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Einleitung.

Wie schon die Uberschrift vorliegender Abhandlung deutlich erkennen
lifst, handelt es sich in derselben nur um eine Untersuchung derjenigen
Orientirungshewegungen von Blittern und Blithen, an deren Zustande-
kommen aufser Krimmungen auch noch bestimmte Torsionen betheiligt
sind. Wir kénnen hierbei wohl darauf verzichten, zuniichst auf die allge-
meine Verbreitung dieser Torsionsbewegungen hinzuweisen, die in der
Natur von den meisten dorsiventralen Blittern und Bliithen zur Erreichung
einer bestimmten Orientirung zur Tragaxe, zum FErdradius oder zur Be-
leuchtungsrichtung ausgefithrt werden, vorausgesetzt, dafs die betreffenden
Organe nicht schon von Hause aus, z. B. gleich bei ilhirer Entfaltung, sich
in dieser Lage befinden. Auch dem #ufseren Charakter nach koénnen die
hier in Frage stehenden Bewegungen, wenigstens fiir eine Reihe von Pflan-
zen, im Allgemeinen als bekannt vorausgesetzt werden, da sie nach dieser
Richtung wiederholt beschrieben wurden, theils in besonderen Abhandlun-
gen, theils mehr gelegentlich in der systematischen und morphologischen
Litteratur.

Was aber die physiologische Behandlung des vorliegenden Gegenstan-
des betrifft, so fehlt es noch immer an einer umfassenden Untersuchung
desselben, vor allem an einer streng kritischen Priifung der Frage, ob
und in wie weit die im Dienste der Zweckmi(sigkeit stehenden
Blatt- und Bliithenstieldrehungen einer mechanischen Erkla-
rung fihig sind. Anldufe zur Losung dieses Problems sind zwar wie-

derholt gemacht worden, allein dieselben miissen simmtlich in mechani-
1&



4 SCHWENDENER UND K RABBE:

scher Hinsicht, wie spiter gezeigt werden soll, als verfehlt betrachtet
werden.

Um vorerst einen deutlichen Uberblick iber die hier zu lésenden
Fragen zu gewinnen, wird es sich empfehlen, in aller Kiirze an diejeni-
gen Torsionen anzukniipfen, deren Mechanik durch die Untersuchungen
Schwendener’'s'), Zimmermann's®), Eichholz's¥), Steinbrinck’s"
u. A. gegenwiirtig ziemlich klar gelegt ist. Es sind dies Drehungen. die
an ausgewachsenen Pflanzentheilen, wie Gramineengrannen, Erodiumschni-
beln und einer Reihe anderer Objecte zur Beobachtung gelangen. Viele
dieser Bewegungen stimmen mit denjenigen der Blitter und Bliithen inso-
fern iiberein, als sie ebenfalls im Dienste der Zweckmifsigkeit stehen; in
anderer Hinsicht zeigen dieselben jedoch wesentliche Abweichungen, deren
Hervorhebung fiir die richtige Beurtheilung der Blatt- und Bliithenstiel-
drehungen nicht ohne Bedeutung ist.

Wie wir wissen, liegen bei ausgewachsenen, hygroskopischen Pflan-
zentheilen die Torsionsursachen stets in bestimmten Structurverhiltnissen
der Zellmembranen. Durch die Untersuchungen oben genannter Autoren
kann hier wenigstens die wichtige Thatsache als sicher gestellt gelten.
dafs die Drehungen in allen Fillen mit einem ungleichen Imbibitionsver-
mogen, resp. mit einer ungleichen Aufnahme oder Abgabe von Wasser
nach verschiedenen Richtungen der Wandsubstanz zusammenhingen. Da-
bei handelt es sich gewd&hnlich um eine auch mikroskopisch sichtbare spi--
ralige Streifung der Wiinde, deren Quellung in der Richtung der Streifung
eine andere ist als senkrecht zu dieser. Ob die Spiralstreifung mikrosko-
pisch nachweisbar ist oder nicht, ist freilich an und fiir sich ohne Belang,
wie es iiberhaupt fiir die mechanische Behandlung der Torsionsvorgéinge
unnothig ist zu wissen, welche speciellen Structurverhiltnisse dem un-
gleichen Quellungsvermogen der Zellwinde nach den angegebenen Rich-

) S. Schwendener, Uber Quellung und Doppelbrechung vegetabilischer Membra-
nen (Sitzungsber. der K. Preufs. Akademie d. Wissensch. zu Berlin. 1887).

?) A, Zimmermann, Uber mechanische Einrichtungen zur Verbreitung der Samen
und Friichte (Pringsheim’s Jahrb. f. wiss. Botanik, 1881).

8) Eichholz, Untersuchungen iiber den Mechanismus einiger zur Verbreitung von Samen
und Friichten dienender Bewegungserscheinungen (Pringsheim’s Jahrb. 1886, Bd. XVII).

4y C. Steinbrinck, Zur Theorie der hygroskopischen Flichenguellung und -schrum-
pfung vegetabilischer Membranen (aus den Verhandl. des naturhist. Vereins der pr. Rhein-
lande ete.. Jahrg. 47, 1891).
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tungen zu Grunde liegen: es geniigt zu diesem Zwecke vollstindig, die
Quellungsverhiltnisse empirisch festgestellt zu haben.

Aus der hervorgehobenen Thatsache lifst sich auch ohne nitheres
Eingehen auf die Mechanik der Torsion zundichst fiir die Richtung der-
selben eine wichtige Folgerung ziehen: die Torsionsrichtung ist bei hy-
groskopischen Pflanzentheilen eine von Hause aus gegebene; dieselbe ist
darum keiner Anderung fiihig, so lange die mit der Structur gegebenen
Bedingungen ungleicher Quellung nach verschiedenen Richtungen erhalten
bleiben.

Wesentlich anders liegen nun die Verhiltnisse beziiglich aller Orien-
tirungstorsionen der Blitter und Bliithen. Da diese nur so lange, als
Wachsthum stattfindet, moglich sind, so folgt daraus zunichst, dafs die
Torsionsursachen nicht, wie bei den oben erwiihnten ausgewachsenen Pflan-
zentheilen, in Structurverhiiltnissen der Zellwiinde, vielmehr in bestimmten
Vorgiéingen innerhalb des Protoplasma’s gesucht werden miissen. Zwar
entstehen, wie wir spiter sehen werden, auch an wachsenden Organen die
Drehungen mechanisch erst in Folge eines bestimmten Verhaltens der Zell-
wiinde, allein die dieses Verhalten bedingenden Factoren sind ganz andere
als bei hygroskopischen Pflanzentheilen.

Die Imbibition der Zellwinde kann fiir das Zustandekommen der Dre-
hungen wachsender Organe {iberhaupt nicht in Frage kommen, denn da
sich alle Wiinde hier fortdauernd im wasserdurchtrinkten Zustand befin-
den, so fehlen eben die Bedingungen zu einer ungleichen, mit einem sicht-
baren Effect verbundenen Quellung nach verschiedenen Richtungen. Wenn
daher die Zellmembranen einmal fiir das mechanische Zustandekommen
und dann fiir die Richtung der Orientirungstorsionen von Bedeutung sein
sollen, so kann dies immer nur indirect durch Vermittelung des Proto-
plasma’s der Fall sein., indem dasselbe das Wachsthum der Zellwinde in
bestimmter Weise beeinflulst.

Zu diesem principiellen Unterschied zwischen den Torsionsursachen
ausgewachsener und denen noch wachsender Pflanzentheile kommt weiter
der beachtenswerthe Umstand, dafs bei letzteren die Torsionsrichtung keine
unabinderliche ist. Wenn auch dic Bewegungen der Blitter und Bliithen
stets so erfolgen, dals eine bestimmte Lage auf kiirzestem Wege erreicht
wird. so sind wir doch jeden Augenblick im stande, durch Anderung der
Lage des Organs auch die anfingliche Richtung seiner Bewegung zu iin-
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dern. Ein Blattstiel. der sich z. B. in einer linkslautigen Dreliung befin-
det, kann sofort zu der entgegengesetzten Bewegung veranlafst werden :
und mit Ricksicht hierauf kann die Richtung der Orientirungstorsionen
als eine nicht von Hause aus gegebene bezeichnet werden.

Wie wir spiter sehen werden, folgt aus der Abinderungsfithigkeit
der Torsionsrichtung in Verbindung mit anderen Erscheinungen ganz all-
gemein die fiir eine richtige Beurtheilung der Torsionsursachen wichtige
Thatsache, dafs in der inneren Organisation der hierher gehorigen Pflan-
zen keinerlei Factoren, weder in Structurverhiiltnissen der Zellwinde noch
in irgend welchen anderen Momenten, gegeben sein kénnen, die eine Tor-
sion bedingen. Es miissen vielmelr nicht nur die Ursachen der Torsion,
sondern auch die Bedingungen, welche die Richtung derselben bestim-
men, jedesmal unter dem Einflufs dufserer Krifte neu geschaffen werden.

Wie schon diese wenigen Bemerkungen deutlich erkennen lassen, ist
die Torsionsmechanik wachsender Organe viel complicirterer Natur und
daher nicht in so einfacher Weise klar zu legen, wie die analogen Bewe-
gungen hygroskopischer Pflanzentheile. Darum bedarf es auch kaum einer
besonderen Hervorhebung, dals es von vornlierein nicht in unserer Ab-
sicht liegen konnte, die Orientirungsbewegungen der dorsiventralen Bliitter
und Bliithen, sofern daran Torsionen betheiligt sind, nach allen Seiten
zu erkliren.

Um zunichst fiir die mechanische Beurtheilung des vorliegenden Ge-
genstandes eine moglichst sichere Grundlage zu gewinnen, kam es uns in
erster Linie auf eine genaue Feststellung der Verhdltnisse an, von wel-
chen das Auftreten der Torsionen, unbekiimmert um ihr mechanisches
Zustandekommen, abhiingig ist. Is fragt sich hierbei, in wie weit die
Orientirungstorsionen in inneren Organisationsverhiltnissen der Blitter und
Bliithen begriindet liegen, sowie ferner, ob und in welcher Weise an ihrem
Eintreten aufserhalb der Pflanze gelegene Factoren, wie Licht und Schwer-
kraft, betheiligt sind.

Da die dorsiventralen Blitter und zygomorphen Bliithen zur Errei-
chung ihrer normalen Orientirung in der iiberwiegenden Mehrzahl der Fille
aufser Axendrehungen auch Kriimmungen ausfiihven miissen, so ist es vor
allen Dingen wichtig zu’ entscheiden, in welcher Beziehung diese beiden
Arten von Bewegungen zu einander stehen: es fragt sich z. B., oh sich
die Torsionen, wie man dies bereits versucht hat, aus der Combination
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von Krimmungen erkliren lassen. Hierher gehéren auch die von Am-
bronn') entwickelten Anschauungen, nach welchen unter gewissen Bedin-
gungen durch die einseitige Wirkung der Schwerkraft und des Lichtes
auf  bogenformig gekriimmte Organe Torsionen herbeigefiihrt werden
kénnen®).

Mit der Klarlegung dieses Gegenstandes wird in Verbindung mit an-
derweitigen Thatsachen auch die Entscheidung i{iber einen andern wich-
tigen Punkt gegeben sein, iber die Frage niimlich, ob in Wirklichkeit
geotropische und heliotropische Torsionen existiren, d. h. Dreliungen, die
in analoger Weise wie die geotropischen und heliotropischen Kriimmun-
gen ganz allein von der Schwerkraft oder dem Licht, ohne Mitwirkung
irgend welcher anderer Krifte, verursacht werden. In der Litteratur fin-
den sich zwar hier und da solche Torsionen erwithnt, allein es ist dabei
selten deutlich zu erkennen, wie man die fraglichen Verhiltnisse auffafst,
ob das Licht oder die Schwere allein malsgebend sein soll oder ob ne-
benher auch noch andere Factoren im Spiele sind und die ersteren nur
den Ausschlag geben. Die Frage, in welcher Weise die Torsionen unter
dem Einflufs einer einzelnen #dusseren Kraft mechanisch zu stande kommen,
findet sich iiberhaupt nirgends erértert, denn die von Frank?® angenom-
mene Polaritit der Zellhdiute kann ernstlich nicht hierher gerechnet werden.

Fast alle Autoren, die sich nicht blos mit dem #Aufseren Charakter
der Orientirungsbewegungen, sondern auch mit der Frage nach dem me-
chanischen Zustandekommen derselben mehr oder weniger eingehend be-
fassen, gehen hierbei von der theils als selbstverstindlich betrachteten,
theils ausdriicklich hervorgehobenen Voraussetzung aus, dals das Licht
oder die Schwere fiir sich allein — in Ubereinstimmung mit jeder ande-
ren einseitig angreifenden Kraft — wohl Krimmungen in einer Ebene,
niemals aber direet Torsionen verursachen kénne. Wo daher in der Na-
tur an Blittern und Blithen Drehungen zur Beobachtung gelangen, da
sollen dieselben nicht aus einer unmittelbaren Einwirkung einer einzelnen

% H. Ambronn, Uber heliotropische und geotropische Torsionen (Ber. der deutsch.
botan. Gesellsch. Bd. IT p. 183f.).

?) H. Ambronn, Zur Mechanik des Windens (Separat-Abdruck aus den Berichten
der math.-physik. Classe der Kgl. Sichs. Gesellsch. der Wissensch. 1884).

% A. B. Frank, Die natiirliche wagerechte Richtung von Pflanzentheilen und ihre
Abhiingigkeit vom Lichte und von der Gravitation. Leipzig, 1870,
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dufseren Kraft hervorgehen, sondern ausschliefslich oder doch zum grofsen
Theil in ganz anderen Verhiltnissen begriindet liegen.

Sehen wir von gelegentlichen Bemerkungen ab, so giebt es gegen-
wirtig zwei Erklirungsversuche der hierher gehorigen Orentirungstorsio-
nen. Nach H. de Vries'), Wiesner®) und Osc. Schmidt®) beruhen be-
kanntlich die Blattstieltorsionen auf einem passiven Wachsthum, welches
durch die drehende Wirkung des Blattgewichtes verursacht werden soll.
Diese Anschauung, auf die wir spiter noch kurz zurtickkommen, bedarf
hier keiner weiteren FErérterung, nachdem durch die Untersuchungen
Noll’s*), Véchting’s®) und Krabbe's®) gezeigt ist, dals die Orientirungs-
bewegungen in den meisten Fiillen auch ohne Mitwirkung, ja selbst bei
entgegengesetzter Wirkung der durch die Belastungsverhiltnisse gegebenen
Torsionsmomente zur Ausfilhrung gelangen. Ubrigens wiirde mit dieser
Vorstellung nur ein Theil des ganzen Problems erklirt sein, denn wie
schon Ose. Schmidt hervorgehoben, gelangt die Bewegung in vielen Fil-
len gerade dann zum Stillstand, wenn sich nach der Stellung des Blattes
das Eigengewicht der Spreite im Maximum seiner Wirkung Dbefindet.

Eine ganz andere Anschauung tber das mechanische Zustandekom-
men der Orientirungstorsionen ist von Noll fiir die zygomorphen Blithen
zu begriinden versucht worden. Wenn wir hier auf diese Untersuchun-
gen etwas niher eingehen, so geschieht dies hauptsichlich aus zwei Griin-
den, einmal, weil dieselben bis jetzt die einzigen sind, die sich mit dem
dufseren Charakter und dem mechanischen Zustandekommen der Blithen-
stieldrehungen eingehender beschiftigen, und sodann, weil der Verfasser
wiederholt mit besonderem Nachdruck behauptet, die Mechanik der frag-
lichen Bewegungen nach allen Seiten vollstindig klar gelegt zu haben.

1) H.de Vries, Uber einige Ursachen der Richtung bilateral-symmetrischer Pflanzen-
theile (Arb. des botan. lnst. in Wiirzburg, Bd. I p. 223 f.).

?) J. Wiesner, Die heliotropischen Erscheinungen im Pflanzenreich, 1I. (Denkschrif-
ten der k. k. Akad. der Wissenschaften, Math.-naturw. Klasse, Bd. 43).

) Osc. Schmidt, Das Zustandekommen der fixen Lichtlage blattartiger Organe durch
Torsion. Inaugural-Dissertation. Berlin, 1883.

%) Fritz Noll, Uber die normale Stellung zygomorpher Bliithen und ihre Orienti-
rungsbewegungen zur Erreichung derselben (Arb. des Lotan. Inst. in Wiirzburg, Bd. I1I).

5 H. Vochting, Uher die Lichtstellung der Lanbblitter (Botan. Zeit. 1888 p, 501 1T.).

%) G. Krabhe, Zur Kenntnils der fixen Lichtlage der Launbblitter (Pringsheim’s
Jahrb, fiir wissensch. Botanik, Bd. 22).
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Noll beschiftigt sich in zwei besonderen Abhandlungen') mit der
bekannten FErscheinung, dafs die zygomorphen Blithen nicht nur eine
bestimmte Tage zum Erdradius einnehmen, sondern aufserdem noch in
bestimmter Weise gegen ihre Tragaxe orientirt sind. Entfernt man sie
aus dieser Stellung, so suchen sie dieselbe. so lange noch Wachsthum
stattfindet, durch zweckentsprechende Kriimmungen und Dreliungen wieder
zu erreichen. So sind bekanntlich, um ein paar Beispicle anzufiihren, in
der Familie der Leguminosen die Bliithen so an der Hauptspindel inserirt,
dafs die Fahne nach oben und die Offuung der Bliithe naclh aufsen, von
der Spindel hinweg gerichtet ist. Dasselbe gilt von den Bliithen der
Gattungen Delphinium, Aconitum und zahlreichen anderen. Bei aufrechter
Stellung der Tragaxe besitzen die hier in Frage stehenden Bliithen ge-
wohnlich gleich bei der Entfaltung die normale Orientirung: jedenfalls
sind, von den Orchideen und einigen anderen Familien abgesehen, irgend-
welche nennenswerthe Bewegungen zur Erreichung derselben nicht erfor-
derlich. Nur wo die Entwicklung der Blithen an abwiirts gerichteter
Spindel, wie bei Cytisus, Wistaria u. s. w. stattfindet, miissen die einzelnen
Bliithen zur Erreichung der Normalstellung aufser einer geotropischen Auf-
wirtskriimmung eine Drehung um 180° ausfiihren — die letztere, damit
die Offnung resp. die Vorderseite der Bliithe nach aufsen sieht. Dieselben
Bewegungen lassen sich auch kunstlich herbeifithren. wenn man die von
Natur aufrecht wachsenden Bliithenspindeln in inverse Lage bringt und
sie in dieser festhiilt.

Noll sucht nun siimmtliche Orientirungstorsionen zygomorpher Bliithen
auf zwei Kriimmungen zuriickzufiihren. die er als Median- und Lateralkriim-
mung von einander unterscheidet: die erstere erfolgt in der durch Bauch-
und Riickenseite der Bliithe gelegten Ebene, wihrend die letztere, die
Lateralkriinmung, auf einer Verliingerung der rechten oder linken Seite
des Bliithenstieles beruht. Dafs diese Lateralbewegung unabhingig von
der Wirkung #ufserer Factoren ihre Entstehung einer »den Pflanzen inne-
wohnenden Richtkraft« verdanken soll, mag hier nur nebenbei bemerkt
sein, da wir auf diesen Punkt bei spiiterer Gelegenheit noch zuriickkom-
men. Aus der Combination dieser beiden Krimmungen, der Median- und
Lateralkrimmung, soll nun nach der Vorstellung unseres Autors in jedem

) Arbeiten d. bot. Instituts in Wiirzburg, Bd. 111,
Phys. Abk, 1802, 1, Y
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Einzelfalle diejenige Bewegung resultiren, die zur Normalstellung der Bliithen
nothwendig ist. Sind z. B. die Bliithen von Aconéifum an natiiclich oder
kiinstlich invers gerichteter Spindel aufzubliihen gezwungen, so bewirkt
nach der Noll schen Anschauung die Mediankrimmung die normale Orien-
tirung der Bliithe zum Horizont, wihrend darauf dureh Hinzuatritt der
Lateralkrimmung eine Drehung um 180° entsteht, durch welche die Bliithe
mit ihrer Vorderseite wiederum nach aufsen gerichtet wird. Es soll also
nach Noll aus einer bestimmten Combination zweier Krimmungen Torsion
erfolgen miissen, eine Vorstellung, deren Unrichtigkeit im folgenden Capitel
sowohl empirisch als auch theoretisch ausfiihrlich dargelegt werden soll.
Trotzdem aber scheint es uns nicht iberflissig zu sein, hier aufserdem
noch in Kiirze zu zeigen, dafs Noll an keiner Stelle seiner Arbeit den
Beweis zu liefern versucht, dafs auf Grund seiner Primissen mit mecha-
nischer Nothwendigkeit Torsionen entstehen miissen. Nachdem er seine
beiden Krimmungen als Median- und Lateralkrimmung definirt hat, be-
schriinkt er sich im Folgenden nur noch auf eine Beschreibung des #ufse-
ren Charakters der Blithenbewegungen, um daran jedesmal die Bemerkung
zu kniipfen, dals es die Median- und Lateralkrimmung seien, aus deren
Zusammenwirken die zu beobachtende Bewegung resultire. So beschreibt
er z B. in den Versuchen mit invers gehaltenen Bliithenspindeln von
Aconitum zunichst die mediane geotropische Aufwiirtskriimmung der ecin-
zelnen Blithen, um sodann die Bewegung, die zur normalen Orientirung
der Bliithe gegen die Spindel fiihrt. folgendermafsen zu schildern'): » Wir
haben es hier also mit dem Anfangsergebnifs derjenigen Bewegung zu thun,
die als Lateralbewegung bezeichnet wurde: dieselbe nimmt von da an
einige Tage lang bis zu einem gewissen Maximum zu, um dann langsam
abnehmend zu dem Endergebnifs zu fiihren. dafs die Bliithenéffnung wie-
der wie anfiinglich von der Spindel weggewandt und gerade nach aulsen
gerichtet ist. Man sieht, dafs damit derselbe Effect erreicht ist, als ob
die Blithe auf ihrem Platz geblieben wire, ihr Stiel sich aber um 180°
tordirt hitte. «
um einzusehen, dafs mit einer derartigen Beschreibung des Hufseren Cha-

Es bedarf wohl keiner besonderen Auseinandersetzung,

rakters der Bliithenstielbewegung keine Einsicht in die Mechanik dersel-
ben gewonnen ist. Wenn Noll trotzdem den Anspruch erhebt, die Blii-

) Le p. 208
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thenstieltorsionen nach allen Seiten mechanisch vollig befriedigend erklirt
zu haben, so folgt daraus nur, dafs er Vorstellung und Beweisfithrung
mit einander verweclhselt resp. identificirt. Nachdem er die Annahme,
dafs aus der Combination zweier Kritmmungen Torsion resultiren miisse,
gemacht hat, sieht er sie auch schon als bewiesen an. Es ist darum
nicht zu verwundern, wenn sich Noll im Laufe seiner Untersuchungen
von der urspriinglichen Definition der Lateralkrimmung immer weiter
entfernt, d. h. den Begriff und die Leistung derselben successive weiter-
fafst, als nach der anfiinglichen Definition zulissig ist. Wiihrend er im
Beginn der Arbeit ausdriicklich von einer Verlingerung einer Seitenkante
und dem entsprechend von einer Kriimmung spricht, bezeichnet er diese
Lateralkriimmung weiterhin als Lateralbewegung. dann als exotropische
Lateralbewegung und schliefslich kurzweg als Exotropie. Da durch diese
Exotropie die geotropisch aufwiirts gerichtete Bliithe die in jedem Ein-
zelfall erforderliche Torsion erhalten soll, so ist die urspriinglich als
Kriimmung bezeichnete Bewegung in seiner Vorstellung nunmehr zur
Torsion geworden.

Uberdies wird es an verschiedenen Stellen der Arbeit mehr als frag-
lich, ob die urspriingliche Definition der Median- und Lateralkriimmung
iiberhaupt aufrecht erhalten ist, auch wenn man an der Vorstellung Noll's
ither das Zustandekommen der Torsionen festhilt. Wenn man =z B..
wie dies Noll gethan hat, eine Bliithenspindel von Aecoritim in horizon-
tale Lage bringt und sie in dieser befestigt, so sind die rechts und links
an der Spindel inserirten Bliithen mit der einen Flanke nach unten ge-
richtet; die Medianchene dieser Bliithen liegt mit anderen Worten hori-
zontal. Es ist klar. dafs die geotropische Aufwiirtskritmmung dieser Bliithen
nur durch stirkere Verlingerung der nach unten gerichteten Flanke zu
stande kommen kann. Die so aufgerichtete Bliithe erfihrt dann eine
Stieltorsion von 90° wodurch sie mit ihrer Vorderseite von der Spindel
hinweg nach aulfsen gerichtet wird. — Fiilhrt man nun in diesem Falle
die Lateralbewegung nach der urspriinglichen Definition derselben auf
eine Verlingerung der rechten oder linken Seite zygomorpher Bliithen
zuriick, dann mufls natiirlich die Ebene der Lateralkriimmung mit derje-
nigen der geotropischen Aufwirtskriimmung zusammenfallen: cine Torsion
ist unter diesen Umstiinden auch nach der Anschauung Noll's ausge-
schlossen. Lilst man aber die Lateralbewegung durch stirkeres Wachs-

o=
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thum der Riicken- oder Bauchseite der Blithe zu stande kommen, dann
stimmt eben die urspriingliche Definition nicht mehr. Noll geht iiber
diese Fille sehr kurz mit folgenden Worten hinweg (p. 212): »Auch hier
gilt fir die Lateralbewegung, welche immer so auftritt, dafs die Bliithe
auf dem kiirzesten Wege nach aufsen gerichtet wird. sonst das Gleiche,
was oben beziiglich ihres Charakters gesagt wurde.«

Wie aus dem vorstehend ecitirten Satze und vielen anderen Stellen
der Arbeit hervorgeht, ist Noll nicht nur der Ansicht, das blofse Zu-
standekommen einer Torsion mechanisch erklirt zu haben: er glaubt aufser-
dem auch noch die Erreichung der Normalstellung auf kiirzestem Wege
und damit die Richtung und den Grad der Torsion mechanisch vollstiin-
dig klar gelegt zu haben. Die Torsion erreicht hekanntlich je nach den
Einzelfillen bald 90, bald 180, bald 360 Grad oder cinen anderen Werth:
die Bewegung gelangt mit anderen Worten jedesmal sofort zum Stillstand,
wenn die Blithe in die normale Stellung auf kiirzestem Wege eingeriickt
ist. Mit diesen und anderen Erscheinungen beschiftigt sich Noll aller-
dings nicht weiter als dafs er sagt, die Lateralbewegung sci es. die in
Gemeinschaft mit der Mediankriimmung Alles mache.

Am Schlusse der ersten Abhandlung sucht Noll die in der Natur
zu beobachtenden Bliithenbewegungen noch an einem kiinstlichen Modell
fir bestimmte Fille zu veranschaulichen. Eine aus Papier gefertigte zygo-
morphe Blithe, die mit der Tragaxe in inverse Lage gebracht ist, wird
mit der Hand zuniichst aufwiirts gekriitmmt, um damit die Mediankrim-
mung zu demonstriren, und hierauf zur Herbeifiihrung der Aufsenstellung
um 180 Grad tordirt, — ebenfalls mit der Iland. Aus diesem Experi-
ment zieht Noll sodann folgende Schlufsfolgerung (p. 247): »An diesem
Objecte wird der Charakter der Torsion. das rein mechanische Zustande-
kommen derselben aus zwei verschiedenen Componenten, der geotropischen
und einer Lateralbewegung, besonders klar.« Im Gegentheil, der Versuch
zeigt nichts anderes, als dafs man cinen Papierstreifen mit der Hand be-
liebig kriimmen und tordiren und damit die Blithenbewegungen in ihrem
dufseren Charakter nachahmen kann: das mechanische Zustandekommen
dieser Bewegungen in der Natur wird dadurch nicht im Geringsten auf-
gehellt.

Aus der zweiten Abhandlung Noll's (I. ¢. p. 315) mag hier nur noch
in Kiirze auf die fiir einen bestimmten Fall gegebene Berechnung des Tor-
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sionswinkels hingewiesen werden. Diese Berechnung stiitzt sich nicht etwa,
wie man auf den ersten Blick glauben kénnte, auf mechanische Erwi-
gungen, sondern auf rein geometrische Beziehungen, welche thatsiichlich
bestehen, wenn man die angenommene Median- und Lateralbewegung durch
die Seiten z und @ eines sphirischen Dreiecks und die gegebene Torsion
7 durch die diesen Seiten opponirten Winkel zum Ausdruck bringt. Mit
der Frage, wie die Torsion mechanisch zu stande kommt, steht daher
diese Berechnung in keinem Zusammenhang.

Miissen nun auch die von Noll entwickelten Anschauungen iber die
Mechanik der Orientirungstorsionen zygomorpher Blithen nach allen Seiten
als verfehlt bezeichnet werden, so ist es doch immerhin als Verdienst an-
zuerkennen, auf den Zweck und die grofse Verbreitung dieser Bliithen-
bewegungen hingewiesen und fiir eine Reihe von Fillen eine tbersicht-
liche Darstellung von denselben gegeben zu haben. Zudem sind einige
experimentelle Ergebnisse, auf die wir nachher noeh zuriickkommen, nicht
ohne Interesse, wenn wir auch die daraus gezogenen Folgerungen grolsten-
theils fiir unrichtig- halten. Was speciell die Lateralbewegung betrifft,
so ist Noll hier nicht nur in der Verwerthung derselben zur Erklirung
der Torsionsmechanik, sondern auch nach der experimentellen Seite voll-
stindig auf Irrwege gerathen, denn dieselbe ist, wie gezeigt werden soll,
in Wirklichkeit gar nicht vorhanden.

Schon oben bei der Skizzirung einiger Fragen, die unter Anderem den
Gegenstand unserer Untersuchungen bilden werden, ist auf die bekannte
Thatsache hingewiesen worden, dafls die dorsiventralen Blitter und Blithen
zur Erreichung ihrer normalen Orientirung fast in allen Fillen aufser Dre-
hungen auch Kriimmungen ausfithren. So lange man nun dem Licht und
der Schwere nur eine kriiommende Wirkung zuschireibt, liegt es nahe, diese
beiden Arten von Bewegungen in einen causalen Zusammenhang mit ein-
ander zu bringen, indem man es versucht, die in der Natur auftretenden
Torsionen aus einer bestimmten Combination kriimmend wirkender Krifte
abzuleiten. Bevor wir daher zur Besprechung der direct an Blittern und
Bliithen ausgefiihrten Untersuchungen {ibergehen, soll zuniichst ganz all-
gemein die Frage behandelt werden, ob {berhaupt auf dem angedeuteten
Wege Torsionen entstehen konnen.
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L

Zur Theorie der Torsion. Kann durch Combination

zweler oder mehrerer Krifte, von denen jede fiir sich

nur kriimmend in einer bestimmten Ebene wirkt, eine
Torsion entstehen?

Wir kniipfen die nachfolgenden Auseinandersetzungen an ecine Mit-
theilung Ambronn’s') an, in welcher die Ansicht zu begriinden versucht
wird, dafs unter Umstinden durch die alleinige Wirkung des Lichtes oder
der Schwerkraft an wachsenden Pflanzentheilen Torsion hervorgerufen
werden konne. Dies sei nimlich dann der Fall, wenn es sich um mono-
symmetrische resp. dorsiventrale Organe handle, bei denen sehr oft die
widerstandsfihigen Elemente, wie Bast- und Collenchymrippen, an der
Bauch- und Riickenseite ungleichmii(sig vertheilt seien. Kommt an solchen
Organen das Licht oder die Schwerkraft in einer anderen als der Sym-
metrieebene zur Wirkung, so soll nach der Ambronn’schen Anschauung
statt der einfachen geotropischen oder heliotropischen Kriimmung eine
Torsion entstehen koénnen. Wie man nun leicht einsicht, handelt es sich
in diesem Beispiel um nichts anderes als um eine Combination zweier
Kraftwirkungen, von denen jede, wenn sie allein zur Geltung gelangte.
das Organ nur in einer Ebene kriimmen wiirde. Aus den ungleichen
Widerstinden an der Ober- und Unterseite resultirt eine Wirkung, die das
Organ in einer anderen Ebene als derjenigen der Licht- oder Schwerkraft-
wirkung zu kritmmen sucht. Dasselbe gilt von dem Modell Ambronn’s,
welches aus drei ungleich gespannten und in diesem Zustand mit einander
verbundenen Kautschukschliuchen besteht. Denn auch bei diesem Modell
sind mit den Spannungen der Schliuche zwei Kraftsummen gegeben, von
denen jede fir sich allein nur kriimmend in einer bestimmten Ebene
wirken wiirde. Dafs beim Loslassen zweier in ungleichem Spannungs-
zustand mit einander verbundener Kautschukschliuche nur ein einfach
gekriimmter Korper entstehen kann, ist ohne Weiteres einleuchtend. Zieht

Y H. Ambronn, Uber heliotropische nnd geotropische Torsionen (Ber. d. deutsch.
bot. Gesellschaft, Bd. II, p. 183).
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man nun diesen Korper wiederum gerade, und verbindet damit seitlich
einen dritten Kautschukschlauch, so ist hiermit eine zweite Kraftquelle
gegeben, die den Kérper in einer anderen als der fritheren Ebene zu
kriimmen sucht.

Wie verhélt sich nun thatséichlich der Korper, welcher entsteht, wenn
man in der Ambronn’schen Weise drei ungleich gespannte Kautschuk-
schliuche mit einander verbindet und sie dann loslifst, damit die Span-
nungen der einzelnen Schliuche in sichtbarer Weise zur Wirkung gelan-
gen kénnen? Ambronn will in solchen Fillen nicht mehr cinen einfach
gekriimmten, sondern einen schraubenlinig gewundenen Kérper erhalten
haben, ein Ergebnifs, das, wie Ambronn anzunehmen scheint, auch theo-
retisch nicht anders zu erwarten sei.

Wir haben zunichst die Ambronn’schen Versuche wiederholt, allein
mit einem anderen Ergebnils. Statt einer Schraubenlinie entstand der
Regel nach ein Korper, der sich in mehr oder weniger ausgesprochener
Weise nur in einer Ebene gekriimmt zeigte. Zuweilen traten allerdings
Andeutungen einer Schraubenlinie hervor, ohme dafs sich genau angeben
liefs, worin dies abweichende Resultat begrindet lag. Jedenfalls ist der
Kautschuk wegen seiner Inhomogenitit zu den hier in Frage stehenden
Experimenten wenig geeignet., wozu noch kommt. dafs die Befestigung
der ungleich gespannten Schliuche genau in der Querrichtung nicht so
einfach ist: mit jeder schiefen Befestigung sind aber Factoren gegeben,
die das Resultat in fehlerhafter Weise beeinflussen miissen.

Um daher zu einem klaren und unzweideutigen Ergebnifs zu gelan-
gen, wurde der Kautschuk verlassen und unter Anderem in folgender
Weise experimentirt. Eine grofsere Anzahl isolirter Eisen- oder Messing-
ringe wurde successive tiber einander in bestimmten Abstinden an drei
Messingdriliten befestigt. in der Weise, wie es Fig. 13 Taf. I veranschau-
licht, Die Grofse der Abstiinde auf dem einzelnen Draht entsprach der
angenommenen Wachsthumsintensitit in der betreffenden Lingslinie des
Organs. Bevor man die Befestigung ausfithrt, werden auf den Drihten
durch Einfeilen oder in anderer Weise Punkte markirt, deren Abstiinde
bei jedem Draht gleich grofs, bei den dreien unter sich aber ungleich
grofs sein miissen. Im Ubrigen kann man die Grofse dieser Abstinde
ziemlich nach Belieben bestimmen; betragen sie bei dem ecinen Draht

mim

10™" so kann man sie bei dem zweiten Draht zu 15 und bei dem
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dritten etwa zu 20™ wiihlen. — Wie auf den Driliten, so miissen natiir-
lich auch an der Peripherie der einzelnen Ringe Punkte markirt werden,
die nicht nothwendig gleich weit von emander abzustehen brauchen. Be-
dingung ist aber, dafs alle Ringe dieselbe Eintheilung besitzen und dafs
bei ihrer Verbindung mit den Driihiten die gleich grofsen Abstiinde genau
iibereinander zu liegen kommen. Um jeder Sorge nach dieser Richtung
iiberhoben zu sein, empfiehlt es sich, simmtliche Ringe in drei gleich
grofse Theile zu theilen. Sucht man nun die in der angegebenen Weise
eingetheilten Ringe und Drihte mit einander zu verbinden, so werden
natiirlich die drei Punkte des ersten Ringes in den Nullpunkten der Driihte
befestigt, wihrend von den drei Punkten des zweiten Ringes der eine
an dem ersten Draht 10™, der zweite an dem zweiten Draht 15™, und
der dritte an dem dritten Draht 20™" iiber dem Nullpunkte zu liegen
kommt. Dasselbe wiederholt sich natiirlich beim dritten und allen folgen-
den Ringen. Die Befestigung geschieht am besten durch Anléthen der
Drihte an der Peripherie der Ringe.

Es bedarf wohl keines besonderen Hinweises darauf, dafs mit dem
so erhaltenen Korper dieselben Verhiiltnisse, nur in priciserer Weise, zur
Anschauung gebracht werden. wie durch drei ungleich gespannte Kaut-
schukschliuche. Dafs hier ungleiche Verkiirzungen, durch die Drihite da-
gegen ungleiches Lingenwachsthum veranschaulicht wird, ist ohne Belang.
Auch in dem vorliegenden Falle handelt es sich also um die Combina-
tionswirkung zweier Kriifte. von denen jede allein nur eine Kriimmung
in der Ebene liefern wiirde. Befestigt man an den Ringen nur zwei
Drahte, von denen der eine in Abstinde von 10™", der andere in solche
von 15™ eingetheilt ist, so erhilt man selbstverstindlich nur einen ein-
fach gekriimmten Korper. Bringt man nun zwischen diesen beiden Drihten
einen dritten mit 20™" weiten Abstinden mit den Ringen in Verbindung,
so ist damit wie mit dem dritten Kautschukschlauch eine Kraft einge-
schaltet, die den Kérper in einer anderen Ebene zu kriimmen sucht.

Experimentirt man nun in dieser Weise, so erhilt man Korper, die
nicht schraubenlinig gewunden sind, vielmehr stets nur eine
einfache Krimmung zeigen. Es kann demnach keinem Zweifel
unterliegen, dafs aus der Combination zweier kriitmmender Krifte

wiederum nur eine Kriimmung, niemals aber eine Torsion re-
sultirt.
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Die isolirten Ringe sind selbstverstindlich nur gewihlt, um irrefih-
rende Fehlerquellen so viel wie moglich auszuschlielsen. Man erhilt das-
selbe Resultat, wenn man in anderer Weise experimentirt, so z. B., wenn
man an der Peripherie einer aus moglichst gleich weiten Windungen be-
stehenden Drahtspirale drei Drihte in analoger Weise befestigt, wie an
den Ringen. Dasselbe ergiebt sich, wenn man kurze dreiseitige Prismen
aus Papier oder Holz mit ungleich langen Kanten so aneinander fligt,
dafs immer die gleich langen Kanten {ibereinander zu stehen kommen,
wie dies z. B. Fig. 9 Taf. I veranschaulicht. Je zwei der so aneinander
gefligten Prismen bilden miteinander einen bestimmten Winkel, der von der
Lingendifferenz der Kanten eines Prismas abhiingig ist: simmtliche Pris-
men liegen jedoch genau in einer Ebene, wiederum ein Beweis, dafs ein
Korper, an dem drei Lingszonen mit ungleichem Ausdehnungs-, resp.
Contractionsbestreben gegeben sind, keine Schraubenlinie, sondern nur
eine ebene Curve bildet.

Diese Thatsache folgt im Grunde genommen schon aus der vorhin
citirten Mittheilung Ambronn’s. Im ersten Theile derselben legt dieser
nimlich dar, wie ein kreisformig gekriimmter Bogen durch eine zweite
Krimmung, deren Ebene zu der ersten senkrecht steht, nur eine Verstir-
kung der Krimmung erfihrt und zugleich in eine andere Ebene zu liegen
kommt. Entsteht aber in diesem Falle keine Schraubenlinie, so ist dies
offenbar auch bei den drei ungleich gespannten Kautschukschliuchen
nicht méglich, weil es sich auch bei diesen, wie schon hervorgehoben,
um nichts anderes als um eine bestimmte Combination zweier Schaaren
kriimmender Kriifte handelt. Dureh die beim Experimentiren mit Kautsechuk
nicht zu vermeidenden Unregelmélsigkeiten in der gegenseitigen Befesti-
gung der Schliuche und durch die hicraus entspringenden Fehler hat sich
Ambronn offenbar irre fithren lassen.

Die Richtigkeit der Thatsache, dafs ein Organ, welches der Einwir-
kung kriimmender Krifte, die durch ein ungleiches Ausdehnungsbestreben
bestimmter Lingszonen repridsentirt werden, ausgesetzt ist, immer nur eine
einfache Kriimmung erfihrt, lifst sich nicht blofs experimentell, sondern
auch in ganz allgemeingiiltiger Weise mathematisch beweisen. Zu diesem
Zwecke denke man sich einen cylindrischen Korper, der in drei verschie-
denen Lingszonen sich ungleich verlingert oder verkiirzt. Der Querschnitt
dieses Korpers sei ein Kreis von etwa 22™" Durchmesser und die zuletzt

Phys. Abh, 1892, 1. 3
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erreichte Linge betrage in den mit 10, 12 und 18 bezeichneten Punkten
(Fig. 3 Taf. I) ebensoviele halbe Centimeter. als diese Ziffern angeben.
Dann hat man nur néthig. die Seite 10, 18 des in den Kreis ein-
geschriebenen Dreieckes in vier gleiche Theile zu theilen (da der Unter-
schied zwischen 12 und 18 das Dreifache des Unterschiedes zwischen 10
und 12 betriigt), sodann von 12 aus eine Linie durch den ersten Theil-
punkt p zu ziehen und bhierzu Parallelen durch die iibrigen Theilpunkte
zu fiihren, um sofort einzusehen, dafs eine Kriimmung in der Ebene M N,
welche die genannten Parallelen rechtwinkliz schneidet, allen Bedingun-
gen fir die Herstellung der bezeichneten Lingen 10, 12 und 18 Geniige
leistet. Der in Rede stehende Korper erscheint nimlich jetzt aus meh-
reren Lamellen zusammengesetzt, deren Beriihrungsflichen im Querschnitt
durch die gezogenen Parallelen angedcutet sind, und wenn die letzteren
der Reihe nach den Lingen 10, 12, 14, 16, 18 entsprechen (Fig. 2 Taf. I),
so sind hiermit nicht blofs die gewiinschten Lingenunterschiede verwirk-
licht, sondern iiberdies auch die erforderlichen Anhaltspunkte gegeben,
um die resultirende Kriimmung zu construiren, wie es in Fig. 1 geschehen
ist. Es ergeben sich nimlich folgende Zahlenverhiltnisse., Da die Dicke
der einzelnen Lamellen in simmtlichen Figuren 0,5°", fiir die vier Lamel-
len zusammen folglich 2™ betriigt, so ist der Radius des Bogens 10, 10,
den wir mit 7 bezeichnen wollen, um 2™ kiirzer als derjenige des Bogens
18, 18. Man hat folglich r: (r 4+ 2) = 10 : 18, woraus r = 2,5,

In gleicher Weise lifst sich auch die Krimmungsebene eines dorsi-
ventralen Organs, z. B. eines Blattstiels, bestimmen, wenn die eine Flanke
D (Fig. 4 Taf. I Querschnittsansicht) in horizontaler Lage dem Boden zu-
gewandt ist und somit durch die Schwerkraft im Wachsthum geférdert
wird, withrend gleichzeitig die morphologische Oberseite B in Folge der
Epinastie ein #hnliches Ubergewicht iiber die Unterseite A erhilt.

Kime hier der Geotropismus allein zur Geltung, so lige die Kriim-
mungsebene offenbar lothrecht; wire dagegen die Epinastie allein wirk-
sam, so miifste jene Ebene sich horizontal stellen. Durch die Combination
beider Wirkungen kommt eine mehr oder weniger geneigte Zwischenlage
zu stande, aber die Krammung bleibt eine ebene Curve.

Um dies zu veranschaulichen, theilen wir den Querschnitt unseres
Organs durch die Symmetrale AB (Fig. 4) in zwei Hilften und diese
durch die Linie CD abermals in zwei Theile. Wenn wir jetzt den vier
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Quadranten des Querschnitts in den mit 1, 2, 3. 4 hezeichneten Punkten
diesen Ziffern proportionale Lingen zuschreiben, so erhilt die durch Geo-
tropismus und Epinastie bewirkte Ungleichheit des Lingenwachsthums
einen bestimmten arithmetischen Ausdruck. Ziehen wir endlich Parallele
durch die genannten Punkte und zwar so. dafs dieselben successive den
Lingen 1, 2, 3, 4 entsprechen, so ist damit der angenommenen Wachs-
thumsabstufung vollkommen Geniige geleistet, und die zu den Parallelen
rechtwinklige Gerade MN deutet, wie vorhin, die Kriimmungsebene an.
Kommt zur geotropischen Aufwirtskriimmung und zur Epinastie noch
ein weiteres Moment, etwa die unsymmetrische Vertheilung der Collenchym-
rippen in Bezug auf die Wirkung der Schwerkraft, wie sie Ambronn
voraussetzte, hinzu, so wird dadurch die Lage der Kriimmungsebene zwar
mitbestimmt, allein der Charakter der Kriimmung bleibt unverindert.

‘ tbrigens lilst sich nicht blos in vorstehender Weise an der Hand
kiinstlicher Modelle und auf mathematischem Wege, sondern auch durch
directe Versuche an pflanzlichen Objecten der sichere Nachweis fiihren,
dals ein Organ, an dem mehrere Lingszonen mit ungleichem Ausdehnungs-
resp. Wachsthumsbestreben gegeben sind, keine Drehung, vielmehr immer
nur eine einfache Kriimmung erfiihrt. Theilt man beispielsweise die Sprofs-
enden junger, kriftig wachsender Pflanzen von Helianthus, Inula u. s. w.
vermittelst eines vom Scheitel aus gefiihrten Medianschnittes in einer
Linge von 6 bis 12°® in zwei Hilften, so nehmen diese in Folge des
stirkeren Ausdehnungsbestrebens des Markes eine gekriimmte Form an,
die durch das noch fortdauernde Wachsthum des jungen Markgewebes
eine allmiihliche Steigerung erfilirt. Biegt man nun die Basaltheile der
so behandelten Pflanzen an ihren natiirlichen Standorten vorsichtig soweit
abwiirts, dals die Sprofshillften mit ihrer Kriimmungsebene horizontal zu
liegen kommen, und hiillt sie in dieser Lage durch Befestigung unterhalb
des Schnittes fest, so gelangt nunmehr die Schwerkraft senkrecht zur
Kriimmungsebene jeder Sprofshiilfte zur Wirkung. Dieselben stehen unter
dem Einflufs zweier Kriifte, von denen die eine, gegeben in dem stirkeren
Wachthumsbestreben des Markgewebes, jede Sprofshillfte in horizontaler,
die andere, die Schwerkraft, dagegen in verticaler Ebene zu kriitmmen
sucht. Bei dieser Versuchsanstellung gelangten immer nur Kriimmungen,
niemals Torsionen zur Beobachtung. Um ein Austrocknen des durch den
Medianschnitt theilweise frei gelegten Markgewebes ohne hesondere Vor-

a3
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kehrungen zu verhindern, empfiehlt es sich, die fraglichen Versuche an
regnerischen Tagen auszufithren. Diese und andere Experimente wurden
indessen als gegenstandslos bald abgebrochen, weil inzwischen die un-
mittelbar an Blittern und Bliithen angestellten Beobachtungen und Ver-
suche die Thatsache ergaben, dafs die Orientirungstorsionen mit den vor-
her oder gleichzeitig auftretenden Blatt- und Bliithenstielkrimmungen in
keinerlei Beziehung zu bringen sind, wie dies im folgenden Capitel ndher
dargelegt werden soll.

IL

Experimentelle Untersuchungen iiber die Beziehungen
der Orientirungstorsionen zu den gleichzeitig auftretenden
Kriimmungen.

Indem wir nunmehr zur Besprechung der direct an Bliithen und
Blittern ausgefiihrten Experimente iibergehen, soll zunfichst fiir bestimmte
Fille der #ufsere Charakter der Orientirungsbewegungen genauer, als es
von den bisherigen Beobachtern geschehen ist, festgestellt werden. Dies
ist eine nothwendige Vorhedingung zur sicheren Entscheidung der Frage,
ob und welche Beziehungen in mechanischer Hinsicht zwischen den ein-
zelnen Bewegungsformen bestehen, von denen die dorsiventralen Blitter
und Blithen zur Erreichung ihrer normalen Orientirung Gebrauch machen.
Die zu diesem Zwecke ausgefiihrten Versuche der Reihe nach oder auch
nur auszugsweise zu schildern, ist dabei nach Lage der Dinge iberflissig;
wir beschrinken uns vorwiegend auf die Hervorhebung derjenigen Mo-
mente, die zur Klarstellung principieller Punkte von Bedeutung sind. Die
gewonnenen Resultate stiitzen sich jedoch iiberall, auch wo dies nicht
betont ist, auf zahlreiche Versuche.

Um vorerst iiber den &dufseren Charakter der Bewegungen zygomor-
pher Bliithen einen orientirenden Uberblick zu gewinnen, liefern insbeson-
dere die auch von Noll studirten Gattungen Delphinium, Aconitumn, Secro-
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phularia u. s. w. ausgezeichnetes Untersuchungsmaterial. Die Untersuchungen
wurden darum zuniichst an verschiedenen Vertretern dieser Gattungen aus-
gefilhrt, und zwar simmtlich unmittelbar an den Standorten der Pflanzen
im Garten. Die oft iiber 1 bis 1,5™ langen Hauptsprosse wurden iiber
Holzgestelle im flachen Bogen abwiirts gekriimmt, so dafs der obere, mit
Bliithen besetzte Theil der Spindel in senkrecht abwiirts gerichtete Lage
kam. Um die Bliithenspindel in dieser Lage festzuhalten, wurde ihre
Spitze mit Bleigewichten oder in anderer Weise belastet.

Bei der skizzirten Versuchsanstellung fithren zuniichst simmtliche
Bliithen mit noch wachsthumsfihigen Stielen eine geotropische Aufwiirts-
krimmung aus, die der Regel nach innerhalb 24 Stunden nach Inversion
der Hauptspindel vollendet ist. Der #ufsere Charakter dieser Bliithenstiel-
krimmung zeigt je nach dem Entwickelungsstadium der einzelnen Bliithen
nicht unerhebliche Differenzen. Wihrend sich die geotropische Kriimmung
bei jiingeren, noch unentfalteten Bliithen gewohnlich iiber die ganze Linge
des Stieles erstreckt, ist dieselbe bei bereits entfalteten Bliithen fast stets
auf eine bestimmte Region desselben beschriinkt, auf welche nach vorn
ein an der Krimmung vollstiindig unbetheiligt gebliebener Theil des Stieles
folgt (Fig. 9 und 10 Taf. II). Je dlter und linger die Bliithenstiele werden,
desto mehr riickt die geotropische Kriimmung nach dem Vorderende der-
selben. In Fig. 10 Taf. II ist beispielsweise die Kriimmung auf die basale
Region des Sticles (ab) beschriinkt, wiihrend der vordere, in die Bliithe
iibergehende Theil des Stieles an der fraglichen Kriimmung vollstindig
unbetheiligt geblieben ist. Bei dem in Fig. 9 dargestellten Beispiel liegt
die geotropische Kriimmung so ziemlich in der Mitte des Sticles zwischen
b und ¢, die basale Region ab hat dagegen genau die Gestalt und Rich-
tung behalten, die sie hei der Inversion der Tragaxe besafs. Der vordere
Theil des Bliithensticles von ¢ bis ¢ ist zwar in Folge der Kriimmung in
der Region be senkrecht aufwiirts gerichtet worden, allein die urspriing-
liche, ziemlich gerade Form desselben ist davon ginzlich unbeeinflufst
geblieben. In Fig. 8, einem schon ilteren, bald ausgewachsenen Bliithen-
stiel von Aconitum Lycoctonum liegt die geotropische Kriitmmung noch mehr
nach vorn als in Fig. 9.

Die geotropische Aufwirtskriimmung der einzelnen Bliithen reprisen-
tirt selbstverstindlich nur einen Theil der ganzen Orientirungshewegung.
Durch die fragliche Kriimmung gelangen die Bliithen nur in ihre friihere
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Lage zum Erdradius, allein sie sind nunmehr simmtlich mit ihrer Vorder-
seite der Tragaxe zugewandt: um auch die ursprigliche Orientirung zur
Spindel wieder zu gewinnen, miissen die Bliithen noch eine Bewegung
vollziehen, die dahin fuhrt, dafs ihre Vorderseite wiederum nach aufsen
gerichtet ist. Um in Bezug auf das mechanische Zustandekommen dieser
Bewegung nichts zu prijudiciren, mag dieselbe einstweilen als Auswirts-
bewegung bezeichnet werden.

Wie sich fiir Aconitum, Delphinivmm und in zahlreichen anderen Fillen
leicht zeigen lafst, beginnt diese Auswiirtshewegung niemals vor oder wiih-
rend der geotropischen Aufrichtung der Blithen. Der Zeitpunkt ihres
Eintritts nach der geotropischen Aufwirtskrimmung, sowie die Geschwin-
digkeit, mit der sie zur Ausfithrung gelangt, sind wiederum in hohem
Grade von dem Entwickelungsstadium der einzelnen Blithen abhingig.
Wihrend die geotropische Kriimmung schon wenige Stunden nach Inver-
sion der Hauptspindel bemerkbar wird, ptlegt die Auswirtshewegung erst
viel spiter in die Erscheinung zu treten. Hierbei lifst sich die inter-
essante, nicht nur fiir Aconitumn und Delphinium, sondern fiir fast alle zygo-
morphen Bliithen geltende Regel constatiren, dafs die Orientirungsbewe-
gung gegen die Tragaxe iiberhaupt immer erst in einem ziemlich vorge-
riickten Entwicklungsstadium der Bliithen beginnt, das sich im Allgemeinen
als die Zeit der Bliithenentfaltung charakterisiren lifst. Bliithen, die sich
noch im Knospenstadium befinden, krammen sich an inverser Spindel
zwar ziemlich schnell geotropisch aufwiirts, allein sie verharren so lange
unbeweglich in dieser Lage, bis sie dem Zeitpunkt ihrer Entfaltung nahe
kommen. Erst dann beginnt die Auswiirtshewegung, um in verhiltnifs-
mifsig kurzer Zeit zum Abschlufs zu gelangen. Wie sich z. B. an Aconi-
tum Lycoctonum wiederholt beobachten liefs, nahm bei gerade entfalteten
Bliithen die Auswiirtsbewegung nicht mehr als 24 bis 36 Stunden in An-
spruch. Werden die Blithen ilter, so verringert sich auch die Geschwin-
digkeit der Auswirtsbewegung; dals sie an zu alten Bliithen gar nicht
mehr auftritt, ist selbstverstindlich, da es sich um durch Wachsthum
vermittelte Bewegungen handelt, die darum auch nur so lange moglich
sind, als noch Wachsthum stattfindet.

In welcher Weise kommt nun die hier in Frage stehende Auswirts-
bewegung zu stande und in welcher Beziehung steht dieselbe zu der geo-
tropischen Aufwirtskrimmung? Dafs beide Bewegungen, die geotropische
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Aufrichtung und die Orientirung gegen die Tragaxe, bei Aconifum und
Delplinium zeitlich nicht zusammenfallen, ist soeben bereits hervorgehoben
worden. Zwischen beiden Bewegungen bestehen aber auch in sehr vielen
Fillen keinerlei rdumliche Beziehungen, insofern als die geotropische Auf-
wiértskrimmung in einer ganz anderen Bliithenstielregion erfolgt als die
Auswiirtsbewegung. Dies ptlegt besonders klar lLervorzutreten bei allen
Bliitthen mit lingeren Stielen, bei welchen, wie wir sahen, die geotropisch
gekrimmte Region nach vorn in einen kiirzeren oder lingeren geraden
Theil des Stieles iibergeht, wie dies beispielsweise die schon citirten Fi-
guren 9 und 10 Taf. I veranschaulichen. Versicht man in solchen Fillen
die Stiele vor oder nach der geotropischen Aufwirtskriimmung mit einer
longitudinalen Tusehlinie, so behilt dieselbe wihrend der Ausfithrung der
Auswiirtshewegung ausnahmslos von der Basis des Stieles bis iiber die
Region der geotropischen Krimmung hinaus ihren geraden Verlauf. Erst
oberhalb der geotropisch gekriimmten Zone erfihrt die fragliche Tusch-
linie eine seitliche Ablenkung, die mit dem Grade der Auswirtshewegung
zunimmt, um schliefslich, wenn die Bliithe in die normale Lage gegen die
Spindel einrtickt, 180° zu hetragen. Wie z. B. an den Figuren 8, 9 und
10 Taf. II direct zu sehen ist, geht die seitliche Ablenkung der durch
eine Punktreihe angedeuteten Tuschlinie basalwérts nicht dber die Region
der geotropischen Krimmung hinaus. Damit ist constatirt, dafs die
Wachsthumsvorginge, durch welche die anfinglich mit der Vor-
derseite der Tragaxe zugewandte Bliithe wiederum in die aus-
wirts gerichtete Stellung gebracht wird, ausschliefslich auf den
oberen Theil des Bliithenstiels beschrinkt bleiben, auf eine Stiel-
region, die sich an der geotropischen Kriimmung in den hier
in Frage stehenden Fillen nicht betheiligt. Diese Thatsache
liefert den sicheren Beweis, dafs aueh in mechanischer Hin-
sicht zwischen den Wachsthumsvorgingen, welche die geotro-
pische Krimmung bedingen, und den Wachsthumsvorgingen, aus
denen die Orientirungsbewegung der Blithe gegen ihre Trag-
axe resultirt, keinerlei Beziehung besteht. Uberall, wo die Verhilt-
nisse so liegen, scheidet die geotropische Kriimmung aus der Frage nach der
Entstehungsweise der Auswirtshewegung von vornherein vollstindig aus,

Nachdem dies festgestellt, fragt es sich weiter, welche mechanischen
Mittel die Blithen anwenden, um nach stattgefundener geotropischer Auf-
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wirtskrimmung zu ihrer normalen Orientirung gegen die Spindel zu ge-
langen. Zu diesem Zwecke mogen zuniichst wiederum nur die Fille Be-
ricksichtigung finden, in welchen die geotropische Krimmung auf eine
bestimmte Region des Stieles beschriinkt und der vordere, in die Bliithe
iibergehende Theil des Stieles ziemlich gerade bleibt. Die Bliithen selber
nehmen, wie hier nebenbei bemerkt sein mag, an den Orientirungshewe-
gungen keinerlei directen Antheil, sie werden vielmehr rein passiv in die
Aufsenstellung tbergefiihrt durch Wachsthumsprocesse, die sich nach den
bereits mitgetheilten Versuchen in dem oberen, geraden Theil des Bliithen-
stieles abspielen.

Fiir die hier in Frage stehenden Fille ist schon eine oberflichliche
Verfolgung der Auswiirtshewegung hinreichend, um sich zu iberzeugen,
dafs an ihrem Zustandekommen Kriimmungen irgend welcher Art nicht
betheiligt sind; denn wihrend die Bliithe allmihlich ihre Vorderseite nach
aulsen bewegt, behiilt der obere Theil des Stieles (b¢ Fig. 10, ce Fig. 9)
seine gerade Form. Die Bliithe wird durch den gerade bleibenden
oberen Stieltheil an Ort und Stelle mit der Vorderseite nach
aufsen gewandt, und dies ist selbstverstindlich unter den vor-
liegenden Verhiiltnissen nur durch eine unmittelbare Stieltor-
sion méglich. Will man sich von der Richtigkeit dieser Thatsache noch
genauer iberzeugen, ist es am einfachsten, die Bliithenstiele vor dem Ein-
tritt der Auswiirtshewegung mit einer mdglichst genau longitudinal ver-
lJaufenden Tuschlinie zu versehen. Man beobachtet dann ausnahmlos, wie
diese Tuschlinie im Beginn der Auswirtsbewegung, zunichst unmittelbar
unter der Ansatzstelle der Kelchblitter, eine deutliche Schiefstellung er-
fihrt, die genau der Grofse der stattfindenden Herumbewegung der Bliithe
entspricht. Dies ist wiederum ein sicherer Beweis, dafs es sich beim
Zustandekommen der Auswirtsbewegung um eine directe Bliithenstieltor-
sion handelt; denn wiiren Krimmungen im Spiele, so miifste die fragliche
Tuschlinie wenigstens im Beginn der Bewegung ihren anfinglichen Lings-
verlauf beibehalten, ganz abgesehen davon, dafs etwaige Kritmmungen
auch #duflserlich in die Erscheinung treten miifsten.

Wie demnach aus den mitgetheilten Versuchen und Beobachtungen
mit Sicherheit hervorgeht, sind an der Bewegung der Aconitum- und
Delphinium-Blithen zur Erreichung der normalen Orientirung gegen dic
Spindel in sehr vielen Fillen Kriimmungen irgend welcher Art nicht be-
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theiligt. Die constatirte Stieltorsion kann darum auch weder zur geotro-
pischen noch zu irgend einer anderen Kriimmung in ursiichlicher Beziehung
stehen, wie ja schon aus der Thatsache hervorgeht, dafs die Wachsthums-
vorginge, aus welchen die geotropische Kriimmung und die Auswirtshe-
wegung resultiren, auf ganz verschiedene Regionen des Bliithenstieles
vertheilt sind. Die besprochenen Beispiele zeigen ferner, dafs die von
Noll angenommene Lateralkrimmung in Wirklichkeit nicht existirt: denn
wire eine solche vorhanden, dann konnten die Bliithen nicht an Ort und
Stelle, ohne ihre Lage im Raum zu findern, in die normale Stellung
iibergefithrt werden. Zudem wiirde, wie kaum hervorgehoben zu werden
braucht, das stirkere Wachsthum einer Flanke des Stiels unter den hier
obwaltenden Umstinden fiir das Zustandekommen der Aufsenstellung der
Bliithen ohne jede Bedeutung sein, denn aus dem fraglichen Wachsthum
wiirde nur eine Bliithenbewegung in einer zur geotropischen Kriimmung
senkrecht stehenden Ebene hervorgehen, wodurch die anfiingliche Richtung
der Vorderseite der Blithe nicht gefindert wird. Wir werden nachher
sehen, wie Noll zu der irrigen Annahme einer Lateralbewegung gekom-
men ist.

Dasselbe, was hier flir zahlreiche Bluthen verschiedener Aconitum-
und Delphinivm- Arten gezeigt ist, gilt auch fiir eine Reihe anderer Pflan-
zen. Uberall, wo sich nachweisen lifst, dafs irgend cine Orientirungsbe-
wegung an geraden und wiihrend der Bewegung gerade bleibenden Organen
zur Ausflihrung gelangt, ist der sichere Beweis erbracht, dafls das Zustande-
kommen der Bewegung auf einer unmittelbaren Torsion beruht. Im
Hinblick auf die hervorragende Bedeutung dieser Thatsache fiir die hier
zu losenden Fragen wird es nicht tbertliisssig sein. im Anschlufs an die
vorstehenden Auseinandersetzungen in Kiirze noch auf einige andere hierher
gehorige Fiille hinzuweisen. '

So enthiilt beispiclsweise die Familie der Lobeliaceen eine Anzahl Arten,
bei welechen die Resupination der Bliithen an ziemlich geraden Trigern
zur Ausfiihrung gelangt; besonders deutlich kann man dies sehr oft an
den Bliithen von Lobelia Erinus, sowie bei verschiedenen Arten der Gattung
Clintonia beobachten. Sind die Pflanzen einseitiger Beleuchtung ausgesetzt,
dann bekommen allerdings die Bliithenstiele mehr oder weniger ausge-
sprochene heliotropische Kriimmungen: die Auswirtshewegung resp. Re-
supination mufs unter diesen Umstinden natirlich an gekriimmten Trigern

Phys. Abh. 1892. 1. 1
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erfolgen, wodurch, wie wir nachher sehen werden, der dufsere Charakter
der Orientirungsbewegung in hervorragender Weise beeinflufst wird. Sorgt
man aber fir eine allseitig gleichmilsige Beleuchtung der Objecte oder
bringt man sie in den Dunkelraum, so bleiben die Bliithenstiele und die
stielformig verlingerten Fruchtknoten wihrend der ganzen Dauer der
Resupinationsbewegung wenigstens in vielen Fillen gerade.

Gleiches gilt von den Fruchtknoten mancher Orchideen; der Regel
nach sind zwar in dieser Familie die jugendlichen Fruchtknoten vor ihrer
Torsion nach der Tragaxe gekriimmt, allein diese Kriimmung ist durch-
weg eine so geringe, dals sie schon aus diesem Grunde fiir den Eintritt
und die Art des Verlaufs der Resupinationsbewegung nicht in Betracht
kommen kann. Bei einer Musterung der im hiesigen botanischen Garten
cultivirten ausliindischen Orchideen konnte an mehreren Arten beobachtet
werden, dals die Resupination der Blithe an fast véllig geraden Frucht-
knoten erfolgte.

Sehr instructive Beispiele liefern nach dieser Richtung auch manche
Arten der Gattung Viola, zumal V. fricolor und alfaica. Bei den meisten
Viola- Arten sitzen bekanntlich die zygomorphen Bliithen in vorgeriickte-
ren Entwicklungsstadien an ziemlich langen Stielen, die im oberen Theile
unterhalb der Bliithe nach abwiirts gekriimmt sind. (Fig. 10, 11 Taf. III).
Wie schon Véchting') hervorgehoben, besitzt diese Kriimmung stets
eine bestimmte Beziehung zur Sprofsaxe: bei allseitig gleichmifsiger Be-
leuchtung erfolgt dieselbe niimlich in der Weise, dafs die Blithe mit
ihrer Vorderseite von der Sprofsaxe hinweg nach auflsen gerichtet wird.
Nun aber sind die Blithen der meisten Violz-Arten einseitiger Beleuch-
tung gegeniiber in hohem Grade empfindlich: sie suchen unter solchen
Verhiltnissen durch bestimmte Bewegungen in analoger Weise, wie die
meisten dorsiventralen Blitter, cine fixe Lichtlage anzunehmen. Hierbei
ist mit Riicksicht auf den vorliegenden Gegenstand die Thatsache von
Bedeutung, dafs die Bliithen diese Lichtlage nicht durch heliotropische
Kriimmungen, sondern stets durch bestimmte Drehungen des Stiels errei-
chen; diese Drehungen gelangen zum Stillstand, sobald die Bliithen mit
der Vorderseite dem Licht zugewandt sind (Fig. 10 Taf. IlI). Kommt das
Licht beispielsweise von Siiden, "so miissen alle an der Nordseite der

) H. Vichting, Bewegungen der Bliithen und Friichte. Bonn 1882. p. 137,



Orientirungstorsionen der Blitter und Dliithen. 27

Tragaxe inserirten Bliithen zur Erreichung ihrer Lichtlage Torsionen von
180° ausfithren. Wie sich nun fiir Viola fricolor und altaica ziemlich leicht
constatiren lifst, erfolgt diese Torsion ausnahmslos in dem unteren, geraden
Theil des Blithenstiels (¢ ¢ Fig. 11 Taf. III), der auch wihrend des Verlaufs
der Torsion gerade bleibt. Wir haben demnach auch hier eine auf directer
Torsion beruhende Orientirungsbewegung, zu deren Erklirung Kriimmun-
gen nicht herangezogen werden konnen, weil solche nicht vorhanden sind.

Unter den zahlreichen hierher gehorigen Fillen erinnern wir nur noch
an alle jene Blitter, an deren Orientirung gegeniiber dem Erdradius oder
der einseitigen Beleuchtung auch bestimmte Torsionen von Sprofsinterno-
dien betheiligt sind. Die anfinglich decussirt stehenden Blitter vieler
Pflanzen (z. B. Philadelphus, Deutzia, Lonicera, Hypericum humifusum, An-
drosaemum officinale, die liegenden Sprosse von Lysimackia . s. w.) werden
durch Drehungen der Internodien in eine gemeinsame KEbene gebracht.
Dafs die hierzu erforderlichen Drehungen in den auf einander folgenden
Internodien entgegengesetzte Richtung besitzen, ist hier von nebensichlicher
Bedeutung; wichtig ist nur die Thatsache, dafs die fraglichen Torsionen
an Organen auftreten, die vor und wihrend der Orientirungs-
bewegung keinerlei Krimmung zeigen.

Das FErgebnils der besprochenen Beobachtungen und Versuche ist
wichtig genug, um es nochmals kurz zusammenzufassen: In sehr vielen
Fiallen wird die normale Orientirung zygomorpher Blithen
gegen die Tragaxe, sowie die Orientirung der Blitter (und
mancher Blithen) dem Erdradius oder einseitiger Beleuchtung
gegeniiber durch Wachsthumsvorginge vermittelt, die sich in
geraden Organen resp. Theilen solcher abspielen. Unter solchen
Verhiltnissen beruhen die Orientirungshewegungen der Blitter
und Bliithen auf einer unmittelbaren Stieltorsion, an deren Zu-
standekommen Kriimmungen nicht betheiligt sein kénnen. Geht
daher der fraglichen Orientirungsbewegung eine geotropische
Krimmung voraus, so steht dieselbe in mechanischer Hinsicht
zu der auftretenden Torsion in keinerlei Beziehung.

Den soeben erdrterten Erscheinungen gegeniiber entsteht nun die
Frage, wie die Verhiiltnisse beziiglich des Zustandekommens der Auswirts-
bewegung aufzufassen sind, wenn die Blitter und Blithen diese Bewegung
nicht an geraden, sondern an bogenformig gekriimmten Stielen ausfiithren.

g4
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Dies ist ja eine so hiufige Erscheinung, dafs die Anfiihrung besonderer
Beispiele fast tiberfliissig erscheint. An invers gehaltenen Bliithenspindeln
von Aconitum und Delphinium finden sich besonders in jingeren Entwicke-
lungsstadien stets eine Anzahl Blithen. hei denen sich die geotropische
Krimmung iber die ganze Linge des Stieles erstreckt. Hier, wie in
vielen anderen Fillen, mufs daher die Orientirungshbewegung gegen die
Tragaxe an mehr oder weniger ausgesprochen bogenfirmig gekriimmten
Organen ausgefithrt werden. In derselben Lage befinden sich sehr oft die
Blitter; kommen dieselben beispielsweise an senkrecht abwiirts gerichteten
Asten, wie bei der Traueresche, zur Entfaltung, so erhalten sie durch den
negativen Geotropismus eine bogenformige Aufwirtskriimmung, und dann
erst tritt die Auswirtshewegung ein, wodurch die morphologische Ober-
seite der Blitter nach oben resp. nach aulsen gebracht wird. In allen
solchen Fillen ist nun der dufsere Charakter der Auswirtsbewegung ein
anderer als dort, wo diese Bewegung an geraden Organen erfolgt. Denn
an diesen werden die zygomorphen Bliithen und dorsiventralen Blattflichen,
wie gezeigt wurde, an Ort und Stelle gedreht, wihrend sie an gekriimmten
Trégern zundchst aus der geotropischen Kriimmungsebene je nach der Rich-
tung der Torsion nach rechts oder links herausriicken und im Laufe der
Orientirungsbewegung ihre Lage im Raum stetig éndern. Fafst man die
ersten Stadien der Auswiirtshewegung ins Auge, so bekommt man idulser-
lich den Eindruck, als ob die Bliithen und Blattflichen zuniichst durch
die Verlingerung der rechten oder linken Flanke ihres Trigers aus der
geotropischen Kriimmungsebene seitlich verschoben wiirden. Dies Heraus-
riicken aus der »Medianebene« ist es offenbar gewesen, durch welches sich
Noll zu der irrigen Annahme seiner Lateralkriimmung hat verleiten lassen.

In Wirklichkeit kommt auch an gekriimmten Organen, wie sich leicht
zeigen lilst, die Auswirtshewegung dureh eine unmittelbare Torsion zu
stande; die bereits vorhandenen und wihrend dieser Torsion auftretenden
Kriimmungen beeinflussen wohl den iufseren Charakter der Auswiirts-
bewegung, sind jedoch fiir das mechanische Zustandekommen derselben
ohne Bedeutung.

Wie ohne Weiteres einleuchtet, kénnen die Bliitthen und Rlattflichen
ihre normale Orientirung zur Sprofsaxe, sowie zur einseitigen Wirkung des
Lichtes und der Schwerkraft, auf dem Wege der Torsion ohne Lageniinde-
rung im Raum nur dann erreichen, wenn sie mit geraden Trigern ver-
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sehen sind: dies wird unmoglich, sobald die Orientirungsbewegung an
gekriimmten Organen zur Ausfiihrung gelangen mufs. Denn wenn diese
sich zu tordiren beginnen, mufs gleichzeitig aus rein mechanischen Griinden
die ebene Curve zu einer Curve im Raum werden: neben resp. in Folge
der Torsion sind die Bliithen- und Blattstiele gezwungen, eine mit der
Torsionsrichtung gleichsinnig verlaufende Spiralwindung zu beschreiben.
Um sich hiervon in der einfachsten Weise zu iiberzeugen, braucht man
nur einen in senkrechter Ebene gekriimmten Kautschukschlauch an dem
unteren Ende festzuhalten (wie dies ja auch bei Bliithen und Blattstielen
in Folge ihrer Anheftung an der Sprofsaxe geschieht), und darauf die Tor-
sion eintreten zu lassen. Lifst man dieselbe bis 180° fortschreiten, dann
ist gleichzeitig eine halbe Spiralwindung entstanden. Das Heraus-
riicken der Blithe aus der geotropischen Kriimmungsebene ist
demnach nicht, wie Noll meint, die Ursache, sondern gerade
umgekehrt die nothwendige Folge der Torsion. Die bereits vor-
handene geotropische Kriimmung und die darauf eintretende Torsion re-
prisentiren somit auch hier zwei fiir sich bestehende, gesonderte Erschei-
nungen, die in mechanischer Hinsicht nicht in einen ursichlichen Zu-
sammenhang mit einander gebracht werden koénnen.

Da wir im folgenden Capitel auf den #ufseren Charakter der Orien-
tirungsbewegungen, speciell auf den eigenthiimlichen Verlauf der Torsion
noch eingehender zuriickkommen, so kénnen wir uns an dieser Stelle auf
das Mitgetheilte beschrinken und demnach von der Erorterung einzelner
Beispiele Abstand nehmen. Hier sollte nur in Kiirze gezeigt werden, dafs
die in der Natur zur Beobachtung gelangenden Torsionen zu den gleich-
zeitig auftretenden Kriimmungen in keinerlei Beziehung stehen und daher
auch nicht aus einer Combination derselben erklirt werden kdnnen.

Um jeden Zweifel an der Richtigkeit dieser Thatsache auszuschliefsen,
haben wir noch an Aconéitume Lycoctonum eine Reihe von Versuchen aus-
gefithrt, die zeigen, dals die Torsionen auch dann eintreten, wenn man
durch geeignete Vorkehrungen die gleichzeitige Ausfibrung von Kriim-
mungen unmébglich macht. Zur Erreichung dieses Zieles halten wir fol-
gendes Verfahren fiir das zweckmilsigste. Hat man an einer Spindel eine
Anzahl Bliithen von méglichst giinstigen Entwickelungsstadien ausgesucht,
so schneidet man fiir jede Bliithe in der Linge ihres Stieles eine Spule
aus dem Kiele einer Hithner- oder Giinsefeder zurecht. Diese Federspulen
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werden mit einem scharfen DMesser an einer Seite der Linge nach auf-
geschlitzt; dann sucht man mit den Nigeln der beiden Daumen diesen
Schlitz soweit zu erweitern, dafs sich der fiir die Spule vorher bestimmte
Bliithenstiel bequem hindurchfithren lifst. Da sich der Spalt beim Los-
lassen der Federspule wiederum vollstiindig schliefst, so ist nunmehr der
Bliithenstiel seiner ganzen Linge nach in einer festen Hiilse locker ein-
geschlossen (Fig. 11 Taf. II).

Bringt man nun die Hauptspindel in inverse Lage, so sind die in
vorstehender Weise behandelten Bliithen gezwungen, in ihrer schrig ab-
wirts gerichteten Stellung zu verharren, da die geotropische sowie jede
andere Krimmung durch die starren Federhiilsen verhindert ist. Nur
Torsionen sind durch die vorgenommenen Manipulationen nicht unmdéglich
gemacht. Diese gelangten denn auch in fast allen Versuchen
ebenso vollstindig und schnell zur Ausfithrung wie an Bliithen,
deren Stiele sich gleichzeitig auch geotropisch aufwirts krim-
men konnten. Bei einer dfteren Wiederholung der Versuche ergab sich
stets dasselbe Resultat.

Um zu einem brauchbaren Ergebnils zu gelangen, sind natiirlich bei
der Ausfithrung der fraglichen Experimente gewisse Vorsichtsmafsregeln
zu beobachten. Zuniichst liefern nur soleche Bliithen brauchbare Objecte,
welche die Auswiirtsbewegung in 24 bis 36 Stunden austihren: und nach
dieser Richtung hat sich Aconitum Lycoctoram als ein schr giinstiges Unter-
suchungsobject erwiesen. Ein schneller Verlauf der Torsion ist delshalb
erforderlich, weil sonst das Lingenwachsthum insofern storend auftritt,
als dadurch die Stiele — gewéhnlich mit ihrem vorderen Ende — aus
der Federspule herausgeschoben werden. Der von der Hiilse befreite Theil
des Stieles fiihrt dann sofort die geotropische Aufwirtskrimmung aus
(Fig. 12 Taf. II). Will man diesen storenden Factor eliminiren, so bleibt
nur iibrig, die Bliithensticle ihrer Zuwachsgrofse entsprechend in suecessiv
lingere Manschetten zu bringen.

Die hier gewonnenen Resultate stehen, wie man sieht, mit den friiher
besprochenen Beobachtungen und Versuchen in vollkommenem Einklang.
Denn wie diese, so zeigen auch die Experimente mit den Federhiilsen auf
das Deutlichste, dafs die Auswiirtsbewegung der Bliithen auf einer un-
mittelbaren Stieltorsion beruht, an deren Zustandekommen irgendwelche
Kriimmungen nicht betheiligt sind.
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Die letzteren Experimente ergeben ferner die uns spiter noch beschif-
tigende, wichtige Thatsache, dafs das Auftreten der Torsion von der Rich-
tung der Bliithenstiele zum Frdradius unabhiingig ist. Wo die geotro-
pische Kriimmung ungehindert zur Ausfilhrung gelangen kann, erfolgt die
Torsion bei zygomorphen Blithen fast ausnahmslos an senkrecht stehen-
den Organen. Die Drehung tritt indessen auch ein, und zwar ebenso
vollstindig und schnell, wenn man die, Bliithenstiele in horizontaler oder
abwirts gerichteter Lage festhiilt.

II1.

Uber den #dufseren Verlauf der Torsion.

Nachdem durch directe Beobachtungen und Versuche an Bliithen und
Blittern gezeigt ist, dals eine grofse Reihe von Orientirungsbewegungen
auf einer Torsion beruht, die zu den gleichzeitig auftretenden Kriimmun-
gen in mechanischer Hinsicht keinerlei Beziehungen hat, sollen im Fol-
genden an verschiedenen Beispielen die Blatt- und Bliithenstieldrehungen
in Bezug auf die Art und Weise ihres fufseren Verlaufes genauer verfolgt
werden. Die hierbei zu constatirenden Erscheinungen sind so eigenthiim-
licher und auffallender Natur, dafls man sich wundern mufs, wie dieselben
bisher giinzlich unbeachtet bleiben konnten.

Um wiederum von Aconitum- und  Delphinium - Bliithen auszugehen,
mag zunichst an die schon besprochene Thatsache erinnert sein, dafs der
iufsere Charakter der geotropischen Aufwirtskrimmung in hohem Maafse
von dem Entwicklungsstadium abhingig ist, in welchem sich die Bliithen
bei der Inversion ihrer Tragaxe befinden. Wihrend in jungen Stadien
die Kriimmung ziemlich gleichmifsig iiber die ganze Stiellinge vertheilt
ist, beschrinkt sich dieselbe spiterhin in der Regel auf eine hestimmte
Region, die bald an der Basis, bald in der Mitte, bald mehr im vorderen
Theil des Stieles gelegen ist. Dem gegeniiber erfolgt nun die Tor-
sion unabhingig vom Entwickelungsstadium der einzelnen Blii-
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then ausnahmslos im oberen Theil des Stieles, Da an den Bliithen-
stielen von Aconitumm und Delphinium brauchbare natiirliche Marken fehlen,
so kann man sich iber den Ort, an dem die Torsion beginnt, sowie iiber
die Art und Weise ihres Verlaufes nur Klarheit verschaffen. wenn man
die Stiele vor Beginn der Auswiirtshewegung mit einer moglichst genau
longitudinal verlaufenden Reihe von Tuschpunkten versieht. Es Lifst sich
dann leicht feststellen, dafls gleichzeitiz mit dem Auftreten der Auswiirts-
bewegung die seitliche Verschiebung der Tuschpunkte dicht unterhalb der
Ansatzstelle der Kelchblitter beginnt, um von hier aus basipetal fortzu-
schreiten. In dem Augenblicke, wo die Bliithe in die normale Stellung
zur Tragaxe einriickt, mit ihrer Vorderseite also wiederum nach auflsen
sieht, zeigt sich der Regel nach nur der ohere Theil der Bliithenstiele in
einer Linge von 6 bis 15™" tordirt. Die Strecke liegt beispielsweise in
Fig. 10 Taf. II zwischen & und ¢, und in Fig. 9 zwischen 4 und e.

Da nun die Stieltorsion, wie sie auch immer zu stande kommen mag,
zweifellos die Ursache der Auswiirtshewegung ist, so sollte man meinen,
dafs sie zum Stillstand gelangen wiirde, sobald die Bliithe ihre normale
Orientirung gegen die Tragaxe erreicht hat. Wo die Bewegung an ver-
hiltnifsmifsig kurzen Organen, wie z. B. an den Fruchtknoten der Orehi-
deen und den kurzen Stielen vieler Blitter, zur Ausfilhrung gelangt, ist
dies der Regel nach auch der Fall. Zwar Dbeginnt auch hier die Torsion
am oberen Ende der die Bewegung ausfilhrenden Organe und schreitet
nach der Basis hin allmihlich fort, allein sie pflegt hierbei selten den
Werth zu tberschreiten, der zur normalen Orientirung der Blattspreiten
und Bliithen erforderlich ist. Uber dieses Mafls geht aber die Tor-
sion basalwiirts in mehr oder weniger erheblicher Weise fast
bei allen Pflanzen hinaus, deren Blitter und Bliithen mit léin-
geren Stielen versehen sind. Als z B. an dem in Fig. 9 Taf. II dar-
gestellten Blithenstiel von Aconitum Napellus die Torsion bis zum Punkte d
vorgeriickt war, sah die Bliithe mit ihrer Vorderseite wiederum nach aufsen;
der Stiel zeigte dementsprechend in der Region ed eine Torsion von 180°.
“Wie aber der Verlauf der Tuschlinie in der citirten Figur zeigt, ist die
Torsion nicht in d stehen geblieben, sondern basalwiirts bis zum Punkte ¢
weiter fortgeschritten. Nimmt man in ziemlicher Ubereinstimmung mit
der Wirklichkeit an, dafs auch die Region ¢d in derselben Weise wie ed
eine Torsion von 180° erfahren hat, so handelt es sich in Summa um
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eine Drehung von 360°. Weiin nicht besondere Bedingungen erfiillt wiiren,
miifste unter diesen Umstinden die Bliithe, sobald die Torsion in ¢ an-
langt, mit ihrer Vorderseite wiederum der Spindel zugekehrt sein. So
etwas lifst sich aber in Wirklichkeit fast niemals bheobachten; vielmehr
pflegen die Bliithen und Blattspreiten die einmal erreichte normale Stel-
lung auch in den Fillen nicht zu verlassen, in welchen nachweisbar die
Torsion nach Erreichung der fraglichen Lage basalwiirts noch weiter fort-
schreitet.

Diese eigenthiimliche Thatsache findet sofort ihre Erklirung, wenn
man wihrend des basipetalen Vorriickens der Torsion das Verhalten der
im oberen Theil der Organe gelegenen Tuschpunkte nidher in’s Auge fafst.
Dabei ergiebt sich, dals diese Tuschpunkte, sobald die Torsion basalwiirts
iiber 180° hinausgeht, in der Region, in welcher sie ihren Anfang nahm,
sich wiederum in eine gerade Linie stellen; die Drehung wird mit
anderen Worten im oberen Theil der Blatt- und Blithenstiele
um soviel wiederum beseitigt, als sie basalwirts ein bestimm-
tes Maafls iiberschreitet. Darum zeigen die hier in Frage kommenden
Organe immer nur diejenige Torsionsgrofse, die zur Ierbeifithrung ihrer
normalen Orientirung erforderlich ist; und dies ist der Grund, warum die
Bliithen und Blattspreiten aus dieser Lage auch beim weiteren Fortschrei-
ten der Torsion nicht wieder herausriicken.

Wo die Torsion in basipetaler Richtung vorriickt und hierbei nach
Erreichung eines bestimmten Grades am oberen Ende wiederum aufgelost
wird, da kann dieselbe, wie ohne Weiteres einleuchtet, nicht in ciner he-
stimmten Region des sich tordirenden Organes stehen bleiben: die Dl'ehung
lduft, dufserlich betrachtet. am Stiel herunter, muls also auf immer tiefere
Regionen desselben iibergehen. Beim Einriicken der in Fig. 9 Taf. II dar-
gestellten Bliithe in ihre normale Stellung lag die Torsion um 180° in der
Region d¢; withrend nun die Drehung bis zum Punkte ¢ weiter vorriickte,
wurde dieselbe in der Region d e wiederum riickgingig gemacht. Die
anfinglich in ¢ d gelegene Torsion ist damit auf die tiefere Region ¢ d
iibergegangen.

Wie weit nun die Torsion an Acoritum- und Delphinie-Bliithenstielen
basalwirts fortschreitet, lifst sich nach unsern Erfahrungen nicht in all-
gemeingiiltiger Weise beantworten; die besprochene Erscheinung ist, wie
man leicht einsieht, in hohem Mafse von dem Entwickelungsstadium ab-

Phys. Abh. 1892, I, 2
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hingig, in welchem sich die Blithen withrend der Ausfiihrung ihrer
Orientirungsbewegungen befinden. So viel scheint festzustehen, dafs die
Torsion bei Bliithen mit lingeren Stielen niemals bis zur Basis derselben
fortschreitet; wo die geotropische Kriitmmung auf eine bestimmte Stielregion
localisirt ist, geht die Torsion sogar selten tber dicse hinaus (b e, Fig. 9).
Fiir das Studium der Art und Weise des Torsionsverlaufes liefern Aconitum
und Delphinium weniger giinstige Objecte als solche Pflanzen, bei welchen
die Torsion diejenigen Organe, welche die Orientirungsbewegung der Bliithen
und Blattspreiten vermitteln, in ihrer ganzen Linge durchlinft. Da dies
beispielsweise fast bei allen Blattstielen, vor allem bei der Mittelrippe ge-
fiederter Blitter der Fall ist, so mogen hier die diesbeziiglichen Verhiilt-
nisse an einigen Beispielen kurz dargestellt werden.

Wie die zygomorphen Bliithen an inverser Tragaxe, so fithren auch
die in gleicher Lage befindlichen Blitter aufser der geotropischen Auf-
wiirtskriimmung der Regel nach Torsionen von 180° aus. In Uberein-
stimmung mit den Blithen der hiingenden Trauben von Cyfisus Laburnum,
Wistaria, Robinia Pseudacacia u. s. w. befinden sich bei manchen Pflanzen
auch die Blitter von Hause aus in der angegebenen Lage. So fiihren
z. B. die Blitter an den senkrecht abwiirts gerichteten Zweigen der Trauer-
esche zur Erreichung ihrer normalen Orientirung Drehungen um 180° aus,
sofern nicht eine einseitige Beleuchtung theilweise andere Bewegungen
bedingt. An ausgewachsenen Blittern, deren Bewegungen abgeschlossen
sind, ist die Torsion fast stets auf dic Basis des Blattstieles in einer Linge
von 1 bis 2°® beschriinkt (x Fig. 2 u. 3 Taf. II), wiihrend der ganze iibrige,
bei gefiederten Blittern oft mehr als 20" lange Blattstiel frei von jeder
Drehung ist. An dem in Fig. 2 Taf. Il dargestellten Blatt von Wistaria,
das in dieser Hinsicht als Beispiel fiir fast alle gefiederten Blitter gelten
kann, nahm die Torsion in der Region a ihren Anfang, lief dann in basi-
petaler Richtung der Mittelrippe entlang, um schlie(slich in der mit x
bezeichneten basalen Region stehen zu bleiben. In fritheren Entwickelungs-
stadien hat natiirlich jede Region der Mittelrippe von der Linge x die-
selbe Torsion erfahren, wie sie jetzt noch an der Stielbasis vorhanden
ist. Da nun die Mittelrippe etwa viermal so lang als x ist, so handelt
es sich in Wirklichkeit um eine Torsion von 720° von denen 540°
successive wiederum aufgelést wurden, und zwar von dem Augen-
blicke an, wo die Torsion den Werth von 180° erreicht hatte.
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Wie hier eingeschaltet werden mag, verhalten sich die Fiederblittchen
wihrend der fraglichen Torsion im Grofsen und Ganzen rein passiv;
gehen sie rechtwinklig von der Mittelrippe ab, so werden sie durch die
Drehung derselben im Kreise herum bewegt. Die Fiederblittchen nehmen
nur dann an den Orientirungsbewegungen activen Antheil, wenn die
Torsion nicht bis zur Basis der Mittelrippe fortschreitet, was bei #lteren
Blittern der Fall ist, die nach der Inversion nicht melr so viel wachsen,
dafs die Torsion die Mittelrippe in der ganzen Linge durehlaufen kann.
Unter diesen Umstinden suchen die Fiederblittchen in der untordirten
Region der Mittelrippe durch eigene Bewegungen die normale Orientirung
zu erreichen. Diese Erscheinung tritt jedoch nur unter kinstlich herbei-
gefithrten Bedingungen ein, wobei auch Blitter in vorgeriickten Entwicke-
lungsstadien in inverse Lage gebracht werden; wo dagegen, wie bei der
Traueresche, die Blitter an abwiirts gerichteten Sprossen zur Entfaltung
kommen, kann die Torsion zeitig genug beginnen, um wiihrend des Blatt-
wachsthums bis zur Basis des Stieles fortzuschreiten.

Zur Information iiber die Anfangsstadien der Torsion wird eine kurze
Erliuterung von Fig. 5 Taf. II, die ein noch jugendliches Blatt der Trauer-
esche darstellt, geniigen. Wie man sieht, zeigt sich hier erst die apicale
Region der Mittelrippe, von der Basis des Endblittchens @ bis zum Punkte 2
tordirt. Das Endblittchen @, sowie die beiden letzten Fiederblidttchen 0
und ¢, sind bereits durch dic hier 180° betragende Torsion der Mittelrippe
in ihre normale Lage eingefiihrt worden. Da die Drehung des Blattsticles
in der Region der Fiederblittchen d ¢ erst 90% erreicht hat, so zeigen
dieselben dementsprechend gegen die Blittchen @, & und ¢ eine Verschiebung
um 90°; in gleicher Weise gegen die Blittehen f ¢, die sich in einer noch
untordirten Region der Mittelrippe befinden. Wilrend @, b und ¢ mit ihren
Seiten bereits normal orientirt sind, befinden sich demnach die Fieder-
blattehen f ¢ noch in der urspriinglichen Lage, in welcher die morphologische
Oberseite nach unten oder, falls die geotropische Aufwirtskrimmung noch
nicht beendet, schriig abwiirts der Sprofsaxe zugewandt ist. Indem nun die
Torsion basipetal weiter vorriickt, werden zuniichst die Blittchen d ¢ in die
Lage von a, & und ¢ gebracht, und in gleicher Weise spiterhin auch die
Blittchen fg. So liuft die Torsion an der Mittelrippe herunter, bis sie
schliefslich in der Region z zum Stillstand kommt. Ist das Blatt aus-
gewachsen, zeigt sich nur noch diese basale Region des Blattstieles tordirt.

o}
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Im Hinblick auf die Auseinandersetzungen hei Untersuchung der
Aconitum- und Delphinium-Bliithen braucht fiir das soeben besprochene
Beispiel kaum noch darauf hingewiesen zun werden, dals die Blittchen a,
b und ¢ ihre normale Orientirung wiederum verlassen miifsten, wenn dem
nicht durch eine theilweise Wiederauflosung der Torsion entgegengewirkt
wiirde. Da die Mittelrippe des in Fig. 5 dargestellten Blattes etwa drei-
mal so lang ist als die um 180° gedrehte Region zwischen 1 und 2, so
kénnen wir annehmen, dals das Blatt bel ungestorter Entwickelung eine
Drehung von 540° erfahren lLaben wiirde. Bliebe diese bestehen, so
wiirden die Blittchen a, b und ¢ 1'/, mal im Kreise herumgefiihrt werden.
Um derartige zwecklose Bewegungen zu verhindern, wird die Torsion auch
bei den Blittern in analoger Weise, wie bei zygomorphen Blithen, in der
oberen Region der sich tordirenden Stiele wieder um soviel riickgingig
gemacht, als sie basalwiirts {iber das zur normalen Orientirung der Blatt-
spreiten erforderliche Maafs hinausgeht.

Wie aus den geschilderten Verhiltnissen ohne Weiteres einleuchtet,
miissen die bei der Entfaltung in einer Ebene gelegenen Fiederblittchen
durch die in der Mittelrippe sich fortbewegende Torsion gegen cinander
verschoben werden. Sie kommen erst wieder in eine Ebene zu liegen —
und zwar mit anderer Orientirung ihrer Seiten, — wenn die Torsion iiber
die Insertionsstelle des letzten Paares von Fiederblittchen (z. B. f g, Fig. 5)
hinaus und auf die basale Region der Mittelrippe tbergegangen ist.

Dafs die vorausgehenden Darlegungen nicht in mathematisch strengem
Sinne zu verstehen sind, ist fiir den Physiologen selbstverstindlich. Das
gilt vor allem von dem Zeitpunkt, in welchem die theilweise Wiederauf-
16sung der Torsion zu beginnen pilegt. Dieser Procefs macht sich nicht
nur bei gefiederten, sondern auch bei allen einfachen Blittern mit lingerem
Stiel oft erst bemerkbar. wenn die Torsion den zur normalen Blattorien-
tirung erforderlichen Werth erheblich iiberschritten hat. Stehen die Blitter
dabei, wie bei der Traueresche, an senkrecht abwiirts gerichteten Sprossen,
so werden die Blittchen natiirlich um soviel iber ihre normale Lage
hinaus bewegt, als die Torsion 180° vor Beginn ihrer Wiederauflosung
iiberschritten hat. Auf die schliefsliche Lage der Blattspreiten sind in-
dessen diese Verhiltnisse der Regel nach ohne Einflu(s, denn wenn auch
die Wiederauflosung der Torsion erst spiter beginnt, so pilegt sie doch
stets so weit zu gehen, dafs nur der die normale Blattorientirung bedin-
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gende Werth bestehen bleibt; die iber das Ziel hinausgerathenen Blatt-
flichen werden somit wieder zuriickbewegt.

Obgleich die Torsion bei den Blittern unter normalen Umstiinden
stets bis zur Basis des Stieles fortschreitet, ist doch der zuletzt erreichte
Werth derselben nicht einmal bei den Blittern derselben Pflanze iiberall
gleich. Da indessen dieser Punkt fiir den vorliegenden Gegenstand von
nebensichlicher Bedeutung ist, brauchen wir nicht weiter darauf einzu-
gehen. Erwidhnt sei nur, dafs sich an dem zu unseren Versuchen be-
nutzten Exemplar der Traueresche im Universititsgarten eine verhiltnifs-
milfsig grofse Zahl von Blittern beobachten liefs, an welchen die Torsion
nur zum geringen Theil oder {iberhaupt nicht riickgingig gemacht wurde.
Diese Fiille sind insofern sehr instructiv, als die Grifse der Torsion ohne
genaue Verfolgung ihres Verlaufs an dem ausgewachsenen Blatt direct ab-
gelesen werden kann. Blitter mit einer Torsion von 540 bis 600 Grad
gelangten hierbei wiederholt zur Beobachtung. An einzelnen Blittern zeigte
die Torsion in den verschiedenen Regionen der Mittelrippe entgegen-
gesetzten Verlauf, indem die links- oder rechtsliufige Drehung in die anti-
drome iiberging. Nach unseren Beobachtungen scheint die Wiederauf-
losung der Torsion nur dann zu unterbleiben, wenn die Zweige sehr dicht
stehen, so dafs ihre Blitter sich in ihren freien Bewegungen hindern.
Das beweisen vor allem die Exemplare, an welchen die Torsion in den
verschiedenen Regionen der Mittelrippe entgegengesetzten Verlauf zeigt.

Die besprochenen Verhiiltnisse reprisentiren eine Erscheinung von
ziemlich allgemeiner Verbreitung. Wir haben den eigenthimlichen Verlauf
der Torsion nicht blos an den soeben erliuterten Beispielen, an den Bli-
then von Aconitumn und Delphinium und an den Blittern der Traueresche,
sondern aufserdem noch an einer Anzahl anderer Pflanzen genauer verfolgt
und dabei im Grofsen und Ganzen iiberall die mitgetheilten Thatsachen
bestiitigt gefunden. Von den untersuchten Pflanzen seien hier zur Orien-
tirung nur genannt: Wistaria, Glycyrrhiza, Cassia marylandica, Galega offi-
cinalis, Ginkgo biloba, Sambucus nigra, Robinia Pseudacacia u.s. w. Bei
diesen, wie bei zahlreichen anderen Pflanzen, beginnt die Torsion stets
an der Spitze des Blattstiels oder, wenn das Blatt gefiedert ist, in der
oberen Region der Mittelrippe, um bis zur Basis derselben fortzuschreiten,
vorausgesetzt natiirlich, dafs wihrend der hierzu erforderlichen Zeit noch
Wachsthum stattfindet.
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Unter den namhaft gemachten Ptlanzen sind besonders die Blitter
von Robinia Pseudacacia giinstige Versuchsobjecte, weil hier die fragliche
Torsion die Mittelrippe in ihrer ganzen Linge nicht selten innerhalb 24
bis 36 Stunden durchwandert, wihrend dazu bei verschiedenen anderen
Pflanzen oft mehrere Tage erforderlich sind. Wie iibrigens auf der Hand
qliegt, ist die Geschwindigkeit der Torsion und der hierdurch bedingten
Orientirungsbewegung in derselben Weise, wie bei zygomorphen Bliithen,
in hohem Grade vom Alter der Blitter abhingig. An invers gerichteten
Sprossen fiihren die jungen, soeben entfalteten Blitter zundchst nur eine
mehr oder weniger ausgesprochene geotropische Aufwirtskriimmung aus;
die Auswirtsbewegung beginnt erst, wenn die Blitter ein gewisses Alter
erreicht haben. Das fiir die Ausfilhrung der Torsion giinstigste Entwicke-
lungsstadium liifst sich indessen fiir die Bldtter nicht mit der Genauigkeit
angeben, wie fiir die zygomorphen Bliithen, wo dasselbe bekanntlich mit
der Periode der Entfaltung der Blumenkrone zusammenfillt.

Wir haben uns im Vorstehenden absichtlich auf die Erorterung des
Torsionsverlaufes beschriinkt, ohne die Bewegungen zu schildern, welche
die Blitter und Bliithen withrend der Ausfithrung dieser Torsion im Raume be-
schreiben. Nun aber sind, wie schon im vorausgehenden Capitel kurz gezeigt
wurde, die Orientirungsbewegungen der Bhithen und Blattspreiten ohne Orts-
verinderung im Raum nur méglich, wenn ihre Bewegungen durch die Torsion
gerader Stiele zu stande kommen. Da aber die Blitter in der Mehrzahl der
Fille bereits vor Eintritt der Torsion mehr oder weniger ausgesprochene
Kriitmmungen zeigen, so ist damit ein Factor gegeben, der den #ufseren Cha-
rakter der von den Torsionen bedingten Bewegungen in hohem Malse be-
einflufst, wenn derselbe auch fiir die Drehung als solche, sowie fiir die Art
und Weise ihres Verlaufes ohne Bedeutung ist. Wilhrend bei zygomorphen
Bliithen die in Frage stehenden Kriimmungen geotropischer und in einigen
Fiillen heliotropischer Natur sind, spielt in dieser Richtung bei Blittern auch
die Epinastie eine nicht unwesentliche Rolle. Sobald nun die Torsion an
geotropisch, heliotropisch oder epinastisch gekriimmten Organen erfolgt,
miissen diese mit mechanischer Nothwendigkeit eine schraubenlinige Form an-
nehmen, die um so mehr in die Augen springt, je ausgesprochener die vor-
handene Kritmmung ist und einen je héheren Grad die Torsion erreicht.

Es kann nun nicht in unserer Absicht liegen, die verschiedenen Form-
verhiltnisse der sich tordirenden Organe in den einzelnen Phasen der



Orientirungstorsionen der Blilter und Dliithen. 39

Orientirungsbewegung genauer darzulegen, um so weniger, als dies ohne
Zuhiilfenahme direct ad oculos zu demonstrirender Modelle kaum méglich
sein wiirde. Zudem wiirden diese Einzelheiten kaum noch in den Rahmen
dieser Arbeit gehoren, da sie fiir die Frage nach dem mechanischen Zu-
standekommen der Torsion keinerlei neue Momente enthalten.

Die schraubenlinigen Windungen, welche die Torsion gekriimmter
Organe bedingt und die besonders deutlich an fast allen gefiederten Blit-
tern zur Beobachtung gelangen, bleiben in vielen Fillen auch nach Er-
reichung der normalen Orientirung in mehr oder weniger ausgesprochener
Weise erhalten, so z. B. bei den Fruchtknoten vieler Orchideen sowie den
meisten kurz gestielten Blittern. Sehr oft aber ist von der schrauben-
linigen Form der Stiele, wenn die Blithen und Blattspreiten in die nor-
male Lage eingeriickt sind, nichts mehr wahrzunehmen. Die Mittelrippe
gefiederter Blitter zeigt sich, wie wir jetzt wissen, am Schlufs der Orien-
tirangshewegung der Regel nach nur in der basalen Region tordirt, wih-
rend der ganze iibrige Theil des Stieles gerade ist. Diese Erscheinung
findet zum grofsen Theil ihre natiirliche Erklirung in der ausfiihrlich be-
sprochenen Thatsache, dafs die Torsion wihrend ihres basipetalen Vor-
rickens am oberen Ende wiederum aufgelost wird; in demselben Mafse,
als dies geschieht, muls selbstverstindlich auch die schraubenlinige Form
verschwinden. Dazu kommt noch, dafs bei lang gestielten Blittern die
basale Region, auf die schliefslich die Torsion wibergeht, selten in nennens-
werther Weise gekriimmt ist.

IV.

Uber die Ursachen der Orientirungstorsionen.

Wenn wir nunmehr die Frage nach den Ursachen der Orientirungs-
torsionen zu beantworten versuchen, so kann das einstweilen nicht in der
Absicht geschehen, diejenigen Momente genau festzustellen, die aus rein
mechanischen Griinden eine Torsion bedingen. Bevor an ein Eingehen auf
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diese Verhilltnisse zu denken ist, miissen die Kriifte bekannt sein, deren
Wirkung zur Erzielung von Torsionen nothwendig ist, gleichgiltig, wie
diese dabei mechanisch zu stande kommen.

Die Orientirungstorsionen koénnen nun entweder in bestimmten inne-
ren Organisationsverhilltnissen der Pflanzen begriindet liegen, oder sie ent-
stehen erst unter dem Einfluls #ulserer Factoren auf das Wachsthum der
hier in Frage stehenden Organe. Vergegenwirtigt man sich den Zweck
resp. das Ziel der Orientirungsbewegungen, so ist damit die Richtung, in
der die Torsionsursachen zu suchen sind, schon ziemlich genau vorge-
zeichnet. Wie wir wissen, fiihren die zygomorphen Blithen und dorsi-
ventralen Blitter Bewegungen aus, um eine bestimmte Orientirung zur
Tragaxe, zum Erdradius oder zum Lichteinfall zu gewinnen. Uberall nun,
wo es sich um die Einnahme einer bestimmten Erd- oder Lichtlage han-
delt, darf von vornherein mit ziemlicher Sicherheit angenommen werden,
dafs das Licht und die Schwerkraft fir das Zustandekommen der Torsio-
nen von maafsgebender Bedeutung sind. Innere Wachsthumsursachen kon-
nen als theilweise oder allein ausschlaggebend a priori nur dort in Frage
kommen, wo es sich um eine Orientirung seitlicher Organe gegeniiber
ihrer Tragaxe handelt, wie wir sie z. B. bei Besprechung der Aconifum-
und Delphinium-Blithen niiher kennen gelernt haben. In der That ist von
Noll die Ansicht zu begriinden versucht worden, dafs die Orientirungs-
bewegungen zygomorpher Bliithen in wesentlichen Punkten in directer
Abhiingigkeit von inneren Organisationsverhiltnissen der Pflanze stehen;
denn wenn diese durch operative Eingriffe eine Anderung erfahren, blei-
ben unter gewissen Verhiltnissen die sonst auftretenden Torsionen aus.
Dals diese und andere Ercheinungen indessen nicht zu den Noll'schen
Schlufsfolgerungen zwingen, sondern eine ganz andere Erklirung verlan-
gen, soll erst am Schlufs des nichsten Capitels kurz gezeigt werden. Hier
interessiren uns einstweilen nur diejenigen Bewegungserscheinungen, die an
Bliithen und Bliittern unverstimmelter Pflanzen zur Beobachtung gelangen.

Sind die hier auftretenden Orientirungstorsionen das Resultat von
Wachsthumsvorgingen, die unabhéingig von #ufseren Richtkriften in der
inneren Organisation der Pflanze begriindet liegen, so ist klar, dafs sie
auch dann in die Erscheinung treten miissen, wenn man die Pflanzen der
einseitigen Wirkung #ufserer Factoren entzieht. Unsere in dieser Richtung
ausgefiihrten Versuche haben jedoch in Ubereinstimmung mit den bereits
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frilher von Krabbe angestellten zu dem Ergebnils gefiihrt, dals bei Aus-
schluls einseitiger Licht- und Schwerkrattwirkung auf dem Klinostaten
wohl Kriimmungen, niemals aber Torsionen zu beobachten sind, ein Be-
weis, dafs die letzteren mit inneren Wachsthumsverhiltnissen in keinerlei
Beziehung stehen. Da wir auf diese und andere Klinostatenversuche spiter
noch ausfihrlicher zuriickkommen, so mag hier die kurze Hervorhebung
des Versuchsergebnisses geniigen. Torsionen, die aus inneren Organisations-
verhiiltnissen entspringen, scheinen nach den bisherigen Erfahrungen an
wachsenden Organen sehr selten vorzukommen; wir kennen sie eigentlich
nur fiir die Sprosse windender Pflanzen, die sich nach den Untersuchun-
gen Schwendener’s') auch bei Ausschlufs der Schwerkraftwirkung auf
dem Klinostaten tordiren. Wenn man will, kann man beispielsweise auch
die Drehungen des Thallus von Usnea und die neuerdings von H. de Vries®)
eingehend studirten Zwangsdrehungen hierher rechnen. Es sind dies Alles
Drehungen, die nicht im Dienste einer bestimmten Orientirung der Organe
stehen.

Die Ursachen der an Blittern und Bliithen zu beobachtenden Tor-
sionen liegen dagegen aufserhalb der Pflanze: erst durch die Einwirkung
bestimmter dAulserer Factoren werden die hierher gehérigen Organe zu den-
jenigen Wachsthumsvorgiingen angeregt, die dann aus rein mechanischen
Griinden Torsionen bedingen. Es lifst sich auch nicht etwa die Ansicht
begriinden, dals die dufseren Factoren zur Erzielung von Torsionen mit
inneren Wachsthumsursachen in Combination treten; denn wie die soeben
erwithnten Klinostatenversuche lehren, entspringen aus inneren Organisa-
tionsverhiiltnissen immer nur Krimmungen. Diese sind aber, wie ausfiihr-
lich gezeigt wurde, zur Erklirung von Torsionen nicht nur unzureichend,
sondern stehen aulserdem auch mit den in der Natur vorkommenden Blatt-
und Bliithenstieldrehungen factisch in keinerlei Beziehung. Nach alledem
bleibt also die wichtige Thatsache bestehen, dals die zur Tor-
sion fiihrenden Wachsthumsvorgénge nicht von Hause aus in der
inneren Organisation der Pflanze gegeben sind, vielmehr in allen
Fillen erst unter der Einwirkung #&ufserer Factoren eintreten.

) S.Schwendener, Ther das Winden der Ptlanzen {(Monatsber. der Kgl. Akademie
der Wissensch. zu Berlin, December 1881).
?) H. de Vries. Monographie der Zwangsdrehungen (Pringsheim’s Jahrb. f. wiss,
Botanik. Bd. 23).
Phys. Abh, 1802, |, 6
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Nachdem dies festgestellt, ergiebt sich zunichst die Frage, ob die
Torsion bedingenden Wachsthumsprocesse activer oder passiver Natur sind.
Wiirde es sich um passive Wachsthumsvorgiinge handeln. dann miifsten in
den Stellungsverhiiltnissen der Blitter und Bliithen. in der asymmetrischen
Entwickelung derselben u. s. w. Momente gegeben scin, durch welche die
Stiele in derselben Weise wie durch kiinstlich angebrachte Gewichte, in
Folge der aus den Formverhiltnissen resultirenden Belastung gedreht werden.
Man hat zwar von verschiedenen Seiten die Orientirungstorsionen aus der-
artigen Verhiltnissen zu erkliren versucht, allein schon durch Beobachtungen
in der freien Natur kann man sich iiberzeugen, dafls diese Torsionen nicht
immer in der Richtung erfolgen, wie es nach den bestehenden Belastungs-
verhiiltnissen der Fall sein miifste. Unter Hinweis auf die diesbeziiglichen
Bemerkungen in der Einleitung sei hier nur noch hervorgehoben, dafs die
Orientirungsbewegungen auch dann zur Ausfilhrung gelangen, wenn man
die Belastungsverhiiltnisse kiinstlich derart gestaltet, dafs sie die entgegen-
gesetzte Drehung von der factisch auftretenden bedingen miifsten. Mag auch
das Eigengewicht der Bliithen und Blattspreiten in einzelnen Fiillen nicht
ohne Bedeutung sein, so kann doch durch die bisherigen Versuche als sicher
gestellt gelten, dafs die Wachsthumsvorginge, welche die Torsionen bedin-
gen, activer Natur sind, weil sie Widerstinde iiberwinden kénnen und daher
mit einer gewissen Kraftentfaltung vor sich gehen.

Was nun die iiufseren Factoren betrifft, von denen dies active Wachs-
thum angeregt wird, so kénnen hier selbstverstindlich nur das Licht und
die Schwerkraft in Frage kommen. Temperatur, Feuchtigkeit, sowie andere
Momente, sind jedenfalls, so lange sie ein normales Wachsthum ermdglichen,
fir den vorliegenden Gegenstand von so untergeordneter Bedeutung, dafls
sie keiner weiteren Beriicksichtigung bediirfen.

Damit sind wir nun hei einem wichtigen Ergebnifs unserer Unter-
suchungen angelangt. Um dies einzusehen, sei nochmals an die im vorletzten
Capitel festgestellte Thatsache erinnert, dafs die Orientirungstorsionen
eine Erscheinung sui generis repriisentiren, die nicht erst secundir
aus der Combinationswirkung verschiedener Factoren zu erkliren ist.
Die Torsionen entstehen vielmehr in analoger Weise, wie die geotro-
pischen und heliotropischen Kriimmungen, direct unter der Einwirkung
des Lichtes und der Schwerkraft. Nach alledem ist die bisher von
der Mehrzahl der Forscher vertretene Anschauung, wonach das
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Licht oder die Schwerkraft, wie jede andere einseitig angrei-
fende Kraft, nur krimmend in einer Ebene, nicht aber un-
mittelbar tordirend wirken soll, definitiv fallen zu lassen.
Neben derjenigen Licht- und Schwerkraftwirkung, die in sicht-
barer Weise in den bekannten geotropischen und heliotropi-
schen Krimmungen zum Ausdruck gelangt. giebt es cine an-
dere, aus welcher die Orientirungstorsionen hervorgehen.
Beide Erscheinungen, Kriimmungen sowohl wie Drehungen, beruhen zwar
in iibereinstimmender Weise auf einem activen Wachsthum, allein sie stehen
dabei in keinerlei ursichlichem Zusammenhang miteinander, wie schon aus
der frither besprochenen Thatsache hervorgeht, dafs man die Kriimmungen
verhindern kann, ohne dadurch die Torsionen aufzuheben. Es existiren
also in Wirklichkeit heliotropische und geotropische Torsionen,
die in jeder Hinsicht von den durch das Licht oder die Schwer-
kraft bedingten Kriimmungen zu trennen sind.

Mit diesen Folgerungen haben wir freilich den logischen Gang der
Untersuchung insoweit unterbrochen, als die Nothwendigkeit zur Annahme
geotropischer und heliotropischer Torsionen erst mit dem Nachweis ge-
geben ist, dafs sowohl das Licht als auch die Schwerkraft fiir sich allein
auf die hier in Frage stehenden Organe tordirend zu wirken im stande
ist. Da wohl in der Mehrzahl der Fille die Bliitter und Bliithen wiihrend
der Ausfithrung ihrer Orientirungsbewegungen in der freien Natur unter
dem gleichzeitigen Einflufs einseitiger Licht- und Schwerkraftwirkung
stehen, so ist ohne Anstellung besonderer Versuche, zumal fiir die Blitter,
schwer zu entscheiden., was von einer auftretenden Drehung auf die ein-
seitige Lichtwirkung kommt und in wieweit dieselbe ihre Entstehung dem
Einfluls der Schwerkraft verdankt. Fiir viele Fiille ist es a priori sogar
nicht undenkbar, dals weder das Licht noch die Schwerkraft allein Tor-
sionen zu verursachen befihigt ist, dafs es hierzu vielmehr einer be-
stimmten Combinationswirkung beider Krifte bedarf. Jedenfalls aber ist
eine richtige Beurtheilung der diesbeziiglichen Verhiltnisse erst moglich,
nachdem auf experimentellem Wege die Bewegungen genauer festgestellt
sind, die eintreten, wenn jede Kraft fiir sich allein zur Wirkung gelangt.
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V.

Die Bedeutung der Schwerkraft fiir das Zustandekommen
der Orientirungstorsionen.

Auf Grund unserer bisherigen Versuchsergebnisse mufs jede an Bliittern
und Bliithen zu beobachtende Torsion der alleinigen Wirkung der Schwer-
kraft zugeschrieben werden, sobald die folgenden zwei Bedingungen erfiillt
sind: 1) Die fraglichen Drehungen miissen auch bei Ausschlufs der ein-
seitigen Lichtwirkung im Dunkeln resp. unter allseitig gleichmiifsiger Be-
leuchtung zu stande kommen; 2) sie diirfen dagegen nicht eintreten auf
dem Klinostaten unter Elimination der einseitigen Schwerkraftwirkung.
Zwar werden auf dem Klinostaten auch die durch das Eigengewicht ge-
gebenen Torsionsmomente, sowie die geotropischen Kriimmungen aufge-
hoben, allein wir wissen jetzt, dafs diese und andere Factoren fiir das
Zustandekommen der Orientirungstorsionen ohne Bedeutung sind. Sind
demnach die beiden hervorgehobenen Bedingungen erfiillt, so ist damit der
sichere Beweis erbracht, dafs die in der freien Natur auftretenden Orienti-
rungstorsionen durch Wachsthumsvorgiinge vermittelt werden, die von der
unmittelbaren Einwirkung der Schwerkratt herriihren.

Es scheint uns nun mit Riicksicht auf die Ergebnisse der voraus-
gehenden Capitel iiberfliissig zu sein, auf die unter den angegebenen Be-
dingungen ausgefiihrten Experimente ausfiibrlich einzugehen und die bei
allseitig gleichmii(siger Beleuchtung oder im Dunkeln auftretenden Orien-
tirungstorsionen fiir cine Reihe von Fillen zu schildern. Iandelt es sich
um Blitter, die an senkrecht stehenden Sprossen zur Entfaltung gelangen
und zwar so, dals die morphologische Oberseite resp. die bei einseitiger
Beleuchtung dem Licht zugewandte Seite nach oben gerichtet ist, so machen
sich im Dunkeln keinerlei nennenswerthe Bewegungen, vor allem keine
Drehungen, bemerkbar. Denn wie die meisten zygomorphen Bliithen an
aufrechter Spindel, so besitzen auch die Blitter unter solchen Verhiltnissen
gleich bei der Entfaltung ihre normale Orientirung gegeniiber der Tragaxe
und dem Erdradius. In jeder anderen Lage dagegen, mag dieselbe nun
kiinstlich herbeigefithrt oder von Hause aus gegeben sein, fiihren die
Blitter im Dunkeln so lange Bewegungen aus, bis ihre morphologische
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Oberseite wiederum nach oben gerichtet ist. Die Grofse der hierbei auf-
tretenden Torsionen ist selbstverstindlich ganz von der Lage des Sprosses
abhiingig, vorausgesetzt natiirlich, dafs die urspringliche Orientirung der
Blitter gegen den letzteren durch einseitige Beleuchtung noch keine Ande-
rung erfahren hat. Bringt man unter diesen Bedingungen einen beblitterten
Sprofs in senkrecht abwirts gerichtete Lage, so tritt bei der Mehrzahl der
Pflanzen an simmtlichen noch wachsthumsfihigen Blittern aufser einer
geotropischen Aufwiirtskriimmung eine Drehung von 180€ ein. Bei horizon-
taler Lage des Sprosses bleiben die an seiner Unterseite inserirten Blitter
untordirt, weil ihre morphologische Oberseite schon nach oben sieht oder
diese Orientirung durch geringe Kriitmmung erreicht werden kann: die an
der Sprofsoberseite stehenden Blitter fithren dagegen, wie bei inverser Lage
des Sprosses, Torsionen von 180° aus, wenn sie nicht, was auch vorkommt,
durch intensive Zuriickkriimmungen ihre Oberseite nach oben bringen.
Stehen die Blitter an den Flanken des Sprosses, z. B. von den eben be-
sprochenen um 90° entfernt, so miissen dieselben natiirlich Drehungen
um 90° ausfithren; kurz, es werden, wie dies zuerst von Frank') ndher
dargelegt wurde, in jedem Einzelfalle diejenigen Bewegungen ausgefiihrt,
durch welche das Organ auf kiirzestem Wege seine normale Erdlage erreicht.
Von Frank ist gleichfalls (L ¢.) fiir verschiedene Pflanzen bereits gezeigt
worden, dafs diese Orientirungen auch im Dunkeln zur Ausfihrung ge-
langen.

Dafs nun simmtliche bei allseitig gleichmiilsiger Beleuchtung oder im
Dunkeln auftretende Orientirungstorsionen ganz allein von der Schwerkraft,
ohne Mitwirkung irgend welcher anderer Richtkriifte, bedingt werden,
ergiebt sich mit Sicherheit aus unseren Klinostatenversuchen. Da derartige
Versuche in jedem Einzelfall gewdhnlicli mehrere Tage in Anspruch nehmen,
so empfiehlt es sich nicht, dieselben im Dunkelraum auszufiihren, weil hier
bald allerlei pathologische Erscheinungen eintreten, die eine zuverldssige
Beurtheilung der Beobachtungen sehr erschweren. Was nun das Verhalten
der Pflanzen betrifft, wenn sie auf dem Klinostaten der einseitigen Licht-
und Schwerkraftwirkung entzogen sind, so halten wir eine eingehende
Schilderung desselben an diesem Orte gleichfalls fiir iiberfliissig: hier

3 A. B. Frank, Die natiirliche wagerechte Richtung von Pflanzentheilen u. s, w.,
Leipz. 1870.
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interessirt uns nur die Thatsache, dals an Pflanzen, die unter den
angegebenen Bedingungen wachsen, niemals Torsionen ein-
treten.

Wenn vorhin hervorgehoben wurde, dafs die Blitter an aufrechten
Sprossen gleich bei der Entfaltung ihre normale Orientirung besitzen und
darum unter gleichmifsiger Beleuchtung oder beim Lichteinfall von oben
weder Torsionen noch nennenswerthe Krimmungen ausfithren, so sollte
damit nur eine allgemeine Regel constatirt werden, die aber bekanntlich
nicht ohne Ausnahme ist. So beobachtet man beispielsweise an den Blittern
der Alstroemerien und mancher anderer Pflanzen auch an aufrechtstehen-
den Sprossen Torsionen von 180°. Man kann jedoch diese Ausnahme eine
scheinbare nennen, denn die Blitter der Alstroemerien befinden sich an
aufrechter Tragaxe insofern in inverser Lage, als die im ungedrehten Zustand
derselben nach unten gerichtete Seite in ihrer anatomischen Beschaffenheit
mit der Oberseite derjenigen Blitter iibereinstimmt, die in dieser Lage bei
gleichmilsiger Beleuchtung keinerlei Bewegungen ausfithren. Um daher
die gleiche Orientirung wie diese zu erreichen, sind die Alstroemerien-Blitter
auch an aufrechten Sprossen zur Ausfithrung bestimmter Drehungen ge-
2wungen. Dafs diese bei Ausschluls einseitiger Beleuchtung ausschliefslich
von der Schwerkraft bedingt werden, folgt schon aus der Thatsache, dals sie
ausbleiben oder wiederum riickgingig gemacht werden, wenn man Sprosse
in inverser Lage festhilt.

Die Orientirungstorsionen der Bliitthen lassen die Bedeutung der Schwer-
kraft noch viel klarer hervortreten als diejenigen der Blitter. Wie man sich
schon durch unmittelbare Beobachtung in der freien Natur iiberzeugen
kann, fithren die dorsiventralen Bliithen im Gegensatz zu den gleich ge-
bauten Blittern in sehr vielen Fillen ihre Orientirungsbewegung gegen
die Tragaxe aus, ohne hierbei durch einseitige Beleuchtung in augenfilliger
Weise beeinflufst zu werden. Es giebt, wie wir spiter sehen werden,
nur sehr wenige Pflanzen, deren zygomorphe Bliithen unter einseitiger
Beleuchtung in analoger Weise, wie die Blitter, eine fixe Lichtlage ein-
zunehmen suchen. Die Bliithen von Aconifum, Delphinium u. s. w. richten
ihre Vorderseite stets ziemlich genau von der Spindel hinweg, unbekiimmert
um die Beleuchtungsrichtung. Fiir eine grolse Zahl zygomorpher Blithen
sind darum kaum noch besondere Versuche erforderlich, um sich Gewilsheit
daritber zu verschaffen, dafs die Torsionen auch im Dunkeln eintreten.
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Jedenfalls geniigt es hier, auf die diesbeziiglichen Versuche Noll's hinzu-
weisen, die wir nur bestiitigen konnen. _

Auch die Klinostatenversuche mit zvgomorphen Bliithen haben zu
demselben Ergebnifs gefiihrt, das soeben fiir die dorsiventralen Blitter
constatirt wurde. Unter Ausschlufs einseitiger Licht- und Schwer-
kraftwirkung gelangen auch an zygomorphen Bliithen niemals
Torsionen zur Beobachtung. Zu dem gleichen Resultat ist bereits
friiher Noll gekommen, ohne daraus, wie wir nachher sehen werden, in
Bezug auf die Bedeutung der Schwerkraft fiir das Zustandekommen der
Torsionen die richtigen Folgerungen zu ziehen.

Vereinigen wir die hier kurz skizzirten Versuchsergebnisse mit den
Resultaten der vorausgehenden Capitel, so gelangen wir zu der sicheren
Thatsache, dafs die unter Ausschlufs einseitiger Beleuchtung auf-
tretenden Blatt- und Bliithenstieldrehungen echte geotropische
Torsionen reprisentiren. Da uns demnach in den geotropischen Kriim-
mungen und Torsionen zwei ganz verschiedene Wirkungserscheinungen ein
und derselben Kraft entgegentreten, so empfiehlt es sich, dieselben auch in
der Bezeichnungsweise auseinander zu halten. Soll dies nach dem sichtbaren
Effect der Schwerkraft geschehen, so sind dazu die Ausdriicke »geotropische
Kriitmmungen« und »geotropische Torsionen« hinreichend. Will man aber
auch die verschiedenartizge Reactionsfihigkeit der Organe gegeniiber der
Schwerkraft kurz zum Ausdruck bringen, so scheint uns die Bezeichnung
Geotropismus ungeniigend und irrefiihrend, denn nach der vorhandenen
Litteratur versteht man unter Geotropismus durchweg nur die Fiihigkeit der
Organe, unter der Einwirkung der Schwerkraft Kriimmungen auszufiihren.
Die Eigenschaft der Organe, sich unter dem Einflufs der Schwerkraft zu
tordiren. bedarf daher einer anderen Bezeichnung; wir schlagen zu diesem
Zwecke das Wort »Geotortismus« vor, obgleich dasselbe schon wegen seiner
hybriden Natur in Ubereinstimmung mit manchen anderen botanischen Ter-
minis vom philologischen Standpunkte aus nicht ganz einwurfsfrei ist.

Um etwaigen Einwinden zu begegnen und irrigen Auffassungen vorzu-
beugen, miissen wir bei dem gewonnenen Ergebnifs noch etwas stehen bleiben.
Wenn man blofs das Ziel der Orientirungsbewegungen in’s Auge falst, ohne
das mechanische Zustandekommen derselben zu heriicksichtigen, konnte es
auf den ersten Blick den Anschein gewinnen, als ob die soeben als Geotortismus
bezeichnete Eigenschaft der Organe nichts anderes als eine Theilerscheinung
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des von Frank begrindeten Transversalgeotropismus reprisentire, worunter
man bekanntlich die Fahigkeit der Organe versteht, sich rechtwinklich zur
Wirkungsrichtung der Schwerkraft zu stellen. Wihrend radiiire Organe diese
Lage durch einfache Kritmmungen erreichen, fithren dorsiventral gebaute
in bestimmten Fillen aufser Kriimmungen auch noch Torsionen aus, die
letzteren, damit Bauch- und Riickenseite in bestimmter Weise dem Erdradius
gegeniiber orientirt werden. Frank hat nun bei der Begriindung des Trans-
versalgeotropismus nur die schliefsliche Lage der Organe im Auge gehabt,
unbekiimmert um die Mittel, durch welche diese Lage erreicht wird. Gerade
diese Mittel reprisentiren aber ein sehr wichtiges Moment in der ganzen
Erscheinung, denn aus der Verschiedenheit derselben folgt nach unseren
Untersuchungen eine verschiedene Reactionsfihigkeit der Organe gegeniiber
der Schwerkraft. Wenn daher die Bléitter und Bliithen bald Kriimmungen,
bald Torsionen ausfithren, so bleiben dies, unabhingig von der schliefslichen
Lage, streng auseinander zu haltende Erscheinungen, sobald festgestellt ist,
dafs die Drehungen in Ubercinstimmung mit den Kriimmungen aus der
directen Einwirkung der Schwerkraft hervorgehen. Denn die zur Torsion
fithrenden Wachsthumsvorgiinge sind ganz anderer Natur als diejenigen,
die nur Krimmungen bedingen. Man konnte diese Erscheinungen nur dann
mit einander vereinigen, wenn sich zeigen liefse, dafs die Torsionen durch
das Eigengewicht der Bliithen und Blattspreiten herbeigefiihrt werden oder
aus der Combination von Kriimmungen hervorgehen.

So lange die transversale Lage durch Kriimmungen erreicht wird,
haben wir es in Bezug auf das mechanische Zustandekommen der Be-
wegungen genau mit denselben Factoren zu thun, wie bei den Krimmun-
gen des longitudinalen Geotropismus. Es entspricht daher nicht den
thatsiichlichen Verhiltnissen, wenn Frank 1. c. p. 72 behauptet, dass die zur
Erreichung der transversalen Lage auszufithrenden Bewegungen wesentlich
andere seien als diejenigen, »die an anderen Pflanzengliedern durch den
gewdhnlichen Heliotropismus und Geotropismus erzielt werden«. In beiden
Arten von Geotropismus, dem transversalen sowohl wie longitudinalen, sind
die Bewegungen, soweit sie auf Krimmungen beruhen, genau dieselben;
sie unterscheiden sich nur durch das mechanisch nebensichliche Moment,
dals sie in verschiedenen Lagen der Organe zum Stillstand kommen.

Mit dem Auftreten von Torsionen beginnt dagegen nicht nur in
mechanischer Hinsicht, sondern auch in Bezug auf die Reactionsfihigkeit
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der Organe der Schwerkraft gegeniiber ein ganz neues Gebiet von Er-
scheinungen, das auch in der Bezeichnung von den kritmmenden Schwer-
kraftwirkungen zu trennen ist.

Frank hat in den Transversalgeotropismus ein Moment hineingezogen,
was strenge genommen nicht dahin gehort. Es ist dies die bestimmte
Orientirung der verschiedenen Seiten dorsiventraler Organe, die, wenn sie
nicht schon von Hause aus gegeben ist, der Regel nach durch Axendrehungen
herbeigefithrt wird. Allein durch diese Drehungen wird die transversale
Lage als solehe in der iiberwiegenden Mehrzahl der Fille weder erreicht,
noch dort, wo sie schon gegeben ist, in erheblicher Weise gefindert. Be-
findet sich z. B. ein Blatt in horizontaler Lage, so ist dasselbe tranversal
zum Erdradius gerichtet; eine Torsion tritt unter diesen Umstinden nur
ein, wenn die morphologische Oberseite nach unten gekehrt ist. Durch diese
Bewegung werden jedoch nur die Seiten anders orientirt, die transversale
Lage bleibt dagegen unbeeinflufst. Stehen die Blitter an invers gehaltenen
Sprossen, so machen sich die Torsionen sehr oft schon bemerkbar, bevor
die horizontale Lage erreicht ist. Es liegt auf der Hand, dass eine solche
Orientirung in diesem Falle durch die fraglichen Torsionen auch gar nicht
herbeigefiihrt werden kann; dazu sind bestimmte Kriimmungen erforderlich,
also Bewegungen, die einem ganz anderen Gebiet von Wirkungserscheinungen
der Schwerkraft angehdren. Bei manchen Pflanzen, so z. B. bei Wistaria
(Fig. 4, 6 Taf. II), werden die Blitter an inversen Sprossen zuniichst durch
eine intensive geotropische Kriimmung fast senkrecht aufwirts gerichtet,
und darauf tritt erst die Torsion ein. Auch in diesen Fillen steht die-
selbe mit der transversalen Richtung der Blatter in keinerlei Beziehung.

Noch Kklarer gelangt jedoch diese Thatsache in den Orientirungs-
hewegungen zygomorpher Blithen zum Ausdruck, denn hier werden die
Torsionen fast ausnahmslos von ziemlich senkrecht stehenden Organen
resp. Theilen solcher ausgefiihrt.  Diese Drehungen werden aber in der-
selben Weise von der Schwerkraft verursacht wie die Drehungen der Blitter.
Wie aufserdem noch speciell fiir Aconitum Lycoctonum gezeigt wurde, treten
die Torsionen in jeder Lage der Bliithe zum Horizont ein, in aufrechter,
horizontaler oder schrig abwirts gerichteter Lage. Diese Bemerkungen
werden geniigen, um zu zeigen, dafs die Orientirungstorsionen im
Allgemeinen von der Richtung der Organe zum Erdradius un-
abhingig sind und darum schon aus diesem Grunde nicht als

-

Phys. Abh. 1892 1. ;
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eine Theilerscheinung des transversalen oder longitudinalen
Geotropismus aufgefasst werden konnen.

Noch ein anderer Gegenstand mag an diesem Orte kurz beriihrt werden,
da derselbe sonst gleichfalls zu irrigen Auftassungen Veranlassung geben
konnte. Es ist dies die bereits frither aufgeworfene Frage, ob und inwieweit
innere Wachsthumsursachen an dem Zustandekommen der Orientirungs-
torsionen betheiligt sind. Nach unseren Versuchsergebnissen liegen in der
inneren Organisation der hierher gehoérigen Pflanzen keinerlei Factoren.
die fiir sich allein oder in Combination mit dufseren Richtkriften Torsionen
bedingen; vielmehr miissen die tordirend wirkenden Wachsthumsvorginge
in jedem Falle erst von Seiten der Schwerkraft ausgelést werden. Das folgt
unter Anderem besonders aus der Thatsache, dafs sich die Torsionsrichtung
in jedem Augenblick abindern lifst, und aufserdem aus unseren Klinostaten-
versuchen. Inneren Organisationsverhiiltnissen entspringende Wachsthums-
vorginge, wie sie beispielsweise in der Epinastie, in der Curvipetalitit und
in den homodromen Torsionen windender Sprosse zum Ausdruck gelangen,
treten ausnahmslos auch bei Aufhebung der einseitigen Schwerkraftwirkung
auf dem Klinostaten ein, und zwar hier in viel ausgeprigterer Form als
in der freien Natur, wo sie durch die gleichzeitig stattfindende Wirkung
anderer Kriifte nicht selten verdeckt werden.

Obgleich nun auch Noll in seinen Klinostatenversuchen mit zygo-
morphen Bliithen niemals Torsionen beobachten konnte, gelangt er doch
auf Grund anderer Experimente zu der Ansicht, dafs die Orientirungs-
torsionen der Blithen in wesentlichen Punkten ohne Mithiilfe #ulserer
Factoren durch rinnere Wachsthumsursachen« veranlalst werden. Es soll
wenigstens die Lateralbewegung, ohne welche nach der Noll'schen Auf-
fassung Torsionen unméglich sind, durch eine »den Pflanzen innewohnende
Richtkraft« zu stande kommen. Dies wird aus der Beobachtung gefolgert.
wonach die Drehungen ausbleiben, wenn man bestimmte Operationen an
den Pflanzen vornimmt. Schneidet man z. B. von einer Orchideen-Spindel
mit noch untordirten Bliithen das obere Ende fort, so fithren die Frucht-
knoten der in unmittelbarer Nihe der Schnittfliche inserirten Blithen keine
Drehungen aus, wihrend tiefer stehende Blithen durch die fragliche Ope-
ration in ihrer normalen Resupinationsbewegung nicht beeinflufst werden.
»Diesem Versuch«, sagt Noll p. 337, »lege ich eine besondere Bedeutung
bei, weil er deutlich darauf hinweist, dafs die geotropische Mediankriummung
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den Cardinalpunkt der ganzen Orientirungshewegung darstellt. Es unter-
bleibt hier eben nur die Lateralbewegung. welche sich sonst mit ihr com-
binirt und durch Hervorrufen einer Torsion den Charakter jener ersteren
etwas verwischt, aber nicht wesentlich alterirt. Die Annahme, dafs die
Gravitation direct auf eine Torsion hinwirke, ist, wenn man fiir diese
kiinstlich endstindig gemachten Bliithen nicht total andere Voraussetzungen
als fiir die Schwesterblithen machen will — was aber durch nichts ge-
rechtfertigt ist — durch diesen Versuch vollstindig ausgeschlossen. Weiter-
hin, und das ist ein nicht minder wichtiger Punkt, geht aus diesem Ver-
suche hervor, dafs die Lateralbewegung von den hier entfernten Theilen
gewissermalsen inducirt wird.« Mit diesem Citat sollte nur gezeigt werden,
von welchen Verhiltnissen Noll das Zustandekommen der Orientirungs-
bewegung zygomorpher Bliithen gegen die Tragaxe abhiingig macht; die
irrigen Schlufsfolgerungen im Einzelnen zu widerlegen ist unnithig, da sie
simmtlich in sich zusammenfallen durch den Nachweis, dafs die Primissen,
von denen unser Autor ausgelht, sowohl theoretisch als auch empirisch
unhaltbar sind. Am Schlufs seiner Arbeit kommt Noll auf die soeben
skizzirten Versuche nochmals zuriick, um an der Iland derselben seine
Ansicht tber die Ursachen der »Exotropie« p. 368 folgendermalsen zu
formuliren: » Wir haben darnach die Lateralhewegung so aufzufassen, dafs
sie aus inneren Wachsthumsursachen. inneren Reizen und zwar vermittelst
des correlativen Zusammenhangs der Organe eines Sprosses inducirt wird. «
Noch bestimmter und klarer heilst es in dieser Hinsicht einige Seiten
weiter (p. 370): »Letztere (nimlich die Lateralbewegung) veranlafst die
Aufsenstellung des Organs zu seiner Mutteraxe. also seine Orientirung
gegeniiber der Stammpflanze. Auflsere Richtkriifte sind dazu
nicht direet befihigt, der Einflufs aut diese Orientirung geht
von der Mutterpflanze selbst aus.«

Schon in einem der frilheren Capitel ist gezeigt worden, dafs die von
Noll angenommene Exotropie in Wirklichkeit nicht existirt. Die vorstehend
entwickelten Anschauuné'en iiber die Ursachen der Lateralbewegung geben
uns nun ein Mittel an die Hand, die Richtigkeit unserer Behauptung noch
von einer ganz anderen Seite zu beweisen. Ist ndimlich die Noll’sche
Vorstellung richtig, entspringt die Lateralbewegung »inneren Wachsthums-
ursachen ohne Mitwirkung iufscrer Richtkrifte«, so mufs dieselbe natiirlich
auch auf dem Klinostaten bei Ausschluls der einseitigen Schwerkraft-
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wirkung auftreten. Das hat Noll auch ganz folgerichtig erwartet: als aber
die »Exotropie« in keinem seiner Versuche eintrat, blieb er vor einem
unlosbaren Rithsel stehen mit den Worten (p. 370): »Es wiire zu wiinschen,
dafs bald mehr Licht in dieses noch etwas unverstiindliche Verhalten kiime;
es sind moglicher Weise Dinge, welche fiir unsere physiologischen Vor-
stellungen von Bedeutung sind, welche sich da herausstellen, méglicher
Weise lost sich aber das Rithsel ungeahnt einfach.« Die Losung des
Rithsels ist allerdings in Bezug auf die Bedeutung der Schwerkraft fiir
die Orientirungstorsionen eine ziemlich einfache; wenn Noll diese Losung
nicht finden konnte, so riihrt dies daher, dafls er beziiglich des mecha-
nischen Zustandekommens der Drehungen, sowie in der Beurtheilung seiner
an dén Pflanzen ausgefiihrten Operationsversuche in irrigen Vorstellungen
befangen war. Auch die Parallelen, die derselbe zwischen seinen Versuchs-
ergebnissen und denjenigen Ose. Schmidt’s zieht, sind genau genommen
nicht zutreffend. Ose. Schmidt hat zwar auch auf dem Klinostaten keine
Drehungen beobachtet; da derselbe jedoch in Ubereinstimmung mit H. de
Vries die Torsionen von dem Eigengewicht der Blitter verursacht sein
lifst, so konnte er wenigstens mit einigem Recht die Klinostatenversuche
als Beweis seiner Annahme betrachten; denn auf dem Klinostaten wird
natiirlich auch die Wirkung des Eigengewichts aufgehoben. Mit den
Noll'schen Primissen stehen dagegen die Ergebnisse der Klinostaten-
versuche in vollkommenem Widerspruch.

Da die Bedeutung der Klinostatenversuche bhereits hinreichend ge-
wiirdigt ist, so bleibt nur noch die Frage zu beantworten, warum auch
unter der Einwirkung der Schwerkraft die Orientirungstorsionen ausbleiben,
wenn man an den hierher gehdrigen Pflanzen bestimmte Operationen vor-
nimmt, wenn man z. B. von den Blittern die Spreite, von den Bliithen-
stielen die Bliithe oder einen Theil der Blithenspindel wegschneidet. Man
konnte aus dieser Erscheinung zundchst schliefsen, dafs durch die vor-
genommene Verwundung das Protoplasma bis auf einen grolseren oder
geringeren Abstand von der Wundstelle so veriindert wird, dafs es nicht
mehr in der Weise auf die Schwerkraft reagirt, wie am intacten Orga-
nismus. Will man andererseits die Ansicht geltend machen, dafs dic
Torsion an der intacten Pflanze durch die Theile inducirt werde, die man
bei der Operation entfernt, so ist dagegen insofern nichts einzuwenden,
als die Bedeutung der Klinostatenversuche davon gar nicht beriihrt wird.
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Denn nach wie vor bleibt die Thatsache bestehen, dafs die Torsionen durch
die Schwerkraft verursacht werden, mag dieselbe hierbei nun unmittelbar
auf das Wachsthum der sich tordirenden Organe einwirken oder erst durch
Vermittelung benachbarter Organtheile. Wenn man die Wurzelspitze in
einer bestimmten Linge wegschneidet, unterbleiben bekanntlich auch die
geotropischen Kriimmungen. Daraus aber folgt nicht, dals die letzteren
aus inneren Wachsthumsursachen entspringen, sondern nur, dafs die Wurzel-
spitze den von der Schwerkraft ausgeiibten Reiz aufnimmt und ihn auf
weiter riickwiirts gelegene Zellcomplexe iibertrigt.

Wie nun die Verhiltnisse in dieser Hinsicht beziiglich der geotropischen
Torsionen liegen, lifst sich erst auf Grund umfangreicher und kritisch durch-
gefiihrter Versuche entscheiden. An den Blittern hat bekanntlich H. de
Vries') die verschiedenartigsten Operationen ausgefiihrt und aus den nach-
her eintretenden Erscheinungen zu beweisen versucht, dafs das Eigengewicht
der Blitter fiir das Zustandekommen der Torsionen nothwendig sei. Wenn
man nun auch einerseits von einem Blattstiel, den man nach dem H. de
Vries'schen Beispiel der Spreite beraubt und aufserdem noch von der
Pflanze trennt, billiger Weise keine Drehungen mehr verlangen kann, so
konnen doch andererseits manche nach gewissen Verwundungen zu beob-
achtende Erscheinungen nicht einfach als pathologische bezeichnet werden.
Ohne damit in mechanischer Hinsicht irgend etwas erkliren zu wollen, sei
hier doch in Kiirze auf ein Moment hingewiesen, das in allen Operations-
versuchen ziemlich klar zum Ausdruck gelangt. Es ist dies das zweck-
miifsige Verhalten der Pilanzen. Der Zweck der Orientirungsbewegungen
zygomorpher Blithen und dorsiventraler Blitter ist durchweg ein so klar
in die Augen springender, dals es nicht zu verwundern ist, wenn wir
diese Thatsache fast bei allen, die sich mit dem vorliegenden Gegenstand
beschiiftigt, mit besonderer Betonung hervorgehoben finden. Indem die
Bliitter ihre Oberseite dem Licht zuwenden, nehmen sie eine Lage an, die
der Regel nach fiir ihre Assimilationsthitigkeit die giinstigste ist; und
wenn die zygomorphen Bliithen ihre Vorderseite von der Tragaxe hinweg-
wenden, so steht diese Bewegung offenbar im Dienste der Fremdbestiu-
bung. Dieselbe wiirde, — mag sie nun durch Insecten oder durch andere
Mittel erzielt werden —, ohne Zweifel erschwert, bei dichtem Stande der

1) Arbeiten des botan. Instituts in Wiirzburg, Bd. I, 1. ¢
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Bliithen vielleicht ganz unméglich gemacht sein, wenn simmtlichie Blithen
mit ihrer Vorderseite nach der Spindel gerichtet wiren.

Nun sehen wir die hierher gehorigen Organe im Allgemeinen die von
Frank gefundene Regel befolgen, ihre giinstigste Lage auf kiirzestem Wege
zu erreichen; sie machen von einer Torsion gewo6hnlich nur dann Gebrauch,
wenn ihnen einfachere Mittel zur Erreichung ihres Zieles nicht zu Gebote
stehen. — Wir koénnen dem nun die weitere Regel hinzufiigen, dafs durch
das Wegschneiden benachbarter Organe oder durch andere Operationen an
dem gewdohnlichen Verhalten der Blithen und Blitter nichts gedndert wird,
wenn dieselben zur Erreichung ihrer normalen Lage nach der Verwundung
dieselben Bewegungen ausfilhren miissen, wie an der unverletzten Pflanze.
Dagegen sind die Verwundungen von weitgehendem KEinflufs,
wenn dadurch Verhidltnisse geschaffen werden, unter welchen
die seitlichen Organe ihre zweckmifsige Lage in viel einfacherer
Weise als an der intacten Pflanze erreichen koénnen. Entfernt
man von einer Orchideen-Spindel den oberen Theil, so ist es fiir die in
unmittelbarer Nihe der Schnittfliche stehenden Bliithen zwecklos geworden,
eine Torsion auszufithren, denn es ist fiir sie eigentlich keine Spindel mehr
vorhanden, von der sie sich hinwegzuwenden hitten. Wenn nur die Bliithen
mit ihrer Vorderseite iiber die Schnittfliche hinwegsehen, so sind sie ebenso
zweckmifsig orientirt, wie die tieferstehenden Bliithen, die auch nach der
fraglichen Operation durch Torsion von 180° ihre Vorderseite nach aufsen
richten.

Noch klarer treten diese Verhiltnisse in einem schon von H. de Vries
(. e. p. 273) ausgefithrten Versuch hervor, der hier als Beispiel fiir viele
andere Platz finden mag. Bei manchen Pflanzen werden bekanntlich die
decussirt stehenden Blitter durch Drehungen der Sprofsinternodien um 90°¢
in eine Ebene gebracht, deren Lage zum Horizont, wie wir spiter sehen
werden, nicht blos von der Schwerkraft, sondern in noch héherem Mafse
von der Beleuchtungsrichtung bedingt wird. Kommt das Licht von oben,
dann werden simmtliche Blattpaare mit ihrer Insertionsebene durch die
fraglichen Internodialdrehungen in die horizontale Lage gebracht, in welcher
dann weiterhin die einzelnen Blitter, um ihre Oberseite nach oben zu
bringen, Drehungen von 90° ausfithren. An dem noch untordirten Inter-
nodium, welches zuniichst auf die schon gedrehten folgt, sind die beiden
Blitter natiirlich an der Unter- und Obersecite inserirt; die jungen Blatt-
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spreiten liegen dabei in horizontaler Ebene iibereinander, sich mit der
morphologischen Oberseite gegenseitig beriithrend. Schneidet man nun von
diesen beiden Blittern das untere fort, so wird dadurch an der normalen
Orientirungsbewegung keinerlei Anderung hervorgerufen; sowoll das Inter-
nodium wie auch das stehengebliebene Blatt filhren, wie an der unverletzten
Pflanze, eine Drehung von 90° aus.

Ganz anders ist dagegen der Effect, wenn man statt des unteren das
obere Blatt wegschneidet, obgleich damit der Pflanze keine tiefergehende
Verwundung zugefiigt wird als im ersten Falle. Nunmehr zeigt weder das
Internodium noch das stehengebliecbene Blatt eine Spur von Torsion. Eine
solche wiirde auch im hochsten Grade unzweckmiifsig sein, denn das an
der Unterseite des Internodiums inserirte Blatt ist durch Wegnahme des
oberen direct in die giinstigste Lichtlage gekommen; es sind zur Erreichung
derselben keinerlei Bewegungen mehr erforderlich.

Durch die Wegnahme des oberen Blattes werden indessen nicht nur
die Bewegungen des Internodiums, an dem dieses Blatt inserirt war, sondern
auch noch die Bewegungen des niichst jingeren Internodiums beeinflufst.
An diesem steht die Insertionsebene der beiden opponirten Blitter, da
das vorausgehende Internodium in Folge der fraglichen Operation keinerlei
Bewegungen ausfiihrt, natirlich horizontal. In dieser Lage ist zur Erreichung
der giinstigen Lichtlage nur eine Drehung der Blitter erforderlich; eine
Torsion des Internodiums ist tberflisssig und tritt auch in Wirklichkeit
nicht ein. '

Es ist zuzugeben, dafs die Belastungsverhiltnisse eines Internodiums
ganz verschiedene sind, je nachdem man das untere oder obere Blatt
wegnimmt. Mogen diese Factoren auf die Bewegungen des Internodiums
auch nicht ohne Einflufs sein, so reichen sie doch zur Erklirung der
Erscheinung nicht aus: denn das von der Schwerkraft ausgeldste active
Wachsthum ist stark genug, um das entgegengesetzt wirkende Gewicht
des unteren Blattes zu iiberwinden, sofern dies zur Orientirung der Blatt-
fliche nothwendig wiire.

Um nun wieder auf unsere fritheren Untersuchungen zuriickzukommen,
so geben uns dieselben ein hinreichendes Material zur Beantwortung der
wichtigen Frage, ob und in wie weit die Orientirungstorsionen zur Zeit
einer mechanischen Erklirung fihig sind. Bevor wir jedoch in die Erorte-
rung dieses Gegenstandes eintreten, wird es sich empfehlen, die Haupt-
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ergebnisse unserer bisherigen Untersuchungen nochmals kurz tibersichtlich
zusammenzufassen.

1. Aus der Combination zweier oder mehrerer Krifte, von
denen jede fiir sich allein nur kriimmend in einer Ebene wirkt,
entsteht wiederum nur eine einfache Kriimmung, niemals aber
eine Torsion.

2. Die bisher gegebenen mechanischen Erklirungen der
Orientirungstorsionen sind unrichtig. — Die von Noll ange-
nommene Lateralbewegung ist aufserdem in Wirklichkeit nicht
vorhanden.

3. Die Zuriickfithrung der in der Natur auftretenden Blatt-
und Blithenstieldrehungen auf Kriimmungen ist schon deshalb
unmbglich, weil

a) die Torsionen in sehr vielen Fillen an geraden Organen
oder Theilen solcher erfolgen, die auch im Laufe
der Orientirungsbewegungen keinerlei nennenswerthe
Krimmungen zeigen, und weil

0) die Torsionen auch dann auftreten, wenn man durch
geeignete Vorkehrungen die Ausfiihrung von Krim-
mungen unmoglich macht.

4. Geotropische, heliotropische, epinastische sowie andere
Krimmungen sind wohl im stande, den dufseren Charakter der
Orientirungsbewegungen in bestimmter Weise zu bheeinflussen,
stehen jedoeh in mechanischer Hinsieht zu den gleichzeitig oder
nachtriglich auftretenden Torsionen in keinerlei Beziehung.

5. Die Torsion beginnt bei Bliithen der Regel nach direet
unter der Ansatzstelle der Kelch- und Blumenblédtter und bei
gestielten Blidttern in der apicalen Region des Stieles (oder der
Mittelrippe), um von hier aus basipetal fortzuschreiten.

6. An lingeren Organen pflegt die Torsion den zur normalen
Orientirung der Blattspreiten und Bliithen erforderlichen Grad in
basipetaler Richtung erheblich zu iiberschreiten: in dem Mafse,
als dies geschieht, wird jedoch die Torsion in der oberen Region
der sich tordirenden Organe wiederum aufgeldost.

7. Die Orientirungstorsionen dorsiventraler Bliithen und
Blitter gehen direct aus einer bestimmten Einwirkung der
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Schwerkraft auf das Wachsthum der sich tordirenden Organe
hervor. Neben geotropischen Kriimmungen existiren darum
auch geotropische Torsionen.

8. Das Auftreten der geotropischen Torsionen ist von der
Lage der Organe zum Horizont unabhingig.

VL

Bemerkungen zur Mechanik der Orientirungstorsionen.

Fiir eine Erorterung der Art und Weise, wie man sich das Zustande-
kommen der Orientirungstorsionen in mechanischer Hinsicht vorzustellen
hat, ist unter den soeben kurz formulirten Versuchsergebnissen in erster
Linie die Thatsache von Bedeutung, dafs die zur Torsion fiihrenden Wachs-
thumsvorgiinge in analoger Weise, wie bei geotropischen Kriimmungen,
einer directen Einwirkung der Schwerkraft entspringen. Es fragt sich
nun, ob es zur Zeit moglich ist, iber die Natur dieser Wachsthumsvorgiinge
genauere Auskunft zu erlangen. Um dies zu entscheiden. ist es vor allem
nothwendig, sich die einzelnen Momente zu vergegenwirtigen, deren Klar-
legung zur vollig befriedigenden Losung unseres Problems verlangt werden
muls. Es sind dies 1. das Zustandekommen der Torsion, 2. ihre Richtung
in den einzelnen Fillen, und 3. ihr Stillstehen, sobald die zu orientirenden
Organe in eine bestimmte Lage einriicken. Dals der letztere Punkt von
vornherein aus der mechanischen Betrachtung unsers Problems ausscheiden
muls. bedarf wolil keiner besonderen Begrindung. Denn wenn auch die
Art des Zustandekommens der Orientirungstorsionen bekannt wiire, wiirde
es doch einstweilen unerklirt bleiben miissen, warum die Bewegungen
jedesmal gerade dann zum Stillstand gelangen, wenn die Organe eine
bestimmte Lage zur Angriffsrichtung der die Bewegung bedingenden Krifte
erreicht haben.

Was nun die Torsion als solche betrifft, so kann dieselbe, wie sich
schon im »Mikroskop« von Nigeli und Schwendener im Allgemeinen

Phys. Abh. 1892, I. 8
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auseinandergesetzt findet, auf verschiedene Weise zu stande kommen, speciell
im vorliegenden Falle. wo wachsende Organe in Frage stehen, ecinmal da-
durch, dafs das Wachsthum der Aufseren Gewebeschichten gegeniiber den
mittleren von Seiten der Schwerkraft eine Steigerung erfiihrt, oder dadurch,
dals diese Wachsthumssteigerung in einer schiefen Richtung zur Lingsaxe
des ganzen Organs erfolgt, oder endlich, indem die einzelnen Zellen in
letzterem Sinne wachsen, denn es muls natirlich auch durch das Torsions-
bestreben der einzelnen Zellen eine Drehung des ganzen Organs zu stande
kommen. Dafs auch durch das Eigengewicht der Blithen und Blattflichen
unter Umstiinden eine Torsion erzielt werden kann, ist selbstverstindlicls.
Allein dieser Factor und die bereits besprochenen Krimmungen scheiden
nach unsern Untersuchungsergebnissen aus der Betrachtung des vorliegenden
Gegenstandes aus; und was die Wirkungsweise der Schwerkraft auf bogen-
formig gekrimmte Organe betrifft, so kommen wir darauf noch in einem
besonderen Capitel zuriick.

In welcher Weise nun auch immer die Torsion herbeigefiihrt sein mag,
im gedrehten Zustande eines Organs sind selbstverstindlich die nunmehr
spiralig verlaufenden Lingsseiten im peripherischen Theile desselben linger
als in der Mitte. Es wiire jedoch ein Irrthum, aus dieser Thatsache folgern
zu wollen, dafls von der Schwerkraft das Lingenwachsthum der Aufseren
Gewebeschichten gegeniiber den mittleren gesteigert werde. Denn wenn
dies der Fall wiire, dann miifste die Richtung der Torsion rein vom Zufall
abhingen; es wiirde unter diesen Umstéinden unerklirt bleiben, warum die
Drehung stets so erfolgt, dals das Organ auf kiirzestermn Wege seine normale
Orientirung erreicht. Damit aber die Torsion in manchen Lagen der Organe
in bestimmter Richtung erfolgen kann, muls angenommen werden, dafs
das Wachsthum in einer zur Lingsaxe schiefen Richtung, sei
es des ganzen Organs oder der einzelnen Zellen, gefordert oder
herabgesetzt wird.

Eine Drehung des ganzen Organs kann ohne Torsionsbestreben der
einzelnen Zellen nur zu stande kommen bei einer Anordnung der letzteren
in spiralig verlaufenden Reihen, in welchen das Wachsthum stirker oder
schwicher ist, als in der Lingsrichtung des ganzen Organs. Es ist ein-
leuchtend, dafs unter diesen Umstiinden das Organ tordirt werden muls.
obgleich die einzelnen Zellen fiir sich betrachtet ein normales longitudinales
Wachsthum zeigen und daher ungedreht bleiben. Von einer derartigen
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Gewebestruetur ist jedoch in Wirklichkeit nichts zu beobachten, vielmehr
zeigen die sich tordirenden Pflanzentheile genau diesclbe longitudinale Zellen-
anordnung, wie verwandte Organe, an denen niemals Torsionen auftreten.

Da nun aber die hier in Frage stehenden Orientirungstorsionen zu
ihrer Erklirung die Annahme einer Beeinflussung des Wachsthums in
schiefer Richtung verlangen, so kénnen die unmittelbaren Torsionsursachen
nur in einem bestimmten Verhalten der einzelnen Zellen gesucht werden.
Unter dem Einflufs der Schwerkraft erfihrt das Membran-
wachsthum der einzelnen Zellen in schiefer Richtung zu ihrer
Lingsaxe eine Zu- oder Abnahme. Damit ist ein Torsions-
bestreben der einzelnen Zellen gegeben, welches auch die Tor-
sion des ganzen Organes bedingt.

‘Warum nun dieses Membranwachsthum in den verschiedenen Lagen
eines Organs das eine Mal in einer linksschiefen, das andere Mal in
einer rechtsschiefen Richtung beeinflufst wird, lifst sich natiirlich mecha-
nisch nicht erkliren, weil wir es hierbei mit Vorgiingen im Plasma zu
thun haben, in die uns einstweilen jeder tiefere Einblick versagt ist.
Wenn wir auch mit Sicherheit glauben behaupten zu konnen, dals die
Torsionen der hierher gehérigen Organe durch die angegebene Art und
Weise des Membranwachsthums mechanisch zu stande kommen, so ist doch
nicht anzunehmen, dafs die Schwerkraft direct das Wachsthum der Cellu-
losehdiute zu beeinflussen vermag. Dazu gebraucht sie die Vermittelung
des lebenden Protoplasma’s, welches nach Aufnahme des von der Schwer-
kraft ausgeiibten Reizes das Wachsthum der Membran in dem angegebenen
Sinne regulirt. Diese Beeinflussung des Membranwachsthums kann Gber-
dies nur von demjenigen Theile des Protoplasmakdorpers direct ausgehen,
der mit der Zellwand in unmittelbarem Contact steht, also von dem Plasma-
schlauch. Ob dieser hierbei der Schwerkratt gegeniiber direct reizempfing-
lich ist oder erst von anderen Plasmatheilen, etwa dem Zellkern, einen Im-
puls erhilt, ist fir das mechanische Zustandekommen der Torsionen ohne
Bedeutung. Ebenso ist es irrelevant, ob die Schwerkraft unmittelbar auf
die sich tordirenden Organe einwirkt oder erst durch Vermittelung anderer
Pflanzentheile. — Eine unmittelbare Einwirkung der Schwerkraft auf das
Wachsthum der Zellmembranen wiire z. B. auf Grund der Wiesner’schen')

1 Jul. Wiesner, Die Elementarstructur und das Wachsthum der lebenden Substanz.
Wien 1892,
8(
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Vorstellung maglich, wonach bekanntlich die Zellhiiute einen Theil des
lebenden Plasmakérpers repriisentiren und somit ein mehr oder minder
selbstindiges Leben fithren. Die lebenden Plasomen miissen dann gleich-
zeitig als reizaufnechmende und als' wachsthumregulivende Organe fune-
tioniren. Der vorliegende Gegenstand giebt indels keinerlei Veranlassung,
in eine Discussion dieser und anderer Anschauungen einzutreten, weil davon
die Mechanik der Torsionen unberiihrt bleibt. :

Dafs das Protoplasma nicht fur sich allein, sondern nur mit Hilfe
eines bestimmten Membranwachsthums Torsionen bedingen kann, bedarf
im Hinblick auf den Aggregatzustand desselben keiner weiteren Erérterung.
Will man das hier in Frage stehende Membranwachsthum erst von be-
stimmten Turgescenzinderungen der Zellen abhiingig machen, so wird
damit an der Lage der Dinge nichts geiindert. Denn ebensowenig, wie
die Schwerkraft direct auf die Membranen der Zellen einwirken kann,
vermag sie den hydrostatischen Druck des Zellinhaltes ohne Mitwirkung
des lebenden Plasma’s zu beeinflussen. Dazu kommt noch, dafs durch
Turgescenzinderungen, wie ohne Weiteres einleuchtet, das Wachsthum in
einer zur Lingsaxe der Zelle schiefen Richtung, so fern diese nicht schon
vorher durch eine ungleiche Dehnbarkeit der Membran gegeben ist, gar
nicht beeinflufst werden kann; es ist dies ein Wachsthum., welches mit
dem hydrostatischen Druck des Zellinhaltes in keiner unmittelbaren Be-
ziehung steht.

Was demnach auf Grund unserer Untersuchungsergebnisse iiber die
Mechanik der Orientirungstorsionen mit ziemlicher Sicherheit ausgesagt
werden kann, Lifst sich in den soeben begriindeten Satz zusammenfassen,
dafs die Schwerkraft durch Vermittelung des Protoplasma’s
das Membranwachsthum der einzelnen Zellen in schiefer Rich-
tung beeinflufst. Alles Ubrige ist nach der mechanischen Seite dunkel.
Es ist darum auch unndéthig, hier auf die am Schluls des vorausgehenden
Capitels zusammengestellten Einzelergebnisse zuriickzukommen, z. B. auf
die interessante Thatsache, dals die drehende Wirkung der Schwerkraft
von der Lage der Blitter und Bliithen zum Horizont unabhiingig ist. Da
diese und andere Ergebnisse die Torsionsmechanik nicht weiter aufzuhellen
vermdgen, so liegt ihr Werth einstweilen auf dem Gebiete des rein That-
sichlichen. Das gilt insbesondere auch von dem eigenthiimlichen Verlauf
der Torsion bei allen Blittern und Bliithen mit lingeren Stielen; wie wir
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sahen, gelangt hier die Torsion mit dem Einriicken der Bliithen und Blatt-
spreiten in ihre normale Lage selten zum Stillstand, sondern sie schreitet
an den die Bewegung vermittelnden Organen in basipetaler Richtung weiter
fort und geht somit, da sie nach Errcichung eines bestimmten Grades in
der frither angegebenen Weise zum Theil wiederum aufgeldst wird, allmihlich
auf tiefer gelegene Regionen der sich tordirenden Organe iiber. In mecha-
nischer Hinsicht ist aueh diese eigenthiimliche Erscheinung einstweilen
keiner Verwerthung fihig; nur das Zweckmiifsige derselben tritt wenigstens
bei den gefiederten Blittern ziemlich klar hervor. Wenn hier einmal die
Torsion in der apicalen Region der Mittelrippe beginnt, so ist einleuchtend,
dafs dieselbe die letztere gewissermalsen durchwandern und schliefslich
auf den basalen, fiederblittchenlosen Stieltheil {ibergehen mufs, sofern die
Fiederblittchen simmtlich in eine Ebene gebracht werden sollen. Dieser
Zweck wiirde ohne Zuhiilfenahme besonderer Mittel nicht erreicht werden,
wenn die Torsion in der mit Fiederblittchen versehenen Region der Mittel-
rippe stehen bliebe.

Wo man in der Litteratur auf die Orientirungstorsionen etwas niher
eingeht, findet man gewohnlich den dorsiventralen Bau der hierher ge-
horigen Organe mit besonderem Nachdruck hervorgehoben; man bekommt
dabei zuweilen den Eindruck, als oh die betreffenden Autoren der Meinung
seien, dass dieses Moment auch beim mechanischen Zustandekommen der
Drehungen eine Rolle spiele. Wenn ein Organ verschieden organisirte und
mit verschiedenen Functionen ausgestattete Seiten besitzt, so begreift man,
warum dasselbe diese Seiten in bestimmter Weise zu orientiren sucht. Der
dorsiventrale Bau lisst daher zwar den Zweck der stattfindenden Bewegung
hervortreten, allein fiir das mechanische Zustandekommen der Torsionen
ist jener, wie hier wohl nicht weiter auscinandergesetzt zu werden braucht,
ohne Bedeutung.

Zudem giebt es bekanntlich eine verhéltnifsméfsig grofse Zahl von Fiillen,
unter Bliithen sowohl wie unter Blittern, in welchen die dorsiventralen Ge-
bilde, nimlich die Bliithen und Blattflichen, auf deren Orientirung es an-
kommt, an den hierzu erforderlichen Bewegungen selber keinerlei activen
Antheil nehmen; sie werden vielmehr rein passiv in ihre Lage durch Wachs-
thumsvorgiinge iibergefiihrt, die sich in ihren Sticlen abspielen. Diese,
die Bewegung ausfiihrenden Organe, lassen aber sehr oft nicht das Geringste
eines dorsiventralen Baues erkennen: dies ist beispielsweise der Fall bei
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den Bliithenstielen von Aconitum, Delphinium, Cytisus, den Internodien von
Philadelphus, Deutzia u. s. w. Die Bewegung gelangt hier jedoch genau in
derselben Weise zur Ausfiihrung, wie an Organen mit ausgesprochenem
dorsiventralen Bau. _

Wir haben zum Uberflufs noch eine Anzahl hierher gehériger Organe
anatomisch untersucht; es wiirde jedoch der Charakter dieser Arbeit giinzlich
verwischt werden, wollten wir hier auf das Resultat derselben niher ein-
gehen, zumal dasselbe zur weiteren Aufklirung der Torsionsmechanik
keinerlei Material bietet. Dagegen ist es nicht ausgeschlossen, dafs sich
auf diesem Wege unter gleichzeitiger Ausfiihrung bestimmter Experimente
entscheiden lifst, ob alle noch wachsthumsféhigen Zellen in gleicher Weise
an der Erzielung einer Torsion betheiligt sind, oder ob sich die tordirend
wirkenden Wachsthumsprocesse auf bestimmte Zellen beschrinken. Da es
sich um durch Wachsthum vermittelte Bewegungen handelt, so verhalten
sich selbstverstindlich alle abgestorbenen Zellen wihrend der Ausfiihrung
der Torsion rein passiv; Gleiches gilt wohl auch von allen Zellen, die in
dem noch untordirten Organ nur passives Wachsthum zeigen, wie z. B. die
Rindenzellen der Internodien von Philadelphus u. s. w. nach Ausbildung eines
activ wachsenden Cambiumringes. Moglicher Weise aber sind unter den
activ wachsenden Zellen wiederum nur bestimmte der Schwerkraft gegen-
iiber reizempfinglich und daher mit der Function zur Vermittelung gewisser
Orientirungsbewegungen ausgestattet. Diese und andere Punkte, auf die
wir hier nicht weiter eingehen konnen, sind offenbar einer experimentellen
Losung zuginglich.

VIL

Die Bedeutung des Lichtes fiir das Zustandekommen und
den Verlauf der Orientirungstorsionen bei einseitiger
Beleuchtung der Organe.

Die Frage nach der Rolle, die das Licht beim Zustandekommen
gewisser Orientirungstorsionen spielt, findet ihre Beantwortung zum Theil

schon durch die in den vorausgehenden Capiteln besprochenen Unter-
suchungsergebnisse. Welches auch immer die Bedeutung des Lichtes sein
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mag, so viel steht von vornherein fest, dafs alle Torsionen, welche manche
zygomorphe Bliithen und die meisten dorsiventralen Blitter zur Erreichung
einer bestimmten Lichtlage ausfilhren, ebensowenig wie die bereits behan-
delten geogenen Drehungen aus der Combination von Kriimmungen erklirt
werden konnen. Auch sei nochmals daran erinnert, dafls in den Organi-
sationsverhiltnissen der hierher gehorigen Organe keinerlei Factoren gegeben
sind, die tordirend wirken konnen, weil sonst die Drehungen auch bei
Ausschlufs &#ufserer Richtkrifte auf dem Klinostaten in die Erscheinung
treten mifsten.

Da alle Pflanzentheile, die sich einseitiger Beleuchtung gegeniiber in
bestimmter Weise zu orientiren suchen, withrend der Ausfihrung der hierzu
erforderlichen Bewegungen in der freien Natur unter dem gleichzeitigen
Einflufs von Licht und Schwerkraft stehen, so fragt es sich, welche Be-
deutung dem Licht in diesen Fillen fiir das Zustandekommen und den
Verlauf der Torsion zugeschrieben werden mufs. Zur Beantwortung dieser
Frage ist natiirlich in erster Linie eine Kenntnifs derjenigen Bewegungen
erforderlich, die eintreten, wenn jede Kraft fiir sich allein zur Wirkung
gelangt. Wie wir bereits wissen, richten die zygomorphen Bliithen unter
dem alleinigen Einflufs der Schwerkraft in der Mehrzahl der Fille ihre
Vorderseite von der Spindel hinweg nach aufsen, wihrend die dorsi-
ventralen Blitter unter gleichen Verhiltnissen ihre morphologische Ober-
seite nach oben kehren, immer vorausgesetzt, dafs diese Orientirung nicht
schon von Anfang an gegeben ist. Setzt man nun die fraglichen Organe
auch der einseitigen Beleuchtung aus, so treten in vielen Fiillen die
entgegengesetzten Bewegungen von denen ein, welche die
Schwerkraft fiir sich allein bedingen wiirde. Sofern Krimmungen
dazu nicht ausreichen, suchen bekanntlich fast alle dorsiventralen Blitter
durch Drehungen ihre morphologische Oberseite senkrecht zum einfallenden
Licht zu stellen; und wir schen, dafs diese Lage in der Regel ziemlich
vollkommen erreicht wird, mag die Schwerkraft hierbei mit dem Licht in
gleichem oder ungleichem Sinne wirken. Wo sich nun die Organe in der
angegebenen Weise orientiren, ist mit Sicherheit anzunehmen, dafls das
Licht wenigstens fiir die Richtung und das Mafs der Torsionen den allein
ausschlaggebenden Factor liefert. Wiire dies nicht der Fall, dann kdnnte
weder die Lichtlage auf kiirzestem Wege erreicht werden, noch die Be-
wegung jedesmal bei dieser Stellung der Organe zum Stillstand gelangen.
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Diese Thatsache wiirde im Wesentlichen auch dann bestehen bleiben
wenn die Drehungen nach den Anschauungen von H. de Vries, Wiesner
und Osc. Schmidt durch das Eigengewicht der Blitter zu stande kimen.
Denn die durch das Eigengewicht gegebenen Torsionsmomente horen
jedesmal auf, eine sichtbare Wirkung zu erzielen, wenn das Blatt mit seiner
Oberseite senkrecht zum Lichteinfall gestellt ist; und dies ist, wie schon
friither hervorgehoben, unter allen Umstiinden eine Erscheinung, die nur
mit einer specifischen, einstweilen nicht weiter zu erklirenden Lichtwirkung
in Beziehung gebracht werden kann.

Von verschiedenen Seiten sind allerdings gerade in diesem Punkte
entgegengesetzte Anschauungen vertreten worden; man hat die Orientirungs-
bewegungen der Bléitter unter einseitiger Beleuchtung in sofern rein mecha-
nisch zu erkliren versucht, als man in der Lichtstellung nichts anderes
als eine Gleichgewichtslage zwischen bekannten Richtkriften, wie Geo-
tropismus, Heliotropismus, Epinastie u. s. w., erblickte. Der Beweis fiir
diese Behauptung ist jedoch in keinem einzigen Fall erbracht worden;
man hat vielmehr in den diesbeziiglichen Arbeiten die fragliche Gleich-
gewichtslage immer nur in Gedanken construirt, indem man die angenom-
menen Richtkrifte so wirken liefs, wie es zur Erzielung der vermeintlichen
Gleichgewichtslage nothwendig ist. FEine derartige Auffassung der Ver-
hiltnisse ist schon aus dem Grunde als verfehlt zu betrachten, weil die
Stellungsverhiltnisse der Blitter am Sprofs bestimmten Regeln unterworfen
sind, wihrend das Licht aus allen méglichen Richtungen kommen kann.
Da unter diesen Umstinden zwischen den zur Erreichung der Lichtlage
auszufiihrenden 'Bewegungon in den Einzelfillen weitgehende Differenzen
bestehen, so ist es unmoglich, dafs sich die oben genannten Richtkrifte
jedesmal bei senkrechter Stellung der Organe zum Licht im Gleichgewicht
befinden. Diese Vorstellung wiirde nur dann einigermalflsen berechtigt sein,
wenn man mit H. de Vries') die senkrechte Stellung zum Licht nicht als
regelmiifsige Erscheinung anerkennt, sondern als eine Lage betrachtet, die
zufillig neben vielen anderen vorkommt.

Ist nun auch nach dem Vorstehenden von vornherein jeder Zweifel
dariiber ausgeschlossen, dafs alle zu einer bestimmten Lichtstellung fiih-
renden Torsionen in ihrer Richtung und Grofse unter der ausschliefslichen

'} Arbeit. des bot. Instituts in Wilrzburg, Bd. I, p. 238,
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Herrschaft des Lichtes stehen, so ist damit natiitlich noch keineswegs die
Frage nach der Art und Weise des Zustandekommens der Torsionen er-
ledigt. Um hieriiber Klarheit zu bekommen, wird es die nichste Aufgabe
unserer experimentellen Untersuchung sein, zu entscheiden, ob das Licht
fir sich allein tordirend zu wirken vermag oder ob zur Erzielung von
Drehungen die gleichzeitige Mitwirkung anderer Factoren, vor allem der
Schwerkraft, nothwendig ist. Ist das letztere der Fall, so fragt es sich
weiter, welche Beziehungen zwischen der Wirkung des Lichtes und der-
jenigen der Schwerkraft bestehen. An solche Beziehungen ist vor allem
dann zu denken, wenn die Blitter wihrend der Ausfithrung ihrer Orien-
tirungsbewegungen zum Licht eine Lage zum Horizont einnehmen miissen,
in welcher nach unseren fritheren Untersuchungsergebnissen auch die
Schwerkraft ihre tordirende Wirkung geltend zu machen sucht.

Von Ausnahmefillen abgesehen, erfahren beispielsweise die Blitter an
aufrechter Sprofsaxe unter der alleinigen Wirkung der Schwerkraft keine
Drehungen, und solche treten auch nicht ein bei allseitig gleichmilfsiger
Beleuchtung oder beim Lichteinfall von oben. Kommt aber das Licht von
seitwirts in horizontaler Richtung, so fithren alle Blitter, deren Insertions-
ebene senkrecht zum Licht steht, zur Erreichung der bekannten Lichtlage
Drehungen von 90° aus. Allein es ist anzunehmen, dafs wihrend der
Ausfithrung dieser Orientirungsbewegung auch die Schwerkraft die Blitter
zu drehen sucht und zwar in entgegengesetztem Sinne. Um sich hiervon
zu iiberzeugen, braucht man dic cinseitige Beleuchtung nur aufzuheben
oder die Objecte zu verdunkeln, dann wird die vorhandene Drehung, sofern
noch Wachsthum stattfindet, von Seiten der Schwerkraft sofort wiederum
riickgiingig gemacht. — Sehr lehrreiche Beispicle liefern in dieser Beziehung
wiederum die Zweige von Philadelphus, Deutzia n. s. w., die durch bestimmte
Internodialdrehungen ihre decunssirt stehenden Blétter in eine Ebene bringen.
Unter der alleinigen Einwirkung der Schwerkraft wird durch Torsion der
cinzelnen Internodien um 90° die Insertionsebene simmtlicher Blattpaare
horizontal gestellt, withrend darauf die Blitter durch Drehungen von 90°
ihre morphologische Oberseite nach oben kehren. Unter gleichzeitiger
Einwirkung einseitiger Beleuchtung werden nun dem Grade
nach dieselben Drehungen ausgefithrt, welche Seite auch die
heleuchtete sein mag. Fillt das Licht horizontal ein, so dreht sich
jedes Internodium in derselben Weise wie unter dem alleinigen Einfluls

Phys. Abk. 18020 1. 4
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der Schwerkraft, nur wird hierbei die Insertionsebene der Blattpaare nicht
horizontal, sondern vertical gestellt; zur Erreichung der Lichtlage miissen
sodann die einzelnen Bliitter gleichfalls Drehungen von 90° ausfiihren. Das-
selbe ist der Fall, wenn man die Zweige von unten beleuchtet. Unter diesen
Verhiltnissen werden die Blattpaare zunichst wiederum durch Drehungen
der Internodien zweizeilig in horizontaler Ebene angeordnet, worauf sich
dann die einzelnen Blitter um 90° tordiren, um ihre morphologische Ober-
seite nach unten zu kehren. Die Internodien und Bléitter der hori-
zontalen Zweige mancher Pflanzen zeigen demnach sowohl unter
dem alleinigen Einfluls der Schwerkraft, als auch bei gleich-
zeitiger Mitwirkung einseitiger Beleuchtung stets dieselbe Tor-
sionsgrofse; und es ist hierbei ganz gleichgiiltig, ob Licht und
Schwerkraft die Organe in gleichem oder ungleichem Sinne zu
drehen suchen.

Die besprochenen Beispiele beweisen in Ubereinstimmung mit vielen
anderen unsere obige Behauptung, dafs iiberall, wo es sich um die Einnahme
einer bestimmten Lichtlage handelt, das Licht ganz allein nicht nur die Grofse,
sondern auch die Richtung der Drehung bestimmt. Zu entscheiden bleibt
nur noch die Frage, wie die Torsionen selber zu stande kommen. Bevor
wir in die experimentelle Prifung dieses Gegenstandes eintreten, mogen in
einem kurzen Uberblick diejenigen Momente zusammengestellt werden, die
nach unseren bisherigen Versuchsergebnissen fiir die Erkldrung der bei einsei-
tiger Beleuchtung auftretenden Torsionen {iberhaupt in Frage kommen konnen.

Am nichsten liegt die Annahme, dafls die Schwerkraft, wenn sich die
Organe einseitiger Beleuchtung gegeniiber in bestimmter Weise zu orientiren
suchen, in ihrer tordirenden Wirkung hinter derjenigen des Lichtes zuriick-
steht. Unter diesen Umstinden ist es allein das Licht, welches unabhingig
von der gleichzeitigen Mitwirkung der Schwerkraft die Orientirungstorsionen
nach allen Seiten beherrscht; es bedingt nicht nur die Richtung und Gréfse,
sondern veranlafst auch das Zustandekommen der Drehungen. indem es in
gleicher Weise, wie die Schwerkraft, tordirend wirkende Wachsthumsvor-
ginge auszulésen vermag. Wie ohne Weiteres einleuchtet, ist es unter den
fraglichen Verhiltnissen fiir die schliefsliche Lage der Organe ganz gleich-
giltig, ob die Schwerkraft diese mit dem Licht in gleicher oder entgegen-
gesetzter Richtung zu drehen sucht; die Lichtlage wird im ersteren Falle
nur schneller erreicht als im letzteren.
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Nun wissen wir {iber die Intensitit, mit welcher die vom Licht und
der Schwerkraft inducirten Wachsthumsvorgiinge die Organe drehen, nichts
Zuverlissiges. Es wiirden sich aber vielleicht schon dadurch einige Anhalts-
punkte gewinnen lassen, dafs man in bestimmten Fillen, so z. B. bei den
Zweigen von Philadelphus, jede Kraft fur sich allein zur Wirkung gelangen
lifst und nun die Schnelligkeit bestimmt, mit welcher die Torsionen aus-
gefiihrt werden. Angenommen, die Schwerkraft stelle sich hierbei als die
stirker wirkende Kraft heraus, so sind die zur Erreichung einer giinstigen
Lichtlage erforderlichen Drehungen in allen Fillen, in welchen Licht und
Schwerkraft in Antagonismus mit einander stehen, nur unter der Voraus-
setzung moglich, dafs der Geotortismus der Organe und damit
auch die tordirende Schwerkraftwirkung unter dem Einflufs des
Lichtes eine Schwichung erfihrt, und zwar soweit, dafs die
Wirkung der Schwerkraft hinter derjenigen des Lichtes zurick-
bleibt. Damit ist dann wieder unsere erste Annahme verwirklicht, wonach
das Licht ganz allein die Orientirungstorsionen nach allen Seiten beherrscht.

Es ist aber auch moglich, dafs das Licht im Gegensatz zur Schwer-
kraft aufser stande ist, Torsionen zu veranlassen. In diesem Falle
wiirden auch die zur Erreichung einer Lichtlage erforderlichen
Drehungen von Seiten der Schwerkraft verursacht werden; diese
wiirde jedoch zur Ausiibung dieser Wirkung erst befihigt sein, nachdem
das Protoplasma der sich tordirenden Organe unter dem Eintlufs des Lichtes
der Schwerkraft gegeniiber in einen bestimmten reizempfiinglichen Zustand
versetzt worden. Wie man aber sofort einsieht, geniigt es unter diesen
Umstinden nicht mehr, dals die geotortische Empfindlichkeit durch das Licht
geschwiicht wird, dieselbe mufls vielmehr eine totale Uméinderung
erfahren, denn die zur Lichtlage fithrenden Torsionen sind ja in den
meisten Fillen entgegengesetzt denjenigen, welche die Schwerkraft fiir sich
allein bedingt. Ohne hier weiter auf diesen Gegenstand einzugehen, sei
nur hervorgehoben, dafs die skizzirten Beziehungen zwischen Licht und
Schwerkraft nicht ohne Weiteres in das Reich der Unméglichkeit zu ver-
weisen sind. Wie bereits vor 10 Jahren von Osc. Schmidt') gezeigt
wurde, treten an den Blittern von Phaseolus mulliflorus nach Aufhebung

1y Ose. Schmidr, Das Zustandekommen der fixen Lichtlage blattartiger Organe durch
Torsion. Berlin 1883.
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der einseitigen Schwerkraftwirkung keine Drehungen mehr auf. In den
Stahl’schen') Untersuchungen iiher die Bewegungen der Rhizome von Adoxa
u. s. w. handelt es sich zwar nur um Kritmmungen, allein die mitgetheilten
Beobachtungen gehéren doch in sofern hierher, als sie mit aller Sicherheit
zeigen, dals die geotropischen Eigenschaften der fraglichen Organe unter
dem Einfluls des Lichtes eine weitgehende Verinderung erfahren. Denn
so lange die Rhizome der Beleuchtung ausgesetzt sind, verursacht die
Schwerkraft ganz andere Bewegungen, als wenn sie fiir sich allein zur
Wirkung gelangt. Dals die Rhizome durch die von der Schwerkraft ver-
anlafsten Bewegung dem Licht entzogen, wiithrend die dorsiventralen Bliitter
gerade umgekehrt dem Licht zugefiihrt werden, ist fiir die Sache, auf die
es hier ankommt, von mehr nebensichlicher Bedeutung.

Wie wir nachher bei Besprechung des Verhaltens dorsiventraler Blitter
auf dem Klinostaten sehen werden, gestatten unsere Ergebnisse noch eine
andere Auffassung der Verhiltnisse. Wenn auch das Licht in vielen Fillen
auflser stande ist, fiir sich allein tordirend zu wirken, so folgt daraus noch
nicht, dafs es die Schwerkraft ist, welche die Torsionen veranlafst. Viel-
mehr beweist diese Thatsache nur, dafs die Organe auch unter der Ein-
wirkung der Schwerkraft stehen miissen, wenn sie befdhigt sein sollen,
sich dem Licht gegeniiber in bestimmter Weise zu orientiren. Unter dem
Einfluls der Schwerkraft werden im Protoplasma diejenigen Zustinde
geschaffen, die erforderlich sind, damit das Licht tordirend wirkende
Wachsthumsvorgiinge auszulésen vermag. 'Trotz aller sonstigen Verschieden-
heiten handelt es sich offenbar um #hnliche Verhiiltnisse bei der neuerdings
von A. Fischer®) mitgetheilten Beobachtung, wonach die nyectitropischen
Bewegungen von Phaseolus und Lupinus nach Aufhebung der einseitigen
Schwerkraftwirkung aufhéren sollen. Sollten sich diese Angaben bestii-
tigen®), so wiirde daraus folgen, dals das Protoplasma nur unter gleich-

1 E. Stahl, Eintluls des Lichtes auf den Geotropismus einiger Pflanzenorgane. (Ber. d.
deutsch. bot. Gesellsch. Bd. II, p. 383).

) A. Fischer, Uber den Einflufs der Schwerkraft auf die Schlafbewegungen der
Blitter (Bot. Zeit. 1890, p. 673 fI).

8) Zur Entscheidung der Frage, in wieweit die nyctitropischen Bewegungen der Blirter
auch von der Schwerkraft abhingig sind, wurden bereits vor der Fischer’schen Verdffent-
lichung von uns mit Phaseolus verschiedene Versnche ausgefiihrt, deren Ergebnils mit den
Angaben Fischer’s nicht vollkommen iibereinstimmt. Der Gegenstand bedarf jedenfalls
ernenter Untersuchung. schon ans dem Grunde, weil Fischer die nach Aufhebung der
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zeitiger Einwirkung der Schwerkraft im stande ist, auf den Beleuchtungs-
wechsel in normaler Weise zu reagiren.

Bei der grofsen Bedeutung der Klinostatenversuche fiir die richtige
Beurtheilung der Licht- und Schwerkraftwirkung auf die Bewegungen der
hier in Frage stehenden Organe scheint es uns geboten, der nachfolgenden
Besprechung unserer Ergebnisse einige Bemerkungen iiber die Beschaffen-
heit der benutzten Apparate, sowie iiber die sonstige Art der Versuchs-
anstellung vorauszuschicken. — Die Bewegungen, welche die verschiedenen
Organe einer Pflanze nach Aufhebung der einseitigen Schwerkraftwirkung
ausfithren, sind in vielen Fillen so mannigfacher Natur, dafs es nicht immer
leicht ist, mit Sicherheit zu entscheiden, wie weit die zu beobachtenden
Erscheinungen mit der Elimination der Schwerkraftwirkung zusammen-
hingen und wie weit sie in anderen Verhiltnissen begriindet liegen. Denn
die meisten Pflanzen erfahren durch eine linger dauernde Rotation in ihrem
normalen Befinden zweifellos eine betriichtliche Stérung, so dafs sie schon
aus diesem Grunde auf die Einwirkung anderer Factoren nicht mehr mit
der Priicision und Regelmiifsigkeit antworten, wie wenn sie unter sonst
gleichen Verhiltnissen auch dem Einfluls der Schwerkraft unterworfen sind.
Jedenfalls ist nach unseren Erfahrungen zur Erzielung brauchbarer Resultate
mit grofser Sorgfalt darauf zu achten, dafs sich die Pflanzen, abgesehen
von der verinderten Schwerkraftwirkung, auf dem Klinostaten unter genau
denselben Bedingungen befinden wie vor der Rotation. Daher empfiehlt
es sich z B. nicht, mit Gewichshaus- oder Freilandpflanzen in Instituts-
riumen zu operiren, weil hier trotz Anwendung aller Vorsichtsmafsregeln
schon die Temperatur- und Feuchtigkeitsverhilltnisse nicht genau dieselben
sind, wie an den fritheren Standorten der Pflanzen.

Um die angedeuteten und etwaige andere Fehlerquellen auf ein
moglichst geringes Mafls zu reduciren, entschlossen wir uns, die Klinostaten-
versuche direet am Standorte der Versuchsobjecte, im Universititsgarten,
auszufithren. Zu diesem Zwecke wurde eine an einer Seite offene Bretter-

einseitigen Schwerkraftwirkung in Folge von Epinastie eintretende weitgehende Anderung
in der Stellung der Blitter nicht geniigend beriicksichtigt hat, von anderen Factoren ganz
abgesehen. Dafs die Phaseolus-Blitter wenigstens in den ersten Tagen der Rotation ihre
Empfindlichkeit einem Beleuchtungswechsel gegeniiber nicht verlieren, davon kann man sich
durch einen, von Fischer allerdings nicht ausgefiihrten, sehr einfachen Versuch iiberzeugen,
indem man am Tage iiber die Versuchsobjecte voriibergehend den Dunkelrecipienten stiilpt.
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bude errichtet, in welcher die Apparate zuin Schutz gegen Regen Platz
fanden. Die Versuchsobjecte waren nur dem durch die offene Seite ein-
fallenden Licht ausgesetzt, da die Bude innen schwarz angestrichen war.

Um die Versuche in der von uns beabsichtigten Weise durchfiihren
zu konnen, erwiesen sich die bisher gebriuchlichen Klinostate sehr bald
als unzureichend. Die geringe Federkraft derselben ist hauptsichlich der
Grund, weshalb man sich in den bisherigen Versuchen fast ausschlielslich
auf Keimpflanzen, abgeschnittene Pflanzentheile oder Topiptlanzen von
geringem Gewicht beschrinken mufste. Aus verschiedenen Griinden lag
uns daran, in der Wahl der Ohjecte moglichst weiten Spielraum zu ge-
winnen und die Untersuchungen auch auf grofsere, z. B. strauchartige
Pflanzen ausdehnen zu konnen, da hier die Orientirungstorsionen in be-
sonders ausgeprigter Form zur Beobachtung gelangen. Da abgeschnittene
Pflanzentheile fast stets unbrauchbare Ergebnisse liefern, so mufsten die
Apparate befihigt sein, die Pflanzen in toto mit dem oft ziemlich schweren
Blumentopf zu drehen. Zur Erzielung einer solchen Leistungsfihigkeit
wurden von dem hiesigen Mechaniker Heele zwei grolse Apparate mit
bedeutender Federkraft angefertigt. Da dieselben bereits in der Zeitschrift

fir Instrumentenkunde 1885, Heft 4, — jedoch ohne die spiiter an-
gebrachten Veriinderungen, — heschrieben sind, so geniigen hier ein paar

orientirende Bemerkungen. Bei richtiger Benutzung der zum Centriren und
Contrebalanciren der Versuchsobjecte angebrachten Vorrichtungen vermogen
unsere Apparate mehrere Kilogramm schwere Topte mit Leichtigkeit zu
drehen; dabei zeigen sie einen iiberaus gleichmifsigen und so ruhigen
Gang, dals auch die geringste Erschiitterung der Objecte vermieden ist.
Die Rotationsgeschwindigkeit lifst sich innerhalb weiter Grenzen beliebig
bestimmen, so dafs ein Umlauf der Rotationsaxe alle Werthe von 10 bis
60 Minuten erreichen kann. In unseren Versuchen erfolgte eine Um-
drehung gewohnlich in 30 Minuten, wobei die Apparate etwa 36 bis
40 Stunden laufen.

Von der geringen Federkraft und anderen Momenten abgesehen, liegt
ein fithlbarer Mangel in der Construction der kleineren Klinostate auch in
dem Umstande, dafs die zur Aufnahme der Versuchsobjecte bestimmte
Rotationsstange unbeweglich an die zapfenférmige Verlingerung einer der
Laufaxen des Uhrwerks festgeschraubt wird. Das bedingt bei etwas
schwereren Gewichten leicht Verbiegungen der Axen und Storungen in
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Gange des Apparates, und aufserdem ist eine Anderung in der Lage der
Rotationsstange nicht moglich olne gleichzeitige Lageninderung des Gang-
werkes. Um die Rotationsaxe in ihrer Lage von derjenigen des Gangwerkes
unabhiingig zu machen, wurde dieselbe mit einem Hook’schen Gelenk
(Kugelgelenk) versehen. Beziiglich weiterer Einzelheiten sei schliefslich
nochmals auf die ecitirte Beschreibung in der Zeitschrift fiir Instrumenten-
kunde verwiesen.

I. Versuche mit zygomorphen Bliithen.

Dafs sich Bliithen einseitiger Beleuchtung gegeniiber in bestimmter
Weise zu orientiren suchen, ist im Allgemeinen wohl als eine oft vor-
kommende Erscheinung zu betrachten; die Fille sind jedoch selten, in
welchen die Lichtlage ausschliefslich durch Drehungen der Stiele oder an-
derer Organe (z.B. Fruchtknoten) erreicht wird. Wie schon in einem frii-
heren Capitel kurz hervorgehoben wurde, sind unter den Pflanzen mit
zygomorphen Bliithen besonders verschiedene Arten der Gattung Viola
dadurch ausgezeichnet, dals ihre Bliithen bei einseitiger Beleuchtung stets
ausgesprochene Drehungen zeigen. Es ist uns bisher nicht gelungen, zur
Losung der Frage nach der Bedeutung des Lichtes fir das Zustandekom-
men von Drehungen unter den zygomorphen Bliithen giinstigere Objecte
zu finden als V. tricolor und allaica; das Folgende hezieht sich daher aus-
schliefslich auf diese Pflanzen.

Die morphologischen Verhiltnisse von V. fricolor und altaica sind so
bekannt, dafs wir uns hier auf die Hervorhebung dessen beschrinken
konnen, was zum Verstindnils der auf dem Klinostaten auftretenden Er-
scheinungen nothwendig ist. V. #ricolor bliitht bekanntlich mehrere Monate
Lindurch, indem in den Blattachseln des fortwachsenden Sprofsscheitels
fast ununterbrochen neue Bliithen entstehen, wihrend gleichzeitig die tiefer
stehenden verblilhen und reife Samen entwickeln. Viola fricolor ist daher
schon aus dem Grunde ein vorziigliches Untersuchungsobject, weil die
ilteren Sprosse mit Bliithen in allen moglichen Entwickelungsstadien ver-
sehen sind. Die nach der */; Stellung angeordneten Bliithen werden im
Stadium der Entfaltung an lebhaft wachsenden Sprossen stets von mehrere
Centimeter langen Stielen getragen, die in ihrem oberen Theile, einige
Millimeter unterhalb der Bliithe, hakenférmig nach abwirts gekriimmt sind,



72 ScHWENDENER UND KRABBE:

und zwar bei allseitig gleichmiilsiger Beleuchtung stets so, dafs die Blithe
mit ihrer Vorderseite von der Sprofsaxe hinweg nach aulsen sieht. In ver-
ticaler Richtung sind die einzelnen Bliithen durch 2 bis 5" lange Sprols-
internodien von einander getrennt, die zusammen jedoch keine gerade,
sondern eine zickzackférmige Linie bilden, da jedes Internodium an der
Ansatzstelle eines Blattes nach der gegeniberliegenden Seite abgelenkt ist
(Fig. 10 Taf. III). Dabei ist der Winkel, den die Internodien mit der Ver-
ticalen bilden, grofser als der Winkel zwischen dieser und den Blithen-
stielen; diese besitzen daher eine ziemlich senkrechte Stellung, die auch
bei einseitiger Beleuchtung nicht verloren geht (Fig. 10). Nur fiithren
unter diesen Umstinden alle nicht an der Lichtseite der Sprosse
inserirten Bliithen so lange Drehungen aus, bis sie mit-ihrer
Vorderseite ziemlich senkrecht gegen das einfallende Licht orien-
tirt sind, wie dies an dem in Fig. 10 Taf. IIl dargestellten Beispiel zu
sehen ist. Das gezeichnete Sprofsstiick entspricht nur insofern nicht genau
der Wirklichkeit, als die drei Bliithen um 90°¢ (statt um 144°) der Kreis-
peripherie von einander abstehen. Wihrend fir die Blithe & die Licht-
lage von vornherein gegeben war, mufste « zur Errcichung derselben eine
Drehung von 90°, und ¢ eine solche von 180¢ ausfiilhren. Die Drehung
beginnt hierbei, wie schon frither hervorgehoben, stets unmittelbar unter-
halb der hakenféormigen Kriimmung, im geraden Theil des Stieles, nm von
hier aus basipetal weiter fortzuschreiten. Kommt es dabei vor, dafs die
Stiele, auch wenn die Bliithe bereits in die Lichtlage cingeriickt ist, ihre
Drehung basalwiirts noch weiter fortsetzen, so wird diese im oberen Theil
des Stiels wiederum riickgingig gemacht, wie dies in einem fritheren Capitel
fiir andere Objecte ausfiihrlich dargelegt ist. Iier sei nur zur Erinnerung
an diese Verhiltnisse auf das in Fig. 11 Taf. III wiedergegebene Beispiel
hingewiesen, in welchem sich die 180¢ betragende Drehung auf die basale
Region ab bheschriinkt; der obere Stieltheil bc, der jetzt ungedreht ist.
zeigte in einem fritheren Stadium diesclbe Torsion wie ab.

Da die Geschwindigkeit der Orientirungsbewegung von dem Grade der
zur Herbeifiithrung der Lichtlage erforderlichen Drehung, von der Wachs-
thumsintensitit der Bliithenstiele und anderen Verliltnissen abhiingig ist,
so kann dieselbe natiirlich nicht in allen Fillen dieselbe sein. Nach ver-
schiedenen Versuchen gebrauchten die an der Schattenseite des Sprosses
inserirten Bliithen zur Erreichung ihrer Lichtstellung, also zur Austithrung
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einer Drehung von 180¢ etwa 4 bis 3 Tage. Dabei beginnen die Bliithen
auf’ die einseitige Beleuchtung erst zu reagiren, wenn sie dem Stadium
ihrer Entfaltung nahe kommen.

Nicht unerwihnt mag bleiben, dals die Bliithen, der directen Beson-
nung ausgesetzt, dem Stande der Sonne mehr oder weniger vollkommen
folgen. Auf einem nach Osten, Siiden und Westen frei gelegenen Beete
sind daher unter directer Besonnung alle Bliithen am Morgen nach Osten
und des Abends nach Westen gerichtet, um nach Sonnenuntergang eine
Riickwiirtshewegung auszufiihren. Aut die Lichtlage im diffusen Tageslicht,
auf die es hier ankommt, sind indessen diese Verhiltnisse ohne wesent-
lichen Einflufs; bekommen die Pflanzen das Licht ziemlich einseitig, z. B.
aus Siiden, so erfahren alle an der Nordseite der Sprosse stehenden Bliithen
Drehungen von 180°, und diese bleiben unverindert bestehen, abgesehen
von den tiglichen Schwankungen in Folge directer Besonnung.

Die zu den Klinostatenversuchen benutzten Pflanzen wurden zur Ver-
meidung von Wurzelverletzungen jedesmal mit grofsem Erdballen den Garten-
beeten entnommen und in weite Blumentdpfe gesetzt, um darauf nach eini-
gen Tagen mit Ausschlufs der Controlexemplare der Rotation ausgesetzt zu
werden. Damit die Sprosse withrend der Aufhebung der einseitigen Schwer-
kraftwirkung keine heliotropische Kriimmungen auszufithren vermégen,
miissen dieselben natiirlich an senkrechten Stiiben in verschiedenen Hohen
befestigt werden, und zwar so, dafs sie sich withrend der intercalaren
Streckung leicht nach oben verschieben konnen. Da vor jedem Versuch
simmtliche bereits entfalteten Bliithen entfernt wurden, so konnten von
vornherein nur solche Bliithen in Frage kommen, die ihren Entwicklungs-
gang entweder vollstindig oder doch in dem Theile, auf den es hier an-
kommt, auf dem Klinostaten durchmachten. Schliefslich braucht wohl kaum
noch besonders bemerkt zu werden, dals die Pflanzen so an der horizontal
gerichteten Rotationsaxe der Apparate befestigt wurden, dafs sie mit ihrer
Sprofsaxe eine zum Lichteinfall senkrecht stehende Kreisfliche beschreiben
mufsten.

Bevor wir nun auf das Verhalten der Pflanzen eingehen, welches fiir
die Entscheidung der Frage nach der Bedeutung des Lichtes fiir das Zu-
standekommen der Stieldrehungen vor allem in Betracht kommt, seien
einige Erscheinungen besprochen, die wenigstens insofern nicht ohne Be-
deutung sind, als sie den #ulseren Charakter der auf dem Klinostaten auf-

Phys. Abl. 1892, 1. 10
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tretenden Bewegungen in hohem Mafse heeintlussen. Lebhaft wachsende
Pflanzen erfahren auf dem Klinostaten in ihrem Aussehen oft innerhalb
12 Stunden eine so weitgehende Verinderung, dafs sie mit Exemplaren,
die gleichzeitig auch der Einwirkung der Schwerkraft ausgesetzt waren,
kaum noch zu vergleichen sind. Die Hauptursachen dieser habituellen
Verdnderung resultiren aus epinastischen und heliotropischen Kriitmmungen
der Blitter und Bliithen, die aufserhalb des Klinostaten an aufrecht stehen-
den Sprossen aus naheliegenden Griinden entweder gar nicht moglich sind
oder doch nicht in der ausgesprochenen Form auftreten, wie nach Elimi-
nation der einseitigen Schwerkraftwirkung. In Folge der ungehindert zur
Wirkung kommenden Epinastie kriimmen sich auf dem Klinostaten alle
noch wachsthumsfihigen Blitter nach riickwiirts, oft so weit, dafs sie mit
ihrem Scheitel die Sprofsaxe beriihren und sich seitlich an derselben vor-
beischieben (Fig. 9 Taf. Ill). Auch die Bliithenstiele sind wenigstens in der
basalen Region in geringem Mafse epinastisch; daher erfihrt der Winkel
zwischen Blithenstiel und Sprofsaxe wihrend der Rotation eine kleine
Vergrolserung.

Wichtiger jedoch sind die ausgesprochenen heliotropischen Kriitmmungen,
die zu den epinastischen hinzukommen und in erster Linie die Form-
verhiiltnisse und Bewegungen der Blithenstiele bestimmen. Es ist klar,
dafls das Verhalten der letzteren verschieden sein mufs, je nachdem die
Riicken- oder die Bauchseite oder eine der Flanken das Licht empfiingt.
Die an der Lichtseite der Sprosse stehenden Bliithen fiihren aufserhall
des Klinostaten keinerlei Bewegungen aus; sie befinden sich ja von vorn-
herein in der Lichtlage, und erhebliche heliotropische Kriimmungen der
Stiele sind sehon aus dem Grunde nicht méglich, weil sie durch die ent-
gegengesetzte Wirkung der Schwerkraft verhindert werden. Nach Auf-
Liebung der letzteren zeigen jedoch die an der Bauchseite beleuchteten
Bliithenstiele in Folge gleichsinniger Wirkung von Epinastie und Heliotropismus
intensive Abwirtskrimmungen, die oft so weit gehen, dafs die Stiele fast
eine horizontale Lage annehmen und nunmehr parallel zu den einfallenden
Lichtstrahlen orientirt sind (Fig. 6, 13 Taf IIl). Da die hakenférmige
Kriimmung im oberen Theil der Stiele auf dem Klinostaten wenig oder
gar nicht beeinflulst wird, so werden die Blithen durch die angegebene
Stielbewegung aus der bereits eingenommenen Lichtstellung entfernt und
in eine Lage gebracht, in welcher sie mit ihrer Vorderseite nach unten
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resp. nach der Sprofsbasis gerichtet sind (Fig. 13 Taf. III). Aus dieser
Stellung werden jedoch die Blithen in den meisten Fillen wieder in die
Lichtlage zuriickgefithrt, und zwar theils durch Vertflachung der haken-
formigen Kriimmung, theils dadurch, dafls sich dicht unter der Ansatzstelle
der Kelchblitter, auf eine verhiltnifsmiifsig kleine Region beschrinkt, eine
heliotropische Kriimmung bildet, wodurch jedoch der Charakter der haken-
formigen Kriimmung wenig beeinflulst wird.

Was nun alle diejenigen Bliithen betrifft, deren eine Flanke das Licht
empfingt, so sei hier nur bemerkt, dals dieselben der Regel nach durch
stirkeres Wachsthum der unbeleuchteten Seite zunédchst aus der Median-
ebene in der Richtung nach dem Licht verschoben werden, in der Weise
etwa, wie es Fig. 12 Taf. IIl fir ein noch jugendliches Entwickelungs-
stadium veranschaulicht.

Von viel grofserem Interesse ist jedoch das Verhalten der an der
Schattenseite der Sprosse inserirten Bliithen, deren Dorsalseite die be-
leuchtete ist. Epinastie und Licht, soweit dieses Kriimmungen bedingt,
wirken hier in entgegengesetzter Richtung, und da das Licht die stérkere
Wirkung zu erzielen vermag, so bekommen die Stiele in ihrem geraden
Theile zundichst eine flache, bogenformige Rickwirtskrimmung (Fig. 9
Taf. TII). In manchen Fillen werden die Blitthen in Folge dieser Stiel-
kriitmmung riickwiirts an die Sprofsaxe angedriickt und zuweilen eine Strecke
an derselben nach der gegeniiberliegenden Seite vorbeibewegt. Damit sind
dann aber auch die Grenzen der kriimmenden Lichtwirkung erreicht; die-
selbe geht niemals soweit wie bei den Bliithen, deren Ventralseite dem
Licht zugekehrt ist.

Die an der Dorsalseite beleuchteten Bliithen sind deshalb von so grofsem
Interesse, weil sie zur Erreichung der Lichtlage aulserhalb des Klinostaten
stets Drehungen von 180¢ ausfiithren, die in dieser ausgesprochenen Form
auch bei gleichzeitigem Auftreten anderer Bewegungsformen der Beobachtung
nicht entgehen konnen. Wie nun ohne Weiteres einleuchtet, sind zur
Erreichung der Lichtlage fir die Viole-Bliithen auf dem Klinostaten genau
dieselben Bewegungen erforderlich wie aufserhalb desselben, was fir die
dorsiventralen Blitter, wie wir nachher sehen werden, nicht immer zutrifft.
Zwar konnen die an der Schattenseite der Sprosse inserirten Bliithen auch
durch intensive Zuriickkriimmungen in die Lichtlage {ibergefithrt werden,
sie kommen dabei jedoch, wie eine Betrachtung der Fig. 9 sofort zeigt,

10*
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in inverse Lage. Denn kriimmt sich der Stiel in Fig. 9 noch weiter zuriick,
bis die Bliithe mit ihrer Vorderseite senkrecht zum Lichteinfall orientirt
ist, so sieht der Scheitel / in Bezug auf die Sprofsaxe nach unten; die
Bliithe hat damit eine Lage erhalten, wie sie in der freien Natur niemals
vorkommt.

Unsere Untersuchungen ergeben nun fiir die Viola-Bliithen die wichtige
Thatsache, dals auf dem Klinostaten im Allgemeinen genau die-
selben Drehungen auftreten wie in den Fillen, in welchen die
Versuchsobjecte gleichzeitig auch unter der Einwirkung der
Schwerkraft stehen. Zur Illustration dieses Gegenstandes wird es ge-
niigen, wenn wir aus der Reihe der diesbeziiglichen Versuche einige hier in
Kiirze anfiithren, unter Fortlassung aller bereits besprochenen Erscheinungen.

1. — Versuchsdauer 6 Tage. Die hereits entfalteten Bliithen wurden
vor der Rotation weggeschnitten. Wiihrend des Versuchs gelangten an
den verschiedenen Sprossen 10 Bliithen zur vollen Entfaltung; daneben
hatten sich mehrere Knospen bereits so weit entwickelt, dals sie einige
Centimeter lange Stiele hesafsen. Von den 10 entfalteten Bliithen standen 4
ziemlich genau an der Lichtseite der Sprosse; sie zeigten dementsprechend
zwar starke heliotropische Kriimmungen, aber keine Torsionen. 3 Bliithen
standen an der Schattenseite der Sprosse; sie mulsten daher zur Er-
reichung der Lichtlage Drehungen von 180° ausfiihren, die auch in allen
drei Fillen ziemlich genau eingetreten waren, unter Begleitung von starken
heliotropischen Kriimmungen. Die 3 mit Bezug aut den Lichteinfall seit-
lich an den Sprossen stehenden Bliithen hatten gleichfalls durch Dre-
hungen ihrer Stiele die Lichtlage erreicht.

2. — Versuchsdauer 8 Tage. Alle hereits entfalteten Blithen wurden
vorher entfernt. Wihrend des Versuchs brachten 20 Bliithen ihre Krone
zur vollen Entfaltung. Unter diesen zeigten die an der Bauchseite be-
leuchteten keine Drehungen, wihrend von den an der Dorsalseite be-
leuchteten Bliithen 3 Torsionen von genau 180° zeigten. Zwei gleichfalls
an der Schattenseite der Sprosse stehende Bliithen hatten sich jedoch nicht
tordirt, sondern die Lichtlage durch intensive Zuriickkriimmungen erreicht.

3. — Versuchsdauer & Tage. Wiihrend der Rotation gelangten 12 Blii-
then zur Entfaltung, darunter 4 mit deutlichen Stieltorsionen von ca. 90
bis 180°. 6 Bliithen standen an der Lichtseite der Sprosse, konnten also
die Lichtstellung ohne Torsion ihrer Sticle erreichen. Eine von den an



Orientirungstorsionen der Blitter und Bliithen. 77

~ der Riickenseite beleuchteten Bliithen hatte sich nicht tordirt, sondern
nur zuriickgekriimmt, ohne dabei die Lichtlage zu erreichen.

Es wire tbertliissig, in der Aufziihlung derartiger Versuche weiter
fortzufahren, denn schon die angefiihrten Beispiele lassen die Thatsache,
auf die es hier ankommt, geniigend klar hervortreten. Wenn auch die
Blithen auf dem Klinostaten ihre Drehungen nicht mit der Regelmiifsig-
keit wie unter dem gleichzeitigen Einflufs der Schwerkraft ausfiihren, so
kann doch nach dem Vorausgehenden kein Zweifel dariiber bestehen, dafls
das Lieht ganz allein im stande ist, Torsionen zu veranlassen.
Wihrend unter den an der Riickenseite beleuchteten Bliithen einige keine
Drehungen ausfiihrten, konnten solche in manchen Fillen an den Bliithen
der Lichtseite der Sprosse beobachtet werden. Dieses abnormale Verhalten
einzelner Bliithen findet zum Theil schon seine Erklirung in dem Um-
stande, dafs die Pflanzen wilhrend der Rotation auf dem Klinostaten das
Licht nicht genau unter demselben Winkel empfangen wie in der freien
Natur. Unter der gleichzeitigen Einwirkung der Schwerkraft verharren
die einzelnen Bliithen ziemlich unbeweglich an derselben Stelle, wihrend
sie an etwas lidngeren Sprofsaxen auf dem Klinostaten in einem ver-
hilinifsméfsig grofsen Kreis herumgefiithrt werden. Dazu kommt noch,
dafs die Sprofsaxen zur Verhinderung heliotropischer Kriimmungen an
Stiben befestigt werden miissen; und wenn sie sich auch an diesen
wiihrend ihres intercalaren Wachsthums emporschieben koénnen, so sind
doch gelegentliche Verbiegungen und daraus resultirende Stellungsinde-
rungen der Bliithen zum Licht nicht zu vermeiden. Endlich sei hier an
unsere bereits frither hervorgehobene Erfahrung erinnert, nach welcher
die Pflanzen durch eine linger dauernde Aufhebung der Schwerkraft
offenbar irritirt werden und daher schliefslich in einen Zustand gerathen,
in welchem sie tiberhaupt nicht mehr mit der Précision auf die Einwir-
kung #ufserer Factoren reagiren, wie unter der gleichzeitigen Einwirkung
der Schwerkraft. Wie dem aber auch sein mag, jedenfalls vermag das
gelegentliche Ausbleiben der Drehungen im Allgemeinen nichts an der
Thatsache zu indern, dafs die Bliithen von Viola {ricolor mit der
Fiahigkeit ausgestattet sind, unter der alleinigen Einwirkung des
Lichtes bestimmte Orientirungstorsionen auszufiihren. Die Schwer-
kraft hat hier im Wesentlichen keine andere Aufgabe, als dafls sie die Sprofs-
axen und Bliithenstiele in senkrechte Lage bringt und sie in dieser festhilt.
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Wie die Schwerkraft, so ist demnach auch das Licht im stande,
wenigstens an den zygomorphen Bliithen von Viole und in Ubereinstim-
mung hiermit wohl auch noch in anderen Fiillen ohne Mitwirkung anderer
Richtkrifte unmittelbar tordirend wirkende Wachsthumsvorginge auszu-
lésen, von deren Natur im Wesentlichen genau dasselbe gilt, was hereits
im Capitel iiber die Entstehungsweise der geogenen Drehungen auseinander-
gesetzt ist. Auch das Zustandekommen der heliogenen Dreliungen ist nicht
anders denkbar, als dals von Seiten des Lichtes das Membranwachsthum
der einzelnen Zellen in einer zur Lingsaxe schiefen Riclitung gesteigert
oder herabgesetzt wird. Da also verschiedene ptlanzliche Organe die Fiihig-
keit besitzen, unter der unmittelbaren Einwirkung des Lichtes nicht blos
Krimmungen, sondern auch Drehungen auszufihren, so ist zwischen
Heliotropismus und Heliotortismus zu unterscheiden; neben heliogenen
Krimmungen existiren heliogene Drehungen.

Dafs auch bei allen Orientirungsbewegungen der Organe gegeniiber
einseitiger Beleuchtung Kriimmungen und Drehungen zwei fiir sich be-
stehende Erscheinungen sind, die in keiner ursichlichen Beziehung zu
einander stehen, dafiir liefern unter anderem die oben besprochenen Klino-
statenversuche ein vorziigliches Beweismaterial. Ebensowenig wie die geo-
genen Drehungen kann man die heliogenen aus der Combination von
Kriimmungen ableiten. Wihrend die Vio/z-Bliithen ihre Orientirungs-
bewegungen gegeniiber dem Licht aufserhalb des Klinostaten an geraden
Stielen ausfiihren (die obere hakenférmige Krimmung kommt ja nicht in
Betracht), gelangen nach Aufhebung der einseitigen Schwerkraftwirkung
in fast allen Féllen schon vor der Torsion ziemlich ausgesprochene helio-
tropische Kriimmungen zur Beobachtung. Wie wir sehen, erfahren bei-
spielsweise die an der Schattenseite der Sprosse inserirten Bliithen zu-
nichst eine Zuriickkriimmung; dann erst wird die Torsion ausgefithrt und
zwar in derselben Weise, wie aufserhalb des Klinostaten, wo Kriimmungen
iiberhaupt nicht in Frage kommen, weil solche nicht entstehen. Dals der
dulsere Charakter der von den Torsionen bedingten Bewegungen von gleich-
zeitig auftretenden Kriimmungen in hohem Mafse beeinflufst wird, ist selbst-
verstindlich und bereits in den Untersuchungen iiber die Schwerkraft-
wirkung hinreichend gewiirdigt worden.

Wie schon am Anfang dieses Capitels bemerkt wurde, scheinen Bliithen.
die sich einseitiger Beleuchtung gegeniiber in gleicher Weise wie die Viole-
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Blithen ausschliefslich durch Drehungen zu orientiren suchen, verhiltnifs-
mélsig selten zu sein. Dies ist zum Theil erklarlich, wenn man bedenkt,
dals an Torsionen iiberhaupt nur bei zygomorphen Bliithen zu denken ist,
denn die aktinomorphen vermogen durch einfache Kriimmungen in ver-
schiedenen Ebenen jede beliebige Lage zum Lichteinfall zu erreichen. Wie
weit sich die zygomorphen Bliithen anderer Pflanzen in ihrem Verhalten
zum Licht der Gattung Viola anschlie(sen, bleibt weiteren Untersuchungen
zu entscheiden vorbehalten. Dals es sich hierbei immer nur um vereinzelte
Fille handeln kann, ist schon jetzt klar, denn die Mehrzahl der zygo-
morphen Bliithen (so z. B. Aconitum, Delphinium, Scrophularia u. s. w.) reagirt
auf eine einseitige Beleuchtung iiberhaupt nicht oder doch in einer Weise,
dafs von einer tordirenden Lichtwirkung von vornherein nicht die Rede
sein kann. Nach unseren Beobachtungen scheinen die Bliithen verschiedener
Arten der Gattung Clintonia in gleicher Weise wie die Viola- Arten durch
Drehungen ihrer Stiele (Fruchtknoten) eine fixe Lichtlage einzunehmen; das-
selbe gilt wohl auch von den Alstroemerien und einigen anderen Pflanzen-
gattungen. KEs ist aber nicht auflser Acht zu lassen, dafs an den Bliithen
der Clintonien und Alstroemerien nicht blos da.s. Licht, sondern auch
die Schwerkraft dreht, indem sie die Resupinationsbewegung der Bliithen
veranlafst. Bei Viola liegen in dieser Beziehung die Verhiltnisse insofern
anders, als bei aufrechter Stellung der Sprosse an den Blithen nur das
Licht dreht; denn im Dunkeln unter der alleinigen Kinwirkung der Schwer-
kraft fiihren die Viola-Bliithen im Gegensatz zu Clintonia und Alstroemeria
keine Drehungen aus. s bliebe freilich noch zu ermitteln, ob die vom
Licht verursachten Drehungen der Blithen von Viola, wenn man sie in’s
Dunkle bringt. erhalten bleiben oder von Seiten der Schwerkraft wiederum
rickgiingig gemacht werden. Wire das letztere der Fall, so wiirde man
allerdings zu der Annahme gezwungen sein, dafs die Viola- Bliithen, wahrend
sie in Folge einseitiger Beleuchtung bestimmte Drehungen ausfihren, gleich-
zeitig unter der entgegengesetzt drehenden Wirkung der Schwerkraft stehen.
Auf die Klarlegung dieser Verhiltnisse konnten wir um so eher verzichten,
als davon die Thatsache, dafls das Licht fiir sich allein tordirend zu
wirken im stande ist, unberiihrt bleibt.

Um die Darstellung moglichst zu vereinfachen, hat im Vorstehenden
eine ziemlich wichtige Erscheinung in den Formverhiltnissen der Viola-

a

Bliithen keine eingehendere Beriicksichtigung gefunden. Es ist dies die
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hakenformige Abwirtskrimmung des oberen Theils der Stiele, deren Ur-
sachen bereits Vochting in seinen Untersuchungen iber die »Bewegungen
der Bliithen und Friichte« fiir V. odorafa klar zu legen versucht hat.
Vochting neigt sich der Ansicht zu, dafls die fragliche Abwiirtskrimmung
erst unter der Einwirkung der Schwerkraft entstehe, die Bliithenstiele von
V. odorata daher rectipetal seien, obgleich dies aus den mitgetheilten Ver-
suchsergebnissen nicht hervorgeht, denn nach denselben fiithrten die Bliithen-
stiele auf’ dem Klinostaten alle méglichen Bewegungen aus. Fiir die Bliithen
von V. tricolor kann nach unseren Ergebnissen kein Zweifel dariiber bestehen,
dafls die Kriimmung unterhalb der Bliithe in inneren Organisationsverhiilt-
nissen begriindet liegt und daher unabhingig von iulseren Richtkriiften
zu stande kommt; denn sie bleibt auf dem Klinostaten nicht nur an
Knospen und entfalteten Bliithen, die noch lebhaft wachsen, ziemlich un-
verindert bestehen, sondern kommt auch an Bliithen, die auf dem Klino-
staten erst angelegt werden, zur Ausbildung. Nach alledem sind die
Bliithenstiele von V. #ricolor in ihrem oberen Theile nach der Definition
Véchting's als curvipetal zu bezeichnen. Wiren sie rectipetal und daher
nur unter der Einwirkung der Schwerkraft kriimmungsfihig, so wiirden
auf dem Klinostaten die Bliithen durch die Geradestreckung ilirer Stiele in
ihrer Stellung eine so totale Anderung erfahren, dafs sie in dieser Hin-
sicht mit den Bliithen aufserhalb des Klinostaten kaum noch verglichen
werden konnten. Es ist klar, dafs unter diesen Umstiinden zur Erreichung
der Lichtlage auf dem Klinostaten ganz andere Bewegungen erforderlich
sein wiirden, wie unter gleichzeitiger Mitwirkung der Schwerkraft.

Wie jedoch nicht unerwiihnt bleiben mag, stiitzt sich das mitgetheilte
Ergebnifs auf Experimente, die direct am Standort der Pflanzen im Freien
ausgefiihrt wurden. Bei einer anderen Reihe von Versuchen, die in In-
stitutsriumen mit Freilandpflanzen angestellt wurden, zeigten sich zum Theil
alle jene Unregelmiifsigkeiten in den Bewegungen des oberen Theils der
Bliithenstiele, wie sie Vochting fiir Viola odorata beschreibt und p. 138
allgemein mit den Worten charakterisirt: »Die Wachsthumsvorginge, welche
die mit Bliithen oder Knospen versehenen Stiele am Klinostat beschreiben,
verlaufen in verschiedener Art, sind meistens sehr eigenthiimlich und oft
héchst verwickelt.« Es bleibt hier nach unseren Erfahrungen nur die An-
nahme, dafs die von Véchting beobachteten Erscheinungen grofsten Theils
pathologischer Natur waren und daher mit der Aufhebung der einseitigen
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Schwerkraftwirkung in keinerlei Beziehung standen. Diese Annahme ist
um so mehr gerechtfertigt, als Vochting zu seinen Versuchen nicht einmal
Topfexemplare, sondern abgeschnittene Rhizome und Stengelstiicke be-
nutzte, die an Korkplatten befestigt wurden.

2. Versuche mit dorsiventralen Blittern.

Wihrend Torsionen, die von wachsenden Pflanzentheilen zur Er-
reichung einer bestimmten Lichtstellung ausgefithrt werden, in der Litte-
ratur bei zygomorphen Blithen hochstens gelegentliche Erwidlnung finden,
sind die unter einseitiger Beleuchtung auftretenden Orientirungsbewegungen
dorsiventraler Blitter wiederholt Gegenstand der Untersuchung gewesen.
Hier sind jedoch nur diejenigen Arbeiten von Interesse, in welchen zur
Losung unseres Problems auch der Klinostat zu Hiilfe gezogen wurde,
denn es liegt auf der Hand, dafs man die Bedeutung des Lichtes fiir die
Blattbewegungen nur richtig beurtheilen kann, wenn man die Erscheinungen
kennt, die bei Ausschlufs aller iibrigen Richtkriifte unter dem alleinigen
Einflufs des Lichtes auftreten. Derartige Versuche liegen bereits von
Osec. Schmidt,! Fr. Darwin,’? Véchting® und Krabbe! vor, allein gerade
in dem fiir uns wichtigsten Punkte, in der Frage nach dem Zustande-
kommen der Torsionen, ist ein iibereinstimmendes Ergebnils nicht erreicht
worden. Objectiv ist es allerdings nicht ganz zutreffend, beziiglich der
Torsionen von einer Nichtiibereinstimmung zwischen den genannten Autoren
zu sprechen, weil in den von Véchting und Darwin behandelten Fillen
die Lichtlage durch blofse Krimmungen erreicht werden konnte. Vochting
betont indessen Osec. Schmidt gegeniiber ausdriicklich, dafs es auch »helio-
tropische Torsionen« gebe, ohne indessen diese Behauptung ndher zu er-
liutern und zu begriinden.

Obgleich nun alle Kriimmungserscheinungen hier von nebensichlicher
Bedeutung sind, verdient es doch in anderer Hinsicht hervorgehoben zu

1) Osc. Schmidt, Das Zustandekommen der fixen Lichtlage durch Torsion. Berlin 1883.
2 Fr. Darwin, On the power possessed by leaves of placing themselves at right
angles to the direction of incident light. (Journal of the Linnean Society, vol. XVIII, 1881).
3 H. Véchting, Uber die Lichtstellung der Laubblitter. (Bot. Zeit. 1888, p. 501ff.)
4) G. Krabbe, Zur Kenntnils der fixen Lichtlage der Laubblitter (Pringsheim’s Jahrb.
Bd. 22).
Phys. Abk. 1802, I i
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werden, dafs nach den iibereinstimmenden Angaben obiger Autoren die
Lichtlage durchweg auch auf dem Klinostaten eintritt, wenn zur Erreichung
derselben einfache Kriimmungen geniigen. Damit wird wiederum die von
verschiedenen Seiten vertretene Anschauung widerlegt, wonach die Licht-
stellung der Blitter nichts anderes als eine Gleichgewichtslage zwischen
den verschiedenen auf die Blatthewegungen -einwirkenden Richtkriiften
reprisentiren soll. Wire diese Anschauung richtig, dann diirfte die Licht-
lage auf dem Klinostaten tiberhaupt nicht oder nur zufillig eintreten, weil
man durch denselben Krifte ausschaltet, deren Mitwirkung zur Erreichung
Jener Lage nothwendig sein soll.

Zur Besprechung unserer eigenen Versuche iibergehend, bemerken wir
zunidchst ganz allgemein, dafs die verschiedenen Pflanzenarten in ihrem
Verhalten auf dem Klinostaten ziemlich erheblich von einander abweichen,
und dals weiterhin die Blattbewegungen derselben Pflanze ungleich sind,
je nach der Stellung, welche die Blitter der einseitigen Beleuchtung gegen-
iiber einnehmen. Um bei dieser Mannigfaltigkeit der Erscheinungen ermii-
dende Einzelbeschreibungen moglichst zu vermeiden, sollen die Bewegungen
nach den Pflanzen mit gleichem Verhalten bei gleicher Stellung zum Licht
kurz besprochen werden. '

Wie in so vielen anderen Beziehungen, so liefern auch zur Losung
unseres Problems die mit Gelenkpolstern versehenen Leguminosen ziemlich
gunstiges Untersuchungsma{erial. Unsere Versuche wurden daher zundchst
mit Vertretern dieser Pflanzenfamilie, und zwar vorwiegend mit Phaseolus
multiflorus und Soja hispida ausgefilhrt. Beide Pflanzen stimmen bekannt-
lich darin iiberein, dafls auf die beiden einfachen, opponirt stehenden Pri-
mordialblitter dreigetheilte Blitter folgen. Sobald jedoch die letzteren in
einiger Anzahl vorhanden sind, hat die Sprofsaxe meistens eine solche Linge
erreicht, dafs Versuche, in welchen die Pilanze mit ihrer Axe als Radius
einen Kreis beschreiben muls, nur noch mit Schwierigkeiten auszufithren
sind. Daher haben wir uns vorwiegend darauf beschrinkt, das Verhalten
der Primordialblitter festzustellen.

An normal wachsenden, aufrecht stehenden Exemplaren von Sgja und
Phaseolus bilden die Stiele der primordialen Blitter mit dem Sprofls nach
oben einen Winkel von etwa 45°; und da beim Lichteinfall von oben der
Winkel zwischen der Verlingerung des Blattstiels und der Lamina gleich-
falls annihernd 45° betrigt, so ist diese in fast horizontaler Lage ziemlich
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rechtwinklig zum einfallenden Licht orientirt. Die Bliitter besitzen unter
diesen Verhiltnissen eine Stellung, wie sie durch die Skizze in Fig. 1
Taf. IIl veranschaulicht wird. — Lifst man nun das Licht, statt senkrecht
von oben, horizontal und zwar anniihernd senkrecht zur Insertionsebene
der beiden opponirten Blitter einfallen, so tritt im oberen Polster und
im Blattstiel, sofern derselbe noch wichst, eine Drehung von 90°¢ ein,
wodurch die Blattflichen ihre frithere senkrechte Stellung zum einfallenden
Licht wiedergewinnen. Diese Orientirung veranschaulicht Fig. 3 Taf. III,
in welcher die Blattflichen in der Ebene des Papiers liegen, wihrend das
Licht senkrecht zu diesem eintillt.

Ganz anders gestalten sich nun die Blattbewegungen, wenn man Soja-
und Phaseolus-Pflanzen mit der Blattstellung von Fig. 1 mit ihrer Sprofsaxe
auf dem Klinostaten eine senkrecht stehende Kreisfliche beschreiben lifst,
withrend das Licht ziemlich senkrecht zur Insertionsebene der Blitter ein-
fillt. Die Beleuchtung der Blitter ist unter diesen Umstiinden genau die-
selbe wie in Fig. 3, nur mit dem Unterschiede, dals die einseitige Schwer-
kraftwirkung eliminirt ist. Bevor die Blitter der einseitigen Beleuchtung
gegeniiber in sichtbarer Weise reagiren, gelangen Bewegungen zur Aus-
fiihrung, wodurch die Blitter die in Fig. 2 angegebene Stellung erhalten;
dieselbe ist, wie man sofort sieht, eine total andere wie in Fig. 1 und 3.
Sobald man die einseitige Schwerkraftwirkung aufhebt, kommt in der
Medianebene die Epinastie zur ungehinderten Wirkung; beide Blattpolster,
sowohl das an der Basis des Blattstieles wie das am Grunde der Blatt-
fliche, sind in holhem Grade epinastisch. Wihrend sich der Blattstiel in
Folge der Epinastie seines unteren Polsters so weit abwirts bewegt, dals
er rechtwinklig von der Sprofsaxe absteht, wird der Winkel zwischen La-
mina und Blattstiel in Folge des gleichen Verhaltens des oberen Polsters
ebenfalls zu einem rechten. Die Blitter erhalten dadurch die in Fig. 2
Taf. IIl angegebene Stellung, in welcher die Blattspreite mit ihrem Scheitel
senkrecht nach abwirts gerichtet und ziemlich parallel zum einfallenden
Licht orientirt ist.

Damit sind in Kiirze die Bewegungen charakterisirt, die unter den
angegebenen Verhiltnissen an den primordialen Blittern von Soja und Pha-
seolus regelmiilsig zur Beobachtung gelangen, abgesehen von geringen indi-
viduellen Schwankungen und von den Verschiedenheiten, die mit dem Ent-
wickelungsstadium der Blitter zusammenhingen. In manchen Fillen, zumal

1
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bei idlteren Blittern, wird die rechtwinklige Stellung der Blattstiele zum
Sprofs nicht vollstindig erreicht, wihrend die Bewegung bei jlingeren
Blittern iiber diese Lage hinausgeht. Das sind jedoch Abweichungen
untergeordneter Natur.

Man vergegenwirtige sich nun einmal, dafs das Licht auch auf dem
Klinostaten an den Blittern mit der Stellung von Fig. 2 dieselben Drehungen
hervorrufe wie aufserhalb des Klinostaten an den Blittern mit der Stellung,
wie sie Fig. 1 veranschaulicht, was wiirde dadurch erreicht werden? Wie
eine Betrachtung der Fig. 2 sofort lehrt, wiirde die Blattspreite durch eine
Drehung des Blattstieles einfach im Kreise herumgefiihrt werden, ohne
dadurch ihre parallele Stellung zum Lichteinfall zu verlieren. Die Blitter
sind unter diesen Verhiltnissen aufser stande, durch Drehungen ihrer Stiele
und Polster die Spreite rechtwinklig zum Lichteinfall zu orientiren. Und
es mag schon hier ganz allgemein hervorgehoben werden, dafs nach Aus-
schlufs der einseitigen Schwerkraftwirkung an den Bléttern
von Soja und Phaseolus niemals Torsionen eintreten.

Trotzdem wird die Lichtlage auch auf dem Klinostaten ziemlich voll-
kommen erreicht, wenn auch in ganz anderer Weise, wie unter gleichzeiti-
ger Mitwirkung der Schwerkraft. Nachdem die Blitter anf dem Klinostaten
durch die Epinastie der beiden Gelenkpolster in die durch Fig. 2 angegebene
Lage gebracht sind, tritt in dem oberen Gelenkpolster, und sofern der Stiel
noch wichst, gleichzeitig auch in diesem eine heliotropische Kriimmung
ein, durch welche die Lamina schrig nach vorn dem Licht zugewandt
wird, wie an Fig. 4 zu sehen ist. Es kommt also darauf an, zwischen
der Lichtlage und den Bewegungen, durch welche sie erreicht wird, strenge
zu unterscheiden, weil, wie wir selien, die Pflanze zur Erreichung desselben
Endziels unter verschiedenen Bedingungen verschiedene Wege benutzt.

Dafs die primordialen Blitter von Phaseolus bei der hier in Betracht
kommenden Stellung zum Licht auf dem Klinostaten keine Drehungen
ausfithren, ist bekanntlich schon von Ose. Schmidt constatirt worden.
Seine Behauptung, dafs auch die Lichtlage auf dem Klinostaten nicht ein-
getreten sei, stimmt jedoch mit unseren Beobachtungen nicht iiberein. Da
Osc.Schmidt die soeben skizzirten epinastischen Bewegungen gar nicht er-
wihnt, so hat er denselben entweder nicht die nothige Beachtung geschenkt
oder mit nicht normal wachsendem Untersuchungsmaterial operirt. Die letztere
Annahme liegt jedenfalls nahe, wenn man bedenkt, dafls die Schmidt’schen
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Pflanzen zur Winterszeit im Gewichshause gezogen wurden, um darauf in
einem Raume mit anderen Temperatur- und Feuchtigkeitsverhiltnissen zu
den Experimenten benutzt zu werden.

Bevor wir nun in der Mittheilung unserer Beobachtungen weiter fort-
fahren, mag schon hier in Kiirze die Frage discutirt werden, ob und wie
die besprochenen Erscheinungen zu erkliren sind. Wir sind von einer
Stellung der Blitter ausgegangen, wie sie Fig. 1 zur Anschauung bringt.
Unter dem alleinigen Einflufs der Schwerkraft erfahren die Blitter bei dieser
Stellung keine Drehung, und eine solche tritt auch nicht ein beim Licht-
einfall von oben. Lilst man aber das Licht horizontal, senkrecht zur
Insertionsebene der Blitter, einfallen, so fiihren diese aufserhalb des Klino-
staten Drehungen von 90° aus, wihrend sie bei der gleichen Stellung zum
Licht auf dem Klinostaten untordirt bleiben.

Es liegt auf der Hand, dafls an eine exact wissenschaftliche, d. h.
causal mechanische Erklirung dieses eigenthiimlichen Verhaltens der Blitter
einstweilen nicht zu denken ist. Nur soviel steht fest, weil dies ja un-
mittelbar aus den mitgetheilten Beobachtungen folgt, dals die Drehungen
nur moglich sind, wenn sich die Blitter unter dem gleichzeitigen Einfluls
von Licht und Sechwerkraft befinden, und dafs darum zwischen diesen
beiden Richtkriiften irgendwelche Beziehungen bestehen. Wir sind indessen
streng genommen nicht einmal im stande, iiber die Natur dieser Beziehungen
sichere Auskunft zu ertheilen. Denn die Art und Weise der gegenseitigen
Beeinflussung von Licht- und Schwerkraft ist von bestimmten Vorgingen
im lebenden Protoplasma abhiingig, in welche uns einstweilen jeder tiefere
Einblick versagt ist.

Durch unsere Versuche wird nun zuniichst die allgemeine Thatsache
constatirt, dafls entweder unter dem Einfluls des Lichtes die Empfindlich-
keit des Protoplasmas gegeniiber der Schwerkraft eine Anderung erfihrt
oder umgekehrt. Wie schon frither an der Hand einiger willkiirlich ge-
wiihlter Beispiele gezeigt wurde, kann man von der Annahme ausgehen,
dafs das Licht nur den Grad und die Richtung der Torsion bestimmt,
wihrend die zur Torsion fithrenden Wachsthumsvorginge auch in den
Fillen, in welchen es sich um die Einnahme einer Lichtlage handelt, ganz
allein von Seiten der Schwerkraft ausgelost werden. Zu einer solchen
Wirkung wiirde die letztere jedoch unter den hier vorliegenden Verhilt-
nissen erst befihigt, nachdem das Protoplasma unter der Direction des
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Lichtes in Bezug auf seine Reactionsfiihigkeit gegeniiber der Schwerkraft
in einen bestimmten Zustand versetzt ist. Das Licht wiirde demnach
durch Vermittlung des Protoplasma’s die Schwerkraft zur Aus-
fihrung von Bewegungen veranlassen, die oft entgegengesetzt
sind denjenigen, welche die Schwerkraft fiir sich allein be-
dingt.

Wir sind nun wenigstens einigermalsen in der Lage, die vorstehende
Ansicht auf ihre Richtigkeit zu priiffen. Ist es die Schwerkraft, welche die
zur Lichtstellung flihrenden Drehungen veranlalst, so sollte auch etwas
von einer Nachwirkung wahrzunehmen sein, wenn man die Objecte in’s
Dunkle bringt oder einer allseitig gleichmélsigen Beleuchtung aussetzt. Man
beobachtet hierbei jedoch, dafs die unter der Herrschaft des Lichtes in
Gang gebrachten Drechungen durch die Schwerkraft ziemlich schnell wiederum
in die entgegengesetzte Richtung iibergefithrt werden. Daraus lilst sich
wenigstens mit einiger Sicherheit die Folgerung ziehen, dafs die Blitter
von Soja und Phaseolus wihrend der Ausfiihrung ihrer Orientirungsbewegung
gegeniiber dem Licht der entgegengesetzt drehenden Wirkung der Schwer-
kraft nicht entzogen sind, und dafs es demmach diese auch nicht sein
kann, welche die zur Lichtstellung fiilhrenden Drehungen direct verursacht.
Ohne Zweifel kommt man dem wahren Sachverhalt niher durch die An-
nahme, dafs von Seiten des Lichtes nicht nur der Grad und die Richtung
der Drehung bestimmt, sondern auch die tordirend wirkenden Wachsthums-
vorgiinge ausgelost werden. Nach unseren Versuchsergebnissen vermag
jedoch das Licht diesen Einflufs aut’ das Wachsthum der Blitter nur aus-
zuliben, wenn diese gleichzeitiz auch unter dem Einflufs der Schwerkraft
stehen. Durch diese mufs das Protoplasma dem Licht gegeniiber in den
zur Ausfiihrung der Drehungen erforderlichen reactionsfihigen Zustand
versetzt werden, vergleichbar einer Maschine, die durch eine Kraft erst
in Bewegung gesetzt werden kann, nachdem sie durch eine andere in den
betriebsfihigen Zustand gebracht ist.

ﬁbrigens lassen sich die besprochenen Erscheinungen moglicher Weise
auch noch in anderer, viel einfacherer Weise »erkliren«. Es sei daran
erinnert, dafs die Stellung der Blitter auf dem Klinostaten durch die nun-
mehr in der Medianebene allein wirkende Epinastie eine weitgehende
Anderung erfihrt, wie ein Vergleich von Fig. 1 mit Fig. 2 Taf. IIl sofort
zeigt. Nach den mitgetheilten Beobachtungen wirkt das senkrecht zur
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Insertionsebene der Blitter einfallende Licht nur dann tordirend, wenn
die Blitter die in Fig. 1 angegebene Stellung besitzen. In dieser ver-
mogen sie aber nur unter gleichzeitiger Einwirkung der Schwerkraft zu
verharren. Die Schwerkraft wiirde unter diesen Umstinden gewissermafsen
nur die Rolle des Girtners spielen, der die Pflanzentheile durch Festbinden
oder andere Manipulationen den #uflseren Richtkriiften gegeniiber in be-
stimmte Lagen bringt, ohne dadurch Drehungen unmdoglich zu machen.
Hat die Schwerkraft nur diese Funection, dann miissen selbstverstindlich
die Torsionen auch auf dem Klinostaten eintreten, sobald man durch ge-
eignete Vorkehrungen dafir sorgt, dafs die Blitter wihrend der Aufhebung
der einseitigen Schwerkraftwirkung ihre Stellung in Fig. 1 beibehalten,
ohne indessen an der Ausfithrung von Drehungen verhindert zu sein. Wie
die Verhiltnisse in dieser Richtung liegen, mufs einstweilen dahingestellt
bleiben, da wir iber entscheidende Versuche nicht verfiigen.

Was nun das Verhalten der Pflanzen mit Blittern ohne Gelenkpolster
betrifft, so bedarf dasselbe nach dem Vorstehenden wohl keiner ausfiithrlichen
Schilderung mehr. Die Bewegungen polsterloser Blitter zeigen auf dem
Klinostaten selten die priignante Form, wie bei Sgja und Phaseolus. Da
sich die Epinastie an noch wachsenden Blittern gewohnlich tiber die ganze
Linge des Stieles und der Mittelrippe der Spreite, — wenn auch mit
localen Differenzen — erstreckt, so erfahren die Blitter nach Aufhebung
der einseitigen Schwerkraftwirkung zuniichst ausgesprochene bogenformige
Abwirtskrimmungen, bis sie mit ihrer Spitze, wie bei Soja und Phaseolus,
senkrecht nach abwiirts gerichtet sind (Fig. 7 Taf. III). Hierbei ist selbst-
verstindlich die bereits oben bei Soja angegebene Stellung vorausgesetzt,
in welcher das Licht withrend der Aufhebung der einseitigen Schwerkraft-
wirkung senkrecht zur Insertionsebene der Blitter einfillt. Bei manchen
Ptlanzen, so bei Dahlia und Viole, wird an der von der Epinastie herbei-
gefiihrten Lage der Blitter durch die einseitige Beleuchtung wenig geéndert;
Torsionen treten nach unseren Erfahrungen niemals ein, und
ebensowenig wird im Gegensatz zu Soja und Phaseolus die fixe
Lichtlage erreicht. Ubrigens gehort besonders Viola in Ubereinstimmung
mit vielen anderen krautigen Pflanzen nach dieser Richtung nicht zu den
giinstigen Untersuchungsobjecten.

Die opponirt stehenden, ziemlich kurz gestielten Blitter von Fuchsia
werden dagegen schon wihrend der Ausfihrung der epinastischen Abwiirts-
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bewegung durch eine heliotropische Kriimmung der Stiele schrig nach
vorn dem Licht zugewandt; sie erhalten damit in der Regel eine Stellung,
wie sie Fig. 7 Taf. III angiebt, in welcher der Lichteinfall senkrecht zur
Blattfliche gedacht ist. Die Lichtlage wird demnach bei Fuclsic auch auf
dem Klinostaten in den meisten Fillen ziemlich vollkommen erreicht, allein
die Bewegungen und die schliefsliche Stellung der Blitter zum Sprof(s sind
ganz andere, wie unter gleichzeitiger Mitwirkung der Schwerkraft. KEin
Vergleich von Fig. 5 mit Fig. 7 lifst die diesbeziiglichen Differenzen
deutlicher hervortreten als eine ausfiihrliche Beschreibung. Wihrend die
Blattspreiten in Fig. 5, wo auch die Schwerkraft mitwirkte, durch nicht zu
iibersehende Drehungen der Stiele in die Lichtlage iibergefiihrt sind, handelt
es sich bei dem Klinostatenexemplar in Fig. 7 nur um Kriimmungen.
Ubrigens compliciren sich die Verhiltnisse auf dem Klinostaten in Folge der
intensiven epinastischen Bewegung und dem gleichzeitigen Hinzutritt einer
heliotropischen Kriimmung oft derart, dafs es schwer zu entscheiden ist,
ob eine Torsion stattgefunden hat oder nicht. Wie dem aber auch sein
mag, jedenfalls erreichen die Drehungen nur einen geringen Grad und
zeigen daher niemals die ausgesprochene Form, wie aufserhalb des Klinostaten.
Klarer und unzweideutiger wird das Ergebnifs, wenn man bei hori-
zontalem Lichteinfall die Pflanzen gleichfalls in horizontaler Lage so am
Klinostaten rotiren lifst, dafs die Blitter nur an der Riicken- resp. mor-
phologischen Unterseite beleuchtet werden. Bei dieser Versuchsanstellung
treten nach unseren Erfahrungen immer nur intensive Kriitmmungen, niemals
aber Drehungen ein. Unter diesen Verhiltnissen hefinden sich die Blitter
dem Licht gegeniiber in derselben Stellung wie gegeniiber der Schwerkraft
in denjenigen Fillen, in welchen man beblitterten Sprossen bei allseitig
gleichmiifsiger Beleuchtung oder im Dunkeln cine inverse Lage giebt. In
dieser Weise der Schwerkraftwirkung ausgesetzt, fithren bekanntlich die
meisten Blitter Drehungen von 180° aus, die beispielsweise bei den drei-
getheilten Blittern von Soja und Phaseolus im Polster des Endblittchens
beginnen, um von hier aus allmihlich auf den Hauptstiel iberzugehen.
Die beiden Seitenblittchen werden dadurch ohne Drehung ihrer eigenen
Polster mit ihrer morphologischen Oberseite nach oben gekehrt.
Empfangen nun die dreigetheilten Blitter von Soja und  Phaseolus
wihrend der angegehenen Rotation auf dem Klinostaten das Licht an der
Riickenseite, so wirken Epinastie und Heliotropismus in gleichem Sinne:
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und es treten offenbar in Folge hiervon schon in kurzer Zeit intensive
Zuriickkriimmungen ein, die bei lebhaft wachsenden Blittern nicht selten
soweit gehen, dafs sich der Hauptstiel riickwiirts an die Sprofsaxe anlegt
und sich zuweilen sogar an derselben nach der gegeniiberliegenden Seite
vorbeischiebt. Gleichzeitig nimmt das Endblittchen durch epinastische Be-
wegung seines Polsters eine anniihernd senkrechte Stellung zum Blattstiel
ein, wihrend die vorher in einer gemeinsamen Ebene flach ausgebreiteten
Seitenblédttchen in Folge gleichen Verhaltens ihrer Polster sich bis zur
gegenseitigen parallelen Stellung zuriickkriimmen. Sobald bei einer der-
artigen Anordnung der drei Blittchen der Blattstiel ungefihr parallel zur
Sprofsaxe gerichtet ist, befindet sich das Endblittchen in der fixen Licht-
lage, wihrend die beiden Seitenblittchen parallel zum einfallenden Licht
orientirt sind. Von dieser Orientirung der Blatter treten zwar hier und
da Abweichungen ein, dieselben sind jedoch zu untergeordneter Natur,
um sie hier zu schildern. Hier ist nur die Thatsache von Bedeu-
tung, dafls bei der angegebenen Stellung der Blédtter zum Licht
niemals Torsionen zur Beobachtung gelangen. Und in diesem
Verhalten stimmen mit Sgja und Phaseolus eine Reihe anderer Pflanzen
iiberein, nach unseren Untersuchungen z. B. Fuchsia, Dahlia und Acacia
lophanta.

Die Stellung, welche die doppelt gefiederten Blitter von A. lophanta
auf dem Klinostaten bei Beleuchtung ihrer Riickenseite einnelimen, mag
durch Fig. 14, Taf. III veranschaulicht werden; der Pfeil gibt die Lage
des Sprofsscheitels an. In inverser Lage unter der alleinigen Einwirkung
der Schwerkraft werden simmtliche Fiederblittchen durch Drehung des
Hauptblattstiels mit ihrer morphologischen Oberseite nach oben gebracht,
withrend der Stiel auf dem Klinostaten in Folge Epinastie des basalen
Polsters @ nur eine intensive Riickwiirtskriunmung erfihrt, die in manchen
Fiillen noch erheblicher ist als in Fig. 14. Die Stiele zweiter Ordnung,
die mit dem Hauptstiel nach vorn etwa einen Winkel von 45° hilden,
werden auf dem Klinostaten durch Epinastie ihrer eigenen Polster riick-
wiirts bewegt, in einer Ebene, die den Hauptstiel etwa unter einem Winkel
von 45° schneidet. Da durch alle diese Bewegungen, wie Fig. 14 zeigt,
die Fiederblittchen schrig nach vorn (mit Bezug aut’ die Sprofsaxe natiirlich
nach hinten) dem Licht zugewandt werden, so wird die Lichtlage wenig-
stens einigermafsen erreicht.

Phys. Abh. 1892. 1. 12
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Nach dem Vorstehenden kann es keinem Zweifel unterliegen, dafs
die dorsiventralen Bléitter einer grofseren Zahl von Ptlanzen zur Aus-
fiilhrung von Orientirungstorsionen gegeniiber einseitiger Beleuchtung nur
befdhigt sind, wenn sie unter der gleichzeitigen Einwirkung von Licht
und Schwerkraft stehen. Dafs dieses Krgebnifls jedoch nicht ohne Weiteres
fiir alle dorsiventralen Blitter als Regel aufgestellt werden kann, ist wohl
selbstverstindlich. Wie wir sahen, vermag das Licht ganz allein die
Bliithenstiele von Viola tricolor und altaica zu drehen; und von vornherein
ist nicht einzusehen, warum das Licht diese Fihigkeit nicht auch bei
verschiedenen dorsiventralen Bléittern besitzen soll.

Nach unseren bisherigen Versuchsergebnissen scheinen z. B. die Al-
stroemerien-Blitter einen Fall zu repriisentiren, in welchem das Licht in
gleicher Weise wie bei Viola ohne Mitwirkung der Schwerkraft Torsionen
zu veranlassen im stande ist. Die Blitter von Alstroemeria sind bekanntlich
dadurch ausgezeichnet, dafs sie an aufrecht stehender Sprofsaxe Drehungen
von 180° ausfiihren (Fig. 7, Taf. II). Da, wie schon frither hervorgehoben.
diese Drehungen an invers gehaltenen Sprossen ausbleiben oder wiederum
riickgiingig gemacht werden, so ist auch ohne Anstellung von Klinostaten-
versuchen wohl mit Sicherheit anzunehmen, dafs sie bei Ausschluls ein-
seitiger Beleuchtung ganz allein von der Schwerkraft verursacht werden.
Lifst man nun Sprosse von Alstroemeria in horizontaler Lage um ihre
eigene Axe rotiren und zwar so, dafs der Sprofsscheitel dem horizontal
einfallenden Licht zugewandt ist, so ist die einseitige Schwerkraftwirkung
aufgehoben; wenn die Blitter unter diesen Umstinden Drehungen aus-
fithren, so konnen dieselben natiirlich nur vom Licht verursacht sein.
Nach unseren bisherigen Versuchen treten die Drehungen der Alstroemerien-
Blitter auch auf dem Klinostaten unter alleiniger Wirkung des Lichtes
ein; die gewonnenen Resultate bediirfen indessen noch der weiteren Be-
stitigung. Denn das aus dem Kgl. botanischen Garten in Schéneberg
stammende Untersuchungsmaterial befand sich in einem etwas krankhaften
Zustand, der sich wihrend der Ausfilhrung der Versuche noch steigerte,
so dafs diese schliefslich abgebrochen werden mulfsten.

Von den Alstroemerien abgesehen, kommen reine heliogene Drehungen
an vegetativen Organen héchst wahrscheinlich noch in verschiedenen anderen
Fillen vor. Die Annahme solcher Bewegungen ist wenigstens sehr nahe
gelegt, wenn sich beispielsweise die Internodien aufrechter Sprosse unter
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einseitiger Beleuchtung so drehen, dals die Blitter zweizeilig in eine zum
Lichteinfall senkrechte Ebene gestellt werden. Dies geschieht z. B., wie
schon Goebel') angegeben, bei Urtica divica, sobald dieselbe an hohen
Mauern oder Waldrindern einer extrem einseitigen Beleuchtung ausgesetzt
ist. Dasselbe lilst sich an den mehr oder weniger senkrecht nach oben
oder nach unten wachsenden Zweigen von Philadelphus und verschiedenen
anderen Striuchern beobachten. Wie bereits friiller gezeigt wurde, werden
die Blattpaare an wagerechten Zweigen unter horizontaler Beleuchtung in
eine gemeinsame Ebene gebracht, so dals die Blitter zweizeilig an der
Ober- und Unterseite der Sprosse stehen (Fig. le, d, e, f Taf. II). Von den
Achselknospen dieser Blitter, die im nichsten Jahre unter derselben ein-
seitigen Beleuchtung zur Entwickelung gelangen, wachsen die an der Ober-
seite des Muttersprosses stehenden nach oben, die an der Unterseite da-
gegen nach unten. Dabei werden auch an diesen Sprossen simmtliche
Blattpaare durch Internodialdrehungen in eine zum einfallenden Licht senk-
recht stehende Ebene gebracht; die Blitter stehen jedoch in Bezug auf
die Beleuchtungsrichtung zweizeilig an den Seiten des Sprosses, wie die
Zweige ¢, d, e, f an der senkrechten Sprofsaxe el in Fig. 1 Taf. Il. Die
aus den Blattachseln dieser Sprosse hervorgehenden Knospen nehmen bei
ihrer Entwickelung im niichsten Jahre wagerechte Richtung an.

Dafs die Schwerkraft fiir sich allein, d. h. im Dunkeln oder unter
allseitig gleichmifsiger Beleuchtung der Objecte, die Internodien aufrechter
Sprosse von Urtica, Philadefphus w. s. w. nicht dreht, darf mit Sicherheit
angenommen werden; es ist daher mehr als wahrscheinlich, dals das Licht
in diesen Fillen nicht nur die Richtung und Grofse der Drehung bestimmt,
sondern auch die Wachsthumsvorginge auslost, aus welchen die Drehungen
resultiten. Ob jedoch die Organe in dieser Weise auch auf das Licht
reagiren, wenn sie der einseitigen Schwerkraftwirkung entzogen sind, bleibt
dabei immer noch eine offene Frage.

In einem kurzen Riickblick auf vorstehende Untersuchungen iiber die
Bedeutung des Lichtes fiir das Zustandekommen gewisser Orientirungs-
torsionen verdient zuniichst hervorgehoben zu werden, dals sich beziiglich

Yy Botan. Zeit. 1880, p. 843.
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der Lichtwirkung keine allgemeine Regel aufstellen lafst. Wihrend das
Licht bei den Bliithen von Vinde und walirscheinlich auch bei den Blit-
tern von Alstroemeria die zur Erreichung einer bestimmten Lichtstellung
erforderlichen Torsionen ganz allein zu erzielen vermag, bedarf es hierzu
in anderen FKillen der Mitwirkung der Schwerkraft. Bei dieser letzteren
liegen die Verhiltnisse ganz anders; es ist uns wenigstens kein Fall be-
kannt, in welchem ein Organ erst unter der gleichzeitigen Einwirkung
einer anderen Richtkraft die Fahigkeit erlangt, sich dem Erdradius gegen-
iiber oder gegen die Tragaxe in bestimmter Weise zu orientiren. Stets
ist es die Schwerkraft allein, welche die hierzu erforderlichen
Torsionen zu verursachen im stande ist, vorausgesetzt, dafls
sich die Organe in normalem Wachsthum befinden.

Da nun das Licht wenigstens in einigen Fillen in gleicher Weise,
wie die Schwerkraft, unabhingig von der Mitwirkung anderer Kriifte
Drehungen zu verursachen im stande ist, so sind wir auch zur Annahme
eines Heliotortismus gezwungen:; darunter ist also die Fiahigkeit der
Organe verstanden, unter der alleinigen Einwirkung des Lichtes
nicht nur Krimmungen, sondern auch bestimmte Drehungen aus-
zufithren. Die Art und Weise, wie diese Torsionen mechanisch zu stande
kommen, braucht hier nicht mehr erdrtert zu werden; es sei nur an die
mit Viola ausgefiihrten Klinostatenversuche erinnert, aus welchen hervor-
geht, dafs die heliogenen Drehungen in gleicher Weise wie die geogenen
eine fiir sich bestehende Erscheinung repriisentiren, die zu den gleichzeitig
auftretenden Kriimmungen in keiner ursichlichen Beziehung steht.

Was nun die dorsiventralen Blitter betrifftt, die nach den voraus-
gehenden Untersuchungen zur Ausfiihrung von Orientirungstorsionen gegen-
iiber einseitiger Beleuchtung in vielen Fillen erst befihigt werden, wenn
sie sich gleichzeitig unter dem FEinflufs der Schwerkraft befinden, so sind
wir hier bei einem Gegenstand angelangt, der sich in Bezug auf das rein
Thatsiichliche mit wenigen Worten erledigen lifst. Alles Wesentliche liegt
in der Thatsache, dafs sich Licht und Schwerkraft durch Vermittlung des
Protoplasma’s in ihren Wirkungen zu beeinflussen vermdgen. An eine
befriedigende Erklirung der vorliegenden Verhiltnisse ist jedoch, wie schon
frither betont, einstweilen nicht zu denken, da die Art der gegenseitigen
Beeinflussung der fraglichen Krifte von dem jeweiligen Verhalten der
lebenden Protoplasmasubstanz bedingt wird. Auch zwischen dem Licht
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und dem von ihm ohne Mitwirkung anderer Richtkrifte erzielten Bewegun-
gen besteht ja kein unmittelbares causales Verhilnifs, sondern Ursache und
Wirkung sind durch die Reizbarkeit des Protoplasma’s mit einander ver-
bunden. Da es nun ganz allein von der Natur dieser Reizbarkeit abhiingt,
in welcher Weise die Organe auf die Einwirkung einer fulseren Richtkraft
reagiren, so kann die gleiche Ursache, resp. dieselbe Kraft je nach dem im
Protoplasma verwirklichten Mechanismus verschiedene Bewegungen erzielen.
Obgleich es sich hier um klar zu Tage liegende Beziehungen handelt, hat man
sie gleichwohl nicht immer geniigend beachtet, wie die wiederholten Generali-
sirungen irgendwelcher Versuchsergebnisse auf vorliegendem Gebiete beweisen.

Die hervorgehobenen Verhiltnisse erfahren nun eine weitere Compli-
cirung durch die im Vorstehenden constatirte Thatsache, dafs manche
Organe, wie die dorsiventralen Blatter, unter dem Einflufs der Schwerkraft
erst denjenigen Zustand erlangen, in welchem sie befihigt sind, unter der
Direction des Lichtes bestimmte Bewegungen auszufiihren. Da hier wiederum
die rithselhafte Reizbarkeit des Protoplasmas in Frage kommt, so sind
alle weiteren Erorterungen iiberfliissig, da uns dieselben nach der mechani-
schen Seite doch keinen tieferen Einblick in die Vorginge innerhalb des
lebenden Protoplasmas zu verschaffen vermégen. Es fragt sich nur, ob wir
auch in den vorliegenden Fillen berechtigt sind, von heliogenen Drehungen
und dem entsprechend von einem Heliotortismus zu sprechen. Sind die
fritheren Auseinandersetzungen iiber die Beziehungen zwischen Licht und
Schwerkraft zutreffend, so kann dariiber kein Zweifel bestehen; denn
danach ist es das Licht, welches auch bei den dorsiventralen
Bliattern die zur Torsion fiihrenden Wachsthumsvorginge aus-
16st.

VIIL

Die Bewegungen bogenférmiger Organe unter der
kriimmenden Wirkung des Lichtes oder der Schwerkraft.
Soweit unsere an Blittern, Bliithen und Sprofsinternodien ausgeflihrten

Versuche reichen, entstehen die Orientirungstorsionen iiberall unter der un-
mittelbaren Einwirkung der Schwerkraft und des Lichtes. Demmach ist die
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von verschiedenen Seiten vertretene Ansicht, dals Licht und Schwerkraft
immer nur Krimmungen in einer Ebene zu verursachen im stande seien,
nicht mehr aufrecht zu erhalten. Wie in den vorausgehenden Capiteln
unter Anderem gezeigt wurde, sind alle auf Grund dieser Annahme unter-
nommenen Erklirungsversuche der sogenannten »geotropischen« und »helio-
tropischen Torsionen« sowohl theoretisch als auch empirisch unhaltbar.
Um jeden Zweifel an der Richtigkeit dieses Ergebnisses auszuschliefsen,
bleibt noch ein Gegenstand zu erdrtern, der im Vorausgehenden nur ge-
legentlich gestreift wurde.

Im Anschlufs an die Untersuchungen Schwendener’s tber »Das
Winden der Pflanzen«') hat Ambronn in seinen bekannten Abhandlungen®)
iiber den gleichen Gegenstand, sowie in einer friitheren Mittheilung »Uber
heliotropische und geotropische Torsionen«?) zu zeigen versucht, dafs unter
gewissen Bedingungen wachsende Pflanzentheile unter dem Einfluls des
Lichtes oder der Schwerkraft reelle Torsionen erfahren kénnen, ohne dafs
man deshalb gezwungen sei, den fraglichen Kriften eine andere als kriim-
mende Wirkung zuzuschreiben. Derartige Drehungen konnen nach den
Darlegungen Ambronn’s eintreten, wenn Licht und Schwerkraft auf be-
reits gekriimmte Organe einwirken, unter der Voraussetzung, dafs die Ebene
der vorhandenen Kriimmung nicht parallel zum Erdradius oder zu den
einfallenden Lichtstrahlen orientirt ist. Ambronn beschriinkt sich hierbei
naturgemifs auf die Erdrterung des einfachsten Falles, in welchem die
Kriimmungsebene senkrecht zur Angriffsrichtung  der Kraft gestellt  ist,
Verhiltnisse, die sich nicht blos an den von Ambronn untersuchten
Sprossen windender Pflanzen, sondern auch an Blittern und Blitthen nicht
selten verwirklicht finden. Wiederholt haben wir im Vorausgehenden
darauf hingewiesen, dafs die Orientirungstorsionen sehr oft an bereits ge-
kriimmten Organen zur Ausfilhrung gelangen, und hierbei finden sich auch
Fille, in welchen die Kriimmungsebene ziemlich rechtwinklig zum ein-
fallenden Licht oder Erdradius orientirt ist. Hilt man z. B. einen be-
blitterten Sprofs in horizontaler Lage fest, so kriimmen sich die seitlich
inserirten Blitter in Folge ihrer Epinastie in horizontaler Ebene, die also
senkrecht zur Angriffsrichtung der Schwerkraft steht. Darauf tritt erst

1) Monatsberichte der Kgl. Akademie der Wissenschaften zu Berlin, Decemnber 1881.
%) Berichte der math.-phys. Classe der Kgl. Sichs. Gesellsch. der Wissenschaften 1884.
3) Berichte der Deutsch. bot. Gesellsch. Bd. II. p. 183.
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die Torsion ein, durch welche die Oberseite der Blitter nach oben ge-
bracht wird.

Es mag jedoch schon hier betont werden, dafs die von Ambronn
hervorgehobenen Momente fiir die mechanische Erklirung der Orientirungs-
torsionen im Allgemeinen nicht in Betracht kommen. Zuniichst ist das
Auftreten der hierher gehérigen Drehungen von der Lage der Kriimmungs-
ebene zur Angriffsrichtung der Kriifte unabhingig: die Orientirungstorsionen
gelangen auch zur Ausfithrung bei paralleler Stellung der Kriimmungsebene
zum einfallenden Licht oder zum Erdradius; sie erreichen bekanntlich bei
dieser Orientirung der Organe in der Regel den hochsten Werth, nimlich
180 oder sogar 360° (Bewegungen dorsiventraler Bliithen und Blitter an
inverser Tragaxe). Sodann kénnen in einer Reihe von Fillen Kriimmungen
iiberhaupt nicht in Frage kommen, weil die sich tordirenden Organe gerade
sind. Fiir die Bliithen von Aconitum Lycoctonum ist aulserdem gezeigt wor-
den, dafs man die Ausfithrung von Kriimmungen verhindern kann, ohne
damit die Torsionen aufzuheben. Nichtsdestoweniger lag uns daran, durch
besondere Experimente festzustellen, ob an wachsenden Pflanzentheilen,
wenn sie den von Ambronn angegebenen Bedingungen unterliegen, reelle
Drehungen, wenn auch nur in geringem Grade, auftreten. Um diese Ver-
suche und ihr Ergebnils zu verstehen, glauben wir eine kurze Hervor-
hebung der Punkte, auf die es hier ankommt, nicht ganz umgehen zu
kénnen.

Wenn sich ein bogenférmiges Organ in einer zur vorhandenen Kriim-
mung senkrecht stehenden Ehene kriimmt, indem sich die einzelnen Quer-
abschnitte um genau quergestellte Axen gegeneinander bewegen, so erfihrt
dasselbe withrend der Ausfiihrung dieser zweiten Kriimmung zunfichst eine
scheinbare antidrome Torsion. Hilt man z. B. das horizontal gelegte Bogen-
stiick in Fig. 10 Taf. I an dem einen Ende abe fest, widhrend sich das
Bogenstiick 11 gegen I um die horizontale Queraxe g/, und ebenso III
gegen I um die Axe ¢k in verticaler Ebene bewegt, so erhalten damit
die anfinglich longitudinal verlaufenden Linien cf, de u.s. w. eine vom
festgehaltenen bis zum frei beweglichen Ende zunehmende seitliche Ver-
schiebung, und zwar hier im Sinne einer rechtsldufigen Spirallinie. Da
es hier nur auf eine Orientirung ankommt, so diirfen wir willkiirlich an-
nehmen, dafls die fragliche Verschiebung der Longitudinallinien am frei
beweglichen Ende des gezeichneten Bogenstiickes nach Beendigung der
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zweiten Krimmung 90° betrage: Dann ist ¢f in die Richtung der ge-
strichelten Linie ce, be in die Richtung von 4d u. s. w. iibergegangen.
Die hierdurch zum Ausdruck kommende Torsion ist jedoch, wie aus der
skizzirten Entwickelungsgeschichte unmittelbar hervorgeht., nur eine schein-
bare. Es leuchtet nun sofort ein, dals z. B. an einem horizontal ge-
krimmten Organ, das unter dem Einflufs der Schwerkraft eine zweite
Krimmung in verticaler Ebene ausfiihrt, in Folge der hiermit verbundenen
scheinbaren antidromen Torsion nicht immer dieselbe Lingszone nach unten
gerichtet sein kann; der wachsthumfordernde Eintlufs der Schwerkraft
mufls demnach successive auf andere Lingszonen iibergehen. Da die den
directen Impulsen der Schwerkraft ausgesetzte Zone eine linkslinfige und
zwar in Bezug auf die vorhandene Kriimmung homodrom um das Organ
verlaufende Schraubenlinie repriisentirt, so muls das maximale Wachsthum
dieser Zone auch eine reelle homodrome Torsion zur Folge haben.

Ambronn hat sich in seinen oben citirten Untersuchungen auf die
Klarlegung der scheinbaren antidromen Torsion beschriinkt; iiber die reelle
homodrome Drehung #uflsert er sich im Allgemeinen nur vermuthungsweise,
indem er nicht einmal behauptet, dafs sie auftreten miisse, sondern nur,
dafs sie eintreten konne; p. 61 heifst es z. B.: »In der mehrfach erwilnten
vorliufigen Mittheilung in den Ber. d. Deutsch. bot. Gesellsch. habe ich
darauf hingewiesen, dafs mit dem eben angedeuteten Verlaut der Kriimmung
auch zugleich eine wirkliche Torsion und zwar eine homodrome verbunden
sein konne, und zwar deshalb, weil die am stirksten wachsende Zone
ihnlich wie eine homodrom verlaufende Schraubenlinie um das betreffende
Organ herumgehe. «

Eine allgemeine theoretische Behandlung der Frage, ob unter den
Ambronn’schen Bedingungen reelle homodrome Drehungen entstehen und,
was wichtiger ist, welchen Grad dieselben in concreten Fillen erreichen,
ist selbstverstindlich nur moglich, wenn man betreffs der Nachwirkung
der Schwerkraft in den antidromen Schraubenlinien bestimmte Annahmen
macht. Wir nehmen jedoch von einer derartigen Erdrterung Abstand, da
die so gewonnenen Ergebnisse nach den sofort mitzutheilenden Beobach-
tungen den in der Natur eintretenden Formverinderungen bogenférmiger
Organe unter der kriimmenden Wirkung fulserer Richtkrifte nicht ent-
sprechen wiirden. Dasselbe gilt von den Darlegungen Ambronn’s iiber
die scheinbare antidrome Torsion; dieselben sind zwar theoretisch voll-
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kommen richtig, allein sie verlieren ihre praktischie Bedeutung, weil in
den Primissen ein Factor fehlt, von welchem, wie wir sehen werden,
die Verdnderungen bogentormig gekriimmter Organe unter dem Eintlufs
des Lichtes oder der Schwerkraft in ganz hervorragendem Malse bestimmt
werden, und zwar so, dals wihrend der Ausfihrung der zweiten
Krimmung keine Drehungen entstehen. Ambronn behauptet frei-
lich, dals sich wenigstens die scheinbare antidrome Torsion nicht blos an
kiinstlichen Modellen demonstriren, sondern auch an wachsenden Pflanzen-
theilen, wie dem hypocotylen Glied von Helianthus, stets deutlich beob-
achten lasse.  Helianthus-Keimlinge, die sich in horizontaler Lage unter
dem Einflufs der Schwerkraft gekriimmt hatten, wurden um 90¢ gedreht,
so dafs nunmehr die Schwerkraft senkrecht zur Ebene der ersten Krim-
mung zur Wirkung gelangte. Zwei Glasnadeln, die zuvor in der ge-
kriimmten Region in genau derselben Ebene an dem Keimling befestigt
wurden, sollen wiithrend der Austiihrung der zweiten Kriimmung gegen-
einander verschoben worden sein.

Wir haben zuniichst die hier skizzirten Versuche mit Helianthus-
Keimlingen des Ofteren wiederholt, ohne jedoeh zu dem Ambronn’schen
Ergebnifs zu gelangen. Wiihrend der Ausfilhrung der zweiten Krimmung
behielten nach unseren Beobachtungen zuvor in derselben Ebene angebrachte
Glasnadeln ziemlich genau ihre urspriingliche Stellung zu einander, und
in gleicher Weise zeigten longitudinale Tuschlinien in allen Phasen der
Bewegung unverindert ihre urspriingliche Richtung. Es liefls sieh mit
anderen Worten an unseren Helianthus-Keimlingen wihrend des
allmiahlichen Zustandekommens, sowie am Schluls der zweiten
Kriimmung weder eine antidrome noch eine reelle homodrome
Drehung constatiren.

Da uns dies Resultat unerwartet kam, so wurden die Untersuchungen
noch auf eine Reihe anderer Pllanzen (Daklia, Acroclinium, Mimulus, Pha-
seolus u. s. w.) ausgedehnt, aber stets mit demselben Erfolg. Bei leb-
haft wachsenden Sprossen war am Schluls eines jeden Versuches die
horizontale Krimmung ginzlich verschwunden, und dafir eine solche in
verticaler Ebene entstanden, von den Formverhiltnissen des urspriing-
lichen, horizontal gelegten Bogens. Wichtiger ist jedoch die oben be-
tonte Thatsache, dafs an den nunmelr in senkrechter Ebene gekriimmten
Sprossen longitudinale Tuschlinien keine Ablenkung von ihrem fritheren

Phyv. AW 1892, T. 13
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Verlauf erkennen liefsen. Allgemein ausgedriickt, ist die erste
horizontale Krimmung auf die Form und Beschaffenheit der
zweiten, in senkrechter Ebene erfolgenden Kriimmung ohne
wesentlichen Einflufs. Die Concav- und Convexseite des horizontalen
Bogens sind natiirlich an dem senkrechten zu den Flanken geworden,
wihrend von den beiden Flanken des ersten Bogens die obere der Concav-
seite und die untere der Convexseite des zweiten Bogens entspricht, wie
dies eine Betrachtung von Fig. 12 Taf. I ohne Weiteres zeigt. Der in
der Papierebene gelegene Bogen I geht unter der Einwirkung der Schwer-
kraft allmihlich in den senkrecht zur Papierfliiche stehenden Bogen II
iiber, dessen Concavitit in der Zeichnung genau nach oben gerichtet ist.
Man sieht aus der Figur sofort, dals die obere Flanke (6f) von I an dem
Bogen Il zur Concavseite (hf'), die nach unten gelegene Flanke (d/) von
I an Bogen II zur Convexseite (d%') geworden ist, wihrend die Concav-
seite (a¢) und die Convexseite (cg) von I an II die beiden Flanken (ae’
und cg’) einnehmen. Die Linien zeigen jedoch an Bogen II genau den-
selben longitudinalen Verlauf wie an I. Das Schlufsergebnifs macht dem-
nach den Eindruck, als ob sich das in horizontaler Ebene gekriimmte
Organ zuniichst gerade gestreckt und sich darauf erst in verticaler Ebene
gekrimmt hitte. Setzt man neben gekriimmten Sprossen ungekriimmte
in horizontaler Lage der Einwirkung der Schwerkraft aus, so ist nach
einiger Zeit eine verticale Kriimmung entstanden, die bei allen Sprossen
ziemlich genau dieselbe Form und Beschaffenheit besitzt.

Wie ist nun dies auf den ersten Blick eigenthiimliche Ergebnifs zu
erkliren? In Wirklichkeit nehmen ja (von Ausnahmefillen abgesehen) die
in horizontaler Ebene gekriimmten Sprosse nicht erst die gerade Form an.
bevor sie die zweite Kriimmung ausfiihren: vielmehr entwickelt sich der
Regel nach der senkrechte Bogen ganz allmihlich aus dem horizontalen.
Die Formverhiltnisse, die hierbei an den Organen in den einzelnen
Phasen der Bewegung zu beobachten sind, mogen einstweilen unerértert
bleiben; denn es liegt uns hier zundchst an der allgemeinen Beantwortung
der Frage, wie die Entstehung des senkrechten Bogens aus dem horizontalen
moglich ist, ohne dass gleichzeitig eine scheinbare antidrome Torsion ent-
steht, von der homodromen ganz abgesehen.

Wie nach den einleitenden Auseinandersetzungen dieses Capitels ohne
Weiteres einleuchtet, miifsten urspriingliche Logitudinallinien an dem senk-
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rechten Bogen unter allen Umstiinden wenigstens eine Ablenkung im Sinne
einer antidromen Torsion zeigen, wenn die im horizontalen Bogen zum
Ausdruck gelangende Schwerkraftwirkung withrend der Entstehung der
zweiten Krimmung erhalten bliebe. Diese von Ambronn angenommene
Bedingung ist jedoch in Wirklichkeit nicht erfiillt; thatsdchlich wird
wihrend der Ausbildung der zweiten Krimmung die urspriing-
liche Wirkung der Schwerkraft wiederum beseitigt. Die hier in
Frage stehenden Organe sind niimlich, wie zuerst Vochting') gezeigt hat,
rectipetal, sie haben aus inneren Ursachen das Bestreben sich gerade zu
strecken. Da nun die Schwerkraft an radiiren Organen ihre kriimmende
Wirkung nur in vertikaler Ebene geltend zu machen vermag, so ist sie
ausser Stande, die horizontale Kriimmung des Bogens zu beeinflussen; der-
selbe kann durch die in dieser Ebene ungehindert zur Wirkung kommende
Rectipetalitit beseitigt werden. Wir haben es hier, wie man sieht, mit
einem eigenthiimlichen Zusammenwirken einer fulseren und einer inneren
Richtkraft zu thun, deren sichtbares Ergebnils dasselbe ist, als wenn man
die Sprosse zunichst gerade strecken wiirde, um sie darauf in horizontaler
Lage dem Einfluls der Schwerkraft auszusetzen. Dafs unter diesen Um-
stinden Torsionen unméglich sind, bedarf kaum einer Hervorhebung.

Um sich von dem Vorhandensein der Rectipetalitiit in der einfachsten
Weise zu iiberzeugen, hat man nur nothig, geotropisch gekriimmte Sprosse
nach dem Beispiele Vichting’s der Rotation auf dem Klinostaten aus-
zusetzen. Man beobachtet dann, wie sich die Organe, sofern sie in der
gekrimmten Region noch waehsen, allméhlich wiederum gerade strecken,
und zwar stimmt die hierzu erforderliche Zeit im Grofsen und Ganzen mit
derjenigen iberein, welche die Schwerkraft zur Bildung der Krimmung
gebraucht.

Dafs nun diese Rectipetalitiit ihre Thitigkeit auch an gekriimmten
Organen entfaltet, die in der oben besprochenen Weise dem Einflufs der
Schwerkraft unterliegen, dafiir liefert das Ausbleiben von Torsionen wihrend
der Entstehung des senkrechten Bogens den sicheren Beweis. Es bedarf
keiner besonderen mathematischen Darlegung, um einzusehen, dafs von
Seiten der Rectipetalitit, wenn die zweite Kriimmung in verticaler Ebene
entstanden ist, die horizontale vollstindig beseitigt sein mufs. Wire dies

Yy H. Vochting, Bewegungen der Blithen und Friichte. Bonn 1882, S, 182.
13"
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nicht der Fall, so wirde die Schwerkraft unter den Ambronn schen
Bedingungen auf gekriimmte Organe wirken und nothwendig zuniichst
scheinbare antidrome Torsionen zur Folge haben miissen.

Indem wir von einer eingehenden Schilderung der succesiven Form-
verinderungen gekriimmter Organe Abstand nehmen, sollen nur einige
Beobachtungen registrirt werden, aus welchen die Thitigkeit der Recti-
petalitit und ihre Bedeutung fiir die schliefsliche Form der Sprosse be-
sonders klar hervorgeht. In erster Linie kommt es natirlich darauf an,
die Verinderungen festzustellen, welche die horizontale Kriimmung erleidet,
bevor von der zweiten, verticalen etwas wahrzunehmen ist. Zu diesem
Zwecke wurde in den einzelnen Versuchen in gleicher Ebene mit der vor-
handenen Kriimmung eine Glasnadel quer durch den Sprofs geschoben,
und zwar unterhalb der Kriimmung in dem bereits ausgewachsenen Theile
des Sprosses (@ b in Fig. 7, 8 und 11 Taf I). Nachdem sodann die ge-
kriimmten Sprosse so auf Cartonpapier gelegt waren, dals sich die fragliche
Glasnadel mit einer auf dem Papier gezogenen Linie deckte (¢ & Fig. 7,
8 und 11), liefs sich die Gestalt des Bogens direct mit dem Bleistift nach
dem Objecte abzeichnen. Bei den folgenden Messungen brauchte man
natiirlich nur die Glasnadel mit der Linie in Deckung zu bringen, um so-
fort zu sehen, ob sich der Bogen inzwischen geiindert hatte oder nicht. In
all’ diesen Versuchen konnte eine anfiingliche Zunahme in der Kriimmung
des horizontal gelegten Bogens mit Sicherheit nicht constatirt werden:
daraus folgt selbstverstindlich nicht, dafs die Schwerkraft keine Nach-
wirkung besitzt, sondern nur, dals diese nicht grofs genug ist, um die
gleichzeitig in entgegengesetztem Sinne wirkende Rectipetalitit zu iber-
winden.

An lebhaft wachsenden Pflanzen bleibt der von der Schwerkraft ge-
bildete Bogen in horizontaler Lage nur eine verhdltnifsmifsig kurze Zeit
— etwa 15 bis 30 Minuten — unveriindert; dann tritt eine deutlich nach-
weisbare Vertlachung ein, ein Beweis, dafs die Nachwirkung der Schwer-
kraft nicht mehr stark genug ist, um der in derselben Ebene wirksamen
Rectipetalitit das Gleichgewicht zu halten. Hierbei ist die Thatsache von
Interesse, dafs die Geradestreckung in der oberen Region der Sprosse be-
ginnt, um von hier aus basipetal fortzuschreiten, wie dies an ein paar
Beispielen kurz gezeigt werden mag. Der in Fig. 7 Taf. T wiedergegehenc
Sprofs von Phaseolus multiflorus zeigte bei der Horizontallegung die Form
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von cf, eine Stunde spiter die Form von c¢g und nach einer weiteren
Stunde die Gestalt von ¢4 Wie man sieht, hat die Rectipetalitiit in der
angegebenen Zeit die Kriimmung nur in der Region fd beeinflulst, ¢d ist
unverindert geblieben.  Ahnliches zeigen die Figuren 8 und 11, in welchen
cf die urspriingliche Form des Bogens angiebt, wiihrend ¢/% die Lage des-
selben nach etwa 3 Stunden repriisentirt.

Wenn die zweite, verticale Kriimmung sich zu bilden beginnt, haben
besonders lebhaft wachsende Sprosse in der oberen Region vermége ihrer
Rectipetalitit zuweilen schon eine ziemlich gerade Form angenommen, so
die in Fig. 7 und 11 wiedergegebenen Beispiele. Die verticale Krimmung
trat hier., wie in verschiedenen anderen Fillen, erst in die Erscheinung,
als die Sprosse die Lage von ¢ /4 angenommen hatten. Wie man sieht,
erstreckt sich die horizontale Kriimmung nur noch auf die Region de¢,
wihrend d/% bereits eine annihernd gerade Form zeigt. Da die Entwicke-
lung der verticalen Kriimmung in Ubereinstimmung mit der Rectipetalitiit
in basipetaler Richtung fortschreitet, so zeigen die Sprosse in manchen
Filllen anfinglich zwei ziemlich scharf von einander getrennte Kriitmmungen,
eine verticale in d/4 und eine lLorizontale in ¢d. Wenn nun die zur ver-
ticalen Kriimmung fiihrenden Wachsthumsprocesse auf tiefere resp. dltere
Regionen (cd) ibergreifen, hat auch hier die Rectipetalitit die horizontale
Krimmung so ziemlich beseitigt. Es kommt also vor, dafs die verticale
Kriimmung in ihrer Entwickelung der in horizontaler Ebene thitigen Recti-
petalitit gewissermafsen Schritt fir Schritt folgt. Wo dies der Fall, ist
von vornherein die Bildung von Torsionen ausgeschlossen, denn die Schwer-
kraft wirkt ja nicht mehr auf bogenformige. sondern auf gerade Organe.

Nun aber zeigen die Bewegungen nicht immer den soeben skizzirten
Verlauf. In vielen Fiillen machen sich die Anfangsstadien der verticalen
Kriimmung bereits hemerkbar. bevor die horizontale durch die Rectipeta-
litit beseitigt ist. Rectipetalitit und Schwerkraft fallen in ihrer Wirkung
zeitlich und riumlich zusammen, ohne dadurch nach unsern Beobachtungen
an den hier in Frage stehenden Verhiltnissen etwas zu #ndern. Auch bei
dieser Art des Zusammenwirkens jener Kriifte bleiben die Sprosse in allen
Abschnitten der Bewegung ohne wahrnehmbare Torsion; an die Stelle
des horizontalen Bogens ist schlielslich ein verticaler getreten,
an welchem irgendwelche Marken ziemlich genau ihre urspriing-
liche Stellung zu einander beibehalten haben,
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Im Grunde genommen ist etwas Anderes auch kaum zu erwarten,
denn ob man die fraglichen Kriifte nach einander oder gleichzeitig wirken
lafst, ist fiir das schliefsliche Ergebnils oline Belang.

Ohne auf specielle Fille einzugehen, wird es geniigen, wenn wir die
Bewegungen bogenférmiger Organe bei der hervorgehiobenen Art des Zu-
sammenwirkens von Rectipetalitit und Schwerkraft im Allgemeinen an der
schematisirten Zeichnung in Fig. 5 Taf. I kurz erliutern. Zerlegt man das
in dieser Figur durch die punktirte Linie angedeutete halbkreistormige
Sprofsende in die vier geraden Abschnitte 1, 2, 3 und 4, so bildet jedes
vorausgehende Sprofsstiick mit der Verlingerung des niichstfolgenden einen
Winkel (¢, 8 u.s. w.), der durch die basipetal fortschreitende Wirkung
der Rectipetalitit beseitigt wird. Zuniichst verschwindet die horizontale
Kriimmung in der oberen resp. jiingsten Sprofsregion, indem sich 1 in
die Verlingerung von 2 stellt. Damit ist die selbstiindige Bewegung in
der Region 1 resp. 1° abgeschlossen, weil ja hier die gerade Form erreicht
ist. Das Sprofsstiick 1” wird nur noch passiv, zuniichst von dem gleich-
falls sich gerade streckenden Bogenstiick 2, in horizontaler Ebene riick-
wirts bewegt. Indem auch 2 die gerade Form annimmt, stellt sich 1"+ 2
in die Verlingerung von 3; der Bogen wird nunmehr in seiner Lage und
Form durch die Abschnitte 1', 2', 3 und 4 reprisentirt. In dieser Weise
wird die horizontale Krimmung durch die Rectipetalitit successive auf-
gelost, so dafs das obere Sprofsende (1, 2, 3, 4) schliefslich die gerade
Verliingerung des ausgewachsenen und daher ungekriimmten basalen Sprofs-
theiles 5 bildet.

Nun aber handelt es sich hier um eine gleichzeitige Wirkung der
Rectipetalitit und einer in verticaler Ebene kriimmenden Kraft. Da nach
unsern Beobachtungen mit der Ausbildlung des verticalen Bogens keine
Torsionen verbunden sind, so mufs, wie schon hervorgehoben, angenom-
men werden, dafs die horizontale Kriimmung ziemlich vollstindig beseitigt
ist, sobald die verticale vollendet. Wiihrend die Rectipetalitit die im
horizontalen Bogen gegebene Schwerkraftwirkung riickgfingig macht resp.
vernichtet, wird von Seiten der Schwerkraft eine gleich grofse Wirkung
in verticaler Ebene erzielt. Denn der verticale Bogen stimmt in seinen
Formverhiltnissen ziemlich genau mit dem vorher vorhandenen, horizon-
talen iiberein. Unter diesen Bedingungen hat die verticale Kraft, sobald
durch die Rectipetalitit der horizontale Winkel zwischen 1 und der Ver-
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lingerung von 2 heseitigt ist, einen gleich grofsen Winkel zwischen 1" und
2 in verticaler Ebene hergestellt. Dasselbe gilt von dem Winkel zwischen
1"+ 2 und der Verlingerung von 3 u.s. w. Wie man ohne Weiteres ein-
sieht, mufls unter diesen Umstinden wihrend des allmiihlichen Verschwindens
der horizontalen Kritmmung eine solche von denselben Formverhiltnissen
in verticaler Ebene zur Ausbildung gelangen; es ist ferner ohne besondere
Auseinandersetzung einleuchtend, dafs hierbei weder scheinbare antidrome,
noch reelle homodrome Torsionen entstehen konnen, denn mit der vor-
liegenden Combination von Rectipetalitit und Schwerkraft kann ja nichts
Anderes erzielt werden, als wenn sich das in horizontaler Ebene gekriimmte
Organ zuniichst gerade streckt, um darauf erst die verticale Krimmung
zu hbilden.

Man kann die hier in Frage stehenden Bewegungen der Wirklichkeit
ziemlich genau entsprechend mit einem aus Holz oder anderem Material
hergestellten Bogen nachahmen, wenn man diesen in einzelne Querabschnitte
zerlegt, die sich durch Charniere gegen einander bewegen lassen. Einen
solchen Bogen zeigt Fig. 14, Taf. I. Es fragt sich nur, wie die Charniere
an dem Bogen anzubringen sind, um dessen Bewegungen mit denjenigen
hogenfsrmiger Sprosse in Ubereinstimmung zu bringen. Dariiber giebt eine
Betrachtung des Bogenquerschnitts in Fig. 6 sofort den erforderlichen Auf-
schlufs. Das Rechteck ist selbstverstindlich nur der Einfachheit wegen
gewihlt; die Querschnittsform kann eine beliebige andere sein, ohne dafs
deshalb die durch die Charniere vermittelte Bewegung eine Anderung erfiihrt.
An dem Querschnitt in Fig. 6 reprisentiren @ & und d ¢ die beiden Flanken
(@ b die untere und 4 ¢ die obere Flanke), wihrend a d der Convexseite
und e der Coneavseite des Bogens entspricht. Dieser steht unter der
Einwirkung zweier Kriifte, von denen die eine denselben in verticaler
Ebene (in der Richtung der Pfeile bei «) zu kriimmen sucht, wihrend die
andere in horizontaler Ebene (in der Richtung der Pfeile bei 8) wirkt.
Wiirde die verticale Kraft () allein zur Wirkung gelangen, so wiirden
die Charniere der oberen Bogenflanke entlang in horizontaler Ebene anzu-
bringen sein. Lifst man nun die Charniere spielen, wihrend man den
Bogen an einem Ende festhilt, so sind die Formveréinderungen des Bogens,
wie Ambronn gezeigt hat, ohne scheinbare antidrome Torsion nicht méglich.
Wiirde die Rectipetalitiit (8) allein wirken, so miifsten die Charniere der
Convexseite entlang in verticaler Ebene an dem Bogen bhefestigt werden.
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Dieser wiirde unter diesen Umstiinden allmiihlich die gerade Form annehmen.
ohne Torsionen zu erfahren. Lifst man nun die in verticaler und horizon-
taler Ebene thitigen Krifte gleichzeitig auf den Bogen einwirken, so sind
die Charniere nach dem Parallelogramm der Kriifte unter einer Neigung
von 45° zum Horizont, und zwar an der von der oberen Flanke (4 r) und
der Convexseite (zd) gebildeten Kante, anzubringen. Zu diesem Zwecke
empfiehlt es sich, die fragliche Kante senkrecht zur Diagonale & d abzu-
flachen, was an unserem Bogen bis zur Linie ¢f geschehen ist.

Hilt man nun einen so construirten Bogen an einem Ende fest, wiihrend
man vom anderen Ende aus die einzelnen Querabschnitte successive bhis
zur jedesmaligen Beseitigung der horizontalen Kriimmung (wie an Fig. 5
gezeigt) gegeneinander bewegt, so tiberzeugt man sich sofort, dals die hier-
bei stattfindenden Formverinderungen des Bogens ziemlich genau denjenigen
entsprechen, welche bogenformig gekriimmte Sprosse unter der gleichzeitigen
Einwirkung von Rectipetalitit und Schwerkraft erfahren. Bewegt man Glied 1
(Fig. 14) so weit, dafs in horizontaler Ebene der Winkel zwischen ihm und
der Verlingerung von 2 verschwunden, so ist, wie das Modell direct zeigt,
ein gleich grofser Winkel zwischen den beiden Gliedern in verticaler Ebene
entstanden. Befestigt man in dieser Lage 1 mit 2 unbeweglich, und Lifst
darauf dieselbe Charnierbewegung zwischen 2 und 3 u. s. w. stattfinden,
so entsteht allmiihlich an Stelle des horizontalen Bogens ein gleichge-
stalteter verticaler oline Torsion, nur mit dem schon an Fig. 12
demonstrirten Unterschiede, dafs die Coneav- und Convexseite des hori-
zontalen Bogens den Flanken des verticalen entsprechen.

Dafs in der Natur die Bewegungen nicht genau mit der hier de-
monstrirten Regelmiifsigkeit erfolgen, bedart wohl kaum eciner Bemerkung.
Das Parallelogramm der Krifte, welches der vorstehenden Betrachtung zu
Grunde liegt, gilt immer nur fiic die Bewegung eines einzelnen Charnieres
resp. eines einzelnen Bogenstiickes. Daher mufs der Winkel beispielsweise
zwischen dem Bogenstiick 1 und der Verlingerung von 2 (Fig. 14) be-
seitigt sein, wenn das nichstfolgende Charnier zwischen 2 und 3 in
Thitigkeit tritt. Beginnt hier die Bewegung schon in einem fritheren
Stadium, so ist damit, woriliber man sich am einfachsten direct am
Modell orientirt, eine wenn auch geringe Schiefstellung der Lingsseiten des
Bogenstiickes 1 in antidromer Richtung verbunden. Derartige seitliche
Verschiebungen mogen auch an bogenformigen Sprossen wiihrend der Aus-
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bildung der zweiten Kriimmung vorkommen: immerhin sind sie so gering,
dafs sie sich mit Sicherheit nicht beobachten lassen. Auch sind sie nur
voritbergehender Natur und daher auf die schliefsliche Beschaffenheit des
senkrechten Bogens ohne Eintluls; denn seolange noch Wachsthum
stattfindet, beseitigt die Rectipetalitéit friher oder spiiter jede
von der Schwerkraft erzielte Wirkung. die nicht in die Vertical-
ebene fidllt. Im Allgemeinen entsprechen daher die an dem kinstlichen
Modell veranschaulichten Bewegungen denjenigen gekriimmter Sprosse unter
den hier in Frage stehenden Bedingungen, um so mehr, als auch, wie wir
gesehen haben, an den Sprossen die Krifte nicht gleichzeitig aut” die ganze
Linge des Bogens, sondern in basipetaler Richtung fortschreitend wirken.
Zur Vereinfachung der Darstellung haben wir im Vorstehenden kurz-
weg von einer in verticaler Kbene wirkenden Kraft gesprochen und die-
selbe der in horizontaler Ebene thétigen Rectipetalitit gleich gesetzt. In
Wirklichkeit sind in der Verticalebene zwei Krifte thitig, die Schwerkraft
und die Rectipetalitiit, welche letztere von der ersteren iiberwunden werden
muls., Nur die Differenz der von diesen Kriften erzielten Leistungen besitzt
dieselbe Grofse wie die Leistung der horizontalen Rectipetalitit. Bezeichnet
man die von der Schwerkraft in der verticalen Ebene ausgeloste Arbeits-
leistung mit ¢, die Leistung der in gleicher Ebene thitigen Reectipetalitiit
mit » und diejenige der horizontalen Rectipetalitit mit »’, so ist dem-
nach ¢ — » = r. Da wir nun auf Grund unserer Beobaclhitungen annehmen
diirfen, dafls » = v’ ist, so mufs die withrend der Ausbildung des zweiten,
verticalen Bogens von der Schwerkraft erzielte Leistung gleich 2 r, d. L.
doppelt so grofs sein, als die gleichzeitige Leistung der Rectipetalitét.
Dafs jene grofser sein muls als diese, folgt iibrigens schon aus der That-
sache, dafs die Sprosse stets in die lothrechte Lage iibergefiihrt werden.
Man wird hier vielleicht den Einwand erheben, dafs sich das obige, an
radiiir gebauten Organen gewonnene Ergebnifs nicht ohne Weiteres auf dorsi-
ventrale Bliithen und Blitter ibertragen lasse, so lange nicht bewiesen, dafs
dieselben in gleicher Weise, wie die vegetativen Sprosse, der Einwirkung der
Rectipetalitit unterliegen. Dals die letztere auch an Pflanzentheilen, die
Orientirungstorsionen ausfiihren, vorkommt, geht aus den Untersuchungen der
vorausgehenden Capitel zur Geniige hervor; es sei hier nur an die sich
tordirenden Sprofsinternodien vieler Pflanzen erinnert. Da nun rectipetale
und curvipetale Organe in der Ausfiihrung ihrer Orientirungstorsionen voll-
Phys. Abh, 1802, L 14
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kommen mit einander ibereinstimmen, so li(st sich hieraus selion mit ziem-
licher Sicherheit die Folgerung ziehen, dafs die Dreliungen f{iberall auch in
derselben Weise zu stande kommen, nimlich durch eine unmittelbare Ein-
wirkung des Lichtes oder der Schwerkraft. Ubrigens wird der ohige Ein-
wand schon dureh die auf Seite 95 hervorgehobenen Thatsachen widerlegt.
besonders durch die Beobachtung, wonach die Torsionen von der Lage
der Kriimmungsebene zur Angriffsrichtung der Kraft unablhiingig sind.

Im Vorstehenden hat in erster Linie nur das Hauptergebnifs aller
Versuche Beriicksichtigung gefunden; die Schilderung sonstiger Einzelheiten
wire nach Lage der Dinge tberfliissig gewesen. Was z. B. die Zeit betriftt,
die erforderlich ist, bis unter dem Zusammenwirken von Rectipetalitiit und
Schwerkraft an Stelle des horizontalen ein verticaler Bogen entsteht, so
ist dieselbe natiirlich in erster Linie von der Wachsthumsintensitit der
Versuchsobjecte abhingig und daher nicht nur bei verschiedenen Pflanzen-
arten, sondern auch bei den einzelnen Individuen derselben Art ungleich. An
lebhaft wachsenden Sprossen von Helianthus, Phaseolus , Acroclinium u. s. w.,
die in horizontaler Lage der Einwirkung der Schwerkraft unterliegen, ent-
steht eine ausgesprochene Kriimmung innerhalb 3 bis 6 Stunden; dreht
man hierauf diese Sprosse um 90°, so ist in weiteren 3 bis 6 Stunden
die horizontale Kriimmung ginzlich verschwunden und dafiir eine verticale
entstanden. Lifst man die Schwerkraft lingere Zeit, etwa 24 Stunden,
einwirken, so wird bei einer Horizontallegung des Bogens die Kriimmung
nicht vollstindig beseitigt, weil inzwischen das Lingenwachsthum auf
jiingere Sprolsregionen iibergegangen ist. Die Rectipetalitit kann in Uber-
einstimmung mit der Schwerkraft nur so lange wirken als noch Wachs-
thum stattfindet. Diese und andere Einzelheiten sind so selbstverstdndlich.
dafs sie keiner weiteren Auseinandersetzung hediirfen.

Erwiihnt sei nur noch, dafs sich unter unserem Versuchsmaterial
auch eine windende Ptlanze, Phaseolus, befand. Diese kann zu den vor-
liegenden Versuchen nur in jugendlichen Stadien benutzt werden, so lange
dieselbe noch keine Neigung zum Winden zeigt. Sobald die Sprosse linger
werden und nicht winden, erhalten dieselben bekanntlich aus rein inneren
Griinden homodrome Drehungen, die es natirlich unméglich machen, die
Wirkung #ufserer Richtkrifte klar zu tiberschauen.
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Schlufs.

Da unsere Untersuchungsergebnisse in ziemlich {ibersichtlicher Gruppi-
rung auf besondere Capitel vertheilt sind, so glauben wir von ciner kurzen
Recapitulirung derselben am Schlufs dieser Abhandlung Abstand nehmen
zu konnen. Das Hauptergebnifs, um dies nochmals hervorzuheben. besteht
darin, dafs sowohl dic Schwerkraft als auch das Licht an Organen, die Orien-
tirungstorsionen ausfiihren, nicht nur kriimmend, sondern auch direct tordi-
rend zu wirken im stande ist. Es bleibt nur noch die Frage zu heantworten.
ob dieses Ergebnifs fiir simmtliche Orientirungstorsionen oder nur fiir eine
Reihe von Fillen Giiltigkeit beanspruchen kann. Wenn auch fir die unter-
suchten Bliithen, Blitter und Sprofsinternodien gezeigt wurde, dafs ihre
Orientirungstorsionen stets von denselben Kriiften in derselben Weise bewirkt
werden, so ist damit die Frage nach der Generalisirungsfiibigkeit dieses
Ergebnisses noch nicht erledigt. Denn unsere Untersuchungen liegen auf
einem Gebiete der Physiologie, auf welchem man aus den gleichen #dufseren
Erscheinungen nicht ohmne Weiteres auf die gleichen Ursachen schliefsen
kann: speciell Torsionen konnen in verschiedener Weise zu stande kommen.

Gleichwohl kann es nicht zweifelhaft sein, wie die aufgeworfene
Frage zu Deantworten ist. Alle Orientirungsbewegungen beruhen auf
Kriitmmungen und Torsionen. Nun ist im Vorausgehenden nicht blos an
kimstlichen Modellen und durch directe Versuche an wachsenden Pflanzen-
theilen, sondern auflserdem auch mnoch theoretisch in  allgemeingiiltiger
Weise der Beweis geliefert worden. dals aus der Combination von Kriim-
mungen niemals Drehungen resultiven konnen: darum  kinnen zur Er-
klirung der Orientirungstorsionen Kriimmungen irgend welcher Art nicht
herangezogen werden.  Wie ferner im letzten Capitel gezeigt wurde, be-
sitzen die von Ambronn lLervorgehobenen Momente fiir den vorliegenden
Gegenstand keine Bedeutung. Dasselbe gilt von dem Eigengewicht der
Blitter und Bliithen; dasselbe mag hier und da fiir das Zustandekommen
und den Verlauf der Torsion eine gewisse Rolle spielen; im Allgemeinen
aber kann es als feststehende Thatsache betrachtet werden, dafs die Orien-
tirungsbewegungen durch active Wachsthumsvorginge vermittelt werden,
welche die entgegengesetzte Wirkung des Eigengewichts zu iberwinden
vermdgen. Wie wir endlich gesehen haben, sind auch in der inneren

14
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Organisation der lLierher gehorigen Organe keinerlei Factoren gegeben,
die Torsionen bedingen, weil diese sonst auch auftreten miifsten, wenn
man die einseitige Wirkung iHulserer Richtkriifte aufhebt.

Nach alledem liafst sich allgemeingiiltig behaupten, dafs simmt-
liche auf Torsion beruhende Bewegungen, welche wachsende
Pflanzentheile zur Erzielung einer bestimmten Orientirung zum
Erdradius, zum einfallenden Licht oder zur Tragaxe ausfiihren,
unter dem unmittelbaren Einfluls des Lichtes oder der Schwer-
kraft zu stande kommen, indem von diesen Kriften tordirend
wirkende Wachsthumsvorginge ausgelist werden. Dals von dem
Licht diese Wirkung in manchen Fillen nur erzielt werden kann, wenn
die Organe gleichzeitig auch unter dem Einflufs der Schwerkraft stehen,
ist fiir das mechanische Zustandekommen der Torsion ohne Belang.
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Figurenerklirung.

Tafel I

Simmtliche Figuren auf Taf. I sind nur an der Hand des Textes verstiindlich.

Die Figuren 1, 2, 3, 4, 9 und 13 gehiren zum Capitel I, p. 14, die Figuren 6, 7, 8,
10, 11, 12 und 14 zum Capitel VIII, p. 93. — Fig. 1, 2, 3 und 4, p. 18. — Fig. 5, p. 102. —
Fig. 6, p. 103. — Fig. 7 und 8, p. 100. — Fig. 9, p. 17. — Fig. 10, p. 95. — Fig. 11, p. 100. —

Fig. 12, p. 98. — Fig. 13, p. 15. — Fig. 14, p. 103.

Tafel II

Fig. 1, sieche Text p. 91. An dem ziemlich senkrecht gewachsenen Sprofs a & haben
die Bliitter unter einseitiger, horizontaler Beleuchtung durch bestimmte Internodialdrehung
eine zweizeilige Anordnung an der rechten und linken Sprolsseite erhalten. Die aus den
Achseln dieser Blatter hervorgegangenen Zweige ¢, o, ¢ und f sind ziemlich horizontal ge-
richtet; ihre Blitter haben gleichfalls in Folge einseitizer Beleuchtung eine zweizeilige
Anordnung, jedoch an der Ober- und Unterseite der Zweige, erhalten.

Fig. 2. Wisteria. Ein an inverser Sprofsaxe um 180° tordirtes Blatt. Die in der
basalen Region x sichtbare Torsion nahm in a ihren Anfang, um von hier aus die Mittel-
rippe in ihrer ganzen Linge zu durchlanfen.

Fig. 3. Junges Sprofsende von Girnkgo bilaba. Die Drehung der Blattstiele beginnt
dicht unterhalb der Spreite, um von hier aus basipetal weiter fortzuschreiten.

Fig. 4. Wistaria. LEin an inverser Sprofsaxe geotropisch aufwirts gekriimmtes Blatt.
Die Drehung um 180° erfolgt in dieser senkrechten Stellung des Blattes.

Fig. 5. Ein fast senkrecht abwirts gerichtetes Blatt der Traueresche zur Demonstration
des Torsionsverlaufes bei gefiederten Blittern; siehe p. 35 ff.

Fig. 6. Wistaria. Ein an inverser Sprofsaxe geotropisch anfwirts gekriimmtes Blatt,
dessen Torsion um 180° in dieser schrig aufwirts gerichteten Stellung erfolgt ist.

Fig. 7. Alstroemeria. Der obere Theil eines Sprosses mit 180° tordirten Blittern.

Fig. 8, 9 und 10. Aconitum -Bliithen zur Demonstration der Orientirungsbewegungen
der einzelnen Blithen gegen die invers gerichtete Spindel. Nihere Erliuterung im Capitel IT
und IIL

Fig. 11 und 12 siehe p. 29.
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Tafel IIL

Fig. 1, 2, 3 und 4. Durch diese Figuren sollen die Bewegungen der primordialen
Blitter von Sgje und Phaseolus unter einseitiger. senkrecht zur Insertionsebene erfolgender
Beleuchtung demonstrirt werden. In Fig. 3 standen die Blitter unter gleichzeitiger Ein-
wirkung der Schwerkraft; in Fig. 2 und 4 war die einseitige Schwerkraftwirkung aufgehoben.
Niheres siehe p. 82 ff.

Fig. 5 und 7 siehe p. 87.

Fig. 6. Ein mit einer Bliithe versehenes Sprolsstiick von Viola tricolor. Text p. 74.

Fig. 8. Ein in horizontaler Lage von oben beleuchteter Sprofs von Ginkgo biloba.
Die in der basalen Region der Blitter @ und & sichtbare Drehung begann im oberen Theil
der Stiele, der jetzt untordirt ist.

Fig. 9, 10, 11, 12 und 13. Bliithen von V. tricolor. Siehe Text p. 74 ff.

Fig. 9. Ein Sprofsstiick mit einer Bliithe, deren Stiel wihrend der Aufhebung der
einseitigen Schwerkraftwirkung an der Dorsalseite beleuchtet wurde; p. 74.

Fig. 10. Sprofspartie mit drei Blithen zur Demonstration der fixen Lichtlage. Das
Licht fiel horizontal, senkrecht zur Vorderseite der Bliithen ein. & hat von Hause ans die
fixe Lichtlage, wihrend zur Erreichung dieser @ eine Drehung von 90° und ¢ eine Drehung
von 180° ausfithren mulste; p. 72.

Fig. 11. Ein Sprofsstiick mit einer Bliithe, deren Stiel in der Region a 4 nm 180°
gedreht ist; p. 72.

Fig. 12. Eine noch unentfaltete Bliithe, deren Stiel wihrend der Aufhebung der ein-
seitigen Schwerkraftwirkung an einer Flanke beleuchtet war; p. 75.

Fig. 13. Eine junge Bliithe, die wihrend der Aufhebung der einseitigen Schwerkraft-
wirkung an der Vorderseite das Licht empfing; p. 75.

Fig. 14. Acacia lophanta. Ein Blatt, das wihrend der Rotation auf dem Klinostaten an
der Riickenseite beleuchtet wurde. Uber die stattgefundenen Bewegungen siehe Text p. 89.
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