
Botany. - Ueber die Wirkung der Schwerkraft auf Koleoptilen von 
Avena sativa . Von H . E. DOLK. (Communicated by Prof. F . A . 
F . C. WENT. ) 

(Communicated at the meeting of J anuary 26, 1929). 

I. 

Ueber die Faktoren, welche beim Zustandekommen einer phototropischen 
bzw. geotropischen Krümmung eine Rolle spielen, sind die Meinungen von 
den verschiedenen Forschern verteilt. Aus den Untersuchungen von 
W ENT Jr. (16) ist hervorgegangen , dass das Licht zweierlei Einflüsse 
auf das Wachstum von Avena Keimlingen ausübt. Erstens beeinflusst es 
das Wachstum im Ganzen, welches in den Lichtw~chstumsreaktionen zum 
Ausdruck kommt ; zweitens gibt es bei einseitiger Beleuchtung auch noch 
einen Einfluss der Verteilung des Wachstums auf die zwei Seiten der 
gereizten Koleoptile. W ENT konnte nämlich zeigen, dass der stetig in der 
Spitze gebildete Wuchsstoff, welcher im DunkIen allseitig nach der Basis 
transportiert wird , unter Einfluss der einseitigen Beleuchtung abgelenkt 
wird . Hierdurch wird die eine Seite mehr Wuchsstoff empfangen als die 
andere, und demnach wird sie auch schneller wachsen. Diese zwei Einflüsse 
sollen also scharf von einander getrennt werden. Die Wirkung des Lichtes 
auf das Totalwachstum ist durch das Studium der Lichtwachstums­
reaktionen (v . DILLEWIJN (5)) gut bekannt geworden. Ueber die zweite 
Wirkung besitzen wir nur ganz wenige Daten. 

Wie verhalten diese Sachen sich aber beim Schwerereiz? Hierüber 
habe ich einige Versuche angestelIt , wovon ich die wichtigsten Resultate 
hier jetzt vorläufig mitteile. Eine ausführliche Publikation wird folgen. 

Auch hier musste untersucht werden : a . der Einfluss der Schwerkraft 
auf das Totalwachstum ; b. der Einfluss der Verteilung des Wachstums 
auf die Oberseite und Unterseite von horizontal gestellten Koleoptilen. 

Betreffs des Einflusses der Schwerkraft auf das Totalwachstum sind 
die Forscher zu ganz verschiedenen Resultaten gekommen (sehe 
ZIMMERMANN (18)). Die richtigste Methode diese Sache zu untersuchen 
ist den Wachstumsverlauf zu messen, während die Keimlinge auf der 
horizontalen Klinostatenachse rotieren. Hieran sind aber grosse technische 
Schwierigkeiten geknüpft. Das ist denn auch die Ursache, dass die meisten 
Forscher die Längezunahme nur nach längerer Zeit bestimmten. Hierdurch 
können kurze Wachstumsschwankungen, wie sie zum Beispiel bei den 
Lichtwachstumsreaktionen auftreten, nicht gefasst werden. KONINGS BERGER 
(8) hat diese Schwierigkeit gelöst, da sein Auxanometer es ermöglicht das 
Wachstum auch auf der horizontalen Klinostatenachse zu registrieren. 
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Demnach hat KONINGS BERGER selbst schon eine Anzahl von Geowachstums­
reaktionen bestimmt. Hierbei wurde gefunden , dass während des Rotierens 
auf der horizontalen Achse das Wachstum nur sehr lan2"sam verzögert 
wird; nachfolgende Vertikalstellung verursacht eine grossE' Wachstums­
schwankung. Von BREMEKAMP (3) wurde schon darauf hingewiesen, dass 
die von ihm gefundene Dorsiventralitätskrümmung veilleicht die Resultate 
KONINGSBERGER 's beeinflusst hätte. Mittels der von V. DILLEWIJN (5) 
beschriebenen Methode zur Ausschaltung der störenden Nutationen ist 
es natürlich auch möglich die Dorsiventralitätskrümmung fa st ganz zu be­
seitigen. Diese habe ich demnach angewandt. Ganz wie bei KONINGS BERGER 
wurde zuerst das Wachstum einige Stunden lang registriert während der 
Keimling auf der vertikalen Klinostatenachse rotierte. Nur dann wenn das 
Wachstum ganz konstant geworden war, wurde die Achse 90° gedreht. 
Nach 30 Min. bzw. 60 Min. wurde der Keimling wieder vertikal gestellt. 
Das Auxanometer war montiert auf einem Klinostaten nach DE BO UTER ( 15) , 
wobei eine unregelmässige Rotation infolge ungleicher Belastung ganz 
ausgeschlossen ist. Die Versuche wurden ausgeführt im Dunkelzimmer bei 
konstanter Temperatur und einer relativen Feuchtigkeit von ± 70 %. 
Die Figuren I und 11 zeigen das Resultat von diesen Messungen. Diese 
Figuren geben die Mittelwerte von 13 bzw. 19 Reaktionen, wodurch der 
Einfluss von even tu ellen Manipulationsreaktionen ausgeschaltet worden ist. 
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Fig. II . Wie Fig. I. Dauer der Rotation 60 Min. Mittelwert von 19 Reaktionen . 

Man kann hieraus schliessen, dass sowohl das Horizontalstellen, als 
auch die nachfolgende Vertikalstellung keine nennenswerte Wachstums­
reaktion zur Folge hat. Die ganz geringe Beschleunigung, welche nach dem 
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Vertikalstellen auftritt, ist meiner Meinung nach auf die autonome 
Krümmung zurück zu führen , welche niemals ganz zu beseitigen ist. Diese 
Messungen zeigen also, dass bei Avenakeimlingen die Schwerkraft gar 

' keinen Einfluss auf das Totalwachstum ausübt. Dies stimmt mit den 
Resultaten von U. WEBER (14) überein, der nachwies , dass bei horizontal 
gestellten Koleoptilen die Mittellinie fast keine Wachstumsänderung zeigt. 

Schon WENT Jr. (17) hatte in seiner vorläufigen Untersuchung gezeigt, 
dass die Wuchsstoffmenge, welche aus Spitzen von Koleoptilen in ein 
Agarplättchen diffundiert, sich nicht ändert, wenn man diese Koleoptilen 
zuerst horizontal gestellt oder auf der horizontalen Klinostatenachse rotiert 
hat. Die vom ihm damals verwendete Methodik war noch nicht genügend 
ausgearbeitet worden, dass sehr geringe Unterschiede in del' Wuchsstoff­
men ge nachgewiesen werden konnte. Deshalb wurden diese Versuche 
wiederholt und dabei die Methodik angewandt, wie WENT sie in seiner 
späteren Arbeit beschreibt. Tabelle I gibt das Resultat von diesen 
Versuchen. 

TABELLE J. 

Krümmung 
Versuchs Relneit Anzahl Zelt auf Auf Agar 
nummer Spitzen Agar gestellt 

Horizontal I Vertikal 

1-2 10 Min. 6 60 Min. sofort 7.8 
I 

8.2 

1-3 10 " 6 60 " " 8.0 8.2 

5-6 10 " 6 60 H " 9.0 8.9 

15-16 10 .. 8 60 " " 8.8 8.6 

8-10 10 8 60 nach 9.1 9.4 " " 60 Mln. 

17-18 10 " 8 60 " .. 9 .0 8.8 

12-14 10 " 8 63 " " 
105, 10.8 

24-27 30 " 8 60 " sofort 10.3 10.1 

28-29 33 " 8 61 " " 8.4 8.1 

54-55 30 " 8 60 " .. 5.5 6.4 

59-60 30 " 8 63 " " 2 . 2 2.8 

65-66 30 . 8 60 H " 7.8 7.9 

25-26 30 8 
I 

60 nach 9 .0 9.0 .. " 60 Min. 

Man sieht also. dass in Spitzen von Keimlingen. welche vorher horizontal 
gereizt wurden genau dieselbe Menge Wuchsstoff produziert wird. wie in 
Spitzen normaler Keimlinge. Die Unterschiede sind sehr geringfügig und 
fallen innerhalb der Fehlergrenze der Methodik. Dieses Resultat war 
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deshalb schon zu erwarten, da auf der horizontalen Klinostatenachse auch 
keine Wachstumsänderung eingetreten war. 

W ie ist nun aber die Verteilung des Wuchsstoffes auf die zwei Seiten 
einer Koleoptile, wenn diese horizontal gereizt worden ist? Zur Prüfung 
dies er Sache wurden die Koleoptilen zuerst während 30 Min. horizontal 
gereizt, darauf dekapitiert und die Spitzen auf zwei Agarplättchen gestellt. 
Diese Plättchen sind durch ein Stück eines Rasiermesserchens von einander 
getrennt, damit der Wuchsstoff nicht von dem einen Plättchen ins andere 
diffundieren kann. Die Spitzen wurden derartig auf die Plättchen gestellt. 
dass die, während der Reizung unten befindlich gewesenen Seiten auf 
dem einen Plättchen stehen, die oben befindlich gewesenen Seiten dagegen 
auf dem anderen. Auf diese Weise ist es möglich die Wuchsstoffmengen 
getrennt zu iso lieren ; später wurde nach dem gebrauchlichen Verfahren 
die Wuchsstoffmenge bestimmt. 

TABELLE 11. 
-

Krümmung 
Versuchs Relzzeit Anzah1 Zeit auf 
nummer Spitzen Agar 

I Oberseite Unterselte 

20-22 660 Sek. 6 60 Min. 8.5 9 . 5 

37-38 1800 .. 6 90 .. 2 .0 6.2 

39-41 1800 .. 6 90 .. 7.8 9.0 

42-45 1800 .. 7 60 .. 4.4 7 .0 

51-54 1800 .. 8 60 .. 3 .0 6.2 

57-60 1800 .. 8 60 .. 3.2 ".0 

61-64 1800 .. 8 60 .. 2 ." 9.0 

Aus TabelIe 11 geht hervor, dass immer die Unterseite mehr Wuchsstoff 
empfängt als die Oberseite. Der Transport des Wuchsstoffes findet also 
nicht mehr allseitig statt, sondern es ist durch die Schwerkraft eine 
Polarität induziert worden. Es zeigte sich, dass die Unterschiede in den 
Wuchsstoffmengen gar nicht konstant waren. Eine grosse Schwierigkeit 
bei diesem Isolierungsverfahren ist, dass die Spitzen ganz genau mitten 
auf der Messerklinge stehen müssen, da sonst auch schon bei ungereizten 
Spitzen eine Differenz in den Wuchsstoffmengen rechts und links auftritt. 
Je kleiner die Spitzen desto grösser wird dieser Fehler sein. Deshalb habe 
ich diese Versuchsreihe mit grösseren Koleoptilen, nämlich von Zea Mais 
wiederholt. Diese Spitzen sind ungefähr dreifach grösser, der Fehler wird 
also beträchtlich kleiner. Es steilte sich heraus, dass der Wuchsstoff von 
Zea Mais ganz gut mittels Avenakoleoptilen analysiert werden kann ; 



44 

ein neuer Beweis dafür. dass der Wuchsstoff gar nicht specifisch wirkt. 
TabeIle 111 gibt das Resultat von dieser Versuchsreihe. 

T ABELLE 111. I- ~ümm"n, Versuchs Reizzeit Anzahl Zeit auf 
nummer Spitzen Agar 

Oberseite Unterseite 

70-75 2700 Sek. 5 60 Min . 12.4 19.5 

76-83 1800 .. 4 60 9.6 14.0 

1800 .. 4 60 10 .5 16.2 

1800 .. 4 60 13 .4 16.7 

84-89 1800 .. 4 60 8.3 22 .5 

1800 .. 4 60 6.3 11.2 

90-91 1800 .. 4 60 2.5 8.5 

92-95 900 .. 4 60 4.6 8.7 

96-98 1800 .. 4 60 2.0 6.6 

98-100 900 .. 4 60 2.5 5.3 

105-107 1800 .. 4 60 3.2 7.0 

117-123 1800 .. 6 60 12.7 14.6 

1800 .. 6 60 12.3 16.7 

Auch hier sehen wir ganz dasselbe ; immer bekommt die Unterseite mehr 
Wuchsstoff als die Oberseite und wird also auch stärker wachsen. Die 
Tatsache. dass bei horizontal gestellten Koleoptilen die Oberseite eine 
Wachstumsverzögerung . die Unterseite dagegen ei ne Beschleunigung auf­
weist (WEBER (14). V. LUXB URG (9)) . lässt sich auf diese Weise ganz 
gut erklären. Nach WEBER aber sollten diese zwei Wachstumsreaktionen 
ganz unabhängig von einander zustandekommen, da auch längsgespaltene 
Koleoptilen diese zwei Reaktionen zeigen. Hierbei muss aber in Betracht 
gezogen werden, dass wenn der Wuchsstofftransport durch die Schwerkraft 
polar wird. in der Hälfte mit der Schnittfläche nach unten der Wuchsstoff 
zu dieser Schnittfläche hingeleitet wird , während in der anderen Hälfte der 
Wuchsstoff von der Schnittfläche abgeführt wird. Hierdurch sind vielleicht 
die Wachstumsreaktionen von WERER zu erklären. 

Aus diesen Versuchen geht also hervor, dass die geotropische Krümmung 
ganz zu erklären ist, mittels eines polaren Transportes des WuchsstoHes, 
eine Hypothese. welche schon von CHOLODNY (4) und WENT (17) 
geäussert worden ist. Nach den meisten Forschern (ST ARK (12). 
ZlMMERMANN (18) , GRADMANN (6), BEYER (1) ) sollen dagegen auch 
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noch specifische Reizstoffe (Tropohormonen) beim zustandekommen der 
geotropischen Krümmung eine Rolle spielen. Dass dieses zutrifft, ist, 
wenigstens für die geotropische Krümmung van Avenakeimlingen, nach 
diesen Versuchen sehr unwahrscheinlich geworden. Wenn nämlich an 
der Unterseite ein solcher Reizstoff gebildet würde, welcher das Wachstum 
beschleunigt, sa sollte an der Oberseite ein Stoff entstehen, welcher dort 
in dem selben Masse das Wachstum verzögert. 

Ursprünglich war meine Absicht zu prüfen, ob aus den Differenzen in 
den W uchsstoffmengen an Oberseite und Unterseite die geotropischE: 
Krümmung sich auch quantitativ berechnen lässt. Hierbei stiess ich bald 
auf eine Komplikation. Stellt man nämlich Koleoptilen während 30 Min. 
horizontal und dekapitiert dann sofort, sa tritt doch eine starke Krümmung 
in der Basis ein, worauf ROTHERT (11) schon hingewicsen hat. Diese 
Krümmung ist darauf zurückzuführen, dass , im Gegensatz zu der photo­
tropischen , die geotropische Perzeption nicht sa stark in der Spitze lokalisiert 
ist. WENT (17) konnte schon zeigen, dass ei ne dekapitierte KoleoptiIe sich 
nach geotropischer Reizung noch krümmt, wenn man nur ein Agar­
würfelchen mit Wuchsstoff darauf stellt. Wenn man nun auf verschiedenen 
Höhen dekapitiert und nachher Agar mit Wuchsstoff zufügt, ist man im 
Stande die Verteilung der geotropischen Empfindlichkeit näher zu ana­
lysieren. Aus den wenigen Versuchen, welche ich jetzt schon anstellte. 
ging hervar, dass diese Empfindlichkeit ziemlich gross ist. Wahrscheinlich 
findet die Ablenkung des W uchstoffes über eine ziemlich grosse Strecke 
statt . So lange ab er diese Strecke nicht genau bekannt ist, ist es auch 
unmöglich einen quantitativen Zusammenhang zwischen Krümmung un 1 
einseitigem W uchsstofftransport fest zu stellen. Die Unterschiede in den 
Differenzen in den Tabellen 11 und 111 sind vermutlich hierauf zurück­
zuführen, denn wenn die Spitzen nicht gen au dieselbe Länge haben, wird 
dies das Differenz der W uchsstoffmengen an beiden Seiten beeinflüssen 
Deshalb ist es meine Absicht die Verteilung der geotropischen Empfindlich­
keit zuerst näher zu analysieren. 

11. 

Da gezeigt worden war, dass die Schwerkraft keine Wirkung auf da" 
Totalwachstum hat, war es wichtig zu untersuchen, ob die Schwerkraft 
auch nicht tonisch wirkt , da diese zwei Wirkungen aft mit einander in 
Zusammenhang gebracht worden sind (z. B. KONINGS BERGER (8) ) . Bei 
Wurzeln ist die tonische Wirkung ziemlich gut bekannt (RISZ (10). 
v. UBISCH (13) , ZIMMERMANN (19)) ; aber van negativ geotropischen 
Organen besitzen wir fast noch gar keine Daten. Nur BREMEKAMP (2) hat 
gezeigt, dass bei gleichzeitiger Einwirkung van Schwerkraft und Zentri­
fugalkraft die Krümmung stärker war wenn die Zentrifugalkraft invers 
angegriffen hatte ; wenn sie aber normal wirkte war die Krümmung 
schwächer. Es ist aber fraglich ob dieses ganz zu vergleichen ist mit der 
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tonischen Wirkung . wie sie z. B. ZIMMERMANN gefunden hat. da im letzten 
Falle die zwei Wirkungen nach einander stattfanden. 

Zur Bestimmung des Einflusses der Längskomponente wurden die 
Keimlinge zuerst während 10 M'in. horizontal gereizt. dann die eine Hälfte 
15 Min. vertikal. die Uebrigen invers gestellt; darauf \Vurden sämtliche 
Keimlinge während 45 Min. auf der horizontalen Klinostatenachse rotiert. 
Nach dieser Zeit wurde photographiert und die Krümmung gemessen. 

=z 

TABELLE IV. 
Die Keimlinge A wurden nach der Reizung 15 Minuten vertikal. die Keimlinge B 

15 Minuten invers gestellt. während die Gruppe C sofort rotiert wurde. 

Versuchs Reizzeit Anzahl Rotationszeit A B I C nummer Keimlinge 

500 10 Min. H 45 Min. 7 . 5 9.5 

501 10 .. 12 45 .. 3 . 0 9.6 

503 10 .. 38 iS .. 6.9 18.1 

504-505 10 w 45 45und 60 .. 6 . 0 H . 5 11.5 

508 10 .. 13 iS .. 5.4 16.3 

509 10 .. 18 45 .. 6.8 13.5 

510 10 .. 9 iS .. 7.3 17.4 

Es zeigte sich also. dass die Längskomponente gerade wie bei Wurzeln 
eine Wirkung auf den vorangehenden Reiz ausübt. In dieser Hinsicht 
besteht also kein prinzipieller Unterschied zwischen positiv und negativ 
geotropischen Pflanzenteilen. Sehr merkwürdig ist. dass M. GUNTHER­
MASSIAS (7) neuerdings bei Helianthus eine. Schwächung durch die inverse 
Längskomponente nachgewiesen hat. Es ist also möglich. dass die ver­
schiedenen Objekte sich in dieser Hinsicht verschieden verhalten. Es zeigt 
sich also. dass auch bei Avena die Längskomponente nicht auf die letzte 
Phase (Wachstum) der Reaktionskette einwirkt. In welcher Phase die 
Wirkung eintritt ist noch ganz unbekannt. 

Alle Forscher. welche sich mit der Frage der Längskomponente beschäf­
tigt haben . weisen darauf hin. dass die tonische Wirkung nicht ohne 
Weiteres mit den Resultaten der Untersuchungen über das Sinusgesetz in 
Einklang zu bringen ist. Nach v. UBISCH (13) soll die Längskomponente 
längere Zeit einwirken müssen, damit sich ihre Wirkung aüssert. Hierdurch 
sollte es möglich sein. dass bei Präzentationszeitbestimmungen keine 
Abweichung vom Sinusgesetz gefunden wird. Hierbei muss aber in Betracht 
gezogen werden. dass gerade bei kleinen Abweichungswinkeln die Präzen­
tationszeit lang wird und dadurch die Wirkung der Längskomponente eher 
zum Ausdruck kommen sollte. Es gibt aber noch eine Möglichkeit, der 
n~ch keine Rechnung getragen ist . nämlich dass die Wirkung der Längs-
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komponente abhängig wäre von der Grösse des vorangehenden Querereizes. 
Meine zu diesem Zwecke angestellten Versuche weisen tatsächlich darauf 
hin. Wurden die Koleoptilen nämlich nur kurze Zeit (5 Min.) vorgereizt 
so war die Wirkung der Längskraft viel schwächer als wenn die Vorreizung 
während längerer Zeit stattgefunden hatte. leh verfüge aber leider noch 
nicht über genügend vide Daten, dass ich dies es schon mit Sicherheit 
behaupten könnte. Auch die Tatsache, dass ich keine Rotationskrümmung 
erhielt , wenn die Keimlinge senkrecht zur horizontalen Klinostatenachse 
rotierten (3 Min. Umlaufszeit) weist in diese Richtung hin. Hierin verhalten 
A venakeimlinge sich also ganz anders wie die Hauptwurzeln von Lepidium. 
wo ZIMMERMANN schon nach sehr kurzer Vorreizung eine tonische 
Wirkung nachwies. 

Utrecht , Botanisches Laboratorium. 
Januar 1929. 
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