
Mitteilungen.

16. Hermann von Guttenberg: Untersuchungen iiber

den Phototropismus der Pfianzen.

III. Gibt es ein Sinusgesetz des Phototropismus?
(Vorlaufige Mittednng.)

(Kingegaogen am 20. Dezember 1920. Vorgetragen in der Dezembersitzung.)

Schon im Jahre 1913 begann ich mit dem experimentellen

Studium der Frage, in welchem AusmaB die phototropische Reizung

parallelotroper Pflanzenteile von der GroBe des Lichteinfallswinkels

abhangt. Literatur iiber den Gegenstand lag damals noch so gut

wie heine vor, einige Angaben alterer Autoren lieBen darauf

schlieBen, daB im allgemeinen eine Abnahme der phototropen

Reizung bei schragem Lichteinfall gegeniiber einer Beleuchtung

mit Horizontallicht eintrete. Bei Verwendung derselben Licht-

quelle und gleicher Entfernung nimmt bekanntlich die Helligkeit

einer von parallelen Lichtstrahlen getroffenen ebenen Flache mit

dem cos des Einfallswinkels 1
) ab, oder mit dem sin des Komple-

mentwinkels. Da in den zu beschreibenden Versuchen nicht die

Pfianzen gegen den Lichteinfall geneigt wurden, vielmelir aufrecht

stehende Pfianzen in verschiedenen Winkeln von oben und unten

beleuchtet wurden, ist es fur unsere Zwecke einfacber, diesen

Komplementwinkel 2
) zu verwenden. Wir vvollen ihn als Neigungs-

winkel bezeichnen. Beleuchten wir z. B. eine aufrecht stehende

Koleoptile schrag von oben unter dem Neigungswinkel .W° von

der Vertikalen, so erfolgt die Abnahme der Helligkeit entsprechend

dem sin dieses Winkels, sie betragt also nur 0-5 gegeniiber dem

Horizontallicht. Man ware nun von vornherein geneigt anzunehmen,

daB mit der Abnahme der Helligkeit eine entsprechende Abnahme

der phototropen Reizung Hand in Hand ginge, dafi also im ge-

gebenen Fall die Pflanze nur halb so stark gereizt wiirde wie durch

Horizontallicht. Dies lieBe sich auf verschiedene Weise priifen.

Einmal miiBten die Prasentationszeiten bei schrager Beleuchtung

in demselben MaBe wachsen wie die Sinuswerte der Neigungs-

winkel abnehmen. Wenn man mit der Kompensationsmethode

1) Das ist der Winkel, den die Richtang der einfallenden Strahlen mit dem

ldet, bzw. die Abweichung vom senkrechten Lichteinfall.

) die Abweichung vom parallelen Lichteinfall.
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102 Hermann von Guttenberg:

arbeitet, maiBte bei antagonistischer Beleuchtung Kompensation

stets dann eintreten, wenn auf gegenuberliegenden Flanken gleiche

Helligkeit herrscht, also z. B. dann, wenn wir die eine Seite unter

dem "Winkel 30° mit doppelt so groBer Intensitat beleuchten wie die

gegenuberliegende, die von Horizon tallicht getroffen wird. Ferner

diirfte bei gleich starker antagonistischer Beleuchtung in gleichen

Winkeln iiber und unter der Horizontalen keine Krummung auftreten,

beziehungsweise keine Seite bevorzugt werden. Schon meine ersten r

besonders mit Koleoptilen von Arena sativa angestellten Versuche

ergaben, daB letzteres nicht zutrifft. Werden solche Koleoptilen

in gleichen Winkeln schrag von oben und unten beleuchtet, so

wenden sie sich stets der oberen Lichtquelle zu, was zunachst den

Anschein erweckt, daB schrag von oben einfallendes Licht einen *

grotferen Reizeffekt auslost, wie dieselbe Beleuchtung von unten.

Kline groBere Anzahl solcher Versuche war bereits mit Hilfe eines

einfachen A.pparates ausgefuhrt worden, als der Krieg mich zur

Unterbrechung meiner Arbeiten zwang. Gleichzeitig erschien eine

Arbeit von XOACK 1

), die dasselbe Thema behandelt. Wahrend ich

mir von der Kompensationsmethode den beston Erfolg fiir die

Losung der Frage versprach, verwendete NOACK die Veriinderungen

der Reizschwelle als MaB der Erregungshohe bei verschiedenen

Lichteinfallswinkeln. Die Ergebnisse seiner Arbeit lassen sich

dahin zusammenfassen, daB fiir die Versuchsobjekte Arena sativa

und Sinapis alba, die Reizmenge, die eben noch zu einer Krummung
fuhrt, urn so geringer wird, je steiler das Licht die Pflanze von

oben trifft. Bei Beleuchtung von unten ergab sich ein sehr raschea

Anwachsen dieses Schwellenwertes. Dieser betrug z. B. fiir Avena-

Koleoptilen bei Lichteinfall 9° von oben 7-5 MK sec, bei 1)0
°

12-2 MK sec, bei 160° von unten 59-6 MK sec. Fiir Sporangien-

triiger von Phycomyces nitens wurde allerdings ein entgegengesetztes

Verhalten gefunden. Bleiben wir aber zunachst bei den beiden

ersten Versuchsobjekten, so ergibt sich eine Ubereinstimmung mit

meinenVorversuchen,denn diese sprechengleichfalls dafiir, daB schrag

von oben einfallendes Licht starker wirkt, als solches von unten.

Ehe wir weiter gehen, ist es aber notwendig zu prufen, ob
die Voraussetzung, daB schrag von oben oder unten auf die Pflanze

geleitetes Licht diese auch wirklich in diesem Winkel trifft, eine

berechtigte ist. Es ist NOACK schon von anderer Seite vorge-

worfen worden, daB dies besonders bei Avena sativa nicht der Fall

ist. Die Koleoptilen dieser Pflanze sind in ihrern untereo Teile
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UntersuchuDgen iiber den Phototropisi 103

wohl annahernd parallel begrenzt, doch sind ihre auBersten Spitzen,

besonders die letzten 2 mm, stark verjiingt. Hier treffen also die

Strahlen bei Beleuchtung von oben in einem erheblich grOBeren
Winkel auf als an der Basis, umgekehrt in einem kleinerea Winkel
bei Beleuchtung von unten. Dies ware bei der Kleinheit des

Spitzen teils wohl nicht von besonderer Bedeutung, wenn nicht die

weitaus groBere Lichtempfindlichkeit der Spitze gegeniiber der

Basis zweifellos feststiinde. Auch bei Slnapis ist eine Verjiingung

des Hypokotyls unterhalb der Kotyledonen deutlich bemerkbar.

Bei Sporangientragern muB die Schattenwirkung des Kopfehens
beriicksichtigt werden.

Der Gegenstand schien mir wichtig genug, urn meine Unter-

suchungen erneut aufzunehmen. Nach wie vor hielt ich die Kom-
pensationsmethode fiir besonders geeignet, urn dieFrage zu klaren. Zur
gleichzeitigen antagonistischen Beleuchtung in verschiedenen Winkel-

stellungen war die Konstruktion eines besonderen Apparates er-

forderlich, dessen Bau durch Bewilligung einer namhaften Suinme

seitens der PreuBischen Akademie der Wissenschaften ermoglicht

wurde. Ich mochte es nicht versaumen, der Akademie hierfiir auch

an dieser Stelle meinen ergebensten Dank auszusprechen. Die

Scbilderung der Einzelheiten des Apparates sei der ausfuhrlichen

Arbeit vorbehalten. Hier sei nur erwahnt, daB der Apparat ans

zwei um eine horizontale Achse drehbaren Metallstaben (Armen)

besteht, an deren Enden Laternen zur Aufnahme von Gliihlampen

angebracht sind. Die Arme sind in jeder Lage fixierbar, die

Winkel konnen an einer Gradeinteilung abgelesen werden. Die

Laternen lassen sich an den Armen versehieben und die jeweilige

Entfernung der Lichtquellen vom Drehpunkt sich an den Staben

direkt ablesen.

Mit diesem alien Anforderungen geniigenden Apparat wurde

nun zunachst der optimale Lichteinfallswinkel fur .4yeM«-Koleoptilen

bestimmt. In schmalen Kastchen wurden in einer Iieihe (3— 14 Kole-

optilen gteicher Lange herangezogen, so zwar, daB sie bei der

Exposition jeder Lichtquelle eine Mreitseite zukehrten. Auf der

einen Seite fiel stets Horizontallicht, auf der entgegengesetzten

sohrages Licht ein. Die Lichtintensitaten waren vorher durch

Versehieben der Lampen an den Staben so abgestimmt worden,

daB die Helligkeit im Drehpunkt des Apparates bei Horizontallicht

beiderseits gleich groB war. Als Beweis dafiir dienten „Scheite-

lungsversuche" mit ^^Mr/-Koleoptilen. Es wurde die Wirkung

von 17 verschiedenen Lichtneigungswinkeln gegeniiber Horizontal-

licht gepruft. Letzteres uberwiegt stets, wenn die Gegenseite in
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104 Hermann von Guttenbekg:

Winkeln von 15—65° von oben oder in Winkeln von ^5—135°

von unten beleuchtet wird. Wird aber die eine Seite unter 90°,

die entgegengesetzte unter 70 ° beleuchtet, so tritt keine einheit-

liche Reaktion mehr ein, ein Toil der Pflanzen wendet sich zur

einen, ein Teil zur andern^Lichtquelle, viele bleiben gerade. Das-

selbe Verhalten zeigt sich, wenn man die Neigungswinkel 90 ° und

75 °, ferner 90 ° und 85 ° und 90 ° und 90 ° kombiniert. In all

diesen Fallen tritt also Kompensation ein, es kommt entweder

iiberhaupt zu keiner Reaktion oder bei sehr verlangerter tteaktions-

zeit zu geringen Aussschliigen nach der einen oder andern Seite.

Wesentlich anders dagegen ist das Verhalten von Pflanzen, die

antagonistisch mit 90° und 80° beleuchtet werden. In diesen

Versuchen wendeten sich etwa 75 pCt. der Koleoptilen zu 80°.

der Rest blieb gerade. Reaktionen zu 90 ° wurden nicht beobachtet.

Daraus geht zunachst hervor, daB fiir ^reno-Koleoptilen bei einem

Neigungswinkel von 80° die starkste phototrope Reizang erfolgt,

dieser Winkel also als der optiraale bezeichnet werden muB. Die

Neigungswinkel 70°, 75°, 85° erzielen, wie erwahnt, ungefahr

denselben Reizeffekt wie Horizontallicht. Dieses zunachst etvvas

ratselhafte Verhalten wird uns aber sofort verstandlich, wenn wir

an Stelle des basalen Teiles die hochempfindliche Spitze der

Koleoptile in Betracht ziehen. An Hand einer bei schwacher

Vergrofierung angefertigten Zeichnung der letzten 2 mm der Spitze,

die allein eine deutliche Verjtingung zeigen, erkennt man, daB die

Spitze gegen die Breitseiten der Koleoptile unter einem durch-

schnittlichen Winkel von ca. 10 ° abfallt. Licht, das von oben

einfallt, trifft die Spitze also stets in einem urn 10° groBeren

Winkel, wie die Basis, solches von unten in einem urn 10 ° kleineren.

Dem Neigungswinkel 80 ° entspricht demnach fur die Spitze der

Winkel 90°. Umgekehrt trifft Horizontallicht die Spitze unter

dem Winkel 100 °, der in seiner Helligkeitswirkung gleich ist dem
Winkel 80 °, da sin 100 ° = sin 80 ° ist. Es ist demnach nur

naturlich, wenn die Pflanzen sich dem Winkel 80° zuwenden,
denn er gewahrt der weitaus empfindlichsten Spitze die optimale

Helligkeit. Ebenso klar wird, daB 90° und 70° sich in ihrer

Wirkung auf die Pflanze kompensieren, denn fiir die Spitze be-

tragen die Winkel 100° und 80° mit. gleich groBem Sinus, also

gleicher Helligkeit.

Erstaunlich ist, daB die Keimlinge bereits die Beleuchtungs-
unterschiede, die sich aus der Sinusdifferenz sin 90 °—sin 80° er-

geben, zu unterscheiden vermogen. Diese Differenz betragt

1.000-0-985 = 0.015. Da im gegebenen Falle meist 25kerzige
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Untersuchungen iiber den Fhofcotropismus der Pflanzen. 105

Lampen in der Entfernung von 1 m verwendet wurden, hat dio

Pflanze die Lichtintensitaten 25 MK und 24-62 MK (Differenz

0-38 MK) unterschieden. Das stimmt sehr gut iiberein mit Ver-

suchen, die ich nacli der MASSARTschen Methode mit Arena an-

stellte und die die Wahrnehmung einer Differenz von 0» 3 -0-5 MK
unter den gegebenen Verhaltnissen ergaben. Das erklart uns jetzt

auch., warum die Lichteinfallswinkel 75° und 85° von Horizontal-

licht nicht mehr unterschieden werden. Fur die Spitze betragfn

die Winkel einerseits 85 ° und 95 °, anderseits 80 °, Sinusdifferenz

in beiden Fallen nur 0-011, Beleuchtungsunterachied 0-275 MK;
dieser liegt somit unter der Unterschiedsschwelle.

Antagonistische gleich starke Beleuchtung in gleichen Winkel

n

iiber und unter der Horizontalen eigab auch mit dem neuen Apparat

einen iiberwiegenden EinfluB des Lichteinfalls von oben. Dies ist nach

dem eben Ausgeftihrten ohne weiteres verstiindlich. Auf die Spitze

bezogen sind diese Winkel namlich nicht gleich, sondern differieren

stets urn 20°: Beleuchte ich z. B. mit 30° von oben und 150°

von unten (=fc 60 ° von der Horizontalen), so wird die Spitze von

oben unter 40°, von unten unter 160° (4-50° und —70° von

der Horizontalen) getroffen, und die Kriimmung erfolgt dann zur

oberen Lichtquelle, da die Spitzenseite, die dieser zugevvendet ist,

starker erhellt wird.

Zur Piiifung der Richtigkeit unserer Annahme gibt es noch

verschiedene audere McJglichkeiten. Manche Yersuche in dieser

Hinsicht habe ich bereits ausgefiihrt, und sie ergaben eine Be-

statignng meiner Auffassung. So erzielt man z. B. innerhalb ge-

wisser Grenzen Kompensation, wenn man die Beleuchtung von

oben und unten derart wahlt, daB nicht die Basis, sondern die

Spitze in gleichen Winkeln getroffen wird. ZumBeispiel: Neigung

der oberen Lampe 45°, der unteren 115°; dabei wird die Spitze

von oben unter dem Winkel 45 ° + 10 ° = 55 °, von unten unter

65 o _ jo o _ 55 o beleuehtet. Als Resultat ergab sich ein indiffe-

rentes Verhalten der Pflanzen, also Kompensation. Bei steileren

Winkeln tindert sich aber das Verhalten, die Pilanzen krummen

sich zur unteren Lichtquelle. Auch das ist durchaus verstiindlich,

wenn wir daran denken, daB die Pflanzen unterhalb der iiuBersten

Spitze unter verschiedenen Winkeln beleuehtet werden und die

Sinusdifferenz hier umso groGer wird, je weiter sich die Winkel

von 90° entfernen. Z. B. Neigungswinkel 50° und 110° Sinusdiff.

173; 20° und 140° Sinusdiff. 0-301.

Den entscheidenden Beweis ftir die Richtigkeit der Annahme,

daB schrag von oben einfallendes Licht nur deshalb stiirk.r auf
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Avena-Ko\eopti\en wirkt, weil sich fur deren Spitze der Einfalls-

winkel vergroBert, muBten Klippchenversuche Hefern. Von den

zu beleuchtenden Pflanzen warden in jeder Serie etwa die Halfte mit

knapp anliegenden 3—4 mm langen Stanniolkappchen an der Spitze

bedeckt. Solche Serien warden dann gleich stark antagonistisch in

gleichen Winkeln von oben and unten beleuchtet, der Neigungs-

winkel aber bei den einzelnen Versuchen verschieden gewahlt.

Stets kriimmten sich dabei die freien Pilanzen zur oberen Licht-

quelle, die Kappchenpflanzen dagegen blieben meist gerade, oder

sie neigten sich schwach in etwa gleicher Anzahl der oberen oder

unteren Lichtquelle zu. Auf sie wirkte also die beiderseitige Be-

leuchtung kompensierend. Es war nur noch zu priifen, ob die

Unterschiedsschwelle bei Verdunklung der Spitze nicht eine wesent-

liche Erhohung erfahrt. Das ist nach melnfachen Versuchen nicht

der Fall, die Unterschiedsempfindlichkeit der basalen Teile ist

etwa ebenso groB wie die der Spitzen, nur tritt die. Unterscheidung

wesentlich spater ein. Somit ist der gesuchte Beweis fur meine

Auffassung wohl erbracht.

SchlieBlich wurde auch eine groBe Zahl von Prasentations-

- iummngen bei verschiedenen Einfallswinkeln vorgenommen.
Sie fielen im ganzen im Sinne der Versuche NOACKs aus, d. h.

d'e Prasentationszeiten bei Beleuchtung von oben sind wesentlich

kiirzer als die, die man bei Beleuchtung von unten in gleichen

Winkeln erhalt1
). Die Methode ist zweifellos lange nicht so exakt

wie die Kompensationsmethode. Zwischen 60° und 90° lassen

sich, wie ja auch schon NOAOK fand, Unterschiede in den Prasen-

tationszeiten praktisch nicht mehr feststellen. Das kann nicht

anders sein, da sie bei einigermaBen starker Beleuchtung, z. B. bei

2 MK nur mehr um Bruchteile von Sekunden differieren, bei

wesentlich schwacherem Lichte aber die individuellen Unterschiede

so groB werden, daB von einer einheitlichen Prasentationszeit

uberhaupt nicht mehr gesprochen werden kann. Eine gleichzeitige

Massenverwendung von Keimlingen war mit meinem Apparat nicht

dnrchfahrbar; es sind daher die Resultate NOACKs vielleicht ge-

nauer wie meine. Man kann nun aus den von ihm gefundenen
Schwellenwerten leicht die Werte errechnen, die fiir die Spitze

gelten miissen. Er berechnet namlich die jeweilige Helligkeit, in-

dem er die Lichtintensitat mit dem Sinus des Neigungswinkels
multipliziert. Verwendet man statt dessen for die Berechnung den

ich allerdiags
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Sinus des urn 10° erhohten Neigungswinkels, so erhalt man die

Helligkeit und damit auch die Reizschwelle der Spitze. In der

nachfolgenden Tabelle sind NOACKs und meine Bereclmungen ein-

ander gegeniibergestellt:

Neigungswiokel der Licht-
quelle in Grad I36

|'
60 160

Schwellenwerte nach
Noack in MK sec

7-5
|

7-3 9-5 11-9 118 12 2 IB'8 20'8 28-732-4 59-6

Schwellenwerte far die

Spitze in MK sec
16-6 11 9 12-2 13-7 12-5 12-0;I4-8J17'9 l, 8

|

M -
1 10-3

Man ersieht daraus, daB nach der Umrechnung die Werte

viel besser iibereinstimmen. Bei Beleuchtung von 15 ° bis zu 90 °

ist die Reizschwelle fast unverandert unterhalb der Horizontalen

eri'olgt aber auch jetzt noch ein Anwachsen derselben. Ich hielte

es aber fiir verfehlt, daraus ohne weiteres auf eine geringere Er-

regbarkeit der Pflanze fiir von unten kommende Strahlen zu

schlieBen. Auch hierfiir gibt es namlich eine einfache physikalische

Erklarung. Bei schrager Beleuchtung von unten wird die auBerste

Spitzenkuppe der Koleoptile, deren Neigungswinkel etwa 30° be-

tragt, unter einem so spitzen Winkel getroffen, daB die Licht-

strahlen zum groBen Teile nicht ruehr oindringen, sondern reflek-

tiert wcrden: von 150° an streichon hier die Strahlen uberhaupt

vorbei, die Spitzenerhellung nimmt also an dieser Stelle betracht-

lich ab und das muB die Schvvellenwfnte im Experimente erhohen 1
).

Ob diese Erklarung ausreicht miissen vveitere Versuche an anderen

Objekten lehren. Ohne solche laBt sich das Versuchsergebnis uber-

haupt nicht verallgemeinern. Hier sei nur kuiz bemerkt, daB audi

Sinapis alba bei schriig antagonistischer Beleuchtung mit gleichen

Jntensitjiten die obere Lichtijuelle bevorzugt, daB aber auch hier

die betrachtliche Verjungung des Hypokotyls unter den Kotyledonen

zur Erklarung herangezogen werden kann und eine Umrechnung

der NOACKschen Schwellenwerte auf oinen um 5 ° erhohten Winkel

eine Annaherung an eine Konstante ergibt.

Beschranken wir uns vorlaufig auf die Haferkoleoptile, so

glaube ich sagen zu durfen, daB fur sie das Sinusgesetz des Photo-

tropismus zutrifft, und daB alle scheinbaren Abweichungen von

diesem sich aus dem morphologischen Bau der Pflanze erklaren.

Die sehr groBe Anzahl der fiir jedes Objekt moglichen und er-
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forderlichen Versuche, die uberdies groKte Prazision verlangen,

macht es schwierig, fur das Gesetz bald eine breitere Grundlage

zu scbaffen. Ich glaube die Untersuchung trotzdeui fortsetzen zu

sollen, da sie aucb geeignet ist, die Frage ob Lichtiichtung oder

Intensitatsabfall von der Pflanze wahrgenommen wird, weiter zu

Pflarjzenphysiologisches lnstitut der Universitat Berlin.

17. I. Wees e: Uber einige Ascomyceten aus dem Mahrisch-

schlesischen Gesenke.
(Eingegangen am 25. Dezember 1920. Vorgetragen in der Janaarsitzung.)

i. Nectria tricolor Hohiiel.

Im August 1916 faud Verfasser dieser Zeilen in der Niihe

von Karlsbrunn in Schlesien auf einem eine Zapfenspindel tragenden

Zweig von Abies alba eine Nectria, deren Identifizierung anfangs

auf Schwierigkeiten stieB, die aber dann doch von ihm als eine

Nectria tricolor v. Hohnel („Fragmente zur Mykologie", I. Mittlg..

Nr. 4 in Sitzungsber. d. Akad. d. Wissensch., Wien, 1902, math.-

naturw. KL, Abt. I., 111. Bd., p. 991) erkannt wurde. Die Auf-

findung dieses Pilzes ist deslialb bemerkenswert, weil die wenigen

Perithezien, die HOHNEL auf faulendem Tannenholze im September

1902 bei PreBbaum (Nieder - Osterreich) von diesem Pilz fand.

durch die seinerzeitige mikroskopische Untersuchung aufgebraucht

worden waren und das neue Material nun die Moglichkeit bietet.

die etwas zu knappe Urbeschreibung zu erweitern und den

Nachweis zu erbringen, daB die Dreifiirbigkeit der Perithezien

durchaus kein charakteristisches Merkmal sei, das zur Art-

bezeichnung, wie es HOHNEL getan hat, herangezogen werden

konne. Die Nectria - Arten wechseln namlich im Laufe ihier

individuellen Entwicklung die Farbe hiiufig so stark, gehen haufig

von einem Orangegelb in der Jugend uber ein lebhaftes Eot in

eine tief dunkelbraune Altersfarbung iiber, zeigen oft auf ein und

demselben Sammlungsstiick so verschiedene Farbenabstufungen.

daB eine Unterscheidung von Nectria-Arten nach Farbungsdifferenzen

meist der systematischen Berechtigung entbehrt. Und in dem
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