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56. 6. Haberlandt: Ein experimenteller Beweis fiir die Be-

deutung der papillbsen Laubblattepidermis als Lichtsinnesorgan.

Xach der von mir ausfiihrlich begriindeten Auffassung x
) ist die

papillose Epidermis der Oberseite des transversalheliotropischen Laub-
blattes ein Lichtsinnesorgan, welches die Wahrnehmung der Licht-

richtung seitens der Blattspreite ermoglicht Die papillosen Epi-
dermiszellen reprasentieren lichtkonzentrierende Sammellinsen : in

der Mitte der Innenwand jeder Zelle, die von der lichtempfindlichen

Plasmahaut bedeckt ist, entsteht bei senkrechtem Lichteinfall ein

helles Mittelfeld, das von einer dunklen Randzone umgeben ist. Bei
schragem Lichteinfall ruckt das helle Mittelfeld zur Seite, die dunkle
Randzone wird einerseits schmaler, andererseits breiter. Diese Ande-
mag ,|,t Intensitatsverteilung des Lichtes wird als tropistischer Reiz
empfunden, der jene Bewegungen des Blattstieles anslost, welche die

%eite in die guustige fixe Lichtlage wieder zuruckfuhren.
Der Beweis fiir die Riehtigkeit dieser Auffassung wurde von

mir auf doppelte Weise gefuhrt.

Zunachst wurde gezeigt, dass die optischen Voraussetzungen fiir

'I'zoption der Lichtrichtung in den subepidermalen Geweben
der Blattspreite hochst ungiinstige sind, wogegen die obere Epidermis
*WMWI m optischer Hinsicht vortrefflich konstruierten Apparat zur

l!llll "l'mung der Lichtrichtung darstellt. Daraus folgt mit logischer
konsequenz, dass die obere Epidermis als Sinnesorgan der Licht-
Perzeption fungiert. Bei dieser anatomisch-physiologischen Beweis-
luhrung spielt neben der ausgedehnten anatomischen Beobachtung

Kxperiment eine wichtige Rolle, und zwar in Form jenes

-'hen Yersuches, den ich als „Linsenversuch" beschrieben
i

a
e Durch diesen wird namlioh die optische Eignung der papillosen

epidermis zur Perzeption der Lichtrichtung vollkommen sichergestellr.

i

Ausser dieser dlgemeinen, durch den Gang der ganzen Unter-
"

i

11
'
,:u " u' gegebenen Beweisfuhrung habe ich aber fur die Funktion

'" !

i

i;

'l
,|| i"» n Epidermis der Blattoberseite als Lichtsinu

1 einen direkten experimentelle
n tertauchen der Blatter unter W

' u ' v Papillftsen Epidermiszellen

Ber U n
Haberlandt

> Die Perzeption des

T./kir
Doutschen Bot. Gesellsch., Bd. XXII, 1904. — Die Liehtsinnesorgane dei

^aubblatter. Leipzig 1906.
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362 G. HABERLANDT:

geschaltet, die Entstehung eines die Orientierung ermoglichenden

hellen Mittelfeldes und einer dunklen Randzone auf den Innenwanden

der Epidermiszellen unnioglich gviuacht 1

). Waren bei diesen Yer-

suchen die Blattstiele, welche eventuell zufolge ihres positiven Helio-

tropismus die grobe Einstellung in die fixe Lichtlage vermitteln

konnten, auf geeignete Weise verdunkelt, so zeigten die schriig

beleuchteten, untergetauchten Blattspreiten nicht die ge-

ringste Neigung, in die giinstige fixe Lichtlage einzu-

rucken, sie konnten die Lichtrichtung nicht perzipieren.

Damit war erwiesen, dass die Linsenfunktion der Epidermiszellen

zur Wahrnehmung der Lichtrichtung unentbehrlich ist. Auf die

nahere Ausfuhrung dieser mit den Blattern von Humulus Lupulus,

Ostrya vulgaris, Begonia discolor und Tropaeolum majus angestellten

Versuche brauche ich hier nicht einzugehen. Ich verweise in dieser

Hinsicht auf meine ausfuhrliche Arbeit.

Der nahe liegende Einwand, dass durch das Untergetauchtsein

der Blatter unter Wasser moglicherweise ihre Lichtempfindlichkeit.

mag dieselbe in der Epidermis oder sonstwo im Blatt ihren Sitz

haben, geschadigt oder sogar ganz aufgehoben wurde 2
), ist deshalb

nicht zutreffend, weil untergetauchte Stengel und Blattstiele positiv

heliotropische Kriimmungen anstandslos ausfiihren. Hier kommt es

aber nur auf den Helligkeitsunterschied zwischen Licht- und Schatten-

seite des Organs an, der natiirlich auch unter Wasser vorhanden ist.

Wenn aber die Lichtempfindlichkeit positiv heliotropischer Organe

unter Wasser keine Schadigung erfahrt, so ist nicht einzusehen, wes-

halb die Lichtempfindlichkeit transversalheliotropischer Organe sich

anders verhalten sollte.

Nichtsdestoweniger musste es, um jeder Kritik standzuhalten.

erwiinscht sein, den soeben beschriebenen Versuch in der Art zu

modifizieren, dass nur die Oberseite der Blattspreite benetzt

wird, die Unterseite und der B lattstiel dagegen nach wie

vor nur von atmospharischer Luft umgeben sind. In diesem

Falle befindet sich das Blatt gewiss unter ganz natiirlichen Be-

dingungen, denn eine viele Tage lang andauernde Benetzung der

Blattoberseite kommt beispielsweise im tropischen Regenwalde oft

genug vor, ohne das Blatt im geringsten zu schadigen.

Die abgeanderte Yersuchsmethode bestand also im wesenthchen

darin, dass die Spreite des betreffenden Laubblattes auf ihrer Ober-

seite mit Wasser benetzt und die Wasserschicht mit einem ent-

sprechend zugeschnittenen dunnen Glimmerblattchen bedeckt wurde.

1) Vgl. Die Lichtsinnesorgane der LaubblMter; das Verhalten submerser Blatt-

spreiten mit papilioser Epidermis. S. .Stiff.

2} Dieser Einwand ist von Fitting in seinem Roforato in der Botanischen
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Bedeutung der papillosen Laubblattepidermis als Lichtsinnesorgan. 363

Bei der annahernden Gleichheit des Brechungsvermogens des Wassers
und des Zellsaftes der Epidermiszelleu wurde die Linsenfunktion der

letzteren ansgeschaltet und eine annahernd gleichmassige Beleuchtung
der K])iilermisinnenwande herbeigefiihrt. Die derart benetzten Blatter

wurden zu Beginn des Yersuches in der heliotropischen Kammer aus

direr fixen Liclitlage herausgebracht und schrager Beleuchtung aus-

gesetzt. Ihr weiteres Verhalten lieferte dann die Entscheidung.

Bei der AusfubruBg dieses Experimentes handelte es sich vor
allem um ein geeignetes Versuchsobjekt mit moglichst flachen, leicht

benetzbaren und geniigend kleinen Blattspreiten. Ich wahlte dazu
noch jugendliche Pflanzchen von Begonia semper/brent Lk., die in

einem Blumentopfe aus Samen gezogen waren. Das erste Laubblatt
der Keimpflanze besitzt im ausgewachsenen Zustande eine flach aus-
gebreitete, rundliche, vom Blattstiel scharf abgegrenzte Spreite von
o—10 mm Lange und Breite, mit ganzem oder nur andeutungsweise
gekerbtem Rande. Der Blattstiel ist nur 4-5 mm lang. Das nachst-
folgende Laubblatt ist schon bedeutend grosser; seine Spreite ist

noch lmmer geniigend flach ausgebreitet, ihre Asymmetrie bereits

JBgedeatet, der Blattrand deutlich gekerbt. Lange und Breite der
Spreite betragen 15—19 mm. Der Blattstiel ist 14-16 mm lang.
Die obere, grosszellige, spaltoffnungsfreie Epidermis der Spreite be-
«zt beim ersten wie beim zweiten Blatte in ihrer ganzen Aus-
dehnung stark papillos vorgewolbte Aussenwande.

Der Topf mit den ifo/oma-Pfhinzchen wurde zunachst in der
tn

"
*' iuer heliotropischen Kammer aufgestellt, deren vordere Schub-

*«nd ganz entfernt war. Die Kammer stand auf einem Tische vor
ejnem Xordwestfenster des botanischen Institutes, so dass die Pflanz-
ci»en in schrager Richtung von diffusem Tageslichte beleuchtet
wurden. Der Boden der Kammer war von einer Wasserschicht be-
«**fc Nachdem sich die auf die Kotylen folgenden ersten Laub-
**tter mit ihren Spreiten in die fixe Lichtlage eingestellt hatten,

burden zwei derselben auf die oben besprochene Weise mit Leitungs-

ST*
b
r

enetzt uud mit je einem Glimmerblattchen bedeckt. Von
1 zu Zeit wurde das verdunstete Wasser mit Hilfe eines nassen

^insels ersetzt, mit dem man den Blattrand beriihrte. Das Wasser

T
e sofort kapillar eingesogen, und so konnte das Blatt den ganzen

aS iiber benetzt erhalten werden. Abends deckte man die helio-
^opische Kammer mit einem schwarzen Tuche zu, worauf am nachsten
* 0rgen unmittelbar nach EnttVrmm- des Tuohes die Blattoberseite
auf

* neue benetzt wurde.
Zu Beginn des ersten Yersuches am 15. Mai (Tomporatur li)°C.)

** dem Topfe, der an einem Stativ befestigt war, eine derart ge-
»«gt« Stellung gegeben word.-!,, dass das Licht die Illatrspreit.Mi
ftller Pflan,,-!,.,,, ,,„„., -,.„.„ „;„ , „,,, VllI1 ,i lM id,,!
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364 G. Haberlandt:

mit Wasser benetzten Blattern zweier Pflanzchen befand sich im

Hinblick auf die Kiehtung des einfallenden Lichtes das erne in der

Flankenstellung, das andere in der Medianstellung mit nach hinten

gekehrter Blattspreite. Die nicht benetzten Blatter der ubrigen

Pflanzchen befanden sich zum Teil in eben denselben, zum Teil

natiirlich auch in verschiedenen anderen Stellungen, bei alien aber

war die Blattspreite anfanglich schrag beleuchtet.

Die benetzten und die unbenetzten Blatter zeigten nun im Laufe

der nachsten Tage ein ganz verschiedenes Verhalten. Wahrend

nach Beginn des Versuches durch Drehungen bezw. Krttm-

mungen ihrer Blattstiele mehr oder minder vollstandig in

die neue fixe Lichtlage eingeriickt waren, machten die

beiden benetzten Blatter auch nicht den geringsten Yer-

such, in die transversal-heliotropische Stellung bezw. in die

gunstige fixe Lichtlage zu gelangen. Ihre Blattspreiten zeigten

nach vier Tagen noch dieselbe Lage wie zu Beginn des Versuches.

Nun wurden sie trocken gelegt und waren dann nach weiteren vier

Tagen, wenn auch nicht vollstandig, in die neue fixe Lichtlage ein-

geriickt.

In der zweiten Junihalfte wurde dann derselbe Yersuch mit den

iuzwischen herangewachsenen nachstfolgenden Laubblattern mehrerer

Pflanzchen wiederholt. Die Temperatur betrug jetzt 21—23° C. Das

Ergebnis war dasselbe. Wieder zeigte sich vollstandige UnfcbigkeH

der Blatter mit benetzten Blattspreiten, die Lichtrichtung zu perzi-

pieren und in die neue fixe Lichtlage einzuriicken, wogegen die

Blatter mit trockenen Spreiten langstens nach vier Tagen melir oil* -r

minder vollstandig die transversal-heliotropische Stellung aufwi««*

Wurden die benetzten Spreiten am vierten oder fiinften Tage dauernd

trocken gelegt, so gelang es ihnen nunmehr, durch entsprechende

Blattstielbewegungen, wenn auch verspatet, die neue fixe Lirhtki-''

ziemlich vollkommen zu erreichen. Wenn dabei die entopwchett"*11

Bewegungen nicht so prompt und exakt verliefen wie bei den trockrii

gebliebenen Blattern, so ist dies vielleicht darauf zuruckzofWH**

dass sich infolge der mehrtagigen Benetzung die lichtempfindfie»>

Plasmahaute der Epidermisinnenwande bis zu einem gcwisscn <

«'' :l

|

f

an die gleichmassige Beleuchtung gewohnt hatten. Docli das i>

Nebensache. Entscheidend ist, dass durch die Benetzung der Biart-

oberseite die transversal-heliotropische Empfindlichkeit der lainini

nicht aufgehoben wird, so dass ihre Bewegungslosigkeit wahrend der

Dauer der Benetzung nur auf dem Ausfall der optischen Vorau^ rzan-

fur die Perzeption der Lichtrichtung beruhen kann. Diese \oraus-

setzung ist die Sammellinsenfunktion der papillosen Epiderini>/tell* >B-

Die vorstehend mitgeteilten Yersuche lehren auch, dass i*-'n
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Bedeutung der papillosen Laubblattepidermis als Lichtsinnesorgan. 365

Blattstielen von Begonia semperflorens die Fahigkeit zu selbst-

standigen heliotropischen Bewegungen vollkomraen abgeht. Die

Blattstiele sind selbst nicht im geringsten heliotropiscli empfindlich;

sie konnen heliotropische Bewegungen nur unter dem dirigierenden

Einfluss der Spreite ausfiihren. Das gleiche Yerhalten der Blattstiele

habe ich schon friiher fiir Begonia discolor festgestellt
1
).

Es ist jetzt noch dem Einwande zu begegnen, dass bei den be-

netzten Versuchsblattern das Gewicht der Wasserschicht und des

Glimmerblattchens moglicherweise so gross war, dass der Blattstiel

m seinen auf Erreichung der fixen Lichtlage abzielenden Bewegungen
geliemmt wurde. Demgegeniiber haben bereits YOCHTING 2

) und
KRABBE 3

) festgestellt, dass selbst eine Steigerung des Spreiten-

gewichtes auf mehr als das Doppelte auf die Blattstielbewegungen

ohne Einfluss ist. Bei der von mir angewandten Versuchsmethode
wurde aber das Spreitengewicht der Begonia-Blatter kaum verdoppelt.

In einem bestimmten Einzelfalle wog die trockene Spreite 0,058 o,

die benetzte und rait dem Glimmerblattchen bedeckte Spreite 0,112 #,
das Glimmerblattclien fiir sich allein 0,02 g. Urn nun zu sehen, ob
der Blattstiel eine in gleichem Masse belastete, aber trockene Spreite
zu heben vermag, wurde folgender Yersuch angestellt. Eine durch
Wendung des Topfes aus der fixen Lichtlage herausgebrachte Blatt-

spreite, deren Gewicht, wie die spatere Wagung ergab, 0,091 g be-
""igi wurde in horizontaler Lage mit einem 0,115 g schweren Deck-
glaschen bedeckt und dieses mittels dreier kleiner Gummitropfen am
Blattrand festgekittet. Das Blatt befand sich in der Medianstellung,
«W horizontale, schrag beleuchtete Spreite war nach riickwarts ge-
Kehrt. Das Einriicken in die neue fixe Lichtlage konnte also nur
urch Krummung des Blattstieles gegen das Licht zu bezw. durch
Hebung der belasteten Spreite erfolgen. Diese Hebung ging nun
ganz prompt und ebenso schnell vor sich wie bei Blattern mit nicht

"'lasteten Spreiten. Der Erhebungswinkel betrug am Abend des
/.upir.ii Panes bereits etwa 40°, die Spreite mit dem Deckgliischen

and s 'cb wieder ziemlich genau in transversal- heliotropischer

ScMiesalich sei noch hervorgehoben, dass das Ergebnis der mit-
geteilten Yersuche eine wichtige Stiitze der von mir schon friiher
a^gesprochenen Ansicht ist, wonach die kegelformigen Epidermis-
Wfcrt der ..sammetblatterigen" Pflanzen eine Anpassuni: an dmenide

^.
:

i}
G

- Krabre, Zur Kenntn
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Benetzung vorstellen *), die an den natiirlichen Standorten dieser

Pflanzen, im tropischen Kegenwalde, so haufig eintritt. Indem die

abgerundeten Kuppen der Zellen aus der Wasserschicht gleich Inseln

hervorragen und nach wie vor als Samellinsen fungieren, ist auch

das dauernd benetzte Sammetblatt imstande, die Lichtrichtung zu

57. V. Grafe und K. Linsbauer: Uber die wechselseitige

Beeinflussung von Nicotiana Tabacum und N. affinis bei der

Pfropfung.

Eingegangen am 19. Juli 190(5.

Das Verhaltnis, in welches Unterlage und Edelreis bei der

Pfropfung treten, findet in der Kegel lediglich in einem wechsel-

seitigeu Austausch von Nahrstoffen seinen Ausdruck, ohne dass dabei

einer der beiden Komponenten in auffallenderer Weise verandert

wurde. In anderen, vereinzelten Fallen macht sich hiDgegen eiue

soweit gehende Beeinflussung geltend, dass das Kesultat einer Hybridi-

sation vorzuliegen scheint. Zwischen diesen beiden extremen Er-

scheinungsformen der Pfropfung liegeu zahlreiche Falle, in welchen

sich eine mehr oder minder weit reichende Veranderung eines oder

beider Komponenten nachweisen lasst, die aber doch nicht so tief in

die Organisation eingreift, dass man ohne weiteres berechtigt ware,

in einem der beiden Symbionten einen Pfropfhybriden zu vermuten.

Derartige Einflusse, welche sich in der Kegel in einer Anderung

der Yitalitat, der morphologischen oder der chemischen Eigentflmlich-

keiten eines der beiden Komponenten aussern, wurden von VOCHTING )

als Ernahrungs-, korrelative und Infektionseinflfisse zosammengefaMt

Ob diese Einteilung aufrecht zu erhalten ist, soil hier nicht

naher diskutiert werden und lasst sich uberhaupt nicht bestimnit

entscheiden, so lange nicht eine genauere Analyse der einzelnen tr-

scheinungen vorliegt. Es sei nur darauf hingewiesen, dass z. o-

FRUHWIRT 3
) dieVermutung aussert, dass auch die korrelativen Bm-

fliisse im Sinne VOCHTING's als ernahrungsphysiologische aufzufassen

sein konnten; in gleicher Weise konuten aber auch die sogenannten

1) Vgl. Die Lichtsinnesorgane der Laubblatter, S. 60, 05.

2) Uber Transplantation am Pflanzenkorper. Tubingen 1892. .

:)) Die Zuchtung der landwirtschaftlichen Kulturpflanzen. I. Bd., Allgemem

. II. Anil., 1JM.it>, S. 81.
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