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selten den Versuch einer Drehung macht, ferner die scharfe An-

pressung der Kurznadel an ihre holzige Achse, deren Mittellinie wohl

infolge gleichmaBiger Einwirkimg der Schwerkraft ziemlich genau

ihrer eigenen entspricht.

VVir sehen hier die Natur gewissermaBen einen Versuch an-

stellen, der einem von FRANK1
) mitgeteiltem, kiinstlichem ahnelt,

nach welchem die neuerscheinenHen Blatter von Thuja occidentalis

bei zwangsweiser Lagefixierung ihrer Zweige in umgekehrter Orien-

tierung zum Licht auch eine Beeinflussung ihrer Struktur erkennen

lassen. Doch fehlen bei Tsuga krankhafte Ziige keineswegs, was
schon in dem Zwergwuchs der Kurznadel und ihrer Hinfalligkeit

/.um Ausdruck kommt.

Wilhelm Ni en burg: Uber phototropische KrOm-

nungen an langsseitig zum Teil verdunkelten Avena-

Koleoptilen.

Zu dem Problem: 1st die Lichtrichtung oder der Lichtabfall

das Wesentliche bei der phototropischen Reizung? liegen alte

DARwiNsche Yersuche vor, die den Ausgangspunkt fur die hier

mitzuteilenden Beobachtungen gegeben haben.

DARWIN hat an etiolierten Keimlingen von Phalaris und
Avena die eine Langshaifte mit Tusche gesehwarzt und sie dann
so vor ein Fenster gestellt, daB die Grenzlinie zwischen der be-
malten und der unbemalten Halfte dem Licht zugekehrt war. wDas
Besultat war, daB sie anstatt sich in einer direkten Linie nach
dem Fenster hin zu biegen, vom^Fenster weg und nach der nicht

bemalten Seite abgelenkt wurden", und zwar unter einem Winkel
von 30 °—80 ° mit der auf das Fenster zufiihrenden Senkrechten.
DARWIN folgert daraus, BdaB die Biegung der Kotyledonen nach
dem Lichte hin davon abhangt, daB die ganze eine Seite beleuchtefe

oder daB die ganze entgegengesetzte Seite verdunkelt ist, und
nicht davon, daB eine schmale Langszone in der Richtung des
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Lichtes affiziert wird". „Diese Abbiegung der Kotyledonen vom
Fenster", sagt DARWIN, „ist verstandlich, denn die ganze nicht

bemalte Seite muB etwas Licht erhalten haben, wahrend die ent-

gegengesetzte bemalte keines erhielt; es wird aber eine schmale

Zone auf der nicht bemalten Seite direkt vor dera Fenster das

raeiste Licht und samtliche hinteren Partien in verschiedenen

G-raden immer weniger Licht erhalten haben; und vvir kOnnen

folgern, daB der Ablenkungswinkel die Resultante der Wirkung

des Lichtes auf die ganze nicht bemalte Seite ist." DARWIN
spricht sich also hier fur die Auffassung aus, daB der Helligkeits-

unterschied auf den beiden Seiten des von einseitigem Licht ge-

troffenen Organs das Wirksame beim phototropischen Reizvorgang

ist, worin ihm spater hauptsachlich OLTMANNS beistimmte1
).

Diese Versuche sind in der Literatur mehifach diskutiert

worden, wobei ihnen die Beweiskraft moistens abgesprochen wurde.

So sagt FITTING, daB die Methode nicht einwandfrei sei. Er

selbst hat auch Versuche mit zur Halfte verdankelteu Avena-

PColeoptilen angestellt. Diese waren aber vorher gespalten, so daB

der physiologische Zusammenhang zwischen ihnen gestort war.

Unter diesen Umstanden kann ihr Ergebnis, daB deni DARWIN-
schen zu vvidersprechen schien, erst recht nicht als beweiskraftig

argesehen werden, wie schon NOACK betont hat. JOST schlieBt

sich der FITTINGschen Ansicht an und meint, daB bei der DAR-

WINschen Versuchsanstellung Lichtstrahlen von der beleuchteten

^ur beschatteten Langshalfte gelangen kann. Von diesemEinwand

sagt PRINGSHEIM mit Recht: „Es diirfte aber doch wohl die zer-

streute Lichtmenge zu gering sein, als daB sie die durch direkte

Bestrahlung hervorgerufene Reizung merklich beeinflussen konnte,

falls wirklich die Lichtrichtung das Reizagens ware."

Das ist alles, was sich in der deutschen Literatur iiber die

i) \k\\ LVsehen Versuche findet. Dieses geringe Echo schien inir

im MiBverhaitnis zu lhrer Bedeutung zu stehen. Ich nahm mir

deshalb vor, sie in etwas exakterer Form zu wiederholen. Erst

nach AbschluB meiner Beobachtungen erfuhr ich, daB schon MAST
die DARWINschen Versuche nachgepriift hat. MAST hat mit Hilfe

eines Apparates, der in der Wirkung den OLTMANNSschen TuscMe-

keilen ahnlich war, paralleles aber von hell zu dunkel abgestuftes

Licht auf Keimlinge von Zea Mays fallen lassen. Diese krummten

sich dann nicht in der Richtung des einfallenden Lichtes, sondern

der iilteren Literatur findet sich be«
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Cber phototropische Krttmmungen uaw 493

nach dem Teile des Lichtbiindels, in dem die Beleuchtungsstarke

am grtfBten war. Fiel das Licht dabei nur von einer Seite ein,

so bildete die Kriimmungsebene mit der Lichtrichtung einen Winkel

von etwa 45 °, wurden die Keimlinge durch zwei Lichtbiindel ge-

reizt, die von entgegengesetzten Seiten einfielen, so kriimmten sie

sich senkrecht zur Richtung der Strahlen nach dem helleren Teile

des Lichtbiindels. MAST zieht hieraus dieselbe Folgerung wie

DARWIN, daS nicht die Richtungs-, sondern die Intensitatsunter-

schiede von der Pflanze perzipiert wurden.

Unter diesen Umstanden konnte es uberfliissig erscheinen,

iiber diese Dinge noch weitere Versuche zu veroffentlichen, .wenn
nicht einerseits die Ergebnisse von MAST bei uns so gut wie un-

bekannt geblieben waren. Weder PRINGSHEIM erwahnt sie, ob-

wohl er sagt, daB eine Nachpriifung der DARWINschen Angaben
sehr wiinschenswert sei, noch spricht JOST von ihnen, trotzdem

er ausdrucklich in hypothotischer Form von einem Versuche wie

dem zweiten, den MAST angestellt hat, redet, und a priori meint,

daB der Erfolg, den MAST tatsachlich erreicht hat, hochst un-

wahrscheinlich sei. Andererseits wird immer wieder die Ansicht

geauBert, daB im SACHSschen Sinne die Lichtrichtung die Ursache
der phototropischen Reizung sei. Zuletzt hat HELLBRONN das an

dieser Stelle getan, und zvvar teilweise auf Grand von Versuchen
mit halbseitig geschwarzten .4uercakoleoptilen, wie sie auch DARWEST
benutzt hat. DaB er dabei zu genau entgegengesetzten Ergebnissen

gekommen ist, wie DARWLN, war fur mich der ausschlaggebende

Orund noch einmal zu zeigen, daB die alten DARWINschen Ver-

suche durchaus zuverliissig sind, und daB er die richtigen Folge-

rangen aus ihnen gezogen hat.

Bei einer Nachpriifung dieser Versuche war vor allem das
diffuse Licht zu vermeiden. Denn bei der DARWINschen Ver-

suchsanordnung trafen naturlich sehr viele von den Zimmerwanden
reflektierte Strahlen die ungeschwarzte Keimlingshiilfte. Ich ar-

beitete also im Dunkelzimmer. Als Versuchspflanzen dienten Avena
und Vicia. Die Verdunkelung wurde zuniichst in der DARWIN-
schen Weise durch Bemalung mit Tusche bewirkt Das hatte aber

mancherlei Nachteile. Erstens nimmt die Oberflache der Keim-
linge schwer Fliissigkeit an, so daB die_Farbe haufig tropfenformig

zusammenlauft und ein sorgfiiltiges Bemalen schwierig ist. Zweitens
sind die Keimlinge gegen die Beruhrung nicht unempfindlich.

Drittens reiBt die getrocknete Tusche beim Wachstum, so daB auch
der geschwarzte Teil Licht bekommt. Deshalb gab ich diese Me-
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thode sehr bald auf und ging dazu iiber, die Keimlinge darch

eine vorgestellte kleine Blende zu yerdunkeln. Diese bestanden

aus diinnem Zinkblech, waren etwa 4 cm lang und I cm breit

und unten spitz zugeschnitten, so daB sie beqaem in die Erde der

TOpfe gesteckt werden konnten. Dabei warde darauf geachtet,

daB die Blenden moglichst dicht an die Keimlinge gesteckt wur-

den, ohne sie jedoch zu beruhren. Naturlich muBte das beim

Licht einer roten Lampe gemacht werden. Wie die Wirkung der

Blenden auf den Strahlengang war, zeigt die Abb. t. DaB dies

nicht nur eine theoretische Konstruktion ist und nicht wesentliche

Mengen des Lichtes etwa durch Beugung eine andere Richtung

angenommen haben, zeigt die Abb. 2. Dies ist das Schattenbild

einer Blende auf Gaslichtpapier, bei dessen Aufnahme zwischen

Licht

:i= Keimling. Kr = Krummungsrieht

Blende und Papier ein Abstand von 2 cm war, also wohl 8mal so

groB als es der zwischen Blende und Keimling war. Trotzdem

sind die Bander absolut scharf, ein Zeichen, daB keine Strahlen

„um die Ecke" gegangen sind. Die Beleuchtungsbedingungen

wurden vielfach variiert Es ware aber zwecklos, dariiber genauere

Angaben zu machen, weil sich die den Keimlingen zugefiihrten

Lichtmengen unter den Bedingungen des Experimentes doch nicht

rechnerisch festlegen lassen, wie bei der Beleuchtung ohne Blende.

Die Wirkuog der Strahlen muB ja stark 1
) abnehinen, wenn sie

schrag auf die Oberflache der Keimlinge treffen. Wie stark diese

Abnahme gegeniiber der schattenlosen Beleuchtung ist, wird bei

.jedem Keimling von der Stellung der Blende abhangen. Schwan-

em Eosinus des Ablenkungswinkels Lioht
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kungen urn Brachteile eines Millimeters, die sich beim Zurichten

der Keimlinge im Schein einer schwachen roten Lampe gar nich

vermeiden lassen, werden dabei schon eine groBe Rolle spielen.

Es ist deshalb schlechterdings unmoglich, die zur Wirkung kommen-

den Lichtmengen anzugeben. Nur um einen Anhaltspunkt zu

geben, will icb erwahnen, daB ich mit einer Spiraldrahtlampe von

. 25 Watt in lm Entfernung und einer Belichtungszeit von 20 bis

30 Minuten gute Erfolge erzielt habe. Dauerbelichtungen, wio sie

DARWIN und auch MAST angewendet haben, sind bei der Blenden

methode nicht moglieh, da die phototropische Kriimmung schon

nach einer 1

/2
— 3

/ 4
Stunde beginnt, wobei die Keimlinge dann aus

Abb. 2. Bl

dem Schatten der Blenden herauskommen wurden. Auch wenn
nian mit der Belichtung unterhalb der Reaktionszeit bleibt, hat

man wegen der Nutationskrtimmungen schon Miihe genug, die be-

Hchtete Flanke gleich breit zu halten. Man muB die Keimlinge

wahrend der Belichtung dauernd kontrollieren, und wenn n5tig

die Blenden am Kopf etwas verschieben, so daB sie die Nutations-

krutnmungen mit machen. VerhaltnismaBig wenig storend sind

•^ie, wenn man die auf dem Querschnitt bekanntlich ellipsoidischen

Koleoptilen so anordnet, daB die Langsachse der Ellipse senkrecht

zur Richtung der Lichtstrahlen steht, weil dann die Hauptnutations-

ebene mit der Schattengrenze parallel verlauft. Aber auch dann
treten noch Kriimmungen senkrecht dazu auf. Deshalb kann man
auch nur immer mit weoigen Keimlingen gleichzeitig arbeiten.
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496 WlLHELM NlENBDRG:

Ich will nun die Versuchsergebnisse in Form einer Tabelle

mitteilen. Die untersuchten Keimlinge sind darin auf vier Rubriken

verteilt. Die erste A umfafit die, die sich nach der beleuchteten

Flanke hin kriimmten; die zweite B diejenigen, die sich nach der

beschatfceten Flanke kriimmten; die dritte C diejenigen, die sich

nberhaupt nicht kriimmten, die vierte D diejenigen, die sich

nach der Lichtquelle hin gekriimmt hatten. Der Winkel, den die

Kriimmung mit den Lichtstrahlen bildete, betrug meistens etwa

45 °, er stieg aber manchmal bis auf etwa 80 °. Urn von der

Starke der Kriimmungen eine Vorstellung zu geben, habe ich den

Versuch Nr.25 photographiert(s.Abb.3). Dabei stimmte die Achse des

photographischen Apparates mit der Lichtrichtung iiberein. Die

_

Abb. 3. Erklarung im Text.

oberste Eeihe bilden drei unbeschattete Keimlinge, die sich dem-

entsprechend in der Lichtrichtung gekriimmt haben. Von der

unteren Reihe sind die drei linken Keimlinge auf ihrer linken

Flanke und die drei rechten auf ihrer rechten Flanke beleuchtet.

Dementsprechend haben die linken sich nach links und die rechten

sich nach rechts gekriimmt. Diesen Kriimmungen wirken dann

bald geotropisehe entgegen, so da8 die bekannten S-formigen Formen

auftreten, wie man das an dem Keimling ganz rechts und an dem

dritten von links erkennt.

Die Tabelle spiegelt die schon angedeuteten Schwierigkeiten

wieder, die darin liegen, daB man die auf den einzelnen Keimling

einwirkende Lichtmenge nicht kontrollieren kann. Oft kommt gar

keine Kriimmung zustande (Rubrik C), offenbar weil die beleuch-

tete Flanke zu schmal war. Fast ebenso oft tritt es auch ein, daB

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



Uber phototropische KriiramuDgen v.*:

sich die Keimlinge nicht nach der belichteten, sondern nach der

beschatteten Flanke hin kriimmen. Das ist angesichts der nega-

tiven Reaktionen, die vor allem CLARK und ARISZ bei Avena

studiert haben, nicht uberraschend. Es muBten solche Krumraungen
nach der beschatteten Flanke in meinen Versuchen dann eintreten.

Nr. des
Versuchs

A B D Bemerkungen

5 2 _ _ Versuch 1— 4 sind nicht angefuhrt, weil
es sich dabei urn angestrichene Keim-

8 1 -
~ ~ linge handelte.

9 1 i
— _ _

11 2 ; Z 1 Z
12

13 i 1 1
-

15 __ 4 z z
16 Zu Versuch 16. 17 und 20 wurde Vicio

sativa beDUtzt.
18

39

20
21

b

-
23 6 -

i 1

25 6 I z Photographiert S. Abb. 3.

Versuch 26— -il sind nicht angefuhrt, weil2

es sich dabei um abgeschnittene und
in feuchten Sand gesteckte Keimlinge
handelte, was sich nicht bewahrte.

36 5 —
37

39

40 3 ' 1 — —
42 1 1

~2 z
43 2 - -

-
91 14 2

wenn auf die belichtete Iflanke gerade die Lichtmenge eingewirkt
hatte, die beim unbeschatteten Keimling eine negative Kriimraung
hervorruft. Da sich die Autoren schon bei den unbeschatteten
Keimlingen uber die fur die negativen Reaktionen notigen Licht-
mengen nicht einig sind, habe ich gar nicht versucht, dariiber bei

meinen teilweise beschatteten etwas zu ermitteln. Fur unsere
Fragestellung war dies auch unerheblich, hierfiir war es nur wich-
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498 Wilh

tig festzustellen, vvie viele Keirnlinge sich in der Lichtrichtung

und wie viele sich in einem melir oder minder groBen Winkel zu

ihr kriimmten. Da sieht man nun aus der Rubrik D, daB nur 2

sich nach der Lichtquelle hin krurnmten. Dieseii gegeniiber stehen,

wenn man Rubrik A und B zusammenfaBt 1 15, deren Kriimmung
nach der Seite hin erfolgte.

Die Frage, ob die DARWTNschen Beobachtungen richtig sind,

kann man also ganz entschieden bejahen. Sind diese nun fiir das

eingangs erwahnte Problem: „Lichtrichtung oder Liehtabfall" ent-

scheidend oder nicht'? Die Einwande, die FITTING und JOST
gegen sie gemacht haben, kommen bei meiner Versuchsanordnung

nicht in betracht. weil sie erstens im Dunkelzimmer angestellt

.sind. und ich zweitens zeigen konnte, daS bei der von mir ge-

wahlten Schattenprojektion keine Lichtstrahlen von der belichteten

auf die beschatteten Partieen gelangen konnen (Abb. 2). Spater

hat vor allem NOAOK versucht Beweiso daftir beizubringen, daB

die phototropisehe Erregung von der Richtung der Lichtstrahlen

abhangt. Dieser Boweis muB aber aus Gninden, die schon von

ARISZ, BLAUW und BUDER geniigend besprochen sind, als miB

lungen betrachtet werden. ARISZ selbst spricht sich auch fur die

Richtungstheorie aus. Er sagt: „Wie aas den in dieser Unter-

snchnng mitgeteilten Versuchen mit inehrseitig n Beleuchtungen

hervorgegangen ist (vgl. auch HAGEM), wird die Richtung der

Kriimmung durch die Resultante der Krumaiungstendenzen der

verschiedenen Seiten der Pflanze bestimmt. In jedem Teile, man

daif wohl sagen in jeder Zelle, rnu6 die Richtung der Kriimmung
von der Lichtrichtung in diesem Teile oder in dieser Zelle ab-

hangig sein." Diesen SchluB aus seinen und HAGEMs Beobach-

tungen zu Ziehen war ARISZ meiner Ansicht nach nicht berechtigt.

Das geht aus der neuen Arbeit von BUDER hervor, der ganz syste-

matisch die Wirkung mehrerer Lichtbundel auf taktische und

tropistische Reaktionen untersucht hat: „Erfolgt doch bei senk-

recht gekreuzten Biischeln, obwohl an der Richtung der wirksamen

Strahlen nichts geandert wird, eine Reaktion, deren Richtung und

AusmaB j© nach der wechselnden Intensitat der beiden Biindel

variiert." Bleibt noch die kurze Mitteilung von HEILBRONN, die

sich ganz auf den Standpunkt der Richtungstheorie stellt. Es ist

_;-gen sie Einwendungen zu machen, so lange die ausfuhr-

liche Arbeit mit den Einzelheiten der Versuchsanstellung noch

nicht vorliegt. Ich will deshalb nur auf die Versuche eingehen,

die sich schon nach den bisherigen Angaben beurteilen lassen.

Es sind gleichzeitig diejenigen, die ftir unseren Fall am meisten

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



fiber phototiopische Kriimmungen usw. 499

von belang sind, weil bei ihnen, wie bei den DARWINschen Ver-

snchen, halbseitig mit Tusche geschwarzte Koleoptilen benutzt

wurden. Diese kriimmten sich, wenn sie von der geschwarzten

3eite her dnrch direktes Licht bestrahlt wurden, in der Licht-

riohtung nach der angetuschten Seite, „wenn die Tusche winzige,

dem bloBen Auge kaum wahrnehmbare RiBchen enthalt, obgleich

der absolute LichtgenuB der ungeschwarzten Halfte ein ganz be-

trachtlicher war". Dies Hesultat kann auch vom Slandpunkt der

Intensitatstheorie aus nicht uberraschen. Der Erfolg der photo-

tropischen lieizang hangt ja, wie schon lange bekannt ist, nicht

von der GroBe der gereizten Oberflache ab. Die „winzigen RiB-

chen" in der Tusche gemigen vollkornmen. um ein Intensitatsgefalle

in der Bichtung der Lichtstrahien hervorzurufen. Ganz derselbe

Einvvand laBt sich gegen die Versuche machen, in denen halbseitig

geschwarzte Koleoptilen senkrecht von oben beleuchtet wurden.

•Sie kriimmten sich dann nicht, weil wahrscheinlich ebenfalls kleine

Kisse in der Tusche entstanden waren.

Damit ist die Eeihe der Gegner der DARWINschen Theorie

erschfipft, und es ist wohl nicht zuviel behauptet, wenn man sagt,

da8 ihre Argamente nicht darchschlagend sind. Dagegen hat sie

selbst neuerdings nicht nur durch die schon erwahnte Arbeit von

BtJDER. sondem auch durch die Untersuchungen von BLAUW eine

Btarke Stiitze erhalten. Dessen „Photowachstumsreaktion" beruht

ja im Grunde auch auf der Empfindlichkeit fur Intensitatsunter-

sehiede. Nach seiner Auffassung beruht der Phototropismus der

hoheren Pflanzen darauf, d&B durch die Belichtung das Wachstum
der beleuchteten Seite gehemmt wird. Diese Vorstellung stimmt

mit den Beobachtnngen von DARWiN, MAST und mir sehr gut

Helianthm ylobosus, das Objekt, mit dem BLAUW gearbeitet

hat, ware deshalb gewiB auch fur meine Versuche sehr geeignet

tfewesen, wenn nicht die starken Nutationsbewegungen seine Be-

mitzung verboten hatten. Ich hatte mir deshalb vorgenommen,
mit Phycomyces nitens, dem anderen Objekt, das BLAUW studiert

hat, entsprechende Versuche anzustellen. Bei Phycomyces besteht

die Photowachstumsreaktion nach BLAUW in einer auf die Be-

lichtung folgenden Wachstumssteigerung. Falls diese Vorstellung

richtig ist, muB Phycomyces bei halbseitiger Beleuchtung - die

unter dem Mikroskop mit geeignetem Kondensot zu erreichen ist

— sich trotz seines positiven Phototropismus nach der beschatteten

Halfte kruinmen. Leider wurde ich dureh Krankheit anderDurch-
fiihrung dieser Versuche seinerzeit gehindert. Ehe ich sie wieder
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aufnehmen konnte, htfrte ich von BUDER, da8 es ihm gelungen

war, durch Eintauchen von P%comyceskulturen in Paraffinum

liquidum prinzipiell dasselbe, namlich eine Inversion des Photo-

tropismus zu erreichen. Ich habe ihm deshalb die weitere Be-

arbeitung dieser Frage iiberlassen. Er hat inzwischen auch scbon

eine "kurze Mitteilung daruber erscheinen lassen (BUDER, 1918),

die zeigt, dafi die zunachst ziemlich skeptisch betrachteten (NOACK,

ARISZ, VOGT) Theorieen BLAUWs alle Aussicht haben, sich durch-

zusetzen. Damit ware dann auch das Problem : Lichtrichtung oder

Lichtabfall ? entgiiltig zu gunsten der zweften Alternative ent-

schieden.
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