
J. Wiesner: Regulirung der Zweigrichtung durch „variable Epinastie-'. 321

34. J. Wiesner: Regulirung der Zweigrichtung durch

„variable Epinastie".

i:in<r.-g;.M<:c„ ;,ii. 18. Jiiiii U)02.

Don Aii^iranuspimkr nuMiirr Darstellun,!,- hildet eine sohr bekami

wor(l(Mi(" rflatizp: Gn/,/;a^.siu <niisop/,i,/la. das iilteste Beispiel fii

ihunn'K. \\\r Jiiiin >^ich li.-iit.' iiii-.lnickt. die ontog-euetisch entstehende

Sclioii dainiiK li;il... icli dir total vt^rscliicct.Mien Wuchsverhaltnisse

di<^^pr l)oid('ii (ioldfiissicii hervorgohobpTi. Die Laubsprosse von

(ioidfu.ssia aniivphi/Ka sind o])inastis(di; an der verstiirkt wachsendon

Ohorseitc sttdicii die kloinen. jin der conoavon Unterstdte die grossen

Blilttcr. Iliiiu^t'iiTM (MxcheiiKMi die Tjaubsprosse von Goldfmtsia iso-

p/nf//a JM.na.tiM-li.

NVrnl.Mi SprnsM- d^T riM.'ivn Plianze dorart horizontal gelegt,

ilaN> dir L!,ri'ss(Mi HliitttM- nacli unton zu liegen kommen. also die

niorj)hoK)gis('li(' ()ber>('it(' nach oben gekohrt ist. so erfolgt selbst

nach mehreren Tagen nur eine sehr schwache negativ gootropisciie

Aufrichtung: der Spross orliebt sicb fast nicht oder hoclisteus iitn 30

bis iO'') nber die Horizontab'. Wetni nun aber die Sprosse derart

linrizumal li.-vn. da^> .lie mit d.Mi kleinen HlJittern besetzte convexe

()b..r.,Mr,. d'T ^(.luss.. nach unten zu lirgen kornmt, so richten sich

lii" >-]ir<w.,. Yix^rU ;iuf. «M-ln'l»eti sich \ertical und die Sprossenden

udi'Mi -M-,ir iii,,'!' iti.' \.'rricab> liiiiau-;. indeni der epinastisohe Charakter

ruck ko

und Epinastie stattfindet; es

Sprosse einen (iloichgewichts-

r, Sitzung>-Ber. .ler Wionor Akad. der Wiss*'nsch., S. oS, 1868.

2) Eine Abbildung der Anisophyllie und der Epinustio dor Laubsprosse tdi

Goldfussia amsophylla befindet sich in meiner Biologie, 2. Anil. 1902, S. 47.
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322 J- Wiesner:

Sprosses im Wachsthum gefordert ist, so muss durch die Epinastie

die geotropische Aufrichtung beeintrachtigt werden. Wird durch

Urakehruiig der Sprosse die an sich wachsthumsfahigere Oberseite

zur Unterseite gemacht, so muss die geotropische Aufrichtung eine

Forderung erfahren.

Durch eingehende Studien der Wachsthumsverhaltnisse von Gold-

fussia anisophylla gelangte ich zu dem Resultate, dass bei dieser

Pflanze der (rrad der Wachsthumsfahigkeit mit dem Grade der Epi-

nastie nicht parallel geht. Je schwacher das Wachsthum verlauft,

desto geringer ist natiirlich die Epinastie, aber diese steigert sich

doch nur bis zu mittlerer Wachsthumsstarke und fiber diese hinaus

nimmt die Epinastie wieder ab. Ich schliesse dies aus der That-

sache, dass im Wachsthum unterdriickte Sprosse sich vertical auf-

richteten, ohue die Enden epinastisch zu kriimmen und dass iiberaus

kraftig sich entwickelnde Sprosse sich schwacher epinastisch kriimmen

als solche, welche ein mittleres Wachsthum zeigen.

Diese an Goldfussia anis&phylla gemachten Wahrnehmungen haben

mich veranlasst, das Yerhaltniss der Epinastie der Sprosse zu deren

Wachsthumsstarke bei anderen Gewachsen eingehend zu verfolgen

und die Riickwirkung dieser „variablen Epinastie" auf die Zweig-

richtung zu studiren.

Das Ergebniss dieser meiner IS^achforschungen war ein iiber-

raschendes; denn iiberaus haufig fand ich an seitlichen Sprossen eine

von der Wachsthumsstarke abhangige gesetzmassige Variation der

Epinastie, durch welche die Richtung dieser seitlichen Sprosse zum
Horizonte unter Mitwirkung von negativem Geotropismus geregelt wird.

Der haufigste Fall scheint der zu sein, den wir bereits bei Gold-

fussia anisophylla kennen gelernt haben, welcher, wie wir gesehen

haben, dadurch charakterisirt ist, dass die starkste Epinastie bei

mittlerer Wachsthumsstarke erreicht wird und von hier aus sowohl

mit Abnahme als mit Zunahme der W^achsthumsstarke die Epinastie

sinkt.

Ein anderer Fall ist durch die Sprosse von Ampelopsis hederacea

reprasentirt. Hier steigt mit zunehmender Wachsthumsintensitat die

Epinastie. Je kraftiger der Wuchs der Sprosse ist, desto starker

tritt die Epinastie der Sprossenden hervor. Bei schwachem Wachs-
thum unterbleibt sie ganzlich, das Sprossende bleibt gerade.

Diese beiden Falle beziehen sich auf ein durchschnittliches Ge-

sammtwachsthum. Beachtet man aber die grosse Periode eines

Sprosses, so ergeben sich rucksichtlich des Verhaltens von Epinastie

und negativem Geotropismus zahlreiche mogliche Falle, von welchen

folgende von mir thatsachlich constatirt wurden.

1. Die anfangs stark ausgesprochene Epinastie halt spater dem

negativen Geotropismus das Gleichgewicht, so dass die anfangs nach
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der Zweigrichtung durch „variable Epinastie". 323

abwarts gekriiramten Sprosse spater horizontal welter wuchsen. Bei-

spiel: Normal wachsende Seitensprosse der Ulme. Die hiertier ge-

horigen Falle stellen sich in jene Kategorie, welche von FRANK u. a.

als Transversalgeotropismus bezeichnet wurden.

2. Der anfangliche negative Geotropismus geneigter Sprosse,

welcher sich in einem concaven Aufwartskriimmen des Sprossendes

zu erkennen giebt, wird durch Epinastie so weit iiberwogen, dass

die concave Kriimmung der Sprosse schief, aber geradlinig nach
oben gerichtet ist. Beispiel: Philadeiphm cwonarim. Hierher gehort

ziim mindesten ein Theil jener Falle, welche von PfefFER als

„Eigenrichtung", von CZAPEK als „Autotropismus" bezeichnet wurden.

3. Die bereits ini Beginn des Wachsthums klar zum Ausdruck
gelangende Epinastie bleibt wahrend der ganzen grossen Periode des

Wachsthums erhalten {Goldfussia anisophylta), so dass das Sprossende
zu jeder Zeit nach oben convex bleibt, oder es stellt sich am Ende
der grossen Periode in Folge Erloschens der Epinastie eine locale,

negativ geotropische Hebung der Sprosse am basalen Ende ein.

(Araucai'ia excelsa),

Ich will die hier kurz skizzirten Typen durch einige charakte-

ristische Beispiele erlautern.

Ulmen (Ulmus campentris) . Mehrere Exemplare wurden in Topt-
cultur gezogen. An jedem Exemplar zeigten sich Sprosse von ver-

schieden starker Entwickelung. Insbesondere fiel auf, dass in der
Nahe des Stanimgrundes sich die Knospen sehr schwach entwickelten.
AUe normal sich entwickelnden Sprosse wuchsen mehr oder minder
horizontal weiter, wahrend alle im Wachsthum zurtickgebliebenen
Sprosse sich vertical aufrichteten. Wurden die Stocke umgekehrt, so

trat an den gut wachsenden Sprossen eine negativ geotropische Hebung
ein, was dadurch zu erklaren ist, dass durch die Umkehrung der
Sprosse die epinastische Oegenwirkung der negativ geotropisch auf-
tretenden Sprosse aufgehoben wurde. Nach einiger Zeit trat eine
Umkehrung der Lage der Sprosse ein und von da an entwickelten sie
sich wieder in nahezu horizontaler Lage. An jungen im Beginn der
Belaubung befindlichen invers aufgestellten Stocken erreichten alle
im Wachsthum zuriickgebliebenen Sprosse vollstandig die verticale
Lage, wahrend die normal sich entwickelnden geneigt zum Horizont
sich stellten.

"

Man sieht deutlich, dass bei schwacheni Wachsthum die Epinastie
verlischt und damit die Bedingungen fur eine vollstandig verticale Ent-
wickelung der betreffenden Sprosse geschaffen sind.

Wahrend also bei mittlerer Wachsthumsstarke die Epinasri.'

kraftig zur Geltung kommt und in ihrer Gegenwirkung zum negativei.

Geotropismus die Sprosse horizontalen Wuchs annehmen, versagt di.-
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324 J- Wiesnrr:

epinastische Gegenwirkung bei schwachem Wuchse der Sprosse voll-

standig und diese erheben sich vertical. Dieselbe Brscheinung zeigt

sich bei der Dime auch, wenn die Sprosse durch tiberaus gfinstige

ErnahruDg in kraftigeren Wuchs gerathen, was sich am schonsten bei

Fallung des Hauptstammes in der Entwickelung der Lohdentriebe zu

erkennen giebt. Die Unmassen von Reservestoifen, welche im Stumpfe

des Hauptstammes abgelagert waren, kommen den paar aus ihm sich

erhebenden Lohdentrieben zugute. Es ist bekannt, dass diese sich

fast vertical erheben. Wie bei den verkumnierten Sprossen fehlt

auch bei den iibermassig kraftigen Trieben die dem negativen Geo-

tropisnms entgegenwirkende Epinastie, und so ist ein solcher Lohden-

trieb befahigt, den Hauptstamm zu substituiren.

Araucaria excelsa. Die jungen Enden der primaren Seitensprosse

dieser Holzgewachse sind bekanntlich nach abwarts gekriimmt. Kehrt

man die Pflanze um, so wachsen.die Sprossenden empor, iiberschreiten

aber die verticale Lage. Es kann also wohl keinem Zweifel unter-

liegen, dass diese Sprossenden stark epinastisch sind. Mit fort-

schreitendem Wachsthum breitet sich der Spross flach aus, bis in

einer bestimmten Entfernung vom vorderen Sprossende (an den von

mir untersuchten Exemplaren in der Region, in welcher der zehnte

bis ftinfzehnte Seitenspross zweiter Ordnung abzweigt) der Spross

sich deutlich geotropisch erhebt.

Diese merkwurdige Erscheinung erklart sich dadurch, dass an

der Stelle, wo die geotropische Erhebung stattfindet, die Epinastie

der primaren Seitensprosse bereits erloschen ist, das Langenwachs-

thum daselbst aber noch nicht aufgehort hat, mithin der negative

Geotropismus in der Form einer (schwachen) Aufwartskriimmung zur

Geltung kommen kann. In der vorderen Region der Zweige, welche

uns transversal geotropisch erscheint, halt die Epinastie dem nega-

tiven Geotropismus das Gleichgewicht.

Jenseits der Zone, in welcher die genannte negativ geotropische

Aufwartskriimmung sich eingestellt hat, sieht man den ausgewachsenen

Theil der primaren Seitensprosse zum Hauptstamme aufsteigen, oder

richtiger gesagt, man sieht das basale Ende des primaren Seiten-

sprosses vom Stamme sich hinab beugen. Man erkennt sofort, dass

man es hier mit einer (todten) Lastkrummuug zu thun hat: das Ge-

wicht des vorderen, noch im Wachsthum befindlichen Sprossendes

beugt den alteren, schon ausgewachsenen Theil hinab. Dor gauze

primare Seitenspross hat eine S-formige Doppelkriimmung ange-

nommen, deren Zustandekommen nach obigen Auseinandersotzungen

wohl voUkommen geklart sein durfte.

Abies excelsa. Ich komme hier zu einem allbekannten Fall,

welcher, wie ich glaube, unter Anwendung meiner Auffassung fiber
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Entgegenwirkeii von veranderlicher Epinastie und stationarem Geo-

tropismus sich uns klarer als bisher darstellt.

Wird der Gipfeltrieb einer Fichte entfernt, so erheben sich die

obersten Wirteltriebe und gewohnlich wird einer derselben vertical

und substituirt den verloren gegangenen Hauptspross.

Am genauesten ist diese Erscheinung von SACHS ^) beschriebeu

worden. Diesem scharfsinnigen Beobachter eutging nicht die That-

sache, dass es, wie er sich ausdriickt, gewohnlich der starkste

der Wirteltriebe ist, welcher sich aufrichtet und die Rolle des ver-

loren gegangenen Haupttriebes iiberninimt. SACHS erklart diese Er-

scheinung als Correlationsphanoraen, und in der weiten Fassung,

in welcher der Autor diesen Begriff vortragt, wird man seiner Dar-

stellung nicht entgegentreten , ohne aber in derselben eine be-

friedigende Erklarung zu erblicken. A^ersteht man unter Erklarung

eine naturgemasse Einordnung eines unbekannten Phanomens in eine

bekannte Erscheinungsreihe, so wird man vielleicht in der Art, wie

ich dieses seiner Ursache nach unbekannte Phanomen mit andereu

bekannten vergleiche, eine annehmbare Erklarung finden.

So lange die Sprosse der fichtenartigen Nadelholzer in schwachem

Wachsthum sich befinden, ist deren Epinastie so stark, dass die Aeste

oberseits deutlich convex sind, so wie bei Araucaria excelsa. Kehrt

man den Ast um, so tritt die Epinastie noch starker hervor, indem

derselbe sich nicht uur vertical erhebt (unter Mitwirkung des nega-

tiven Getropismus), sondern in Folge der starken Epinastie uber die

Yerticale hinaus geht. Am normal liegenden Seitenspross tritt mit

zunehmendem Wachsthum die Epinastie so weit zuriick, dass der Ast

nicht mehr epinastisch gekriimmt, vielmehr durch Zusammenwirkung
von negativem Geotropismus und Epinastie ein Gleichgewichtszustand

hergestellt wird, welcher die sogenannte transversal-geotropische Lage
des Sprosses zur Folge hat. Es sinkt also mit zunehmender Wachs-
thumsenergie die Epinastie, und wenn durch ausserordentlich starke

Ernahrung das Wachsthum noch weiter gesteigert wird, so verlischt

die Epinastie vollstandig. Es wird nunmehr verstandlich, dass die

in Folge des Wegschneidens des Gipfeltriebes iibermassig ernahrteu
W irteltriebe an Wachsthumsenergie gewinnen, dabei aber ihre epi-

uastische Kriimmungsfahigkeit einbussen. Dass, wie man weiss, ge-

rade der „starkste" Wirteltrieb den Hauptspross fortsetzt, wird nach
der hier dargelegten Regulation der Zweigrichtung durch die Varia-

tion der Epinastie einleuchtend erscheinen.

Wie die Fichte verhalten sich alle fichten- oder taiirn'Martigt'ii

Xadelholzer, niimlich alle diejenigen, welclie sich amphitroph
verzweigen. Darauf komme ich weiter unten noch zuriick. Hier

1) Vorlesungeu fiber Pflanzenphysiologie. S. 618 (1882).
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mochte ich nur erwahnen, class die Pintis-Arten sich total anders

verhalten, indem gerade deren jiingste Triebe voUkommen vertical

(negativ geotropisch) aufgerichtet sind, in dem Zustande also jeder

epinastischen Kriimmungsfahigkeit baar sind. Diese verticalen Sprosse

wendeii sich spater schief nach aussen. HOFMEISTER') hat dies als

eine (todte) Lastkriimmung erklart. Allein nach den von mir an

Finns Laricio angestellten Yersuchen kann dies unmoglich richtig

sein, denn es ist das fiinfzehn- bis dreissigfache Zweiggewicht nothig,

urn den aufgerichteten Trieb in seine endlich erreichte Lage zu bringen.

Amphitrophe Sprossbildung. Ich kann in diesem kurzen

Aufsatz in weitere Einzelheiten nicht eingehen, sondern mochte nur

noch zeigen, dass die weit unter den Holzgewachsen verbreitete

amphitrophe Sprossbildung mit der hier beschriebenen Regula-

tion des Geotropismus durch die Epinastie verbunden ist und sich

als eine zweckmassige Einrichtung, namentlich mit Riicksicht auf

die Beleuchtungsverhaltnisse des von diesen Sprossen getragenen

Laubes zu erkennen giebt.

In meinen Untersuchungen iiber die Anisomorphie im Pfianzen-

reich'') habe ich auf drei typische Verzweigungsformen der Holz-

gewachse hingewiesen: auf die epitrophe Verzweigung, wo die

Sprosse ausschliesslich oder vorwiegend auf der Oberseite der

Muttersprosse zur Entwickelung kommen {Salix, Tamarix), auf die

hypotrophe Verzweigung, wo die Sprossbildung an der Unterseite

der Muttersprosse begiinstigt ist (Populus pyramidalis) ^ und auf die

amphitrophe Verzweigung, wo die Sprosse an den Flan ken der

Muttersprosse zur Ausbildung gelangen.

Die amphitrophe Verzweigung ist ungemein verbreitet, sowohl

unter den Laub- (Ulmm, Corylus, Tilia etc.), als Nadelbaumen {Abies,

Salisburya etc.). Sie ist ein ungemein wichtiger Behelf der Pflanze,

um selbst bei sehr reicher Belaubung die Blatter in moglichst grosster

Zahl dem starksten difFusen Lichte (Oberlichte) zuzufuhren.

Wohl hat das Blatt die selbstandige Eignung, sich senkrecht auf

das starkere diffuse Licht seines Lichtareals zu stellen; allein bei

amphitropher Verzweigung steht schon das gauze Zweigsystem in

der Flache der starksten Beleuchtung, breitet namlich seine Flache

gegen das Oberlicht aus, so dass ganz schwache Wachsthums-
bewegungen der Blatter ausreichen, um sie in die zweckmassigste

fixe Lichtlage zu bringen. Diese horizontale Ausbreitung der amphi-

trophen Zweigsysteme kommt aber, wie wir gesehen haben, dadurch

zu Stande, dass bei mittleren Wachsthumszustanden die Epinastie

dem negativen Geotropismus das Gleichgewicht halt.
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Aber auch, wenn durch starke Herabsetzung oder durch ausser-

gewohnliche Forderung das Wachsthum die Epinastie erlischt, ist die

dadurch erzielte verticale Aufrichtung der Sprosse als eine zweck-

massige Ausbildung anzusehen: im ersteren Falle dringt der Spross

zum starksten Lichte vor, und dabei sind doch alle Blatter wieder

dem Zenithlichte zugewendet; im letzteren Falle ist die Aufrichtung

der Sprosse aber eine Nothwendigkeit, denn solche iibermassig er-

nahrten, vertical aufschiessenden Sprosse (Lohdentriebe von Linden,

Ulmen etc.; Wirteltriebe der Fichten, nach Entfaltung des Haupt-

sprosses aufgerichtet) liaben ja die Aufgabe den Hauptspross zu sub-

In einer ausfiihrlichen Abhandlung komme ich eingehend auf

diesen Gegenstand zurtick. In dieser vorlaufigen Mittheilung wollte

ich nur auf eine im Pflanzenreiche weit verbreitete Erscheinung hin-

weisen: auf die im Dienste einer zweckmassigen Astlage stehende

veranderliche Epinastie, welche, wie wir gesehen haben, in Com-
bination mit dem stets die verticale Richtung anstrebenden negativen

Geotropismus jene Lage der Seitenzweige bestimmt, welche mit

Riicksicht auf die Lebens- und insbesondere auf die Beleuchtungs-

verhaltnisse der betreffenden Gewachse sich als passend erweist.

Wien, Juni 1902.

35. S. Kostytschew: Der Einfluss des Substrates auf die

anaerobe Athmung der Schimmelpiize.

Eingegangen am 23. Juni 1902.

Seit der Veroffentlichung der Untersuchungen DlAKONOW's^)
liber die intraraoleculare Athmung herrscht die Ansicht, dass dieser

Process ganz identisch ist mit der alkoholischen Gahrung der Hefe-
pilze, und dass folglich die Existenz aerober Pflanzenorganismen in

sauerstofffreien Medien bei Abwesenheit gahrungsfahiger Kohlenhydrate
unmoglich ist. Diese Vorstellung von der intramolecularen Athmung
als einem specifischen Process, der untrennbar an ein strong be-

stimmtes Nahrmaterial gebunden ist, nimmt ihr naturlich jede all-

gemeine Bedeutung im StoflPwechsel der Pflanze und untergrabt in

1) DiAKONOW, Ber. der Deutschen Bot. Gesellsch. 1886.
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Berichtigungen.

Seite 1, Zeile 2 von oben lies: „Vorsitzender: Herr A. Engler" statt „Herr L. Kny".

„ 2, „ 18 und 19 von oben soil lauten: „. . . . da die Entwickelimg dieser

ahnlich der bei den anderen beobachteten Coniferennadeln verJauft.*

„ ."), „ 16 von oben setze „Fig. 11, ^" statt „Pig. 9, .9".

.. <;, „ 13 von oben setze ^dabei" fiir „durch dasselbe".

- 7, „ 9 von oben streiche ^jedenfalls".

.. 7, .. 15 von unten setze ^Fig. 7—8. Abies"- state „Fig. 7—9, Abies^'*.

.. -tfi,
,. 12 von oben lies: „welcher leichter loslich ist", statt „welche schwer

loslich ist".

, 17(3 wiinscht der Verfasser durch die folgende Berichtigung zu erganzen:

„In meiner Arbeit iiber die Luftwurzeln von Avicennia (S. 17(5) ist

meine Darstellung des Streites iiber den Organcharakter dieser Ge-
bilde leicht etwas missverstandlich. Westermaier will sie namlich

nicht selbst als Stammorgane aufgefasst wissen, er betont nur im
Gegensatz zu den fruheren Autoren diejenigen Eigentbiimlichkeiten,.

welche sie mit Stammgebilden gemeinsam haben, bczeichnet sie

selbst aber als Orj^ane sui generis",

„ 202, Zeile 12 von unten setze „Fe2Cl6 .... Spur" statt .FejClg" . ., . ;!".

„ 202, , 15 von unten setze „0,2 pCt." statt „0,3 pCt."

„ 204, „ 7 von oben setze ^Fe^Clg" statt ^FegCla.

, 205, „ 18 von oben setze ^beschwerlich" statt „bemerklich«.

„ 293, „ 20 von unten setze ^Wirthszelle" statt „Wirthspflanze".

der Sprosse aufgehoben wird und der Spross gerade und schief

nach oben gerichtet erscheint."

„ 328, Anm. 2, setze hinter ^Gesellsch." die Jahreszahl „1888% in Anm. 4 hinter

„1892* die Seitenzahl „442"; statt „Ziegenhbin" setze„
""

''0, Zeile 2 von unten setze „untersuchcnden Losungen" statt „u
!1 setze in der ersten Zeile hinter I.: „Die Culturen wurdei

iidasiatischen Zuckerpalme" statt „der s
, 393, Zpile 2 von unten s

afrikanischen Zuckerpalm

„ 3 von oben setze „28" statt „27".

„ 2 von oben setze ^Wurzeln" statt „Wurzel".
ietze uber die letzte Kolonne der zweiten Tabelle „27—29tag

statt „40tagige Keiralinge".

, 430, Zeile 2 von oben setze „Gesammt- und Eiweissphosphorbest
„gesammten Eiweissphosphorbestimmung".

„ 430 setze in der vorletzten Kolonne „0,4r>i56" statt „0,4645''.

„ 524, Zeile 4 von unten, lies „Saumbreite' statt „Samenbreite".

i XIX ist auf S. ofiu in Anm. 1, Zeile 9 von unten, .20-.".(i /f" s
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