Plasmodien nachgewiesen. Man war eine Zeitlang im Zweifel ge-

blieben, ob die chemische Qualität oder die physikalische (osmotische)

Leistung der Lösungen diese repulsive Wirkung bedingen. Die

Arbeiten von Massart '^) haben indes genaue Aufklärung in dieser

Frage gebracht. Er fand nämlich bei den Versuchen mit zwei

Bakterienarten, Spirillum irndvla und Bacillus mcgatheiium , daß

die isosmotischen Lösungen mehrerer organischer und anorganischer

Verbindungen eine gleich starke Abstoßung bewirkten. Diese also

durch die osmotische Leistung des Stoffes veranlaßte Reizreaktion

war seitdem als Tonotaxis oder Osmotaxis bekannt •''). Man
findet aber bei der näheren Beschäftigung mit der Frage, daß es

nicht immer leicht ist, Osmotaxis und Chemotaxis streng aus-

einanderzuhalten. Ich habe zunächst eine Reihe von Versuchen

über die Wirkungen der konzentrierten Lösungen der Alkali-

und Erdalkalisalze angestellt. Die Methode zur Beurteilung der

Repulsivwirkung ist dieselbe wie die in den vorigen Ka])iteln viel-

fach benutzte. Da alle hier in Betracht kommenden Substanzen

an sich selbst nicht anziehend wirken, so muß wie immer '/looo

Mol Natriummalat als das anlockende Mittel den Kapillarflüssig-

keiten beigegeben werden. In der p. 590 folgenden Tabelle sind

die Ergebnisse der Versuche wie bei den vorhergehenden mit den

Buchstaben R, RA und A bezeichnet; (R) und (A) bedeuten

nebenbei das Bestehen einer sehr schwachen Repulsion resp.

Attraktion.

Bei der Diskussion der erhaltenen Resultate kann man zunächst

von den letzten vier, mit * bezeichneten Salzen absehen. Weil die

Lösungen dieser Verbindungen wegen der eintretenden Hydrolyse

eine gewisse Menge von OH -Ionen enthalten, so muß natürlich

die dort beobachtete, ansehnlichere Repulsivwirkung teilweise diesen

Ionen zufallen.

Schon ein flüchtiger Überblick der umstehenden Tabelle läßt

uns erkennen, daß die Repulsivwirkung verschiedener neu-

traler Salze nicht immer ihrer osmotischen Leistung pro-

portional ist. So wirken zB. '/k, Mol Lösungen von Kahum-,

Natrium- und Ammoniumsulfat deutlich stärker als die isosmotischen

1) Stahl, Zur Biologie der Myxoniyceten. Botan. Zeitung 1884, p. 166.

2) Massart, Archives d. Biologie, t. 9, p. 515.

3) Vgl. Kothert, Flora Bd. 88, p. 406.



590 K. Shibata,

Tabelle IX.
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beinahe wie 2:3:4. Früher hat auch Garrcy') bei diesen drei

Salzen eine ähnliche Abstufung der Repulsivvvirkung auf das Infusor

Chilomonas beobachtet.

In allen diesen Fällen scheint es kaum fraglich, daß die

spezifische, d. h. chemotaktische Eigenschaft der Kationen
oder Anionen der betreffenden Salze die beobachtete Ver-

schiedenheit der Repulsivwirkung bedingt. Von der negativ chemo-
taktischen Reizwirkung der Kationen auf die Samenfäden haben wir

übrigens schon bei den Schwermetallen mehrere prägnante Bei-

spiele kennen gelernt. Daß auch die Anionen in solchen relativ

hohen Konzentrationen nicht ohne Einfluß bleiben, geht aus dem
eben besprochenen Verhalten der Ionen ClOa, Gl, Br, I usw.

bestimmt hervor. Bemerkenswert ist in diesem Zusammenhang die

ungemein starke Repulsivwirkung des Natriumnitrits, die wahr-

scheinlich auf der Reizwirkung des Anions NO2 beruht; ich fand

nämlich bei diesem Salze folgende kritische molare Konzentrationen

:

V2ÜÜ (RR), Vöüo (R), ^^000 (RA) und V2000 (A)-).

Weiterhin geht aus obiger Tabelle hervor, daß sich eine ge-

wisse Repulsion schon bei Vio Mol KNO^, "'Vio Mol K^SOi,

''^Viu Mol KCl usw. bemerkbar macht. Die Repulsivwirkung solcher

verhältnismäßig verdünnter Lösungen tritt noch deutlicher hervor,

wenn diesen Kapillarflüssigkeiten eine geringere Menge von dem
anziehend wirkenden Malat (Vioouo Mol) zugesetzt ist''). Ander-

seits haben wir Grund, anzunehmen, daß der osmotische Druck des

Samenfadenkörpers beinahe dem der ''/lo Mol Rohrzuckerlösung

(= Vi Mol KNO3) gleichkommt. Daraus ergibt sich, daß die

verschiedenen organischen Salze schon in den hypoplasmo-
lytischen Konzentrationen abstoßend auf die Samenfäden wirken').

1) Garrey, Americ. Journ. Physiol. Bd. 3, p. 302. Immerhin hat auch Massart

(a. a. 0., p. 530) darauf hingewiesen, daß CaCNO^X., KL'N, K2CO3 und Kaiiumoxalat, ver-

möge ihrer chemischen Qualität, in sehr schwachen Konzentrationen auf ilie osmotaktisch

reizbaren Balvterien abstolSend wirken.

2) Die Viooo Mol Na NO., - Lösung wirkt sehr schnell tödlich auf die Samenfäden.

3) Pfeffer (a. a. 0., Bd. 1, p. 386) hat auch bei den Famspermatozoiden eine

ähnliche Beobachtung gemacht. Er sagte: „Neben 0,0037o Äpfelsäure genügte schon

l"/n Salpeter, um ansehnliche Abstoßung zu erzielen." Der osmotische Druck des Farn-

samenfadenkörpers ist indes nach Buller gleich 7io Mol (ca. 27o) KNO,.

4) Nach Massart soll Spirillum undida durch eine '/» Mol Na Cl- Lösung

osmotaktisch gereizt werden, während eine 4 mal konzentriertere Lösung noch nicht die

riasmolyse des Bakterienkörpers bewirkt.
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Um die chemotaktische Wirkung der genaimten Ionen aus-

zuschHeßen, wurde eine weitere Versuchsreihe mit Nichtleitern

angestellt. Die Kapillaren wurden mit den in folgender Tabelle

angeführten Lösungen gefüllt, die daneben jedesmal Viooo Mol

Natriummalat enthielten.

Tabelle X.

Stoff

Methylalkohol

Äthylalkohol

Glyzerin .

Mannit .

Äther . .

Aceton

Chloralhydrat

Dextrose .

Lävulose .

Galaktose

Maltose .

Saccharose .

Eaffinose

Harnstoff

TIrethan . .

Cyanguanidin

Acetamid

Benzamid '

.

Succinimid .

Glykokoll .

Alanin

Asparagin

Molekular-

gewicht

32

46

92

182

74

58

165,5

ISO

180

180

342

342

594

60

89

84

59

121

99

75

89

132

Angewandte Konzentrationen

in Mol

1, 5.

/loi 1) 5»

Gesättigte Lösung.

'/=,

v=,

'A,

%
%.

/lOl

'/..,

/lO)

1/
/lO)

1,

%
1.

1.

/lOl

V,.

v>,

V..

Vs,

%

1.

Gesättigte Lösung.

Bei allen diesen Versuchen wurde zu meiner Überraschung gar

keine Spur einer Repulsionserscheinung wahrgenommen. Die

Samenfäden steuerten unter der Reizwirkung der Apfelsäure nach

der Mündung der Kapillare und schwärmten immer ohne Anstand in

diese ein, auch wenn sie mit so hoch konzentrierten Lösungen, wie zB.

1 Mol Glyzerin, Rohrzucker usw. gefüllt waren. Auch bei einem

geringeren Gehalt an anziehend Avirkender Apfelsäure (Vioooo Mol)

übten die Versuchslösungen gar keine Abstoßung auf die Samen-

fäden aus'). Das hierbei beobachtete Ausbleiben der Repulsiv-

1) Eine schwache Re(>ulsion, die durch die konzeiitriertere Lösung des Alanins

veranlaüit wird, beruht ohne Zweifel auf der Azidität der Lösung (H-Ionen), da dieselbe
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Wirkung kann man dadurch erklären, daß entweder die Tsootes-

Samenfüden überhaupt einer osmotuktischen Reizbarkeit entbehren,

oder daß die Plasmahaut der Samenfadenkörper für die sämtlichen

angeführten Stoffe sehr leicht permeabel ist, so daß in deren

Lösungen die Wasserentziehung aus dem Samenfadenkörper, welche

die unerläßliche Bedingung für die osmotaktische Reizung ist,

niemals zustande kommt. Es ist ja bereits bekannt, daß das leicht

in das Plasma eindringende Glyzerin in der Tat gar keine Ab-
stoßung auf die osmotaktisch reizbaren Bakterien ausübt. Dagegen

kann man wohl dann auf den Mangel der osmotaktischen Reizbarkeit

schließen, wenn „die Organismen auch in Lösungen von so hohem
osmotischen Druck hineingehen, daß sie in denselben sofort plasmo-

lytisch schrumpfen und infolge der Wasserentziehung zur Ruhe
kommen"^). Das letztere ist zB. der Fall bei Bacterium fenno'-),

einer SpirülHm-Art, Trepomonas agiUs, Fohjtoma uvella und anderen

Flagellaten'*).

Bei den membranlosen Samenfadenkörpern kann freilich nur die

völlige Sistierung der Bewegungstätigkeit (d. h. der Ortsänderung

und CiUenschwingung) als das sichere Zeichen der eintretenden

Plasmolyse angesehen werden. Mit Hilfe dieser plasmolytischen

Methode habe ich zunächst die Permeabilitätsverhältnisse der

Samenfadenkörper für die obengenannten Stoffe näher studiert.

Diese kann man in folgende drei Gruppen einteilen:

Zur ersten Gruppe gehören Methylalkohol, Äthylalkohol,

Äther, Aceton und Urethan, welche alle sehr leicht, ja fast

momentan in die Samenfadenkörper eindringen, sodaß die völlige

Sistierung der Bewegung niemals eintritt; die Cilienl)ewegung der

Samenfäden dauert selbst in 5 Mol Lösung von Alkohol und Aceton

gewöhnhch 1—2 Min. lang an, ja, so lange als sie lebendig bleiben.

Die zweite Gruppe umfaßt diejenigen Stoffe, welche in die

Plasmakörper der Samenfäden keineswegs momentan, sondern lang-

sam eindringen. Hierher gehören: Glyzerin, Mannit, Dextrose,

nach vorsichtiger Neutralisation mit Na OH nicht mehr abstoßend wirkt. Die Bewegung

der Samenfäden wird in ki'iner Weise durcli die Wasserstrüniung beeinflußt, welche oft

an der Mündung der Kapillare entsteht. Die '/., Mol oder noch stärkeren Lösungen der

anorganischen Salze (KNO3, NaCl, MgCL usw.) wirken freilich sehr stark abstoßend auf

die Samenfäden.

1) Kothert, Flora, Bd. 88, p. 409.

2) Pfeffer, Unters, a. d. botan. Inst. Tübingen, Bd. 2, p. C2G.

3) Rothert, a. a. 0., p. 409.
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Lävulose, Galaktose, Harnstoff, Acetamid, Benzamid und Cyan-

guanidin. Sobald die Samenfäden in genügend konzentrierte

Lösungen der genannten Stoffe (z. B. Va Mol Glykose) gelangen,

stellen sie ihre Beweglichkeit vollständig ein. Sie dringen, nach

Maßgabe der Konzentration der Lösungen, eine kurze oder weite

Strecke in die Kapillare ein und kommen dort wie erstarrt zur

Ruhe. Nach einem kurzen Zeitintervall wird aber zuerst die Cilien-

schwingung und dann die Körperbewegung bei den still liegenden

Samenfäden wieder hergestellt; die Spermatozoiden schwimmen nun-

mehr in den hoch konzentrierten Kapillarflüssigkeiten sehr lebhaft

umher. Die Zeitdauer der völligen Sistierung der Bewegungstätigkeit

in verschiedenen Lösungen beträgt durchschnittlich:

Glyzerin



Studien über die Chemotaxis der Isoetes-Sperniatozoiden. 595

in den Plasmakörper der Farnsamenfiiden ein, während Rohrzucker

ebenso wie anorganische Salze eine dauernde Plasmolyse bewirken.

Die hier eruierten Permeabilitätaverhältnisse der Samenfaden-

kör))er für verschiedene organische Verbindungen |)assen nicht ganz-

gut zu der bekannten Overtonschen Theorie '). Ich habe nament-

lich festgestellt, daß die Hexosen und der Mannit, die aber nicht

lipoidlöslich sind, in gleichem Grade wie Harnstoff, Glyzerin usw. in

den Plasmakörper der Samenfäden hineindiffundiercn.

Nach dieser Abschweifung kehre ich zum eigentlichen Thema
zurück. Es ist nun ohne weiteres verständlich, daß die in den

Plasmakörper momentan eindringenden Stoffe, also Alkohole, Äther

und Aceton, gar keine Repulsivwirkung ausüben. Aber bei den

untersuchten Biosen, Triosen und Aminosäuren, für welche die

Plasmahaut des Samenfadenkörpers so gut wie gänzlich imijermeabel

ist, darf man freilich nicht mehr das Ausbleiben der osmo-
taktischen Reizbedingung annehmen. Dasselbe muß einiger-

maßen auch für die zu der oben erw-ähnten zweiten Gruppe ge-

hörenden Stoffe gelten, weil die Spermatozoiden in deren Lösungen

immer noch plasmolysiert werden. Deshalb kann man das un-

behinderte Einschwärmen der Isoetes- Samenfäden in alle diese

konzentrierten Lösungen nur durch die Annahme erklären, daß

diesen Spermatozoiden die osmotaktische Reizbarkeit

sehr wahrscheinlich nicht zukommt. Übrigens scheint die

osmotaktische Empfindlichkeit der Samenfäden je nach den Pfianzen-

gruppen in verschiedenem Grade ausgebildet zu sein; nach Pfeffer-)

werden die Farnsamenfäden schon durch eine 1 2 "/o- Lösung des

Rohrzuckers abgestoßen, während die Laubmoosspermatozoiden in

eine 1 5 ^/o- Lösung ohne weiteres eindringen können. Für die ins

Archegonium eindringenden Samenfäden scheint das Fehlen der

negativen Osmotaxis nicht unzweckmäßig zu sein.

VIII. Die Repulsivwirkung der Anionen einiger organischer Säuren.

Wir haben im vorigen Kapitel die Wirkungen der neutralen

Alkalisalze der organischen Säuren absichthch beiseite ge-

lassen. Es ist hier am Platze, darauf näher einzugehen. Wie

schon gesagt, treten mit zunehmender Konzentration des neu-

tralen äpfelsauren Salzes die Attraktion und Repulsion in Konflikt.

1) E. verton, Über die allgemeinen -osmotischen Eigenschaften der Zelle.

Vierteljahrsschrift d. naturf. Gesellsch. in Zürich, Bd. 44 (189!»), p. lüG.

2) Pfeffer, Unters, a. d. botan. Inst. Tübingen, Bd. 1, p. 432.
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Die repulsive Wirkung läßt sich schon bei einer Vio Mol Lösung

von Natriummalat gut bemerken und ist bei Vio Mol Gehalt der

Kapillarflüssigkeit so ansehnlich, daß die Samenfäden bis auf einige

wenige Individuen nicht mehr in diese eindringen. Pfeffer') hat

auch bei den Farnsamenfäden die Beobachtung gemacht, daß eine

10% -Lösung von Natriummalat augenscheinlich stärker abstoßend

wirkte als eine 1 5 "/o-Salpeterlösung (mit Zusatz von 0,570 Natrium-

malat), obschon der osmotische Druck der letzteren bedeutend

größer als der der ersteren ist. Es liegt also der Gedanke nahe,

daß die Repulsion auf die spezifische chemotaktische Reizwirkung

der Apfelsäuresalze zurückzuführen ist. Um die Richtigkeit dieser

Annahme näher zu prüfen, wurde folgende Versuchsreihe angestellt,

wobei die neutralen Salze mehrerer anderer organischer Säuren

auch in Betracht gezogen wurden. Die Ermittlung der kritischen,

repulsiv wirkenden Konzentrationen wurde in schon mehrfach an-

gegebener Weise ausgeführt.

Tabelle XL
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Hieraus ersielit man zunächst, daß die kritisclien Konzen-

trationen für die Alkalisalze der monobasi sehen Säuren mit

denen für die Alkalichloride zusammenfallen, was wenigstens darauf

hinweist, daß die Anionen keinen namhaften Einfluß ausüben. Die

sämtlichen untersuchten neutralen Salze der di- und tribasischen

Säuren bewirken hingegen schon in viel niedrigeren Konzen-

trationen eine ansehnliche Repulsion der Samenfäden. Die

wirksamsten unter ihnen sind besonders die Oxalsäuresalze, und

daran schließen sich in der Reihenfolge die Salze der Maleinsäure,

Weinsäure, Zitronensäure, Asparaginsäure und der übrigen zwei-

basischen Säuren, einschließlich Apfelsäuro. Es bedarf also keiner

weiteren Begründung, daß die Repulsivwirkung der erwähnten

Salze hauptsächlich von den Anionen (Säure-Ionen) ausgeht').

Es wurde schon hervorgehoben, daß die mit Apfelsäure nahe ver-

wandten dibasischen Säuren, d. h. Bernsteinsäure, Fumarsäure und

Weinsäure, an sich selbst auf die Samenfäden anziehend wirken.

Deshalb kann man bei den Versuchen mit den Neutralsalzen dieser

Säuren auch wohl den Zusatz der Apfelsäure zu der Kapillarflüssig-

keiten unterlassen.

Die von mir untersuchten organischen Säuren lassen sich also

nach den chemotaktischen Wirkungen der Anionen auf die

Samenfäden in die folgenden drei Grupi)en bringen.

I. Weder anlockend noch abstoßend wirken: die mono-

basischen Säuren aus der Fett- und aromatischen Reihe.

II. Nur abstoßend wirken: Oxalsäure, Oxaminsäure, Malein-

säure, Asparaginsäure und Zitronensäure.

III. Anlockend und zugleich, in höheren Konzentrationen,

abstoßend wirken: Apfelsäure, Bernsteinsäure, Fumar-

säure und Weinsäure.

Aus dem Gesagten ist ersichtlich, daß die Reizreaktion der

Samenfäden gegen die Anionen der Apfelsäure und der verwandten

Säuren in bestimmten Konzentrationen aus einer positiven in eine

negative umschlägt. Oder mit anderen Worten, es gibt für jedes

Säure-Anion eine optimale Konzentration in bezug auf die

positive chemotaktische Reaktion der Samenfäden. Für die

Anionen der Oxalsäure, Zitronensäure usw. kann diese optimale

1) Indes wirken die Kalinnisalze etwas stärker als die Natriunisalze, wie wir Hehon

oben bei den anorganischen Salzen bemerkt haben.

Jahrb. f. wias. Botanik. XLI. "^O
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Konzentration gleich Null sein, da sie in jeder Konzentration ober-

halb der Reizschwelle immer nur abstoßend wirken.

Es fragt sich nun, in welcher Weise sich das Verhältnis

zwischen Reiz- und Reaktionsgröße bei der negativ chemotaktischen

Reizwirkung der Säure-Anionen gestaltet.

Tabelle XIL
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und in den Lösungen mit diesen Ionen behielten die Samenfäden
sehr lange ihre Körperform, bis sie schließlich in Körnchen zer-

fielen. Es würde zu weit führen, auf die Ursache dieser eigen-

artigen lonenwirkungen näher einzugehen. Unverkennbar ist aber
eine gewisse Ähnlichkeit dieser Erscheinung mit der bekannten
Loeb sehen Beobachtung über die Giftwirkung der einwertigen

Kationen auf die Fundulus-Eier'). Es sei noch daran erinnert,

daß die Samenfäden in einer Vi 000 Mol Natriunimalatlösung, welcher
noch Viooo Mol NiS04, Fe SO, oder CoCl. beigegeben war, etwa

doi)pelt so lang beweglich blieben, als in derselben Lösung ohne
solchen Zusatz.

IX. Über die Wirkung der Narcotica auf die Chemotaxis der

Samenfäden.

Eine methodische Untersuchung über die Wirkung der Narco-
tica, insbesondere des Äthers und Chloroforms, auf die Reizbewegung
einiger Mikroorganismen wurde erst neuerdings von ßothert^')

angestellt. Dieser Autor ging von dem Gedanken aus, daß sich

das Empfindungsvermögen für verschiedene äußere Reize durch

Narcotica eher sistieren lassen werde, als andere Lebensfunktionen,

zumal die Bewegung. Bei gewissen Versuchsobjekten fand Rothert
diese Vermutung bestätigt, aber nicht bei anderen. So konnte er

bei Bacterium termo, SpiriUum-Arten, Bacillus Solmsii und Atni/lo-

bacter (Chemotaxis, Aerotaxis und Osmotaxis) und ferner bei

OonhiDi und Pandorina (Phototaxis) durch Äther und Chloroform

vollständige Anästhese erzielen. Dagegen konnte er bei Trepo-

monas, »S'apro/e^wia- Schwärmern und Ghlaniydomonas nicht ent-

scheiden, ob dabei die Emi)findlichkeit aufgehoben wird oder nicht,

weil bei diesen Mikroorganismen durch die Narcotica vorher die

Bewegungstätigkeit und somit das Mittel zur Ausführung der

Reaktion verloren geht. Es dürfte sich deshalb der Mühe lohnen,

die Wirkung der narkotischen Mittel auf die chemotaktische Reiz-

bewegung der Samenfäden einem näheren Studium zu unterziehen.

1) J. Loeb, rflügers Archiv f. ges. Physiologie, Bd. 88 (1901), p. G8. Neuer-

dings hat R. S. Lilie (The relation of ions to ciliary movement. Anieric. .Tourn. Physiol.

Vol. X, p. 419) nachgewiesen, daß die einwertigen Kationen auf die Flinmieni von

Arenicola verflüssigend, und ferner, dafi die zweiwertigen Kationen dabei entgiftend wirken.

2) W. Rotliert, Über die Wirkung des Äthers und Chloroforms auf die Reiz-

bewegungen der Mikroorganismen. Jahrb. f. wiss. Botan., Bd. XXXIX (19Ü3), p. 1.

40*
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Die Versuche wurden in folgender Weise ausgeführt: Die

Lösungen der Narcotica wurden als das Außenmedium benutzt, in

welches die Samenfäden aus den Mikroprothallien herausschwärmen

mußten. Als das Kriterium für die eingetretene Anästhese galt

dann der vollkommene Indifferentismus der Samenfäden gegen die

zugeschobene Kapillare, welche eine Vioo oder Viooo Mol Lösung

von äpfelsaurem Natron enthielt. Die Dosierung des Äthers und

Chloroforms geschah nach Rothert^) durch das Verdünnen der

gesättigten wässerigen Lösungen beider Substanzen (AW resp. CW).

Alle benutzten narkotischen Substanzen wirkten, wie die Versuche

lehrten, auf die Samenfäden weder anlockend noch abstoßend.

Versuch 1. Äther (Kapillarflüssigkeit: Vioo Mol Natriummalat).

5 7o AW. Beweglichkeit normal. Promptes Einschwärmen in die

Kapillare.

10 "/o AW. Normal beweglich. Präzise Reaktion.

20% AW. Bewegung etwas verlangsamt. Reaktion fast nicht be-

merklich. Das Deckglas 2 Min. lang gelüftet und

wieder aufgelegt: reichliches Einschwärmen in die

Kapillare.

25% AW. Bewegung sehr langsam. Reaktion nicht bemerklich.

30 "^0 AW. Ortsbewegung völlig aufgehoben.

Versuch 2. Chloroform (Kapillarflüssigkeit: '/looo Mol

Natriummalat),

5Vo CW. Bewegung etwas verlangsamt. Zahlreiche Samenfäden

gehen ara Kapillarmund ganz indifferent vorbei.

10 7(. CW. Nicht mehr beweglich.

Versuch 3. Chloralhydrat (ebenso).

Vioo Mol. Beweglichkeit normal. Reaktion deutlich vorhanden.

Vso Mol. Gut beweglich. Gar keine Reaktion bemerkbar; die

Samenfäden schießen ziellos umher.

Versuch 4. Benzamid (ebenso).

V20 Mol. Normal beweglich. Deutliche Reaktion.

Gut beweglich. Keine Reaktion bemerkbar.

1> llothert, a. a. 0., p. 8.
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Versuch 5. Urctlian (ebenso).

Deutliche Reaktion.

V20 Mol. Beweglichkeit normal. Reaktion etwas abgeschwächt.

Viü Mol. Ebenso. Jedoch mehrere Individuen in die Kaijillare

gelockt.

Versuch 6. Methylakohol (ebenso).

1 Mol. Gut beweglich. Reaktion deutlich.

2 Mol. Bewegung verlangsamt. Reaktion noch bemerkhch.

Versuch 7. Äthylalkohol (ebenso).

Vio Mol. Beweglichkeit normal. Reaktion deutlich.

Va Mol. Gut beweglich. Reaktion vorhanden.

1 Mol. Bewegung stark gehemmt. Reaktion noch wahrnehmbar.

Hieraus ersieht man, daß vollständige Anästhese der

Samenfäden in der Tat durch 20 "/o AW, 5"/o CW, '/.o Mol

Chloralhydrat und '/i« Mol Benzamid erzielt wird, während unter

der Einwirkung des Urethans und der Alkohole die Samenfäden ihre

Sensibilität für A])felsäure bewahren, so lange sie noch beweglich

bleiben. Rothert hat schon nachgewiesen, daß die Empfänglichkeit

verschiedener Organismen für die Anästhese spezifisch ungleich ist.

In dieser Hinsicht gehören die Jsof^e.s- Samenfäden zu den em-

pfindlichsten Lebewesen, die bis jetzt bekannt sind, weil sie

schon durch 5'Vo CW durchweg anästhesiert werden, wie es bei

Termo III von Rothert der Fall ist').

Man darf indes nicht außer acht lassen, daß, was man hier

unter Anästhese versteht, doch immer nichts anderes ist, als die

Sistierung der Reizreaktion bei den normal beweglichen Organismen.

Wir wissen ja noch gar nicht, ob und wie der unmittelbare Per-

zeptionsakt oder die inneren, Reiz und Reaktion verkettenden Vor-

gänge durch Narcotica affiziert werden. Es sei nur daran erinnert,

daß unter der Einwirkung der narkotischen Mittel z. B. Chemotaxis

und Phototaxis, welche doch auf voneinander ganz verschiedenen

Perzeptionsvorgängen beruhen, in gleicher Weise aufgehoben werden

können.

1) Rothert, a. a. 0., p. 55. Auch im Verhältnis der gleichwertigen Konzen-

tration von Äther und Chloroform stehen die Samenfäden dem genannten Spaltpilze

sehr nahe, wo 157» AW und 57o CW gleich stark anästhesierend wirkten.
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ich habe weiterhin gefunden, daß der Gehalt des Aiißen-

mediums an einer bestimmten Menge von Elektrolyten die

Änderung der chemotaktischen Reizstimmung der Samenfäden, d. h.

die Verschiebung der Reizschwelle der Apfelsäure, verursacht.

Wird eine Elektrolytlösung, z. B. Vioo Mol KNO3, als die

Aufenthaltsflüssigkeit der Samenfäden benutzt, so können die

letzteren nicht mehr auf die zugeschobene Kapillare reagieren,

welche mit der Vaoooo—Vioooo Mol Natriummalatlösung gefüllt ist;

die Reizschwelle wird dabei erst durch eine V2000 Mol -Lösung

erzielt. Dasselbe Resultat ergaben auch die Versuche mit einer

der folgenden Lösungen als Außenmedium'):

Vioo Mol. KCl, NaCl, MgS04, NH4NO,, NaCHaCOO.
V200 Mol. K2SO4.

VioooMol. HCl.

V2000M0I. H2SO4.

Hingegen konnten die Nichtleiter in keinem Falle eine der-

artige Verschiebung der Reizschwelle bewirken.

Fernere Untersuchungen müssen uns lehren, ob vielleicht noch

andere äußere Einflüsse gleichfalls die chemotaktische Empfind-

lichkeit der Samenfäden herabdrücken. Wenigstens hat Voegler-)

beobachtet, daß bei den Farnsamenfäden {Dichsonia) schon durch

einen 25 Min. langen Aufenthalt in Leitungswasser die Reizschwelle

bis zur 0,1 7o Apfelsäure vorgerückt wurde.

X. Theoretisches und Rückblick.

Die vorliegenden Untersuchungen haben zunächst klargestellt,

daß die Apfelsäure auf die Samenfäden von Isoetes eine eminente

topochemotaktische Reizwirkung ausübt, sodaß man sie mit

vollem Recht als das spezifische Reizmittel für diese Samen-

fäden bezeichnen kann. Doch steht Apfelsäure in der chemo-

taktischen Wirkung nicht einzig da. Die /soe^es- Samenfäden

reagieren ebenfalls auf Bernsteinsäure, Fumarsäure und d-

1) Die Versuche fielen auch dann ganz gleich aus, wenn die Kapillarflüssigkeit

außer Natriummalat noch ebensoviel vom Elektrolyt enthielt wie das Außenniedium.

2) Vogler, Botan. Zeitung 1891, p. 662. Dort ist ferner mitgeteilt, daß es für

die Empfindlichkeit der Samenfäden ein Temperaturoptimum (zwischen 15° C. und 28" C.)

gibt (a. a. 0., p. 673).
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Weinsiiure ') in typisch topotaktischcr Weise, wenn auch deren

anlockende Wirkung, nach dem Schwellenwert bemessen, 100 bis

200 mal kleiner als die der Apfelsäure ist. Weiterhin wurde des

näheren dargetan, daß durch den schon wirksamen Reiz der Apfel-

säure die Empfindlichkeit der Samenfäden für diese dem Weber-
schen Gesetz gemäß abgestumpft wird, ferner, daß eine homogene
Lösung der Bernsteinsäure, Fumarsäure oder Weinsäure die Sen-

sibilität der darin befindlichen Samenfäden für jede derselben und

auch für Apfelsäure in bestimmtem Verhältnis herabsetzt. Daraus

folgt mit großer Wahrscheinlichkeit, daß den chemotaktischen

Wirkungen der genannten, miteinander chemisch nahe verwandten

Körper ein und derselbe Perzeptionsvorgang zugrunde liegt.

Die hier angeführten Befunde scheinen eine gewisse Einsicht

in den Vorgang der spezialisierten chemotaktischen Reiz-

perzeption der Samenfäden erschließen zu lassen. Den Ausgangs-

punkt unserer theoretischen Betrachtung bildet das Verhalten der

Samenfäden gegen die beiden stereoisomeren Körper, Fumar-

säure und Maleinsäure. Man schreibt für diese Stoffe folgende

Konstitutionsformel

:

H—C—COOH HOOC—

H

H-C—COOH H— COOH
Maleinsäure Fumarsäure

Die Samenfäden von Isoetes reagieren auf Fumarsäure, wie

schon gesagt, deutlich topochemotaktisch, während sie durch Malein-

säure kaum merklich angelockt werden. Merkwürdigerweise ist das

Verhalten der Farnsamenfäden ein ganz entgegengesetztes; sie sind

zwar durch Maleinsäure, nicht aber durch Fumarsäure chemo-

taktisch reizbar. Schon daraus geht hervor, daß die sterische

Konfiguration des Reizstoffmoleküls nicht ohne Bedeutung für

dessen chemotaktische Wirkung bleibt. Von diesem Gesichtspunkte

aus wollen wir nun die molekulare Struktur der übrigen anlockend

wirkenden Stoffe näher betrachten.

Die Konfiguration des Apfelsäure-Moleküls ist, nach Wislicenus,

in „der bevorzugten Lage" gleich wie die der Fumarsäure, bei welcher

beide Karboxylgruppen einander gegenüberstehen-). Dasselbe trifft

1) Alle als neutrale Salze.

2) Die Crassulaceen- Äpfelsäure besitzt nach Wahlen (Eer. d. d. ehem. Gesellsch.

Bd. 32 [1899], p. 2721) eine Konfiguration, die kaum von der der gewöhnlichen links-

drehenden Äpfelsäure abweicht.
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auch sehr wahrscheinlich bei der d-Weinsäure zu, weil Fumarsäure,

nicht aber Maleinsäure, bei der Oxydation Traubensäure liefert.

Ferner haben wir wohl Grund, anzunehmen, daß auch Bernstein-

säure bezüglich der räumhchen Anordnung beider Karboxylgruppen

wohl mit Fumarsäure zu vergleichen ist'). Wir haben also gesehen,

daß alle anlockend wirkenden Stoffe, d.h. Äpfel-, Fumar-, Bern-

stein- und Weinsäure einander ähnlich sind, nicht bloß im Aufbau,

sondern auch in der sterischen Konfiguration der Moleküle.

Das hier eruierte Verhältnis erinnert uns unwillkürlich an die

von Emil Fischer gegebene Erklärung für die Spezifizität der

Enzymwirkung. Gestützt auf das Verhalten gewisser Enzyme gegen

die künstlichen stereoisomeren Glykoside hat dieser Chemiker zu-

erst den berühmten Satz ausgesprochen: Wenn irgend ein Enzym

auf eine Substanz-) spezifisch zerlegend wirkt, so muß sich in der

letzteren eine bestimmte sterische Atomgruppierung vorfinden,

welche dem betreffenden Enzym nach Art des Schlosses und

Schlüssels paßt und ihm damit den Angelpunkt seines Eingreifens

verschafft. Im Anschluß hieran können wir uns auch das Wesen
des perzeptorischen Apparates im Samenfadenkörper so vor-

stellen, daß er eine bestimmte chemische Struktur, eine „Rezeptor-

gruppe", enthalte, welche mit ihrem sterischen Aufbau der

Apfelsäure gut paßt und diese bei sich festhalten kann. So an

das reizbare Substrat geheftet tritt die Apfelsäure in die Wechsel-

wirkung ein, die auf selten der Samenfäden den ersten Perzeptions-

vorgang einleitet^). Es ist dann leicht verständlich, daß auch die

mit Apfelsäure nahe verwandten und zudem ähnlich konfigurierten

Körper einen analogen Auslösungsvorgang bei den Samenfäden

hervorrufen können*). Daß hingegen Maleinsäure, Malonsäure und

1) Nach Vaubel (Journ. f. prakt. Chem., Bd. 59 [1899], p. 30) lassen sieb die

Löslichkeitsverhältnisse der Bernsteinsäure am besten durch die Annahme dieser Konfigu-

ration erklären.

2) oder eine Gruppe von Substanzen.

3) Die Antitoxinbildung im Tierkorper wird auch wahrscheinlich durch die

Keiz Wirkung des Toxins ausgelöst, welches durch seine sogenannte haptophore

Gruppe (Ehrlich) an das lebendige Substrat gehängt wird.

4) Diese Anschauung ist wohl mit der Äußerung Pfeffers (Pflanzenphysiologie

Bd. 2, p. 807) zu vereinbaren, „daß die Ausbildung einer auf einen bestimmten Stoff

bezw. Zweck berechneten, chemotaktisch reizbaren physiologischen Struktur es unvermeidlich

mit sich bringt, daß auch eine Reihe von anderen Stoffen in eine Wechselwirkung treten,
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Asparaginsiiiire der anlockenden Wirkung entbehren, kaiiii man
wohl dadurch erklären, daß ihre Moleküle, wegen der abweichenden

Struktur, nicht mehr imstande sind, im besagten Sinne den Per-

zeptionsapparat der Samenfäden zu aftizieren.

Ob die Samenfäden der Farne auch durch andere organische

Säuren als Apfelsäure und Maleinsäure topochemotaktisch gereizt

werden, muß erst noch näher untersucht werden'). Nach Garrey-)

wirken Essigsäure, Buttersäure und Milchsäure schon in einer Kon-

zentration von V500Ü Mol positiv chemotaktisch auf das Infusor

Chilomonas. Die Myxoamöben von Chondrloderma und Adhaliuvi

werden, wie Stange'*) nachwies, durch mehrere mono- und di-

basische Säuren angelockt. In diesen Fällen ist aber die Reiz-

wirkung der organischen Säuren weniger spezifisch als ))ei den

Samenfäden.

Es ist immerhin beachtenswert, daß das spezifische Reizmittel

für die Samenfäden innerhalb eines bestimmten Verwandtschafts-

kreises immer dasselbe ist. So reagieren die Samenfäden aller unter-

suchten leptosporangiaten Farnen und auch jene von HelaginrUn auf

Apfelsäure und die der Laubmoose auf Rohrzucker. Dagegen

sind schon die Spermatozoiden der Wasserfarne {Marsilia)^) und

der Torfmoose'') durch Apfelsäure resp. Rohrzucker nicht reizbar.

Die systematische Stellung der Isoeteen bleibt immer noch fraglich,

obwohl sie in den meisten Lehrbüchern als heterospore Formen in

das Lycopodiinen-System gestellt sind. Die Apfelsäure wurde nun

auch bei den Isoeteen als das spezifische Reizmittel für die Samen-

fäden erkannt. Es ist doch kaum zu übersehen, daß die Isoctes-

die eine chemotaktische Eeaktion im Gefolge hat". Es ist aber kaum einzusehen, wie

eine solche Korrelation der Reizwirkung auch zwischen Äpfelsäure und zB. Rubidium-

chlorid bestehen kann, wie Buller CAnn. of Botany, Vol. 14, p. 572) meinte.

1) Pfeffer hat seinerzeit mit Stoffgemischen gearbeitet, eine Methode, welche,

wie er selbst zugibt, nicht ganz einwandfrei ist. Bei den Angaben Bullers (a. a. 0.)

über die Reizwirkung einiger organischer Säuren auf die Farnsanienfäden vermissen wir

leider den sicheren Beweis, daß es sich wirklich um eine topochemotakti.sche Reaktion

handelt.

2) Garrey, The Effects of ions upon the aggregation of flagellated infusoria.

Americ. Journ. Physiol. Bd. 3, p. 312.

3) Stange, Über chemotaktische Reizbewegungen. Botan. Zeitung 1890, p. l.'>6.

4) Pfeffer, Unters, a. d. botan. Inst. Tübingen, Bd. 1, p. 423.

5) Daselbst Bd. 2, p. 655.
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und Farnsamenfäden auf die beiden stereoisomeren Säuren, Malein-

und Fumarsäure, in entgegengesetztem Sinne reagieren. Es wäre

von Interesse, zu erfahren, wie sich die Samenfäden von Selaginella

in dieser Beziehung verhalten.

Es wurde bereits gezeigt, daß das für die Samenfäden positiv

chemotaktisch wirksame Agens eigenthch das Anion der Apfel-

säure ') ist. Die freie Apfelsäure wirkt in niedrigen Konzentrationen

anziehend, aber in etwas höheren abstoßend auf die Samenfäden.

Die vergleichenden Versuche mit mehreren anorganischen und

organischen Säuren haben gezeigt, daß die repulsive Wirkung der

freien Säuren überhaupt den H -Ionen zufällt. Von der Lösung

der freien Apfelsäure gehen also zwei verschiedene Reizungen aus,

und schon in einer verhältnismäßig schwachen Konzentration (V000

Mol) wird die anziehende Wirkung der Malat-Ionen von der ab-

stoßenden der H-Ioneu überwunden; den Grund dafür habe ich

schon näher erörtert. Das OH -Ion wirkt auch negativ chemo-

taktisch auf die Samenfäden; seine Wirksamkeit ist aber nur etwa

halb so groß, als die des H-Ion. Die Reizbarkeit durch die H- und

OH-Ionen scheint indes eine ziemlich allgemeine Eigenschaft der

frei beweglichen Mikroorganismen zu sein. Wir können daher bei

den Versuchen mit einer H- oder OH-Ionen enthaltenden Salz-

lösung nicht immer eine einheitliche Reizwirkung erzielen. So haben

wir es zB. bei den Versuchen Stanges''') über die Chemotaxis der

Sajirolegnia-Zoosporen gegen Phosphorsäure und deren Salze sehr

wahrscheinlich mit einer Resultante der z. T. in entgegengesetztem

Sinne wirkenden Reizungen von Phosphat-, H- und OH-Ionen zu tun.

Die verschiedenen Metall salze wirken mehr oder minder stark

abstoßend auf die Samenfäden von Isoetes. Sehr wirksam sind die

Schwermetall-Ionen, insbesondere Ag, Hg und Cu. Die Alkali-

und Erdalkalimetalle entfalten erst in höheren Konzentrationen

ihre negativ chemotaktische Wirkung"^). Unter den Anionen wirkt

1) und femer der Bernstein-, Fumar- und Weinsäure.

2) Stange, a. a. 0., p. 126.

3) Die Beobachtung Garreys (1. c., p. 302) hat auch gezeigt, daß die Alkali-

und Erdalkalimetalle auf das Infusor Chüomonas eine negativ chemotaktische Wirkung

ausüben.
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NOo am stärksten abstoßend, und daran schließen sich C10;(, I, Br

usw. Auch die Anionen F, CN und HoAsO^ scheinen in gleichem

Sinne zu wirken. Die Untersuchungen Garreys und Jennings
über die Chemotaxis der Infusorien zeigen, daß die Repulsion durch

anorganische Salze auch hier ganz und gar auf die chemotaktische

Wirkung der Ionen zurückzuführen ist. Der Wirkungsgrad der

einzelnen Ionen ist freilich nicht derselbe wie in unserem Falle.

Hingegen können die Nichtelektrolyte selbst in hochkonzen-

trierten Lösungen die Samenfäden niemals zum Fliehen reizen.

Disaccharide und Aminosäuren, für welche die Plasmaliaut der

Samenfädenkörper fast impermeabel ist. bilden auch keine Aus-

nahme davon. Darum kann hier von einem Wegfall der osmotischen

Reizbedingung gar nicht die Rede sein, und man muß eher darauf

schließen, daß die Samenfäden von Isoefes jener Reizljarkeit

durch die osmotische Leistung der Lösungen gänzlich ent-

behren. Ebensowenig sind die Samenfäden mit einer allgemeinen

Reaktionsfähigkeit ausgestattet, die sie vor allen giftig wirkenden

Medien zurückweichen läßt.

Die Anionen aller untersuchten di- und tribasischen

organischen Säuren, inkl. Apfelsäure, veranlassen in bestimmten

Konzentrationen die Repulsion der Samenfäden, welche besonders

bei den nicht anlockend wirkenden Säuren (Oxalsäure, Maleinsäure,

Zitronensäure usw.) stark hervortritt. Die Perzeption dieses negativ

chemotaktischen Reizes der Säure -Ionen seitens der Samenfäden

beruht aber sehr wahrscheinlich auf viel einfacheren Vorgängen

als bei der positiven Chemotaxis gegen die Apfelsäure. Denn

erstens ist die in Frage kommende Reizwirkung nicht so sehr von

der Gleichartigkeit der Molekularstruktur der Reizmittel abhängig,

und zweitens wird die Sensibilität für die repulsive Reizung, im

Gegensatz zu der anziehenden, nur wenig durch den bereits

wirkenden gleichartigen Reiz abgestumpft.



gQQ K. Shibata,

Zum Schluß wollen wir die Art und Weise der chemotaktischen

Reaktionen der Samenfäden mit einigen Worten besprechen. Wie

schon näher dargetan wurde, ist die positive Chemotaxis der

Samenfäden gegen die Äpfelsäure und die ihr nahe vei-wandten

Säuren von typisch topotaktischer Natur; die Reaktion der

Samenfäden besteht immer in einer Wendung der Körperachse

und einer Ablenkung der Bewegungsrichtung nach der Reiz-

quelle. Den Reizanlaß bildet hierbei wahrscheinlich die ungleiche

Verteilung des hinzudiffundierenden Reizstoffes an beiden opponierten

Flanken des Samenfadenkörpers. Man könnte dabei Bedenken

erheben, daß vielleicht bei den sich vorwärtsbewegenden Samen-

fäden durch die Rotation um die Körperachse jeder einseitige

Angriff des Reizstoffes ausgeschlossen sei. Dazu ist aber zu be-

merken, daß die chemotaktische Reizung bei einer genügend kurzen

Reaktionszeit (bezw. Präsentationszeit) trotz der Eigendrehung der

Samenfadenkörper noch immer in besagter Weise eintreten kann,

ähnlich wie die geotropische Krümmung der Achsenorgane durch

eine zu langsame Drehung auf dem Klinostat nicht ganz verhindert

wird '). Übrigens wissen wir noch nicht, ob die Perzeptionsapparate

des chemotaktischen Reizes auf den ganzen Körper der Samenfäden

oder nur auf lokalisierte Stellen desselben verteilt sind.

Meine bereits in Kap. II dargestellten Beobachtungen sprechen

dafür, daß bei den /5oeife5- Samenfäden eine phobotaktische

Reaktionsfähigkeit neben einer typisch topotaktischen ausgebildet

ist, so daß sie die einmal erreichte Apfelsäurelösung nicht wieder

verlassen können. Der wesentlichste Zug der phobotaktischen Re-

aktion besteht darin, daß die im bestimmten Medium befindlichen

Organismen beim Übergang in die niedrigere (bezw. höhere)

Konzentration immer zum Zurückweichen veranlaßt werden^).

Dazu kommt noch die Tatsache, daß das Zurückschwimmen dabei

oft mit keiner Umwendung der Körperachse geschieht''). Aber

bei den Infusorien wird es stets von einer gewissen Ablenkung der

früheren Bewegungsrichtung begleitet, und hat endlich bei Eucjlena

die Übergangsreizung immer nur eine Richtungsänderung zur Folge ^).

1) F. Czapek, Weitere Beiträge zur Kenntnis der geotropischen Reizbewegungen.

Jahrb. f. wiss. Botan., Bd. 32 (1898), p. 189.

2) Rothert, Flora, Bd. 88, p. .392 ff.; l'feffer, Pflanzenphysiologie, Bd. 2, p. 754.

3) Bei bipolar begeißelten Bakterien ist nichts anderes zu erwarten.

4) Jennings, Americ. Journ. Physiol., Vol. 3, p. 232, 235.
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Auch hei der phohotaktischen Reaktion der Samenfäden ist das

Rückwärtsschwiiunien (mit dem Hinterende voran) nur transi-

torisch oder überhaupt nicht hemerklicli, und bald darauftritt

die Umwendung der Körjjerachse und somit die Veränderung

der Bewegungsrichtung ein.

Diese positive phobotaktische Reaktion wird bei der

Steigerung der Apfelsäure- (Anion) Konzentration schließlicii in eine

negative verwandelt, und die Repulsion wird nunmehr beim l'ber-

gang in die konzentriertere Lösung veranlaßt. Die schon er-

wähnte negative Chemotaxis der Zsoe^e^- Samenfäden gegen ver-

schiedene organische Säure-Anionen scheint ebenfalls jjliobo-

taktischer Natur zu sein. Dafür spricht unter anderem die

Tatsache, daß hierbei die Empfindlichkeit der Samenfäden durch

den bereits wirkenden Reiz nur wenig in Anspruch genommen wird,

und zur Erzielung der ünterschiedsschwelle eine etwa vierfache

Steigerung des Reizes schon ausreichend ist, während dagegen bei

der positiven Topochemotaxis sogar ein 200—400mal größerer Reiz

dazu erforderlich ist. Diese relativ größere Feinheit der

Unterschiedsempfindung scheint gerade ein Charakteristikum

der phobotaktisch reagierenden Organismen zu bilden'); nach

Pfeffer wird bei der Phobochemotaxis von Bacfcr/nm fenno die

Unterschiedsschwelle schon erreicht, wenn die Kapillarflüssigkeit

nur viermal mehr Fleischextrakt enthält als die Außenlösung ^).

Aus dem eben angeführten Grunde muß man annehmen, daß auch

die negative Chemotaxis der /ioe^tö- Samenfäden gegen H-, ÜH-
und Metall-Ionen in gleicher Weise auf phobischer Reaktion

beruht.

Man kann sich nun fragen, ob die von Buller beobachtete

positive Chemotaxis der Farnsamenfäden gegen die verschiedensten

Salzlösungen vielleicht eine phobotaktische Ansammlung in der

Kapillarflüssigkeit darstelle''). Dann würde es nicht sehr schwierig

sein, die wesentliche Abweichung meiner Resultate von den

Bull er sehen zu erklären, da ich bei der positiven Chemotaxis stet8

1) Denn bei einer so weit gehenden Abstumpfung der Sensibilität durch den schon

wirkenden Reiz kann, wie leicht ersichtlich, keine nennenswerte Ansammlung bezw. Ab-

stoßung der Organismen in phobotaktischer Weise zustande kommen.

2) Pfeffer, Unters, a. d. botan. Inst. Tübingen, Bd. 2, p. 635.

3) Buller hat zwar diese Frage offen gelassen (Annais of Botany, Vol. 14, p. h(,\*).
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eine typisch topotaktische Anlockung ins Auge faßte, und da zudem

bei den kurzlebigen Isoetes -Sa,meniiiden die phobotaktische Reaktion

allein, wenn eine solche auch bestände, keine merkliche Ansammlung
der Samenfäden in die Kapillare verursachen könnte.

Vorliegende Arbeit wurde im botanischen Institut der Univer-

sität zu Tokyo ausgeführt. Es sei mir an dieser Stelle erlaubt,

den Herren Professoren M. Miyoshi und J. Matsumura meinen

tiefgefühlten Dank für die stetige Anregung und Unterstützung

auszusprechen.



Untersuchungen

über Cliemotropismus und verwandte Erscheinungen

bei Wurzeln, Sprossen und Pilzfäden.

Von

Robert Sammet.

Mit 7 Textfiguren.

A. Einleitung.

Die botanische Literatur weist eine ganze Reihe von Arbeiten

auf, die sich speziell mit der Untersuchung chemischer Richtungs-

reize bei Pflanzen beschäftigen.

Die ersten beziehen sich fast ausschließUch auf chemotaktische

Reaktionen freibeweglicher, niederer Organismen. Zunächst war

es Engelmann ^) im Jahre 1881, der eine neue Methode zur

Untersuchung der Sauerstoffausscheidung pflanzlicher und tierischer

Organismen anwandte. Er benutzte zum Nachweis des Sauerstoffes

die Eigenschaft verschiedener Bakterien, durch dieses Gas angelockt

zu werden. In einer weiteren Arbeit über die Biologie der Schizo-

myceten-) brachte er weitere Belege für die chemische Empfind-

lichkeit der Mikroorganismen. Bald darauf, im Jahre 1885, wurden

von Pfeffer'^) die chemotaktischen Reaktionen näher verfolgt. So

stellte Pfeffer unter anderem fest, daß die Samenfäden der Farne

durch Äpfelsäure angelockt werden, während für die Samenfäden

der Laubmoose Rohrzucker als hauptsächliches Anlockungsmittel

dient. Bei diesen Untersuchungen Heß sich aber weiterhin noch

konstatieren, daß durch zu hohe Konzentrationen eine abstoßende

Wirkung zustande kam. Diese wird, wie die Untersuchungen von

1) Engelmann, Botan. Zeitung 1881, p. 442.

2) Ders., Pflügers Archiv f. Physiologie 1881, Bd. 26, p. 537.

3) Pfeffer, Berichte der Deutsch, botan. Gesellschaft 1883. p. .')24. Desgl.

Untersuch, a. d. hotau. Institut zu Tübingen 1884, BJ. I, p. 303. üesgl. BJ. II, p. 582.
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Pfeffer und Massart') ergaben, teilweise durch negativ chemo-

taktische, teilweise durch negativ osraotaktische Wirkungen ver-

ursacht.

Zur Erklärung des Chemotropismus und Osmotropismus") sei

erwähnt, daß wir unter Chemotropismus alle Orientierungsbewegun-

gen zusammenfassen, die von einem Stoffe vermöge seiner chemischen

Qualität und der Konzentrationsdifferenz ausgelöst werden, während

die osmotropische Reizung nicht von der chemischen Qualität,

sondern von der osmotischen Leistung des Stoffes abhängt. 1901

verfolgte dann Rothert"*) die verschiedenen Eigenheiten der chemo-

taktischen Reizbarkeit der Bakterien, indem er ergänzend und be-

stätigend die von den früheren Forschern gemachten Beobachtungen

erläuterte. Fernerhin wurden chemotropische Krümmungsbewegun-

gen an Pilzfäden und Pollenschläuchen von Miyoshi') festgestellt,

nachdem vorher Molisch'') das Hinkrümmen der Pollenschläuche

nach der Narbe als einen chemotropischen Reizeffekt angesprochen

hatte.

Chemotropische Reizungen an höheren Pflanzen waren, außer

den erwähnten Untersuchungen von Molisch und Miyoshi über

Pollenschläuche, nur von Molisch''') in seiner Arbeit über den

Aerotropismus der Wurzeln beobachtet worden. Doch bedürfen,

wie Pfeffer^) in seiner Physiologie hervorhebt, diese Reaktionen

eingehender Studien, die auch zu entscheiden haben, inwieweit

etwa solche Reizungen eine Rolle in den Orientierungsbewegungen

der Wurzeln im Wasser und im Boden spielen. Deshalb wurde

nun auf Anregung meines hochverehrten Lehrers Herrn Geheimrat

Professor Dr. Pfeffer näher untersucht, inwieweit

1. Wurzeln in Wasser,

2. Wurzeln, Sprosse und Pilzfäden im dampfgesättigten

Räume,

3. Wurzeln in Erde

auf ungleiche Verteilung verschiedener Stoffe reagieren.

1) Massart, Archives Biologie 1889, Bd. 9, p. 515.

2) Pfeffer, Pflanzeiipliysiologie, II. Auflage, Bd. II, p. 581. — Rothert, Flora

1901, p. 414.

3) Rothert, Flora 1901, p. 371.

4) Miyoshi, Botan. Zeitung 1894, p. 1, und Flora 1894, p. 76.

5) Molisch, Sitzungsberichte d. "Wiener Akademie 1893, Bd. 102, Abt. I, p. 423.

6) Ders., Sitzungsberichte d. Wiener Akademie 1884, Abt. I, p. 111.

7) Pfeffer, Pflanzenphysiologie, IL Aufl., Bd. II, p. 586.



Untersuchungen über Cheniotropisnius und verwandte Erscheinungen usw. Gl 3

Hierzu sei noch besonders erwähnt, daß mir erst nach
Abschluß dieser Untersuchungen die Arbeit von Newconibe und
A. Rhodes') zugängig wurde.

B. Orientierung über die Resultate.

Aus den mitzuteilenden Versuchen ergab sich, daß sämtliche

geprüften Wurzeln mehr oder weniger gut chemotropisch reagierten.

In wässeriger Lösung riefen sogar alle daraufhin geprüften an-

organischen und organischen Stoffe bei gewissen Konzentrationen

eine positiv gerichtete Wurzelreaktion liervor, die nach Über-

schreiten gewisser Grenzen bei den meisten Stoffen in eine negativ

gerichtete Krümmung überging.

Obgleich alle Stoffe eine tropistische Reaktion ergaben, so

handelt es sich doch, wie aus der späteren Diskussion hervorgeht,

zunächst nicht um eine osmotropische, sondern um eine chcmo-

tropische Reaktion; jedoch ist damit nicht ausgeschlossen, daß auch

osmotropische Reaktionen vorkommen.

Bei den Versuchen in Luft, bei welchen mit ungleicher Ver-

teilung verschiedener gasförmiger Körper im dampfgesättigten Räume
gearbeitet wurde, zeigten die Wurzeln eine größere Verschiedenheit

des Verhaltens. Hierbei war im allgemeinen die osmotropische

Reizung der Wurzeln ausgeschlossen. Einigen Substanzen gegen-

über verhielten sich die Wurzeln indifferent, zB. gegen Wasserstoff.

Auf inäquale Verteilung des Sauerstoffes antworteten die Wurzeln

nur durch eine positive Reaktionskrümmung; bei Kohlensäure,

Äther-, Alkohol- usw. Dämpfen traten je nach den Kouzentrations-

verhältnissen positive oder negative Reaktionen ein.

Bei Versuchen in Erde endlich traten Kombinationserfolge

von chemotropischen und hydrotropischen Reaktionen ein, die je

nach den Umständen ein Überwiegen der einen oder der anderen

Wirkung erkennen heßen.

1) Newconibe und A. Rhodes, Botanical Gazette 1904, Bd. 37, p. 23. Desgl.,

Naturw. Rundschau, 1904, p. 598 (Heferat).

Jahrb. f. wisa, Botanik. XLI. 41
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Cucurbitaceen.
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C. Versuche in Wasser.

1. Allgemeines.

Als Versuchsobjekte verwandte ich in feuchten Sägespänen ge-

zogene, etwa 3 bis 4 cm lange Wurzeln von:

1. Lupinus albus

2. Vicia faba major und minor

3. Vicia sativa

4. Phaseolus multiflorus

5. Soja hispida

6. Pisum sativum

7. Cucurbita pepo
]

8. CitruUus colocynthis
j

9. Tropaeolmn majus = Tropaeolaceen.

10. Fagopijrum csculentum = Polygonaceen.

11. Brassica nigra 1

,„ er- • 77 == Cruciferen.
12. Smapis alba

j

13. Helianthus annuus = Compositen.

14. Zea mays = Gramineen.

Von diesen Objekten eigneten sich für meine Versuche am

besten die Wurzeln von Lupinus albus, Vicia sativa und Sinapis

alba, weshalb dieselben auch am meisten Verwendung fanden. Doch

will ich noch bemerken, daß sämtliche anderen Wurzeln, wenn

auch zum Teil minder gut, reagierten.

Die von mir vorgenommenen Versuche wurden zum größten

Teil im Dunkelzimmer ausgeführt. Dasselbe wies während der

Ausführung meiner Versuche eine ziemlich konstante Temperatur

von 17 bis 19" C. auf. Bei einigen Versuchen zur Feststellung

der Eeizschwellen dagegen, wobei es darauf ankam, daß keine

Strömungen durch geringe Temperaturschwankungen oder durch

Erschütterung des Bodens entstanden, stellte ich die Gefäße im

Wärmezimmer*) auf einem gemauerten Postamente bei konstanter

Temperatur von 25" C. auf und verdunkelte durch Uberdeckung

mit einem großen Dunkelzylinder.

2. Methodik.

Zur Anstellung der Versuche wurde eine Anzahl großer

zylindrischer Glashäfen (siehe Fig. 1 A) von 45 cm Höhe und 25 cm

l; Pfeffer, Bericlite der üeutscb. botau. Gesellscbaft 1895, Bd. 13, i). 48.
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Breite gewählt, welche 20 1 Wasser faßten. Auf diesem mit Wasser
gefüllten Zylinder wurde eine Scheibe aus Zinkblech (Z?; 20 cm
Durchmesser) befestigt. In der Mitte der Blecbscheibe (/>) befand

sich eine kreisrunde Öffnung, in welche eine Tonzelle C genau

hineinpaßte. Sie hatte eine Höhe von 15 cm und einen Durch-

messer von 4,5 cm. Um diese Tonzelle herum wurden (he Wurzeln

in drei verschiedenen Abständen von 1 cm, 3 cm und G cm in die

Figur 1.

A großer Glaszylinder mit Wasser gefüllt. B Zinkblechscheibe mit drei Reihen

Wurzeln in verschiedenen Abständen von der in der Mitte befindlichen Tonzelle C,

in welcher die gelüsten Stoffe enthalten sind.

ZU diesem Zwecke in der ßlechscheibe befindlichen Löcher ein-

gesetzt und mit Watte darin befestigt. Die Wurzeln waren also

vertikal abwärts gerichtet.

Nach der Zusammenstellung wurden die Tonzellen mit den

verschiedenen gelösten Stoßen angefüllt. Von diesen kamen Alko-

hol, Äther, Kampfer, Chlornatrium, Kaliumnitrat, Rohrzucker,

Calciumsulfat (Gips), Essigsäure und Glyzerin zur Verwendung.

Bei Versuchen mit Gips wurde eine andere Methode angewendet.

Gebrannter Gips wurde mit Wasser zu einem dicken Brei an-

gerührt und daini in einer Form aus starkem Papier zu einer

Platte von 18 : 12 cm ausgegossen. Vor dem Erstarren wurde ein

41*
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Holzstab in der Mitte der Sclimalseite eingegipst und nach völligem

Festwerden die Platte daran mittels eines Bindfadens im Wasser

aufgehängt. Bei der Anstellung dieses Versuches wurde nicht nur

ein Glaszylinder verwendet, sondern eine große, rechteckige Glas-

küvette von 60 cm Länge und 40 cm Breite und gleicher Höhe.

Die Gipsplatte wurde an einem Holzstab, der quer über die

schmalere Seite der Küvette gelegt war, aufgehängt und lag somit

an der Wand des Gefäßes an. Die Stellung der Wurzeln gegen

die Gipsplatte war so angeordnet, daß dieselben auf einer durch-

lochten Korkplatte in fünf Reihen hintereinander standen.

In beiden Fällen entsteht infolge der Diffusion in dem um-

gebenden Wasser ein Konzentrationsgefälle des angewandten Stoffes.

Die Wurzeln sind somit einer ungleichen Stoffverteilung, also einer

tropistischen Reizbedinguug ausgesetzt. Um annähernd das Kon-

zentrationsgefälle für einige Stoffe zu bestimmen, wurde folgender

Versuch ausgeführt:

Auf einem zitterfreien Tische wurde der beschriebene große

Glaszylinder bei konstanter Temperatur von 25" C. aufgestellt. Die

Tonzelle war in der Mitte der Wasserfläche mit vier verzinkten

Eisendrähten aufgehängt. Vom Tonzylinder bis zum Rande des

Glashafens wurde ein schmales Brett gelegt und dasselbe mit Siegel-

lack auf den Rändern der Gefäße befestigt. Die Brücke besaß in

den Entfernungen der sonst dort stehenden Wurzeln Löcher, durch

welche je eine Pipette von 10 cm"* Lihalt in das Wasser ragte. Um
ein vorzeitiges Eindringen des Wassers zu verhindern, waren die

Pipetten vor dem Einsetzen am oberen Ende durch Baumwachs
verklebt. Nach genau einer Stunde w^urde das Klebewachs entfernt

und das Wasser trat in die Pipette ein. Je 10 cm^ der Flüssigkeit

wurden bei Anwendung von Chlornatrium mittels Normal -Zehntel-

Silbernitratlösung maßanalytisch bestimmt. Dabei erhielt ich die

in der Tabelle 1 (folg. Seite) angegebenen Annäherungswerte.

Hierbei ist angenommen, daß die Konzentration in der Ton-

zelle konstant bleibt, während doch in Wirklichkeit dieselbe ab-

nimmt. Indes ändert sich bei mäßig langer Versuchszeit die Kon-
zentration innerhalb der Tonzelle und somit auch die Austritts-

menge nur wenig. Bei einem Versuche nämlich mit 25prozeutiger

Chlornatriumlösung in der Tonzelle belief sich der Gesamtaustritt

der Kochsalzmeiige in den ersten 12 Stunden, bei wiederholter

Erneuerung des umspülenden Wassers, auf ca. 1,2 g Chlornatrium

pro Stunde. Daraus berechnet sich nach Ausmaß der Tonzelle als
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Tabelle 1.

in (lii; Toiizelle wurde 2"/„ f'lilornatriuinlösung gefüllt. Der rhloniatriuiiigchalt in di^r

Aii(.ifiiriiis.sij,'krit i.vt in "/n :nij:i'^M;lirn.
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eiue größere Menge Kampfer in das Innere der Tonzelle gebracht

war. Bei sämtlichen Versuchen wurde ein Säckchen Erde in die

Außenflüssigkeit gehängt. Zur Erklärung der Tabellen will ich noch

hinzufügen, daß die Wurzeln um die Tonzelle auf der Blechscheibe

so angeordnet waren, daß die Wurzeln des zweiten, ferneren Kreises

(Nr. 7— 12) mit den Wurzeln des ersten Kreises (Nr. 1—6) alter-

nierten. Die Wurzeln des dritten Kreises, 6 cm von der Tonzelle

entfernt, befanden sich wiederum auf gleichen Radien mit den

Wurzeln des ersten Kreises.

Als Zeichen für positive und negative Krümmungen habe ich

hier und fernerhin die Zeichen + und — angewendet. bezeichnet,

daß keine Krümmung stattfand. Durch 5 = — , 1 = -|- wird an-

gezeigt, daß von den 6 Versuchsobjekten 5 eine negativ gerichtete,

1 eine positiv gerichtete Krümmung ergaben. Die Prozente geben

den gewichtsprozentualen Gehalt der Stoffe in 100 ccm der in die

Tonzelle eingefüllten Lösung an.

Tabelle 2.

Versuche mit Alkohol, Ätherwasser, Kampfer, Glyzerin, Chlornatrium, Kaliumnitrat,

Rohrzucker, Essigsäure. Versuchspflanze Lupinus albus. Versuchsdauer =12 Stunden.

Temperatur 17° C.

Bezeichnung

der Kreise und
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(Tortsctziiiif? d.T Talpfllc 2.)

Bezeichnung

der Kreise nebst

Angabe der Ent-

fernung



620 Eobert Sammet,

Tabelle 3 für Gips.

Versuchsobjekte: Wurzeln von Lupinus albus. Temperatur 25° C. Es ist bei den

einzelnen Wurzeln 1 — 18 die Ablenkung von der Vertikalen in Bogengraden angegeben').

Die Wurzeln befanden sich in den in Kolumne 1 verzeichneten Abstanden. Versuchs-

dauer 24 Stunden.

Abstand der

Wurzeln von der

Platte
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schwächer wirkenden Reizstoffen ein größerer Stoflfgehalt zur Er-

zielung einer merklichen Reizung nötig ist.

Ähnliche Erscheinungen, wie bei den niederen Organismen,

machen sich nun auch hei den mit Wurzeln angestellten Versuchen

geltend. So vermochte, wie schon gesagt, Kampfer, der in Wasser

1 : 1200 löslich ist, und ebenso Gips, dessen Löslichkeit in Wasser

bei 20" 1:490 beträgt, nur positive Wurzelkrümmungen hervor-

zurufen. Gleiche Resultate wurden erhalten bei Anwendung von

2-107o Chlornatriumlösung und von Rohrzuckerlösungen bis zu

50 "/o. Wie schon früher mitgeteilt, beläuft sich aber der Durch-

tritt für eine 2 "/o- Kochsalzlösung durch die Tonzelle auf 1 qcm

berechnet auf 0,0013 g pro Stunde, während der Durchtritt bei

einer 20"/n-Kochsalzlösung unter gleichen Bedingungen = 0,0034 g

beträgt. Zucker hingegen tritt langsamer durch die Tonzelle. Für

eine 25%-Rohrzuckerlösung wurde die Durchtrittsmenge pro Stunde

auf 1 qcm berechnet = 0,0017 g festgestellt.

Schon mit Rücksicht auf die geringe Konzentration, die zu

einer tropistischen Wurzelreaktion nötig ist, wird es wahrscheinlich,

daß ein chemotropischer Einfluß, der also von der Stoffqualität

abhängig ist, in Betracht kommt, daß also nicht eine osmotische

Reizung vorliegt.

Letzteres wird auch dadurch erwiesen, daß zum Beispiel bei

Kampfer eine viel geringere Molekularkonzentration zur Reizung

ausreicht, als bei Zucker oder Chlornatrium; denn bei der geringen

Löslichkeit des Kampfers (vgl. oben) tritt nur eine sehr geringe

Menge Kampfer aus der Tonzelle in das umgebende Wasser. Diese

Menge und ihre osmotische Wirkung ist aber viel geringer als die

Menge von Zucker oder Chlornatrium, die aus der Tonzelle aus-

treten, wenn in diese eine 5- bezw. eine 1,5-prozentige Lösung

eingefüllt wird, d. h. Lösungen, die ungefähr die gleiche tropistische

Reizung hervorrufen, wie sie bei Versuchen auftritt, in welchen sich

in der Tonzelle gesättigtes Kampferwasser befindet. Die untersuchten

Stoffe verhalten sich demnach spezifisch verschieden wirksam, d. h.

sie wirken in äquimolekularen Lösungen qualitativ verschieden stark

auf die Wurzeln ein.

Zur Charakterisierung der Reizwirkung und des Schwellen-

wertes von Kochsalz und Rohrzucker mag noch folgende Tabelle

dienen:
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Tabelle 5.

Versuchsobjekte = Wurzeln von Vicia saliva. Versuchsilauer - 21 Sliinflen.
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Miyoshi') mit Glyzerin au Pilzhyphen nur eine schwache positiv

chemotropische Reaktion, Dagegen zeigen die in Tabelle 2 (p, 619)

mitgeteilten Versuche, daß Glyzerin eine positive und bei höherer

Konzentration eine negative tropistische Wirkung hervorruft.

Übrigens zeigten sich auch bei Bakterien nur wenige Stoffe als

chemotaktisch unwirksam, deshalb ist es wohl möglich, daß ferner-

hin auch bei Wurzeln unwirksame Stoffe gefunden werden.

Bei genügend löslichen Stoffen und bei genügend starker Kon-

zentration in der Außenflüssigkeit treten neben positiven auch

negative Wurzelkrümmungen auf. Ob diese negativen Reaktionen

als rein chemotropische oder osmotropische Effekte oder als Kom-
binationserfolge beider anzusehen sind, muß dahingestellt bleiben.

Die fernerhin mitzuteilenden Erfahrungen mit gasförmigen Stoffen

sprechen für das Vorkommen von negativem Chemotropismus.

Die Frage betreffend, ob die Wurzeln auf chemische Reize

auch dann reagieren, wenn die untersuchten Stoffe der Außen-

flüssigkeit zugesetzt werden, ist zu sagen, daß, wie zu erwarten war,

dann Abschwächung und Aufhebung der Wurzelreaktionen eintrat.

Nähere Versuche, ob dabei ähnliche Beziehungen bestehen, wie sie

für die chemotaktische Reizung von Mikroorganismen nachgewiesen

sind, und wie sie im Web ersehen Gesetz-) ausgesprochen werden,

wurden nicht angestellt. Jedoch spricht für solche Beziehungen

der Umstand, daß bei den in Wasser befindlichen Wurzeln der

chemotropische Schwellenwert erreicht ist, wenn sich in der Ton-

zelle eine l,5proz. Lösung von Chlornatrium befindet, während der

gleiche Reizeffekt erst bei 7"/ü Chlornatrium eintritt, wenn als

Außenflüssigkeit nicht reines Wasser, sondern eine 0,5proz. Chlor-

natriumlösung genommen wird.

D. Versuche in Luft.

a) Versuche mit Wurzeln.

In diesem Abschnitt soll gezeigt werden, daß wachsende

Wurzeln und Sprosse, sowie Sporangienträger von Pilzen durch

den einseitigen Angriff von Gasen zu tropistischen Krümmungen
veranlaßt werden können.

Als erster war es Molisch^), wie schon in der Einleitung an-

gegeben, der sich mit solchen Versuchen befaßte. Nach Abschluß

1) Miyoshi, Botan. Zeitung 1894, p. 17.

2) Pfeffer, Pflanzenphys^iologie, II Auflage, Bd. II, p. 814.

'6j MoliscL, Sitzungsbericht der Wiener Akademie 1884, Bd. 90, Abt. 1, p. 111.
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meiner Untersuchungen wurde eine Studie veröffentliclit, welche die

Existenz des Aerotropismus in Frage stellt.

In dieser Arheit von Miß Bennet') werden die von Molisch

gemachten Beohachtungen als hydrotropischc Reaktionen gedeutet.

Tatsächlich ist aber aus den von mir gemachten Beobachtungen

die Existenz des Aerotropismus nur zu bejahen, zumal dekapitierte

Wurzeln ebenfalls reagierten. Auch bei diesen Versuchen, wo es

sich nur um Chemotropismus handeln kann, kommt es ebenfalls

wieder darauf an, Konzentrationsdifferenzen der gasförmigen Körper

und Luftarten auf entgegengesetzten Seiten der Wurzeln zu schaffen;

denn nur durch ein Konzentrationsgefälle im Medium, also in der

dampfgesättigten Luft, werden die chemotropischen Reizkrümmungen

bedingt.

Als Chemotropica wurden von den Luftarten:

Sauerstoff, Kohlensäure und AVasserstoff,

von flüchtigen Stoffen:

Äther, Äthylalkohol, Metliylalkohol, Aceton, Ammoniak,

Terpentinöl, Petroleum, Essigsäure und Kampfer

angewendet.

1. Methodik.

Bei den Luftversuchen sind zwei Arten der Versuchsanstellung

zu unterscheiden.

Einmal ließ ich die Gase aus einem mit dünnem Seidenstoff über-

zogenen Glaszylinder diffundieren, ohne daß eine Differenz des

Gasdruckes im Zylinder vorhanden war (Interdiffusion). Bei

anderer Versuchsanstellung wnirden Gasströme gegen die Versuchs-

objekte geleitet und so ein Gefälle hergestellt (Massenströmung).

Bei beiden Arten der Versuchsanstellung war es nötig, daß

sich die Wurzeln dauernd in einem gleichmäßig dampfgesättigten

Räume befanden.

Bei den Versuchen kamen folgende Methoden in Anwendung:

1. nach Molisch (Figur 2).

Nach dem Vorgehen Molischs wurde ein Zyhnder D von

30 cm Höhe und 12 cm Durchmesser durch eine Korkplatte J ver-

schlossen, in der sich eine viereckige Öffnung F von 9 cm Länge

und 4 '/o cm Höhe befand. Die Korkplatte wurde mittels Paraffin

gedichtet. Zur Entfernung des Paraffingeruches wurde der Zylinder

1) Beunet, Are voots aerotropicV Botanical Gazette 1904, p. 241.
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längere Zeit in Wasser gelegt. Nach dem Yerschwinden des dera

Paraffin immer mehr oder weniger anhaftenden Geruches, was

durch die angegebene Methode sehr gut gelingt, wurde über die

Öfi'nung des Korkes ein dünner Seidenstoff gezogen, der mit

Paraffin an den Rändern auf dem Korke befestigt wurde. Über der

Längsseite der mit Seidenstoff überzogenen Öffnung F, am Rande

des Gefäßes D. wurde eine gebogene Glasröhre E durch den Kork J

Figur 2.

A Ziiikblechwanne mit "Wasser. B Holzkreuz in der Wanne, worauf die Glocke iJruht.

C Träger aus Holz, worauf der Zylinder D ruht. D der mit Gas gefüllte Zylinder.

E Zuleitungsrohre für Gase. F die mit Seidenstoff überzogene Öffnung des Verscbluß-

korkes ./. G Korkplatte mit Löchern',), in denen die "Wurzeln befestigt sind. H Ge-

räumige Glocke mit feuchtem Filtrierpapier ausgelegt. ./ "Verschlußkork des

Zylinders D, darin die Öffnuug F. K Glockenrand der Glasglocke H.

bis mitten in das Gefäß D geleitet und einparaffiniert. Etwas

unterhalb der Eintrittsstelle der Röhre E wurde eine mit vier Reihen

Löchern versehene dünne Korkplatte Tt, 9 : 12 cm, parallel mit der

langen Seite der Öffnung F mittels Siegellacks so befestigt, daß die

Platte G mit der darunter befindlichen Zinkblechwanne A parallel

stand, wenn der Zylinder horizontal (wie in der Figur 2 angegeben)

gelegt war.

1) Der Zeichner hat versehentlich fünf Keiheu von Keimlingen statt vier angebracht.
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An den bereits genannten, in feuchten Sägespänen gezogenen

Wurzeln von Liiphius albus, Vicia satka usw. wurden, bevor sie

in den Löchern der Korkplatte G mit Watte befestigt wurden, die

Kotyledonen in Watte gehüllt, und die Wurzeln bis 7,5 mm von

der Spitze mit feuchtem Seidenpapier umgegeben. Der ganze

Apparat D wurde hierauf mit dem betreffenden Gase gefüllt und

horizontal auf einen Träger C unter eine mit feuchtem Filtrier-

papier ausgekleidete Glocke H gebracht. Die Glocke ruhte mit

ihrem unteren Rande K auf einem Holzkreuze B, welches in der

großen Zinkblechwanne A lag, und Heß so einen kleinen Zwischen-

raum zwischen der bis zu einer gewissen Höhe mit Wasser gefüllten

Zinkblechwanne A und dem Glockenrande K frei. Zur Beobachtung

der Wurzeln, die vertikal vor dem Spalte F in Entfernungen von

0,5, 2,5, 5 und 8 cm abwärts wuchsen, hatte ich ein Fenster im

Filtrierpapier angebracht, um jederzeit beobachten zu können. Zur

vollen Dampfsättigung unter der Glocke wurde der Abstand zwischen

Glockeurand K und Wasserfläche in der großen Zinkblechwanne A
mit feuchtem Filtrierpapier überdeckt, und die volle Dampfsättigung

durch ein Haarhygrometer kontrolliert.

Die Füllung des Zylinders D mit dem Versuchsgase mußte

während einer Versuchsdauer von 24 Stunden jedesmal nach 5 bis

6 Stunden wiederholt werden, was durch Zuleitung durch die

Röhre E möglich war.

Das zu den Sauerstoffversuchen verwendete Gas wurde einer

Bombe entnommen und zunächst durch zwei mit Bimsteinstückchen

gefüllte U- Röhren, die mit Kalilauge befeuchtet waren, in einen

Gasometer geleitet. Bei Versuchen mit Kohlensäure oder Wasser-

stoff wurde das bei ersterem aus Marmor und reiner Salzsäure, bei

letzterem aus reinem Zink und verdünnter reiner Schwefelsäure

erzeugte Gas in zwei Waschflaschen mit destilliertem Wasser ge-

waschen und dann direkt zur Füllung des Apparates verwandt.

Hierbei ist aber zu beachten, daß die Luft unter der Glocke

reicher an COo, 0^ usw. wurde, daß also in derselben die Kon-

zentrationsdifferenz mit der Zeit abnahm.

Ferner wurde der oben beschriebene Apparat zu den mit Äther,

Alkohol, Aceton usw. angestellten Interdiffusionsversuchen verwendet.

Hierbei wurden die flüchtigen Stoffe in bestimmten Mengen in Wasser

gelöst und die Mischung durch die Glasröhre E des Korkes in den

Apparat gefüllt. Infolge der guten Verdichtung des Korkes konnte

die bis nahe an die Öffnung F reichende Flüssigkeitsmeuge nicht
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herausfließen. Die Lage und Anordnung war sonst die gleiche, wie

bei den mit Gasen ausgeführten Versuchen.

Ferner wurden in folgender Weise Versuche mit Äther, Alkoliol,

Aceton usw. angestellt, bei welchen die Wurzeln stets 5 cm von

der Stoffquelle entfernt standen.

Figur 3.

Ä Holzrahmen, auf dem sich die Wurzeln befinden. B Küvette aus Glas, durch Kork

verschlossen, in welchem ein Spalt sich befindet. C die durch den Spalt in die

Küvette B gestellte, mit Filtrierpapier überzogene Glasscheibe. D Glocke, mit

feuchtem Filtrierpapier ausgekleidet. E Filtrierpapierstreifen, welche den Abstand

zwischen Glockenrand und Wasserfläche in der Zinkblechwanne G verdecken.

F Holzkreuz, auf welchem die Glocke D ruht. G Zinkblechwanne, bis zu einer

gewissen Höhe mit Wasser gefüllt.

Ein Holzrahmen A, dessen oberes Brett mit Löchern versehen

war, in denen die Wurzeln befestigt wurden, wurde gegenüber einer

Küvette B aufgestellt. Die Kotyledonen der Pflanzen wurden wie

früher mit Watte umwickelt, und die Wurzeln bis 0,75 cm von der

Spitze mit feuchtem Seidenpapier umgeben. Die bis zu V* ihrer

Höhe mit der betreffenden Flüssigkeit gefüllte Küvette B von

12 : 12 : 3 cm wurde mit einem Kork verschlossen, in welchem sich

ein Spalt von 10 cm Länge und 0,5 cm Breite befand. Durch
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diesen wurde eine Glasscheibe C gestellt, die mit fünffachem Filtrier-

papier überzogen war, welches bis auf den Grund der Küvette B
reichte. Auf diese "Weise standen also die Wurzeln parallel zu der

mit Filtrierpapier überzogenen Glaswand in einem Abstand von

5 cm. Infolge der Kapillarität des Filtrierpapiers stieg die Flüssig-

keit in die Höhe, und die gelösten Stoffe gingen somit dauernd in

die Luft über und trafen so gegen die auf dem Rahmen befind-

lichen Wurzeln. Der ganze Apparat wurde unter einer geräumigen

Glocke aufgestellt (siehe Fig. .3).

2. Versuche mit Gasströmen.

Bei Versuchen mit Massenströmung von Gasen wurden folgende

Apparate verwendet:

Figur 4.

A verstellbarer Tisch. B Zinkblechkasten. C Zuleitungsrohr für Gase. D auf

einen Rahmen gespannter Seidenstoff. F unigebogener Rand des Zinkblech-

kastens. G Durchlochte Glinimerplatte.

In einem viereckigen Zinkblechkasten B von 10 : 10 : 8 cm war

bis in die Mitte des Kastens eine Messingröhre C geführt, deren

Ende der hinteren Wand zugebogen war. 6 cm von der Hinter-

wand entfernt, parallel dieser, war eine Wand aus Seidenstoff D
mittels eines dichtschließenden Rahmens angebracht. Die offene

Jahrb. f. wis8. Botanik. XLI. 42
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Vorderseite des Kastens B wurde darauf durch eine mit einer

Nadel gleichmäßig durchlochte Glimmerplatte G geschlossen, die

auf dem nach allen Seiten umgebogenen Rande F des Zinkblech-

kastens B mittels Siegellackes befestigt wurde.

Ein anderer Apparat (siehe Fig. 5) wurde folgendermaßen

hergestellt

:

Figur 5.

A durchlochter Glimmerzylinder. B ein Seidenstoffzylinder, in ersterem befindlich.

C Verschlußkork (oben nicht zu sehen). D 2 Korkringe, dazwischen der Seiden-

stoff geklemmt und auf die Ver.schlußkorke aufgeleimt. E Zuleitungsrohr. F Kork-

ring mit 3 Reihen Löchern in verschiedenen Abständen.

Ein Glimmerzylinder A, 10:4 cm, wurde gleichmäßig durch-

locht und unten mit einer Korkscheibe C verschlossen. In diesem

Zylinder A stand ein zweiter Zylinder B aus Seidenstoff, welcher

oben und unten zwischen je zwei Korkringen D eingeklemmt war.

Letztere waren durch Kollodium gedichtet. Die beiden Korkringe

waren oben und unten auf die Verschlußkorke C des Außenzylinders

aufgeleimt. Zwischen beiden Zylindern A und B war ein Abstand
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von 1 cm. Ferner fülirte eine Glasröhre E durch den oberen

Verschlußkork des Zylinders A bis in die Mitte des Seiden-

zylinders B. Am oberen Rande des Glimmerzylinders A wurde

ein Korkring F von 15 cm Durchmesser und 0,25 cm Stärke an-

gebracht, der mit drei Reihen Löchern versehen war, in denen die

Wurzeln mittels Watte befestigt wurden. Der Apparat wurde nun

an der Glasröhre E, welche oben herausragte, mit einer Klemme
gefaßt und an einem Stativ so aufgehängt, daß die Wurzeln parallel

der durchlochten Glimmerfläche standen und vertikal abwärts ge-

richtet waren.

Figur 6.

A Drahtzylinder, bei a und b mit Blechscheiben zugelötet. B Sack aus dichtem

Stoff. C Kühre zum Zuleiten der Gase. D Korkscheibe mit 3 Reihen Lijchem

versehen.

Außerdem wurden noch Versuche mit einem Zylinder angestellt,

der aus feinmaschigem Draht (siehe Fig. 6) hergestellt war.

Derselbe war 12 cm hoch und 4 cm breit. Oben und unten

war dieser Zylindermantel bei a und h mit runden Blechscheiben

42*
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zugelötet. Über diesen Dralitzylinder A wurde ein Sack B aus

dichtem Seidenstoff gezogen. Durch die Mitte der oberen Blech-

scheibe h ragte eine Glasröhre C bis in die Mitte des Draht-

zylinders A hinein, welche oben mittels Siegellackes befestigt war.

Auch hier wurde ein Korkring D befestigt, der zur Aufnahme der

Wurzeln diente.

3. Diskussion der Fehler.

Durch die kontinuierliche Interdiffusion resp. Massenströmung

wird mit der Zeit der Konzentrationsabfall aufgehoben, und es bildet

sich unter einer abgesperrten Glocke allmählich ein völlig homo-

genes Gasgemisch, wodurch die Bedingungen der tropistischen

Reizung nach und nach verschwinden.

Gehen wir nun auf die nach der Mo lisch sehen Methode er-

zielten Erfolge etwas näher ein, so zeigt sich, daß bei den Kohlen-

säureversuchen zunächst eine schwache Zukrümmung eintritt, die aber

bald durch Verringerung des Diffusionsgefälles im Medium zurück-

geht, da sich, wie schon gesagt, eine homogenere Kohlensäure-

verteilung herausbildet. Es ist also Bedingung, ein Konzentrations-

gefälle zu schaffen, welches möglichst lange annähernd konstant

bleibt. Durch die folgende Versuchsanstellung ist ein ziemlich

dauerndes Gefälle gesichert. In eine große, runde Blechwanne von

8 cm Höhe (siehe Fig. 2 und 3) wurde ein Holzkreuz gelegt.

Hierauf wurde die mit feuchtem Filtrierpapier ausgekleidete Glas-

glocke gestellt. Unter letztere setzte ich die oben beschriebenen

Apparate auf eine Holzscheibe, die in der Mitte des Holzkreuzes

aufgenagelt war. Durch die so getroffene Anordnung Avurde eine

zu ansehnliche Häufung des Gases unter der Glocke vermieden,

da zwischen Glockenrand und Wasserfläche in der Wanne ein

gewisser Abstand blieb. Dieser wurde, um eine konstante Dampf-

sättigung des Glockenraumes zu erhalten, mit feuchtem Filtrier-

papier überdeckt.

Zur Verstärkung des Konzentrationsgefälles wurde zur Ab-

sorption der Kohlensäure eine größere Schale mit lOproz. Kalilauge

unter die Glocke gestellt. Eine höhere Konzentration der Kalilauge

konnte nicht angewendet werden, da sonst die Dampfspannung unter

der Glocke zu stark herabgedrückt worden wäre. Bei Versuchen

mit Sauerstoff wurde unter die Glocke ein Gefäß mit Pyrogallol,

Kalilauge und Wasser gebracht.
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Bei den InterdifFusionsversuchen mit Sauerstoff, Kohlen-

säure usw. wird ferner ein Fehler dadurch herbeigefülirt, daß sich

die Menge des Versuchsgases im Zylinder ändert, und sich somit

auch die Diti'usionsmenge vermindert.

Bei Versuchen mit Alkohol, Äther, Aceton usw. wird dieser

Fehler geringer, weil bei der großen Menge der eingefüllten Lösung

die Konzentration dieser, und somit des Dampfes von Äther, Al-

kohol usw., im Zylinder nur langsam abnahm.

Bei Massenströmungsversuchen sind obige Fehler in gleicher

Weise in Betracht zu ziehen. Zur Erzeugung eines Stromes von

Sauerstoff wurde dieser aus dem Gasometer in einem langsamen

Strome (25 Blasen in der Minute) durch den Zinkblechkasten mit

der Glimmerplatte gegen die auf einer durchlochten Korkscheibe in

verschiedenen Abständen stehenden "Wurzeln geleitet (siehe Fig. 4).

Die Aufstellung des Apparates war sonst die gleiche, wie bei den

Interdiffusionsversuchen. Bei Versuchen mit Kohlensäure und Wasser-

stoff wurde der Zinkblechkasten mit der Glimmerplatte direkt mit dem
Kohlensäure- resp. Wasserstoffapparat verbunden, und das Gas in zwei

zwischengeschalteten Waschflaschen gewaschen. Auch hier betrug

die Strömungsschnelligkeit der Gase zirka 25 Blasen in der Minute.

Bei Massenströmungsversuchen trat die Frage auf, ob etwa,

analog wie beim Rheotropismus, ein tropistischer Effekt dadurch

erzielt wird, daß ein dampfgesättigter Luftstrom eine Reizkrümmung

hervorzubringen imstande ist.

Dieses ist aber faktisch nicht der Fall. Denn wenn man gegen

die Wurzeln einen völlig dampfgesättigten Luftstrom wirken läßt,

tritt keine Reaktionskrümmung ein, gleichviel ob sich die Luft nur

langsam, 20 cm in der Sekunde, oder mit einer Schnelligkeit von

2 m in der Sekunde bewegt. Bei einem Teil dieser Versuche

wurde der Luftstrom durch einen Stamm ersehen Aspirator oder

ein Wassertrommelgebläse erzeugt und gegen die unter einem

feuchten Zylinder befindUchen Wurzeln geleitet. Dadurch, daß die

Luft lange Bleiröhren, welche im Wasser lagen, und dann lange

Glasröhren mit nassen Bimsteinstücken passierte, wurde dafür ge-

sorgt, daß dieselbe eine bestimmte Temperatur und volle Dampf-

sättigung annahm. Ist letztere nicht vorhanden, so tritt begreiflicher-

weise eine hydrotroi)ische Krümmung ein, weil bei dem Einströmen

in dampfgesättigte Luft die hydrotropischen Reizbedingungen ge-

schaffen werden. Um das zu vermeiden, muß auch die Temperatur der

zuströmenden Luft mit der im Versuchsraume genau übereinstimmen.
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Das gleiche Resultat wurde auch erhalten, als mit Hilfe eines

Apparates, dessen Konstruktion aus Fig. 7 und der Erklärung ersicht-

lich ist, unter einer Glocke eine konstant gerichtete Luftbewegung

erzeugt wurde. Auf diese Weise befanden sich dann die Objekte

in einer konstant dampfgesättigten Luft, die mit gewünschter

Schnelligkeit gegen die feststehenden Wurzeln getrieben wurde.

Figur 7.

A Gestell aus Gipsdielen. B Elektromotor. C Zinkblechwaiine, mit "Wasser

gefüllt. D In dieser steht die mit einem Kork versehene Glasglocke D.

E ein in der Mitte der Zinkblechwanne C aufgelöteter Ring aus Zinkblech, durch

welchen die Achse G geht, an der die "Windflügel H befestigt sind. F eine über

den Eing E reichende Glocke aus Zinkblech, welche an der Achse G angelötet ist.

Der untere Eand dieser Glocke reicht in das "Wasser der "Wanne C und bildet so

den Abschluß der "Wasserfläche mit der Luft in der Glocke D. G Achse (zentriert)

mit den Windflügeln H. J aufgelöteter Eand aus Zinkblech, dient zum Fest-

halten des Zinkblechzylinders K. K der an einer Seite geöffnete Zinkblechzylinder.

Durch den Ausschnitt tritt der Luftstrom, welcher durch die "Windflügel erzeugt

wird, in den Raum M. L eine mit einem flachen Eande versehene Zinkblech-

scheibe, welche mit einem flachen Zinkblechkranz auf der Unterseite versehen ist, der

in den Zinkblechzylinder K hineinraßt. M Eaum zwischen dem Zinkblechzylinder K
und der Glasglockenwand. N "Wurzeln, deren Kotyledonen in Sägespänen in L

eingebettet sind, und deren eigentliche "Wurzeln in den Raum M hineinragen.
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4. Mitteilung der Resultate.

Audi hier wurden die früher angegebenen Pflanzen, und be-

sonders wieder die Wurzeln von Lupinus albus ^ verwandt. Die

verschiedenen Versuche betrafen:

1. Die Einwirkung der Interdiffusion der Dämpfe von:

a) Äthylalkohol, e) Ammoniak,

b) Methylalkohol, f) Essigsäure,

c) Äther, g) Terpentinöl,

d) Aceton, h) Petroleum.

2. Die einseitige Einwirkung von Sauerstoff, Kohlensäure und

Wasserstoff sowohl bei Interdiffusion als bei Massenströmung

der Gase.

3. Die Einwirkung von Sauerstoff, Kohlensäure und Wasser-

stoffgas, so daß zwei Gasarten auf einmal aus entgegengesetzten

Richtungen auf die Wurzeln strömten.

Tabelle 6.

Reaktionen und Wirkungen der Dämpfe verschiedener Stoffe bei verschiedenen Kon-

zentrationen auf AVurzeln von Lupinus albus. Die Kolumne 2 gibt an, wie viel von

dem Stoffe in dem Wasser in 100 Teilen gelöst ist. Der Abstand der Wurzeln von der

Fläche beträgt 5 cm. Temperatur 18° C. Die Abweichungen der Wurzeln von der

Vertikalen sind in Graden angegeben (Versuchsanstellung nach Fig. 3, p. 628).

Bezeich-
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Tabelle 7.

Versuclisobjcktc, — Wurzeln von Lujnnus albus.

VcisudisihuHM- = 12 Sünulcn. Äthylalkoliol 50 7,,.

Absfand

der Wurzel von

der Fläche
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Mit Kohlensäure erhielt ich Resultate, die von den Molisch-

schen Angaben etwas abweichen. In der Nähe der Kohlensäurequelle

trat bei den von mir untersuchten Objekten, ebenso wie es Molisch

fand, zunächst eine schwache positive Krümmung ein, die aber all-

mählich unter Wachstumsverzögerung in eine negative überging. Bei

solchen Wurzeln, die weiter von der Kohlensäurequelle entfernt

standen, ließ sich nur positive Krümmung erkennen. In noch größerer

Entfernung war zunächst keine und erst nach Verlauf von zirka

5 Stunden eine schwach positive Krümmung zu bemerken. Gegen-

über der Einwirkung eines Kohlensäurestromes verhielten sich die

Wurzeln ähnlich; nur traten die Reaktionen früher ein und waren

viel stärker.

Tabelle 9.

3Iit Kohlensäureinterdiffusion durch den Molischschen Zylinder.

Temperatur 18" C. Versuchsdauer 12 Stunden.

Abstände
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Tabelle 10.

StnJineiidi; Kohlensiiuro durch den Zinkblechkasteii ^siehc Fig. 4, p. G20).

Versuclisdaiier 24 Stunden. 'J'cinperalur 18" ('.

Abstünde
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Tabelle 11.

Versuch mit dekapitierten Wurzeln von Liqnnus albus.

Versuchsapparate: Zylinder nach Molisch (siehe Fig. 2, p. 626) und Zinkblechkasten

mit Glimmerplatte (siehe Fig. 4, p. 629). Versuchsdauer 12 Stunden.

u s
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5. Diskussion der Versuche mit Wurzeln.

Aus obigen Versuchen geht liervor, daß sowohl mit Gasen als

mit flüchtigen Stoffen Reizkrümmungen erzielt wurden. Diese

sind chemotropische, denn dieselben traten auch dann ein, wenn

der Raum dampfgesättigt war. Ebenso beweisen die Versuche mit

dekapitierten Wurzeln, daß es sich nicht um Hydrotropismus handeln

kann, denn dieser wird, wie verschiedene Autoren ') feststellten, nur

in der Wurzelspitze perzipiert.

Ebenso war aber auch, wie gezeigt wurde, durch Luftströmung

als solche kein tropistischer Erfolg zu erreichen.

Also kann es sich ebensowohl bei Interdiffusion als auch da,

wo Konzentrationsgefälle durch Strömung mit Gasen unterhalten

wurden, nur um chemotropische Effekte handeln.

Allerdings wird in einer Arbeit von Miß Bennet-), die nach

Abschluß meiner Versuche erschien, die tropistische Reizung durch

Gase wie Sauerstoff und Kohlensäure geleugnet und der Erfolg der

Versuche von Molisch auf Hydrotropismus geschoben. Offenbar

liegt hierbei aber ein Irrtum vor. Die Ursache liegt wohl darin,

daß die von Bennet verwendeten Membranen nicht genügend Gas

durchließen, denn faktisch habe auch ich mit solchen Membranen

keine tropistischen Reaktionen erhalten. Inwieweit mit dem anderen

von Miß Rennet^) benutzten Apparat Erfolge zu erzielen sind,

muß dahingestellt bleiben.

b) Versuche mit Sprossen.

Auch hier wurden mit sämtlichen angeführten Stoffen Versuche

angestellt und gefunden, daß die in kleinen Holzkästchen von 6 : 6 : 5 cm
in Erde wachsenden Pflänzchen von Triticum vulgare, Avena sativa,

Brassica napus, S'mapis alba, Vicia sativa auf Sauerstoff, Kohlen-

säure und Wasserstoff", sowohl bei Interdiffusion als Massenströmung,

nicht reagierten; während dieselben Versuchsobjekte, vor die Öffnung

eines Zylinders nach Molisch gestellt, auf flüchtige Stoffe mit einer

Reizkrümmung antworteten.

1) Pfeffer, Pflanzenphysiologie, II. Aufl., Bd. II, p. 605. Desgl. Darwin,

Das Bewegungsvermögen der Pflanzen, 1881, p. 154. Desgl. Rothert, Flora 1894,

Ergänzungsbd., p. 208. Desgl. Moli seh, Sitzungsbericht der Wiener Akademie, 1883,

Bd. 88, Abt. I, p. 897. Desgl. Czapek, Jahrb. f. wiss. Botan., 1900, Bd. XXXV, p. 316.

2) Miß Bennet, Are roots aerotropic. Botanical Gazette, 1904, p. 212.

3) a. a. 0., p. 249, Fig. 3.
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Die Versuchsanstellung war folgende:

Die in kleinen Holzkästchen in verschiedenen Abständen

stehenden Sprosse wurden in dem Apparate Fig. 2 so aufgestellt,

daß sie vor die Üfifnung (F) zu stehen kamen, aus welcher die

Dämpfe hervortraten. Über alles wurde wieder die mit Filtrier-

papier ausgekleidete Glocke gestellt, die auf dem Holzkreuz in der

Zinkblechwanne aufstand und so einen Zwischenraum zwischen

Glocke und Wasser freiließ, der mit feuchtem Filtrierpapier be-

deckt war.

Die Pflanzen, welche eine Länge von 1— 2 cm hatten, zeigten

innerhalb 12 Stunden folgende Reaktionen:

Tabelle 13.

Brassica napus gegen 8 % Ätherwasser, wurde krank.

„ „ „ 4 „ „ negative Krümmungen.

9
n p 1) ^ n n n n

„ „ n 1 „ „ fast keine negativen Krümmungen.

„ „ „ 90 „ Alkoliol, die Sprosse wurden sehr schnell krank.

„ „ „ 50 „ „ negative Krümmungen.

n n n ^"^ n V n n

n „ „ 10 „ „ fast keine negativen Krümmungen.

n )7 „ 5 „ „ keine Eeaktion.

Die mit Ävena und Triticum angestellten Versuche ergaben

dieselben Resultate, jedoch fielen die Reaktionen geringer aus.

Die Sprosse weichen also darin von den Wurzeln ab, daß bei

diesen bei mäßiger Einwirkung eine positive, bei stärkerer Einwirkung

der Dämpfe eine negative Krümmung erhalten wird, während die

Stengel in allen Fällen nur eine negativ gerichtete Reaktion ergaben.

Da diese erst bei höherer Konzentration der Dämpfe eintrat, so ist

es begreiflich, daß mit der Reaktion zumeist eine merkliche und

zum Teil ansehnliche Wachsturashemmung verknüpft war.

Eine weitere Differenz gegen die Wurzeln besteht darin, daß

diese, aber nicht die Sprosse, durch Kohlensäure und Sauerstoff

zu tropistischen Krümmungen veranlaßt werden. Denn in allen

Experimenten, auf die ich hier nicht näher eingehe, wurde bei ein-

seitiger Einwirkung der genannten Gase keine Krümmungsreaktion

erzielt.

c) Versuche mit Sporangiumträgern von Phycomyces.

Der in Reinkulturen auf Rübenschnitten gezogene Pilz wurde,

nachdem er Fruchtträger gebildet hatte, abgeschnitten. Die zweiten
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kräftigeren, durch eine durclilochte Glimmerplatte wachsenden Frucht-

träger wurden dann als Objekte benutzt.

Die Versuchsanordnung war dieselbe wie bei den Sprossen

(vgl. Fig. 2).

Tabelle 14.

Phycomyces niteus, gegen 4 "/o Atherwayser, keine Kriiininungen.

9

n nn^nn n n

„ „ „ r.O „ Alkoliol „ „

» 77 77 ^•'n 77 77 77

17 77 77^^77 77 77 77

Gase wie Sauerstoff usw. bewirkten ebenfalls keine Krümmungen. In gleicher

"Weise bewirkten Luft im Zylinder nach Molisch und Luftströme, sobald die Bedingung

der Daniiifsättigung erfüllt war, niemals eine Krümmung der Siiorangienträger.

Diese negativen Resultate mit Phycomyces sind ein beachtens-

wertes Argument für eine spezifisch differente Sensibilität. Zudem

ist Phycomyces sehr hydrotropisch. Diese Erscheinung ist ein

weiterer Beweis, daß es sich bei den vorher erwähnten Versuchen

im Dampfraume nicht um Hydrotropismus handeln kann.

d) Allgemeine Betrachtungen.

Aus den mitgeteilten Versuchen mit Gasen und Dämpfen ist

zu ersehen, daß die tropistische Sensibilität gegenüber den Agentien

in spezifisch verschiedener Weise ausgebildet ist. Denn, während

die Wurzeln gegenüber Gasen und Dämpfen in ausgezeichneter

Weise reagieren, wurde bei Sprossen wohl eine tropistische Reizung

durch die Dämpfe verschiedener Stoffe, nicht aber durch Sauerstoff

und Kohlensäure beobachtet und bei Phycomyces verhielten sich

die Sporangienträger sowohl gegen Dämpfe wie gegen Sauerstoff

und Kohlensäure indifferent.

Bei den Wurzeln wurde durch alle untersuchten Dämpfe und

Gase eine tropistische Reizung erzielt. Jedoch wirkt augenschein-

lich der Wasserstoff nicht direkt, sondern dadurch als Reiz, daß er

bei einseitigem Angriff' in der Luft ein Sauerstoffgefälle und hier-

durch eine tropistische Reizung hervorruft.

Mit den Wurzeln wurde auch bei Versuchen in Wasser mit

allen geprüften Stoßen eine tropistische Reizung erhalten. Diese

wird durch die flüchtigen Stoffe (soweit sie in Wasser löslich sind)

also sowohl bei Einwirkung in Dampfform, als auch im gelösten
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Zustande hervorgerufen, wie zB. die Versuche mit Alkohol, Äther

und Essigsäure zeigen. "Wenn bis dahin in Wasser durch Kohlen-

säure und Sauerstoff kein Erfolg erzielt wurde, so dürfte dieser

darin liegen, daß bei den bezüglichen Versuchen nicht die zur

Reizschwelle nötige Konzentration erreicht wurde. Das ist um so

mehr zu vermuten, als die Stoffe, die in "Wasser nur in mäßiger

Menge löslich sind, auch in Gasform erst bei ziemlicher Dichte

eine tropistische Reizung hervorrufen.

Jedenfalls sind wir berechtigt, alle diese von der spezifischen

Qualität des Stoffes abhängigen tropistischen Reizungen als Chemo-

tropismus') zu bezeichnen, gleichviel, ob sie durch die inäquale

Verteilung gelöster oder gasförmiger Stoffe auslösend wirken. Je-

doch ist es auch erlaubt, bei Versuchen mit Gasen und Dämpfen

von Aerotropismus zu reden.

Daß es sich aber bei diesen Versuchen um eine von der

Qualität der Stoffe abhängige, also um eine chemotropische und

nicht um eine osmotropische Reizung handelt, ist schon hervor-

gehoben worden. Bei den Versuchen mit Gasen und Dämpfen im

Dampfraum ist dieses eigentlich selbstverständlich, und zudem wirken

verschiedene flüchtige Stoffe offenbar schon bei sehr geringer

Dampfmenge. Ebenso steht auch die Reizwirkung gelöster Stoffe

durchaus nicht im Verhältnis zu ihrer osmotischen Leistung, wie früher

dargetan wurde (siehe p. 622). Wenn bis dahin durch jeden in

genügender Menge löslichen Körper bei den Versuchen mit Wurzeln

in Wasser ein Reizerfolg beobachtet wurde, so ist damit nicht aus-

geschlossen, daß fernerhin indifferente Stoffe aufgedeckt werden.

Ohnehin scheint ja der Wasserstoff' an sich keine ReizWirkung aus-

zuüben.

E. Wurzeln in Erde resp. Sägespänen.

Ebenso wie in Luft, treten auch in Erde resp. Sägespänen

resultierende Bewegungen ein, wenn neben der chemotropischen

Reizung zugleich durch inäquale Verteilung der Feuchtigkeit eine

hydrotropische Reizung stattfindet. Letztere ist aber bei den Ver-

suchen in gleichmäßig feuchter Erde resp. Sägespänen ausgeschlossen,

die wir zunächst behandeln.

1) Pfeffer, Pflanzenphysiologie, II. Aufl., Bd. II, p. 581.
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1. Methodik.

Zu den Versuchen mit diffundierenden Gasen und flüchtigen

Stoffen wurde ein Zyhnder nach Molisch verwendet (siehe Fig. 2).

Der Zylinder wurde in der früher fp. 627) beschriebenen Weise mit

dem Versuchsgase gefüllt, mit Keimlingen beschickt und dann in

einen großen Kasten von 80 cm Länge und 50 cm Breite, mit

mittelfeuchter Erde resp. Sägespänen gefüllt, 10 cm tief eingebettet.

Hervorheben will ich noch, daß die Feuchtigkeitsverteilung in der

Erde resp. den Sägespänen ganz gleichmäßig war. Durch Bedecken

des eingebetteten Apparates mit einer großen, feuchten Glocke

wurde eine Veränderung der gleichmäßigen Feuchtigkeit verhindert.

Bei flüchtigen Stoffen wurden die Lösungen derselben (siehe

p. 627) in den Zylinder getan. Bei den Versuchen mit strömenden

Gasen verwendete ich einen Zinkblechkasten mit Gliramerplatte

(siehe Fig. 4), der in diesem Falle mit derselben Erde resp. Säge-

spänen gefüllt wurde, in die er eingebettet wurde. Es geschah

dieses, um eine hydrotropische Reizung durch inäquale Verteilung

der Feuchtigkeit zu verhindern. Im übrigen war die Wurzel-

anordnung genau dieselbe, wie die bei den im dampfgesättigten

Räume angestellten Versuchen. Die feuchten Gase wurden im

schwachen Strome, 25 Blasen in der Minute, durch den Zinkblech-

kasten geleitet.

2. Resultate in Erde resp. Sägespänen.

In folgenden Tabellen sind die Resultate für Wurzeln in gleich-

mäßig feuchter Erde resp. Sägespänen zusammengestellt.

Tabelle 15.

Versuchsdauer 12 Stunden. Versuchsapparat = Zylinder nach Molisch, s. Fig. 2.

Versuchsobjekte: Lupinus albus. Temperatur 19" C.

Bezeichnung der Stoffe
Abstände

von der Seitenfläche

Anzahl der Wurzeln,

die sich positiv oder negativ

krümmen

Alkohol 25%

Ätherwasser 4 % •

Jahib. f. wiss. Botanik. XLI.

7-, cm entfernt

2,5 cm „

5 cm „

8 cm „

Vi cm „

2,5 cm „

5 cm „

8 cm „

4 = —
3 = +

2 = -I-, 1 =
3 = -, 1=

-f-

2 = +, 1 = -

3= +
43
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Bei Anwendung von Kampfer wurden 14 Wurzeln geprüft.

Von diesen reagierten 10 = -{-, 4 = 0. Gegen andere Stoffe, wie

Methylalkohol usw., verhielten sich die Wurzeln analog, wie gegen

Äther usw.

Tabelle 16.

Versuchsobjekte: Lupinus albus. Versuchsdauer: 12 Stunden. Temperatur 20° C.

Diese Tabelle dient zur Feststellung der Eeaktionen sowohl bei Interdiffusion als bei

Massenströmung der Gase in gleichmäßig feuchter Erde.

Name
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Spänen befanden, und eine geräumige, dampfgesättigte Glocke darüber

gesetzt wurde. Wenn aber dafür gesorgt war, daß in Erde rcsp.

Sägespänen der Sauerstoffgebalt von innen nach außen abnahm, so

traten dabei Wurzelkrümmungen nach innen ein.

Ich beschränke mich darauf, nur einige der ausgeführten Ver-

suche mitzuteilen, die alle ein dem Gesagten entsprechendes Re-

sultat gaben.

Um einen Abfall der Feuchtigkeit von innen nach außen zu

erhalten, wurde trockne Erde in einen Drahtkorb gebracht, und in

der Mitte dieses ein durchlochter Blechzylinder eingebettet, der mit

nasser Erde gefüllt war. In diesem Falle krümmten sich die um

den inneren Blechzylinder aufgestellten Wurzeln nach außen, ob-

gleich sie sich bei dieser Bewegung in die trocknere Erde zu

begeben hatten.

Ferner operierte ich mit einem rechteckigen Kasten, dessen

beide Breitseiten mit Glasplatten und dessen beide Schmalseiten

mit Eisendrahtnetz verschlossen waren. In diesem Kasten wurde

durch entsprechendes Einfüllen von feuchter und trockener Erde

ein Feuchtigkeitsabfall hergestellt. Dieser v/urde dann dadurch

dauernd erhalten, daß gegenüber dem einen Drahtnetze feucht-

gehaltenes Papier, gegenüber dem Drahtnetz auf der opponierten

Schmalseite ein Gefäß mit Chlorcalcium aufgestellt wurde. Die in

die Erde eingepflanzten Wurzeln krümmten sich, dem Zutritt der

Luft folgend, sowohl nach der einen, wie nach der anderen Draht-

seite, also sowohl nach der feuchteren als nach der trockneren Erde.

Daß die tropistische Reizung durch Sauerstoff maßgebend ist,

geht aber noch aus folgendem hervor:

Bringt man nämlich in das Innere der Erde einen durch-

lochten Blechzylinder und leitet in diesen Sauerstoff, so erfolgt eine

Krümmung nach dem Blechzylinder hin, gleichviel, ob die Wurzeln

sich dabei in die feuchtere oder trocknere Erde begeben müssen.

Analoge Resultate wurden mit Kohlensäure erhalten, d. h.

wenn Kohlensäure einseitig zutrat, stellte sich je nach der Intensität

der Kohlensäurewirkung eine gegen die Kohlensäure gerichtete oder

von dieser abgewendete Krümmung ein.

Nach alledem wird also der Hydrotropismus ziemhch leicht

durch die chemotropischen (aerotropischen) Reizungen überwogen.

Andere Reizungen kommen bei den angedeuteten Yersuchs-

anstellungen nicht in Betracht; denn die Wasserströmung, die etwa

durch Transpiration im Boden erzielt wird, ist zu gering, um Rheo-
43*
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tropismus zu erzielen. Zudem reagieren im Boden in der besagten

"Weise alle Wurzeln, auch solche , denen die rheotropische Sensi-

bilität^) abgeht.

Bei dem Überwiegen des Chemotropismus ist es auch ver-

ständlich, daß intakte und dekapitierte Wurzeln in Erde in ähn-

licher Weise reagieren, obgleich mit der Entfernung der Wurzel-

spitze die hydrotropische Reizung aufgehoben ist.

F. Hauptresultate.

Die Wurzeln von Keimpflanzen werden durch die verschieden-

sten Stoffe bei inäqualer Verteilung in Wasser zu tropistischen

Krümmungen veranlaßt.

Es handelt sich hierbei um eine chemotropische Reizwirkung.

Denn wenn auch (abgesehen von Sauerstoff und Kohlensäure) alle

genügend löslichen Stoffe Reaktionen hervorriefen, so steht die

Reizwirkung der Stoffe doch in keinem Verhältnis zur osmotischen

Leistung derselben. Vielmehr wird die Reizung bei manchen

Körpern schon durch sehr geringe, bei andern erst durch ansehn-

liche Mengen hervorgebracht. Soviel geht aus den mitgeteilten

Versuchen sicher hervor, obgleich die Reizschwelle nicht exakt

bestimmt wurde.

Durch alle Stoffe Avird positiver Chemotropismus hervorgerufen.

Mit einer Steigerung der Konzentration tritt aber bei vielen Stoffen

negativer Chemotropismus auf.

Die Wurzeln reagieren ebenfalls chemotropisch, wenn in dampf-

gesättigter Luft Kohlensäure, Sauerstoff, sowie die Dämpfe ver-

schiedener flüchtiger Stoffe in inäqualer Verteilung auf sie einwirken.

Auch in diesem Falle wird durch manche Stoffe bei höherer Dichte

der positive Chemotropismus in negativen Chemotropismus verwandelt.

Bei Sprossen von Blütenpflanzen wird zwar nicht durch Sauer-

stoff und Kohlensäure, wohl aber durch die Dämpfe verschiedener

Stoffe Chemotropismus hervorgerufen. Dagegen konnte bei den

Sporangienträgern von Phycomyccs weder durch Gase noch durch

Dämpfe eine chemotropische Reaktion erhalten werden. Sowohl

bei Wurzeln, als auch bei Sprossen konnte im dampfgesättigten

Räume durch den einseitigen Anprall eines dampfgesättigten Luft-

1) Newcombe, Annais of Botany 1902, Bd. 16, p. 429. Desgl. Botan. Gazette

1902, Bd. 33, p, 177.
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Stromes keine Krümmungsreaktion ausgelöst werden, die aber

bei nicht völlig dampfgesättigter Luft infolge der hydrotropischen

Reizung eintritt.

Auch bei den in Erde befindlichen "Wurzeln vermag eine

chemotropische Reizung durch inä(|uale Verteilung von Sauerstoff

usw. die hydrotropische Reizung leicht derart zu überwinden, daß

sich die Wurzel nach dem trockneren Boden krümmt.

Alle geprüften Wurzeln führen nach dem Dekapitiercn der

Wurzelspitze noch chemotropische Reizkrümmungen im Wasser und

in der Luft aus.

Die diesen Ausführungen zugrunde liegenden Versuche wurden

im Botanischen Institut zu Leipzig ausgeführt. Es ist mir eine

augenehme Pflicht, Herrn Geheimrat Professor Dr. Pfeffer, sowie

Herrn Privatdozent Dr. Nathansohn für die vielfachen An-

regungen und die stete Unterstützung, welche die genannten Herren

mir während des Verlaufes meiner Arbeit zuteil werden ließen,

meinen herzlichsten Dank auszusprechen.

Druck von E. Buchbinder In Neu-Buppin.
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