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diirfte wohl die eigentiimliche Lage dieser Gallerte urn die Giirtel-

biinder sein.

Diese Arbeit wurde im botanischen Tnstitut der Universitat

Kiel gemacht. Herrn Geheimrat RE[NKE und Herrn Professor

BENECKE, die mir die Mittel des Instituts zur Verfugung gestellt

haben und mir mit ihrem Eat in freundlichster Weise zur Seite

standen, spreche ich meinen besten Dank hierfiir aus.
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E. Hannig: Uber hygroskopische Bewegungen lebender

Blatter bei Eintritt von Frost und Tauwetter.

In unseren botanischen Garten vverden eine Anzahl frostbestan-

%r Miododendron&rten gehalten, die im Winter ein seln- auffalliges,

«>ch den Gartnern bekanntes Verhalten zeigen (Billys 1908, 268).

D™ Blatter dieser Straucher {Eh. Himalaya, Smirnoivii, campylocarpum,
'm

[
im^ nsw.) sind verhaltnismaBig grofi (6-14 cm lang, 2-5 cm

r<j't), lederartig, auf der Oberseite glanzend griin, anf der Untersrirr

ei

)

s mit dichtemHaarfilz iiberzogen (Rh. Himalaya, Smirnowiins*
. ).

t.-ils

nb"^art (M. maximum). In den warmeren Jahreszeiten stehen
[^ Blatter an 1—2 cm langen Blattstielen wagerecht vom Stenge

• Sobald Frost eintritt sind die Straucher kaum wiederzuer

Die Blatter hangen nicht nur von alien Zweigen senk

ht herab, sondern sind audi ihrer ganzen Lange nach zu engen

a,

en K°tren scharf zusammengedreht. Die Pflanzen sehen aus

18 j*«en sie vollstandie: erfroren. umsomehr als die Blatter aucb
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ihre lebhaft griine Farbe verloren und m it blassem Griin ver-

tauscht haben. Sobald aber Tauwetter eintritt, stehen alle Zweige

vvieder wie vor Beginn des Frostes frisch griin da. Auch an klaren

Wintertagen kann man sehen, wie die Blatter, die auf der Sonnen-

seite liegen oder die Blatthalften, die von der Sonne beschienen

sind, wieder dunkelgriin gefarbt sind und sich flach ausgebreitet

haben. Sobald die Sonne von den Blattern wegriickt, beginnen

diese sicb wieder zusammenzurollen und herunterzuklappen. Diese

Bewegungen kann man auch zu jeder beliebigen Zeit kiinstlich her-

vorrufen, wenn man ein Blatt an der Pflanze mit der Hand erwarmt.

Nach 1—2Minuten ist es ausgebreitet und, wieder der kalten Luft fiber-

lassen, nach kurzer Zeit von neuem zusammengerollt und herunter-

geklappt. Schneidet man ein gerolltes Blatt ab und halt es in der

geschlossenen Hand, so ist es nach ebenso kurzer Zeit flach.

schneidet man einen Zweig ab und bringt man ihn ins warme

Zimmer, so rollen sich zusehends die Blatter auf und richten sich

wagerecht in die Hohe. Auch das Einrollen der Blatter kann man

kiinstlich hervorrufen, wenn man sie stark abkiihlt (in GlasgefaBen,

die durch Kaltemischungen auf Temperaturen bis lb unter Null

gehalten wurden, „Kaltekammern"). Das Einrollen und Herunter-

klappen und das Wiederaufstellen und Ausbreiten wiederholt sich

so oft, als Frost und Tauwetter eintreten, oder als man kiinstlich

in Kaltemischungen abkiihlt und wieder auftaut. Merkwiirdiger-

weise gibt es eine Anzahl von Rhododendnn, bei denen anch bei

der starksten Kalte weder Kriimmung des Blattstiels noch Ein-

rollen der Blatter erfolgt (die alpinen Rhodo lendren, Eh. ferrugine»*h

hiwturn, into medium), wahrend andere groBblattrige, Rhododendron

ponticum nur das Herunterklappen der Blatter aufweisen. Es sei

aber gleich hier bemerkt, dali gewisse unter dem Namen pontic^

gehende Arten, die wahrscheinlich Hybriden von ponticum v&

maximum, arloteum u. a. darstellen, eine ebenso scharfe Einiollung

zeigen, wie Rh. Himalaya.

Man sieht ohne weiteres, daB es sich hier um Bewegungs-

erscheinungen 'handelt, die durch Temperaturschwankungen hervor-

gerufen werden. Solche Bewegungen sind schon mehrfach be-

schrieben und untersucht worden (Literatur s. PFEFFER 19 4, H-

ferner MILLER-CHRISTY 1900, GANONG 1904). Nur in selfcn**

Fallen, wie bei den Bewegungen der Bliitenstiele von ^ ne>)'°'

^

stelhta (VOCHTfXG 18H9) und Stengel von Mimulus Tdm

(VOCHTING 1898), sowie bei den meisten „Schlafbewegiuig
eo

handelt es sich um Wachstumsbewegungen, bei denen die Kru^

mung durch abwechselnde Beschleunigung des Zellwachstums
a
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imd -unterseite bewirkt wird. In den anderen

Beispielen wird die Krummung im allgemeinen auf Turgorzn-

oder -abnahme zuriickgefiihrt. So von MOLL (1880), der das

Herabschlagen der immergninen Blatter von Aukuba, Iledcra,

Rhododendron, Euphorbia Lathyris, Pinus Strobu* imd excelsior auf

Sinken des Turgors infolge von Eisbildung in den Interzellular-

rauiiien („infiltration") als „Hauptursache, wenn nicht die einzige

Ursaclie" der Kriimmungsbewegung betrachtet. Bei einigen kraut-

artigen Pflanzen (Androsaca iactifolia, Cerefolium sativum, Aegopodium

podagraria, Geumurbinum u. a.) hat WlLLE (1884) ein Herabbiegen
der Blatter im Herbst bei Temperaturerniedrigung bis gegen 0"

beobachtet. Er findet in den Blattstielen der betreffenden Pflanzen

auf der Unterseite starkere Collenchymstrange als auf der Oberseite.

Diese Strange werden bei warmerer Witterung zwar beider-

M its durch den Turgor des Blattstiel-Parenchyms in Zugspannung ge-

lultm, beim Sinken derTemperatur kontrahieren sich aber die dickeren

' "llonehymbundel auf der unteren Seite starker, als die schwacheren

so daft sich eine Abwartskriimmung der Stiele ergeben muB.

Ahnliche Blattbewegungen bei Eintritt von strenger Kalte hat

J0H0W (1888) an den Blattern der Kurztriebe von Pinus Strobus

festgestellt. Er teilt aber nur mit, daB es ein besonderer anatomischer

Mechanismus sei, der die bei mittlerer Temperatur weit abstehenden

Nadeln bei Frost dicht an den Stengel andruckt. AuBer Blatt-

tawegungen werden auch Stellungsanderungen bei Zweigen an-

K
r,

'geben. GOppert (1830 und 1883), GELEZNOW (1872, vgL auch
bot

- Ztg. 1867, S. 383), MILLER-CH

R

lsT E (1900) und GANONG
|1904), ftir die ebenfalls, soweit sie untersucht sind, Turgorande-
ngen verantwortlich gemacht werden.

Die Rollbewegungen von Rhododendron diirfen deshalb ein

1 'gemeineres Interesse beanspruchen, weil sie, meines Wissens
211111 eTStennial, ein Beispiel fur hygroskopische Bewegungen

"J

n leb©nden Geweben bieten. Genauer untersucht wurde nur

ftmahya, zum Vergleich herangezogen Rh. Smirnowii, campylo-

i'l>m. ponticum und nicht naher bestimmbare Hybriden von
ih

- ponticum.

Zunachst handelt es sich darum, genauer festzustellen, ob die

va

' Ummungsbewegungen mit dem Gefrieren der Gewebe in Zu-

'-nliang stehen. Mit Hilfe von Kaltemischungen laBt sich das

* ermitteln. Es wurden in Kaltekainmern von —2" C auf-

j^gend bis 00 gefrorene Blatter eingelegt und gefunden, daB erst

zuHl
Z6ndem Sclmee

>
also bei °°> die Blatter anfangen '

sich auf"

ro len
- Bei der Ungenauigkeit der Methode (MBZ, 1905) mufi es
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dahingestellt bleiben, ob das Aufrollen bei 0° oder, was nach

MULLER-THURGAUs Beobachtungen wabrscheinlicher ist (MULLER-

THURGAU 1880, 177 und 180), etwas unter 0° stattfindet. Eewar

zu erwarten, daR umgekehrt das Einkriimmen der Blattspreiten

nicht sofort mit dem Sinken der Temperatur unter 0° beginnen

werde, da, wie ebenfalls MULLER-THURGAU (1880, 145 u. 1886)

durch sorgfaltige Untersuchungen festgestellt hat, die Eisbildung

erst bei Uberkaltung der Pflanzenteile (auf ca. —1,0° bis -6,5°) be-

ginnt. Das hangt einerseits mit dem den Gefrierpunkt kerab-

driickenden Salzgehalt des Zellwassers, andererseits mit der in

gleichem Sinne wirkenden molekularen Anziehung zwischen dem

Wasser und den Flachen der kapillaren Zellhante zusammen. Bei

Rh. Himalaya die in Kaltekammern auf 0°, - 0,5,-1,5,-2° abgekiihlt

wurde, setzte das Einrollen erst bei —2° C ein. Es nimmt bei

starkerem Frost bis zu einem nicht naher bestimmten Grade zu,

was gleichfalls mit MULLER-THURGAUs Untersuchungen uberem-

stimmt (MULLER-THURGAU 188C). Wenn schon aus diesen Be-

obachtungen hervorgeht, daB das [Aufrollen und Aufrichten der

Blatter mit dem Auftauen des Eises in dem Gewebe zusanimenfallt,

und ebenso das Einrollen mit der Eisbildung, so konnte das aucb

noch mikroskopisch bestatigt werden. Die Beobachtung, die im

Freien oder im Zimmer bei Temperaturen unter 0° mit abgekiihlten

Instrumenten ausgefiihrt werden muBte, ergab, daB eben aufgerolHe

Blatter kein Eis mehr enthielten, wahrend die eingekriimmten (be-

sonders an Flachenschnitten) die Eisbildung in den Interzellular-

raumen und bei den liickenlos aneinanderschliefienden
Epidermis

zellen in dem Zellraum selbst erkennen HeBen, womit audi die

blasse Farbung der gefrorenen Blatter im Zusammenhang s e

(MOLL, 1880). Ob im Inneren des Schwamm- und Pallisaden-

parenchyma Eis gebildet war, wurde, da es sich nicht ohne welter

feststeilen liefi, und fur die vorliegende Frage ohne Bedcutung * •

nicht besonders untersucht. Mag das Eis sich innerhalb oder au

halb der Zelle bilden, dem Zellsaft wird dadurch Wasser ent*#

und die Turgorspannung zuerst vermindert, beim Fortschreiten
^

Eisbildung ganz aufgehoben werden. Da nun in dem streng bJa

gebauten Blatt das sehr weitmaschige Schwammparenchym sic

^
Aufhebung der Turgorspanmmg starker zusammenziehen m a

^
das dichte Pallisadenparenchym, und da es bei der Krumrnung ^
daranf ankommt, daB die Unterseite sich starker verkurzt als

^
Oberseite, so schien damit die Kriimmung des Blattes durC1

{eSt
.

Turgoranderung geniigend aufgeklart. Es war nur weiter, v&
^

zustellen ob die Blattoberseite bei der Kriimmung aktiv beteilig
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oder nicht, notig, durch Messung das Verhalten des Epidermis-

gewebes beim Gefrieren zu untersuchen. Die Messungen, die be-

sonders vorsichtig vorgenommen werden miissen, da es sich nur

um sehr kleine Differenzen handeln konnte, wurden mifc Hilfe des

PFEFFER'schen Horizontalmikroskops und einer besonderen, feinen

Einstellvorrichtung fiir das Objekt (Stativ ohne Tubus mit dreh-

barem Objekttisch und Objektfuhrungsapparat) ausgefiihrt. Es

wurden auf die Blatter mit weiBer Farbe Marken im Abstand von

1 bis 2 mm aufgetragen und die so markierten Blatter zuerst bei

einer Temperatur von ungefahr 2° unter Null, nachher im warmen
Zimmer gemessen. Obgleich die Einrollung bei so geringer Kalte

verhaltnismaBig schwacli ist — sie wurde absichtlich so gewahlt,

damit die Differenz zwischen Bogen und Sehne ausge-

schaltet werden konnte — ; lieB sich bei der Epidermis der Blatt-

oberseite eine Kontraktion von 0,4—1 pCt. erkennen. Bei grSBerer

Kalte wurde die Zusammenziehung wahrscheinlich groBer aus-

gefallen sein. Die gefundenen Zahlen zeigen aber auf jeden Fall,

dafi die Epidermis sich nicht ausdehnt, was ja bei der Eisbildung

mnerhalb der Zellen immerhin moglich gewesen ware, sondern mehr

oder weniger zusammenzieht. Eine starke Kontraktion war bei

dem Bau des Hautgewebes auf der Oberseite des Blattes von vorn.

herein nicht zu erwarten. Dasselbe wird namlich bei Eh. Himalaya

aus einer niedrigen Epidermis und zwei hohen Hypodermschichten

gebildet 1

). Alle drei Gewebe bestehen aus luckenlos aneinander-

schlieBenden Zellen mit sehr dicken Cellulosewandungen. Dazu

kommt noch, dafi die EpidermisauBenwand besonders stark verdickt

,md mit einer Wachsschicht und einer sehr dicken Cuticula ver-

sehen ist. Die GroBe dieser Kontraktion kommt aber im Prinzip

^ dieKrilmmung gar nicht in Betracht, es genugt die Feststellung,

^ die Oberseite sich nicht ausdehnt, daB sie also bei der Krummung
,]er

Blattspreite nicht aktiv beteiligt ist. Eine Messung der Blatt-

'Werseite, die wegen der Einrollung kaum ausfiihrbar ware, konnte

^terbleiben; denn wenn die Blattoberseite sich zusammenzieht,

ann eine Einrollung nach unten nur durch eine starkere Kon-

traktion der TJnterseite bewirkt werden. Diese Kontraktion braucht

1) Von Breitfeld (1888), SOLEREDEB (1899) wird zwar die Epidermis

£ Mododendreae als .rnehrschichtig" bezeichnet,
entwicklungsgeschxcbtbche

^chnngen scheinen aber nicht vorzuliegen, and nach der *nordn«ng

UQd dritten Zellschichten scheint es ausgeschlossen, daB siedarch

der Epidermis entstanden sind, so dafi die Bezeichnung derselben als

^joderma (PF1TZE1I 1982 , 16 . de BaRY 1877, 31) bis auf weiteres vorzu-
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freilich, wie sich leicht berechnen laBt, nicht viel energischer zu

sein. Wenn man den Durchmesser eines stark gerollten Himalaya-

blattes zu 0,7 cm setzt, dann ist bei einer Dicke des Blatfces von

0,4 mm der Umfang der auBeren Epidermis 219,9, der der trateren

Epidermis 217,4, was ungefahr einer um 0,9 pCt. starkeren Zu-

sammenzieliung der Unterseite entsprache. Diese ist umso leichter

zu verstehen, als die Epidermis der Blattunterseite im Vergleich

zu der der Blattoberseite der Kontraktion beim Gefrieren einen

sehr viel geringeren Widerstand entgegensetzt, denn die untere

Epidermis besteht nicht nur aus zartwandigen Zellen, es fehlen

auch die Hypodermschichten und die starke Cuticula.

Trotzdem haben die Krmnmungsbewegungen mit Turgor-

anderungen direkt niclits zu tun. Als namlich in den Blattern mid

Blattstielen zur Kontrollierung dieser Auffassung der Turgor auf-

gehoben wurde, zeigte sich, daB keinerlei Kriimmung auftrat. Die

Aufhebung der Turgorspannung geschah auf verschiedene Weise.

In ein groBes GefaB mit 6 pCt. Salpeterlosung wurden ganze Zweige,

einzelne Blatter, durchschnittene Blatter und quer ausgeschnittene

Blattstreifen eingelegt, ferner wurden Glastuben mit 6 pCt. Sal-

peterlosung gefiillt, mit diinner Korkplatte abgeschlossen, die Stiele

abgeschnittener Zweige und Blatter eingefiihrt und der VerschluB

dicht gemacht. Weiter clienten feuchte Kammern, deren Luft mit

Ather- oder Chloroformdampfen gesattigt war, zur Aufhebung des

Turgors. SchlieBlich konnten Blatter und Zweige in heiBem Wasser

oder heiBem Dampf abgetotet und im Dampf gesattigter Luft ab-

gekiihlt werden, alles, ohne daB eine Kriimmung der Blatter oile

Blattstiele erfolgte. Da bei andauerncler Plasmolyse und Narkoti-

sierung ebenso wie beim Erhitzen die Zellen schlieBlich absterbeD.

so ergibt sich schon daraus, daB die Aufhebung der Turgorspannung

unter gleichzeitiger Abtotung die Kriimmungsbewegung nicht her-

beiftihrt.

Es ist zwar kaum denkbar, daB die Kriimmungsl
durch eine nicht mit Turgeszenz zusammenhangende besonden

1

LebensauBerung bedingt wurde, immerhin lieB sich noch zeigen,

daB bei narkotisierten und bei toten Blattern, solange sie genty**

Wasser enthalten, das Auf- und Zurollen ebenso vor sich geht,

^
bei lebenden. Wenn narkotisierte Blatter oder Blatter, die UtofP

Zeit (8 Tage) in Salpeterlosung gelegen oder mit Alkohol

Ather abgetotet und dann mit Wasser ausgelaugt waren, in

kammern gebracht wurden, rollten sie ebenso scharf zusammen,

lebende und breiteten sich beim Erwarmen auch wieder ebenso ^
Es bleibt also nur die Moglichkeit, daB die Gewebeverkuranng
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und Ausdelmungen, welche die Kriimmung herbeifiihren, unab-

hangig von Turgor und anderen Lebenserscheinungen der Zelle

stattfinden. Sie miissen demnach auf GroBenanderungen der toten

Membran beruhen und diese konnen nur durch Quellung oder

Entquellung zustande kommen. Tatsachlich lieB sich audi (lurch

eine groBere Reihe verschiedenartiger Versuche dartun, da IS d'n-

Blatter bei Wasserabgabe, also beim Austrocknen der

Membranen, einrollen und bei Aufnahme vom Wasse r sich

vvieder flach ausbreiten:

Frisch abgeschnittene Blatter fangen in warmer, trockonrr

Luft bald an, von den Randern her einzurollen, desgleiclirn

Blatter an abgeschnittenen Zweigen. Bleiben die Blatter

liingere Zeit liegen, so sind sie ebenso stark und regelmaBig cin-

gerollt und lieruntergeklappt, wie lebende Blatter bei strengem Frost.

UBt man Zweige mit dem Stiel im Wasser stehen, so bleiben die

Blatter tagelang flach und rollen offenbar erst ein, wenn die

Leitungsbahnen in den Stengeln verstopft und die Blatter von

Wasserzufuhr abgeschnitten sind. Die Blatter und Blattstiele zeigen

aber iiberhaupt keine Einkriimmung, solange sie (bis 5 Wochen)
in feuchter Kamm^r liegen. Blatter, die in absolutem Alkohol oder

Ather fixiert waren, rollen an der Luft zu noch engeren Rohren
als gewohnliche lufttrockne Blatter zusammen. Werden solche ein-

gerollten Blatter in Wasser (von Zimmertemperatur) eingelegt, so

breiten sie sich nach 2—3 Tagen wieder vollstandig aus. In Wasser

wnkrftmmen. Das Einrollen hangt dann aber nur zum Teil mit dei

•%abe von Wasser zusammen, zum anderen Teil mit der Abkiihlung.

enn bringt man Blatter aus siedendem Wasser sofort in kaltes,

! 11 tinmen sie sich bei weitem nicht mehr so stark, wie wean
s 'e m der Luft abkiihlen. Ferner bleiben Blatter, die mittels

j

tlierdampf oder Chloroform in feuchter Luft abgetotet sind, so-

ange sie in Wasserdampf gesattigtem Raum gehalten werden, flach

^gebreitet, wahrend sie in trockner Luft schnell zusammenrollen.

^

°n besonderem Interesse ist, daB frische Blatter, die in gesattigte

^
rammonium- oder Rohrzuckerlosung eingelegt wurden, sich

ca. 24 Stunden betrachtlich eingerollt hatten, daB also eine

^h°
8Tmg imstande war, aus Zellhauten Quellwasser zu ent-

K
Andererseits vermag absoluter Alkohol keine geniigendc

^°ntraktion der Membran hervorzurufen, scheint vielmehr, wie aus

ledenartigen nier nicht niiher anzufiihrenden Beobachtung.-n
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hervorgeht, selbst eine geringe Quellung der Membran bewirken

zu konnen.

SchlieBlich sei nocb angefiihrt, daB die Blatter aller Pflanzen,

die beim Frost nicht einrollen, Rhododendron ponticum, Rh. ferruginmm

hirsutum, Daphne Laureola usw., auch beim Trocknen an der Luft

keine Kohren bilden.

Es erhebt sich nun die Frage, wie man sicb den Yorgang

der Entquellung beim Gefrieren, der sich naturlich nicht direkt

beobachten laBt, der aber als Tatsache feststeht, vorzustellen hat.

Die allgemein angenommene Anschauung von dem Vorgang der

Eisbildung in dem Gewebe (SACHS 1860, 12, PFEFFER 1904, 308,

MULLER-TmjRGAU 1880, 147) will ich mit den Worten MULLER-

THURGAU's hier wiedergeben: „Eine Uberlegung an der Hand

physikalischer Gesetze ergibt, daB die Wasserschicht, welche die

Zellwande nach auBen bekleidet, machtiger sein muB, als die

zwischen den Micellen selbst befindlichen Schichten, und es ist also

auch erklarlich, daB in der Oberflachenschicht schon bei einer

Temperatur das Wasser erstarrt, die noch nicht hinreicht, das in

der Zellhaut selbst befindliche Wasser zum Gefrieren zu bringen.

Denn je enger die Kapillarraume resp. je dunner die Wasserschicht.

desto weiter geht die Uberkaltung. Ist aber erst einmal in Aev

Oberflachenschicht Eis gebildet, so steigt ja die Temperatur des

ganzen Gewebes und es kommt also gar nicht zu einer Eisbildung

zwischen den Teilchen der Zellwand. Auch in der in Rede stehenden

die Zellhaute nach auBen bekleidenden Wasserschicht, vvo nach dem

Yorhergehenden das erste Eis sich bildet, wird im ersten Moment

des Erstarrens nicht samtliches Wasser gefrieren, es werden vie
-

mehr die zunachst an diese Zellen grenzenden am starksten fest-

gohaltenen Wasserteilchen noch fliissig bleiben; mit anderen Worten

zwischen dem Eis und der gebildeten Zellwand bleibt eine se r

diinne Wasserschicht. In diese stromen nun sogleich aas en

Micellarinterstitien neue Wasserteilchen, die auBersten sch
^
e

^
an die bereits vorhandenen Eiskristalle an, dadurch rd die

neuem

irken m
Wasserschicht wieder dunner, aus der Zellhaut tritt

Wasser hinzu usw. Die einmal gebildeten Eiskristalk

dem uberkalteten Gewebe gleichsam als Anziehungszentrum.

allein aus den angrenzenden Zellhauten, sondern auch aus

^
fernteren und ebenso aus den Zellinhalten wandert em Te

^
Wassers nach diesen Kristallisationszentren hin." (Vgl. da

^

U

(

,

al

der

MEZ 1905, 103.) Alle Autoren sprechen nun nur davon ;

daB

^
Zellsaft durch die Eisbildung entwassert werde (vgl. PF1" ^
I. c. 308). Wenn die Eisbildung fortdauert, muB aber auch

© Biodiversity Heritage Library, http://www.biodiversitylibrary.org/; www.zobodat.at



Uber hygroskopische Bewegungen lebender Blatter usw. 159

Zellmembran unter ihrem gewohnlichen Wassergehalt ausgetrocknet

werden; denn bei der Eisbildung in den Interzellularraumen wird

zuerst dem Zellsaft soviel Wasser entzogen, daB die Turgorspannung

aufhort imd der Protoplasmaschlaucb der Zellmembranen nielit mehr
angepreBt ist, sondern ihr nur nocb anliegt. Wenn dann die

Wasseranziehung von dem Intercellularraum aus weiter fortdauert,

so wird zuerst 1

) das der Membran entzogene Wasser von der Be-

riihrangsflache des Protoplasmaschlauchs wieder ersetzt werden,

dieser muB sich zusammenziehen imd sich dabei von der Zellhaut

nach innen zu abheben; wenn dann vom Intercellulareis der Zell-

membran weiter Wasser entzogen wird, kann dieses Wasser zu-

nachst nicht aus dem Protoplasmaschlauch nachflieBen; die Zell-

membran wird also unter ihren normalen Quellungsgehalt entwassert

werden; sie schrumpft infolgedessen zusammen, bis sie wieder mit

dem Protoplasmaschlauch in Kontakt kommt und dann wiederholt

sich das Spiel von neuem. Der Vorgang wird natiirlich nicht

sprungweise, sondern stetig und auBerdem sehr schnell (MULLKR-

THURGAU 1880, 148) vorgesehen und eine Abhebung des Proto-

plasmaschlauchs, die ja iiberhaupt nur eine ganz minimale sein

kfinnte, nicht zur Beobachtung gelangen. DaB diese Auffassung

r'chtig ist, laBt sich noch experimentell stiitzen. Wenn man namlich

frische Zweige von Rhododendron in warmer Zimmerluft (18° C) eine

Zeitlang stehen laBt, dann rollen sich die Spreiten zusammen.

Enngt man die Zweige in Wasser, so gehen die Spreiten nach

kurzer Zeit wieder auseinander. Da nun aber beim Plasmolysieren

mit Salpeterlosung oder Ather die Blattspreiten nicht einrollen,

80 muB hier eine Entwasserung der Zellhaute am lebenden Gewebe

stattgefunden haben. Untersucht man an Flachenschnitten durch

das Scllwammparenchym die Zellen der eingerollten Blatter mikro-

skopisch, 'so zeigt sich, daB die Protoplasmaschlauche uberall den

Zellhauten noch dicht anliegen. Auch an Tangentialschnitten durch

Krfrorene Blatter konnte niemals eine Abhebung des Protoplasma-

•^hlauches oder eine Schrumpfelung der Zellhaute beobachtet werden.

to dem an der Luft stark austrocknenden Blatt, dessen Zellen all-

|

lliihlich
absterben, tritt aber mit der Zeit eine Veranderung inso-

ern ©in, als der Zellinhalt ganzlich entwassert wird und nun auch

Zellmembranen infolge weitgehender Austrocknung stark zu-

'ammensjchrumpfen.

iiaer Anderung der Imbitionsfahigkeit infolg

ng der Membran (HOFMEISTER 1867, PFEFF£

hier abgesehen werden.
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Der entgegengesetzte Vorgang, das Wiederaufquellen der

Zellhaute bei Tauen des Interzellalareises, ist sehr viel einfacher.

Das Interzellulareis besteht ans reinem Wasser (OSTWALD 1891,

742, MOLISOH 1897), wird also bei 0° auftauen und sofort

von den Zellhauten aufgenommen bzw. an den Protoplasten weiter-

gegeben werden, so daB gleiclizeitig der Turgor und der normale

Quellungszustand der Membrau wieder hergestellt werden.

Die Wasserveriinderungen in den Zellhauten sind somit die

Hauptursachen fiir die in Rede stehende Bewegungserscheinung.

Es bedarf nur noch einiger Worte zur Erlauterung des Mechanis-

mus der Kriimmung. Schon oben ist hervorgehoben worden, daB

beim Gefrieren des Blattes die Blattoberseite eine Yerkiirzung in

der Querrichtung erfahrt, daB also die Blattunterseite bei der

Krummung der aktive Teil sein muB, und es ist weiter gezeigt

worden, daB sich das mit dem Bau des Blattes gut in Einklang bringen

laBt, da das lockere Schwammparenchym der Blattunterseite starker

kontrahierbar sein musse als das Palissadenparenchym und die derbe

Kpi- und Hypodermis der Oberseite. Auch direkte Beobachtungen

unter dem Mikroskop bestatigen das; denn an gefrorenen Epider-

misschnitten der Oberseite konnten bei Zusatz von Wasser kerne

sicheren Veranderungen festgestellt werden, wahrend bei Gefrier-

schnitten durch das Schwammparenchym die Gewebe sich um

2—6 pCt. ausdehnten. Ebenso zeigten Flachenschnitte durch em

welkes, aber noch weiches Blatt in der oberen Epidermis bei

Wasserzusatz eine Ausdehnung um 1,3 pCt., im Palissadenparenchym

um 9,5 pCt., im Schwammparenchym um 18,8 pCt. und in der

unteren Epidermis um 7,1 pCt. Das gegenseitige Verhalten der

verschiedenen Gewebehaute konnte noch weiter auf folgende W'eise

demonstriert werden. Es wurden aus frischen Blattern schmale

Streifen ausgeschnitten und teils mit dem Basiermesser* teils nut

Hilfe des Mikrotoms tangential gespalten. Bringt man diese

Streifen sofort von dem Messer in Leitungswasser, so bleiben Bie

gerade oder kriimmen sich hochstens eine Spur nach der Epider-

misseite ein. Wesentliche Gewebespannungen sind also nicht vor.

handen. In 6 pCt. Salpeterlosung bleiben die Streifen vollstandig

gerade, es treten also auch hier durch Aufhebung der Turgo.^

spannung keine Kriimmungen ein. LaBt man dagegen die Strel

^
an der Luft liegen, wo durch die Yerdunstung nicht nur *

Turgorspannung aufgehoben, sondern audi die Zellhante selb

^
ausgetrocknet werden, so rollen sich die Streifen in kiir*e^
Zeit nach der Schnittflache zn ein. Daraus geht hervor,

^
beiderseits die Epidermis beim Austrocknen der Membranen si
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weniger verkiirzt, als die inneren Blattgewebe. Schneidet man
von einem Blattstreifen die obere und die untere Epider-

mis ab, so erfolgt die Einrollung nach unten, ein Zeichen, daH

das Schwammparenchym die bedeutendere Kontraktion erfahrt.

Sogar Epidermisstreifen der Blattoberseite allein oder Epidermis

mit den daranterliegenden Hypodermisschichten krummen sich

nach der Schnittflache, woraus hervorgeht, daB die dicke Cuticular-

schieht der Oberseite der Kontraktion einen besonders groBen

Widerstand entgegengesetzt. Bei dem scharfen Gegensatz von
Schwammparenchym und Palissadenparenchym einerseits und ferner

zarter Epidermis unten, derber Oberhaut oben an den Bliittern von

Rhododendron Himalaya versteht sich fur diese nach dem Gesagten

die Einrollung nach unten ohne weiteres. Der Mechanismus der

Kriimmung ist aber damit noch nicht ganz aufgeklart. Denn da

in dem Ban des Kontraktionsgewebes keinerlei Untorsehied

zwischen Langs- und Querachse des Blattes hervortritt, mufi es

verwundern, daB die Blattspreite sich stets regelmaBig der Quere

nach einrollt und keine Langskrummung erkennen lafit. Es liegt

nahe, die Hauptrippe des Blattes, die ziemlich stark ausgepriigt ist.

dafiir verantwortlich zu machen. Schneidet man an einem Blatt.

die beiden Spreitenhalften von der Hauptrippe ab und lafit die

Hauptrippe an trockener Luft liegen, so biegt sie sich in der Tat

kaum der Lange nach ein, sie wird also einer Langskrummung
der Blattspreite Widerstand entgegensetzen. Das wird der Haupt-

grund fiir die Quereinrollung der Blattspreiten sein, denn die ab-

geschnittenen Spreitenhalften rollen sich meistens schraubenformig

•'in (ausnahmsweise allerdings auch in regelmiiBiger Weise nur quer).

Bei der schraubenformigen Einrollung wirken also Langs- und

Querkriimmung zusammen. Es zeigt sich denn auch, daH schmale

^treifen, die in Langsrichtung zwischen den Seitennerven ausge-

schnitten werden, sich ebenso einbiegen, wie in Querrichtung
herausgeschnittene. Bei der Einrollung kommt nun weiter nur

noch eine Hemmung der Kriimmung durch die Seitennerven in

"etracht. Schneidet man aus einem Blatt Spreitenstiicke so her-

aus, daB nur der Hauptnerv mit den Seitennerven erster Ordnung
stehen bleibt und aus einem anderen Blatt so, daB statt der Seiten-

nerven gleich schmale und gleich gerichtete nervenlose Spreiten-

telle u°iig sind, dann krummen sich die richtigen Seitennerven
/j^ar ebenfalls ein, aber sehr viel langsamer und sehr viel schvyitcher

* 8 die falsehen, die ihrerseits sich starker einrollen als die Spreite

'
es mtakten Blattes.

Auch die Kriimmung des Blattstieles bedarf noch einiger Er-

© Biodiversity Heritage Library, http://www.biodiversitylibrary.org/; www.zobodat.at



162 E. HanniG:

lauterung. Das Blattstielgewebe zeigt bei Rhododendron auf der

Oberseite und auf der Unterseite im Quersclmitt das gleiche groR-

maschige Parenchym, das nur im Langsschnitt auf der Oberseite

dichter erscheint. Das rinnenformig eingebogene GefaBbiindel liegt

aber in der oberen Halfte des Querschnitts, so daB auch bei gleich

starker Kontraktion der oberen und unteren Zellen die Oberseite

durch das GefaBbiindel in der Zusammenziehung gehemmt wird

und der Stiel sich nach unten kriimmen muB. DaB zur Bewirkung

dieser Krummung die Aufhebung der Turgorspannung nicht aus-

reicht, wurde schon bei Gelegenheit der Plasmolyse- und Atheri-

sierungsversuche erwahnt. Es sei hier nur noch hinzugefiigt, daB

bei der Untersuchung der Blattsti el krummung der Versuch

etwas abgeandert werden muBte. Wenn man namlich die Zweige

aufrecht in ein GefaB mit Salpeterlosung stellt, so werden die

Blatter wegen des Luftgebalts der Interzellularen durch Auftrieb

nach oben gedriickt. Eine Kriimmungsbewegung der Blattstiele

wiirde also diesen Druck zu iiberwinden haben. Deshalb war es

zweckmaBiger, die Zweige umgekehrt in dem GefaB aufzustellen,

so daB der Auftrieb sich zu der Wirkung der Turgoranderung ad-

dieren muBte. Trotzdem trat in keinem Falle eine Einkriimmung

der Blattstiele ein. Die Blatter bogen sich dagegen nach unten.

wenn die Zweige an trockner Luft stehen blieben und stellten sich

nach langerem Liegen im "Wasser wieder horizontal. Die Ursache

der Krummung ist also wie bei dem Einrollen der Spreiten in der

Austrocknung der Zellhaute zu suchen. Diese Austrocknung wirkt

jedoch in natura nicht allein, sondern es kommt als zweites Moment

noch die Schwere der verhaltnismaBig groBen Blatter hinzu.

Stellt man Zweige in einer Kaltekammer oder, nach VerschluB der

Schnittflachen, bei Frost im Freien umgekehrt auf, so kriimmen

sich die Blattstiele meistens nicht nach der morphologischen Unter-

seite, sondern, wenn auch weniger stark, nach der entgegengesetzten

Richtung. Das Gleiche findet statt, wenn man Zweige an trockner

Luft umgekehrt aufstellt. In beiden Fallen bewegen sich aber nur

die groBen Blatter nach unten (physikalisch), wogegen die kleinen

in der gewohnlichen Weise nach „oben", also nach der morpho'
"

gischen Unterseite biegen.

Wahrend sich so der Mechanismus der Krummung fur *

Blatter der rollenden Ehododendrmarten ziemlich genau verfol^

lieB, war es nicht mbglich, eine befriedigende Erklarung dafflr

^
geben, daB die Blatter der anderen lihododendren und grofibla

'

rigen wintergriinen Pflanzen sich beim- Gefrieren nicht einkrummen.

denn Eisbildung und infolgedessen Entquellung der Membrane

© Biodiversity Heritage Library, http://www.biodiversitylibrary.org/; www.zobodat.at



Uber hygroskopische Bewegungen lebender Blatter usw. 163

findet hier ebenso statfc, wie bei Rhododendron Himalaya, was schon

daraus hervorgeht, daB diese Blatter steif und briichig gefroren

sind. Es ware ja z,ir Kinkrummung keine besonders starke Kon-

traktion notig, sondern nur eine starkere Verkiirzung der Unter-

als der Oberseite. Beim Yergleieh der rollenden Rhododendren mk
den alpinen nicht rollenden scliien das Ausbleiben dieser Differenz

zwischen Ober- und Unterseite begrmflich, denn wahrend bei

Rhododendron Himalaya der Gegensatz zwischen Schwammparenchym

und Pallisadenparenclrym und oberer und unterer Epidermis selir

ausgesprochen ist, fehlt er sozusagen ganz bei Rhododendron ferru-

gineim, wo das Palissadenparenchym allmahlich in das sehr dichte

Schwammparenchym iibergeht und die untere Epidermis fast ebenso

derb ausgebildet ist wie die obere. Aber schon der Vergleich

zwischen rollenden und nicht rollenden Hybriden von Rhododendron

ponticum zeigte, daB diese anatomischen Unterschiede nicht maB-

gebend sein konnen, denn Schwamm- und Palissadenparenchym

sind hier in beiden Fallen gleichmaBig ausgebildet und auBerdem

die Epidermen der Blattunterseite bei rollenden und nicht rollenden

Blattern bald schwach bald stark verdickt. Auch besitzen die

Blatter von Aucuba und Daphne Laureola, die bei Frost und beim

Eintrocknen sich nur sehr wenig einkrummen, ein besonders weit-

maschiges und im Verhaltnis zum Gesamtquerschnitt groBes

Schwammparenchym. Da also weder das eigentliche Kontraktions-

gewebe (Schwammparenchym) fehlt, noch ein besonders stark

hemmendes Gewebe auf der Blattunterseite vorhanden ist, so mull

(i
s einstweilen dahingestellt bleiben, weshalb bei diesen winter-

gmnen Blattern die starkere Kontraktion auf der Blattunterseite

uuterbleibt oder nicht zur Geltung kommt.

Die Bedeutung, welche die Kriimmungsbewegungen fur die

winterharten Pflanzen haben, darf nicht zu hoch angeschlagen

werden. Es handelt sich urn dreierlei, erstens urn Schutz gegen

Schneedruck, zweitens urn Schutz gegen allzu starke Ausstrahlung

« drittens urn Herabsetzung der Transpiration. Schneebracli

ki*nte deshalb ev. eintreten, weil Blatter und Blattstielr bn

fengem Frost so stark gefroren sind, daB sie wie durres Hob
b**hen. Unter der Schneelast konnten also leicht die Blattstiele

abgeknickt werden, wenn die Blatter mit flacher Spreite horizontal

^gebreitet den Schnee auffangen miiBten. Dnrch das Herab-

b*gen wird das verhindert; die Einknimmung der Spreiten spieit

^dabei kerne Kolle. Die Herabsetzung der Ausstrahlung an klaren

^tenWintertagen laBt sich leider nicht gut zahlemnaBig fe^egen.

^ sie aber bei den heruntergeklappten und eingerollten Blattern
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bedeutend vermindert werden .mufi, folgt daraus, daB die horizontal

stehenden ausgebreiteten Blatter als Abkiihlungsflache nach oben

den kalten Himmel gegeniiberstehen haben, nach unten den im

allgemeinen sehr viel weniger kalten Erdboden ; die herabhangenden

und eingerollten Blatter dagegen strahlen mit der Oberseite gegen

die benachbarten Blatter oder Straucher oder andere Gegenstande

in der dunstigen unteren Atmosphare aus, und auBerdem ist die

Ausstrahlung anf der Blattunterseite durch die Einrollung so gut

wie aufgehoben. Auch die Transpirationshemmung durcb das

Einrollen und Herunterklappen der Blatter wird wenig ins Ge-

wicht fallen. Es konnte zwar an abgeschnittenen in Wasser

stehenden Zweigen, die mit diinnen Faden so gebunden waren, dali

die Blatter gerollt senkrecht nach unten standen, gezeigt werden,

daB in einem warmen Raum frische Blatter im Mittel pro cm 2
14,4 pCt.

(19,5 pCt., 12,5 pCt, 11,1 pCt.) Wasser weniger verloren als solche,

deren Zweige flach und wagerecht standen. Aber an gefrorenen

Blattern ist die Transpiration uberhaupt so stark heruntergedriickt,

daB bei abgeschnittenen Zweigen, deren Schnittflache versehlossen

war und die mittels Pappklammern und Faden in ausgebreiteter

wagerechter Stellung gehalten waren, sich kein Unterschied gegen-

fiber normalen rollenden und herunterklappenden Blattern zeigen

lieB (das eine. Mai bei beiden Zweigen 0,2, das andere Mai 0,50

gegen 0,55 g Wasserverlust). Dazu kommt noch, daB, wenn an

kalten Wintertagen der Sonnenschein die Transpiration der Blatter

fordert, wahrend die Wasseraufnahme aus dem gefrorenen Boden

unmoglich ist, ein Schutz gegen Wasserverlust fur die Blatter also

vorteilhaft ware, daB gerade dann die Hemmung der Transpiration

durch das Verhalten der Rollblatter boim Erwarmen unmoglich

gemacht wird, da ja die Blatter unter der Einwirkung der Sonnen-

warme sich sofort ausbreiten und aufrichten. DaB die Schadigun^

nicht sehr groB ware, wenn Rollung und Herunterklappen unter-

bliebe, wurde schlieBlich noch dadurch bewiesen, daB eimge Zweige

eines im Freien stehenden Strauches von Rhododendron Smirnoivn

mit je 12 bis 15 Blattern mit Hilfe von Pappklammern so ge-

stiitzt wurden, daB die Blatter auch bei Frost horizontal ausge-

breitet waren. Trotzdem die Zweige 4 Wochen bei zurn Tei

sehr starkem Frost und mehrmaligem Tauwetter stehen bheben,

zeigten sie keinerlei Schadigung.

Wenn somit auch die Blattbewegungen biologisch nichts be-

sonderes bieten, so sind sie doch theoretisch von allgemeinerer
^e-

deutung. Demi sie werfen ein Licht auf Wasserbewegungen m ^*
Zellenmem bran, die Bewegungen veranlassen konnen und bis e
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wenig beachtefc worden sind, (vgl. HOFMEtSTER 1867, 278). Diese

Bewegungen von Imbibitionswasser schlieBen sich an die Aufhebung
der Turgorspannung unmittelbar an und sind eine notwendige Folge

der fortschreitenden Entwiisserung der Zelle als G-anzes. Wird
diese Entwasserung der Zelle durch Eisbildnng im Gewebe verur-

sacht, dann ist von vornherein auch eine Entquellung und somit

Yerkurzung der Zellhaut moglich und bei weitgehender Eisbildung

notwendig. Es ist daher auch wahrscheinlich, daB in den sonst

noch bekannt gewordenen Bewegungen von gefrierenden Pflanzen-

organen solche hygroskopischen Verkurzungen bzw. Ausdelmungen
von Membranen lebender oder toter Zellen mit in Betracbt kommen
Das wird vor allem fur die von GANONG (1. c.) beschriebenen

Zweigbewegungen gelten, da, wie sclion JOST (1908, 86, u. Ret
bot. Ztg. 1905) hervorgehoben hat, die Aufhebung der Turgor-

spannung der lebenden Zellen an alteren Zweigen kaum eine ge-

niigende Gewebeverkiirzung bewirken kann.

Auch das Herunterbiegen der groBen immergriinen Blatter

wird von diesem Gesichtspunkt aus nochmals fiir jeden einzelnen

Fall genauer untersucht werden mtissen. So viel lafit sich jeden-

fells jetzt schon sagen, daB die Ursache sich nicht allgemein aus-

sprechen laBt, wie MOLL (1880) es getan hat. Denn Euphorbia

Ltihyris z. B. klappt bei Atherisierung die Blatter nicht in der-

selben Weise herunter wie beim Gefrieren, wohl aber beim Ein-

tr°cknen. Dagegen kriimmt es beim Eintrocknen die Blattspreiten

eWsowenig zu halbkreisformigem Querschnitt ein wie beim Athe-

"sieren. Andererseits zeigt Daphniphyllum schon beim Atherisieren
e'Qe Herabkrummung der Blatter und bleibt ferner auch nach Ein-

treten von Tauwetter mit scheinbar vollstandig welken Blattern

die aber an abgeschnittenen Sprossen in der feuchten

^mmer sich flach ausbreiten und aufrichten.
Es ist aber weiter fur die Wasserbewegung in der Zellmembran

JjleichgiUtig, ob die Entwasserung der Zelle als Ganzes durch Eis-

^ng oder z. B. durch Transpiration in den Intercullaren in

Ja*g gehalten wird. Auch im letzteren Falle muB bei fortdauernder
r
^piration auf die Aufhebung der elastischen Spannung m der

^'^mbran schlieBlicli ihre Entwasserung unter den normalen
ne
f^gszustand beginnen. Eine Schadigung des lebenden Prote-

an braucht bei Beginn einer solchen Entquellung noch nicht

^ten, und so ergibt sich, daB auch bei der als „Welken

bi

z^hneten Entspannung von Geweben nicht, wie anscheinend

.

Qer
allgemein angenommen, nur die Aufhebung der Turgoi-

^^g, sondem auch hygroskopische Verkiirzung der Zellwande
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beteiligt sein kann. DaB das unter tlmstanden tatsachlich der Fall

ist, geht schon aus einem oben (S. 159) beschriebenen Versuche her-

vor, konnte aber auch noch an anderen Beispielen gezeigt werden,

iiber die ich in Kiirze zu berichten gedenke.
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