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Seitdem OLTMA~NS 1 entdeckt hat, dab die Richtung der photo tak-  
tischen Reaktion bei Volvox yon der Intensit~t  des Lichtreizes abh~ngig 
ist, hat  man dieselbe Beobachtung an zahlreichen anderen ein- und viel- 
zelligen Organismen gemacht.  Jedoch fehlte es bis vor kurzem an einer 
theoretischen Erkls fiir diese Beobachtungen. Man  begnfigte sich 
gewShnlich damit,  yon einer , ,Umstimmung" oder ,,Schs durch 
hohe Lichtintensits zu spreehen, wodurch ja noeh nichts erkls wird. 
Vor einigen Jahren  hat  dann MASTS den Versuch untern0mmen, eine 
theoretische Grundlage fiir die Erkls der Erscheinungen der l~eak- 
t ionsumkehr zu schaffen. MAST kam dabei zu einer fiberaus korapli- 
zierten Theorie, die mit  vier hypothetischen Substanzen und sieben 
ebenso hypothetischen Hilfsannahmen operiert, und dadurch eher zu 
einer Umschreibung der Tatsachen als zu deren Erkls dient, trotz- 
dem a b e r  nicht in der Lage ist, allen von MAST beobachteten Erschei- 
nungen gerecht zu werden. Dieses unbefriedigende Ergebnis des MAST- 
sehen Versuehs, sowie die Erkenntnis,  dab das Studium der Reaktions- 
umkehr  uns zu einem tieferen Einblick in die durch den Lichtreiz be- 
wirkten Reaktionen verhelfen kS nnte, veranlaBte mieh, dieses Problem 
in Angriff zu nehmen. :Die in der vorliegenden Arbeit mitgeteilten Be0b- 
achtungen und Versuehe sind zum gr6Sten Teil nur nebenbei im Laufe 
anderer Untersuchungen fiber die Phototaxis grliner Protisten gemaeht 
worden. Tro%zdem es sich' also nicht um eine planm~Big durchgefiihrte 
Untersuchung handel%, reieht doch alas vorhandene Material dazu aus, 
einen Erkls ffir die Erseheinungen der Reaktionsumkehr 

1 Flora (Jena) 88, 1 (1897). Z. Bot.. 9, 257 (1917). 
2 Z. vergl. Physiol. 5, 730 (1927). 
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zu ermSgliehen und gleiehzeitig unser Wissen fiber das Wesen der pho- 
totaktischen Reaktionen zu bereichern. 

Als Versuchsobjekt dienten versehiedene griine Einzellige, deren 
Kulturmethoden in der ersten Mitteilung dieser Untersuchungenl be- 
schrieben worden sind. Die meisten Versuche wurden mit dem ffir diese 
Zweeke besonders gfinstigen Folvox gemacht. Es wurde sowohl die in 
Mitteilung I wie aueh die in Mitteilung I I  2 besehriebene Versuehs- und 
Apparatenanordnung verwendet. Da es unm6glicb war, eine mono- 
chromatisehe Liehtquelle yon genfigender Intensit~t herzustellen, wurde 
meist das gesamte sichtbare Licht eines Osrampunktbrenners Type G I1 
(vg]. Mitteilung I) verwendet. Der Schwellenwert dieses Liehtes betrug 
ffir Volvox etwa 1,5, fiir E~torina elegans etwa 0,8 Erg qem/sec. Die 
hSchste erre'iehbare Intensit~t betrug rund 100000 Erg qem/see: Bei 
dieser Intensit/~t waren noeh alle Eudorina-Kolonien positiv, dagegen fast 
alle Folvox-Kolonien negativ phototaktisch. Aufterdem wurden noeh 
einige Versuehe mit dem gewShnlich negativ phototaktischen Chloro- 
gonium gemaeht, die mit den an positiv phototaktisehen Arten gewon- 
nenen Resultaten aufs beste iibereinstimmen. 

Beobachtet man das Verhalten von Volvox in Licht yon verschiedener 
Intensiti~t, so findet man folgende Verhi~ltnisse. Bei schwachem Lieht 
(in der N~he der Schwdle) verlaufen alle Reaktionen langsam und un- 
sicher. Ganz allmi~hlich, auf stark gewundenen Bahnen, sammeln sieh 
die Kolonien am belichteten Rand der Versuchsgefi~fte an. Haben sieihn 
erreichr so bleiben sie welter beweglich, schwimmen naeh v~sehiedenen 
Richtungen seitw~rts oder sogar vom Licht weg, allerdings immer nut 
ganz kurze Streeken, und kommen dann zu der Eintrittsstelle des Lieht- 
biindels zuriiek. Es herrschen auffallende individuelle Unterschiede in 
der Empfindlichkeit der einzelnen Kolonien; in der ersten Mitteilung 
wurde schon erwi~hnt, daft die jungen Kolonien am empfindlichsten sind; 
der oben angeftihrte Schwellenwert yon 1,5 Erg qcm/see bezieht sich ent- 
sprechend auf diese Gruppe, man finder jedoch junge Kolonien, die erst 
bei dem 10fachen dieses Wertes zu reagieren anfangen. Mit steigender 
Liehtintensiti~t werden file Reaktionen lebhafter, die Schwimmbahnen 
verlaufen geradliniger. Bei etwa 75 Erg qcm/see (der 50faehen Sehwel- 
lendosis) ist alas Optimum der Orientierungsfiihigkeit erreicht; yon hier 
bis zu etwa 1500 Erg qcm/sec bleiben die Schwimmbahnen Unveriindert, 
sie verlaufen zwar nieht vollkommen geradlinig, abet die Abweichungen 
sind auf ein Minimum reduziert. Die Ansammlungen am Liehtrand sind 
kompakt~ die Kolonien ,,kleben" an der Eintrittsstelle des Lichtbfindels, 
ein Hin- und Herschwimmen wie bei schwachen In tens i t i~n  finder nut 

1 Diese Zeitschr. 14; 68 (1931). 
DieseZeitscbr. 15, 652 (1931.). 
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ausnahmsweise start. Die Schwimmgesehwindigkeit betr~gt bei 1500 Erg 
qcm/sec etwa das doppelte derjenigen bei 75 Erg qcm/see (genaue Mes- 
sungen sind nicht ausgeffihrt worden). Die Bewegung der einzelnen 
Kolonien zur Lichtquelle erfolg~ in der Weise, dab n ach Beginn der Be- 
wegung die Gesehwindigkeit zun~chst ansteigt , dann aber gleiehm~Big 
wird und es bis zum Erreichen des belieh~eten Randes auch bleibt. Waren 
die Kolonien vorher l~ngere Zeit im Dunkel, so kommt es ab und zu vor, 
da~ naeh Einschalten des Liehtes einzelne Kolonien sogleich das HSchst- 
ma~ an Gesehwindigkeit entwickeln, und wie aus der Kanone geschossen 
auf die Lichtquelle zueilen 1. Diese F~lle sind jedoch fiberaus selten. 

Wird die Lichtintensit~t fiber 1500 Erg qcm/sec gesteiger~, so macht 
sich eine au~fallende Ver~nderung im Verhalten der Folvox-Kolonien 
bemerkbar. Zunt~chst tritt  mit Ann~herung an die Lichtquelle eine Ver- 
zSgerung der Vorw~rgsbe~vegung in Erscheinung~, die yon etwa 
10000 Erg clcm/see aufw~rts yon einer immer zunehmenden StSrung der 
Orientierung begleitet ~vird. Die Kolonien weiehen immer mehr yon der 
direkten Bahn auf die Lichtquelle seitw~rts ab, sie sammeln sieh an der 
Grenze der Eintrittsstelle des Lichtbfindels in das Versuchsgef~l~. SchlieB- 
lich bei 20000 Erg qcm/sec fangen die ersten Kolonien (die ~Itesten, vgl. 
I. Mitteilung) an, deutliche negativ-phototaktische Bewegungen auszu- 
fiihren. Steigert man die Liehtintensit~t noch wei~er, so werden immer 
mehr Kolonien negativ-phototaktiseh, wobei sieh wiederum grol~e indi- 
viduelle Differenzen bemerkbar machen. Bei 100000 Erg qem/see bleib~n 
nut noch ganz wenige junge Kolonien dauernd in dem dem Licht zuge- 
kehrten Tefl der Gef~e;  die fibrigen Kolonien sind fiber das Geft~B ver- 
streut, so dal3 zun~chst der Eindruck erweekt wird, als ob sie sieh gegen- 
fiber dem Licht neutral verhielten. Dal~ es kein wirklicher Indifferenz- 
zustand ist, wie es z. B. MAsT annimmt, zeigt eine n~here Beobachtung 
dieser Kolonien; die meisten liegen fast vSllig unbeweglich, wie gel~h~nt 
oder erstarrt, einlge wenige schwimmen ziemlich langsam, ruckweise 
herum; der Raum, in dem sie sich bewegen, ist aber in der Rich~ung des 
Lieht.strahles sehr eng bemessen, er betrt~gt kaum lf~__~/i cm; quer zur 
Liehtriehtung dagegen bewegen sic sich ziemlich frei, soweit sie die Gren- 
zen des Lichtbtindels nicht fibersehreiten. (In einem neutralen Zustand 
mfiBten sie sich aber naeh allen t~ichtungen frei bewegen kSnnen.) Wir 
haben es also nicht mit einem Indifferenzzustand, sondern mit einem 
typischen Optimum zu tun. Die manehmal recht gleichm~l~ige Verteilung 
fiber das Versuchsgeft~I~, die den Eindruck der Indifferenz erweckt, 
kommt nur dureh die frfiher erwt~hnten grol~en individueilen Empfind- 
lichkeitsunterschiede zwisehen den einzelnen Kolonien zustande. 

Es mfissen hier glei~h einige Worte fiber den Begrfff des ,,Optimums" 

1 Vgl. LAUR~.~S a. Hooxv.R: J. of exper. Zool. 39, 345 (1920). 
Vgh HOLMES: Biol. Bull. Mar. biol. Labor. Wood's Hole 4, 319 (1903). 
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gesagt werden. Wir bezeichnen mit diesem Wort einen - -  wie wir sehen 
werden s e h e i n b a r e n -  Reaktionsstillstand, dessen wirkliehe Bedeutung 
wir erst sp~ter kennen lernen werden. WSrtlieh genommen ist dieser Aus- 
druek sinnlos, da die Uml~ehr der Reaktion, durch welche erst die Er- 
seheinungen des Optimums ermSglicht werden, niehts mit einer Sch~- 
digung durch starkes Lieht zu tun hat. Das geht ein~rseits aus dem Ver- 
halten yon Chlorogonium hervor, welches jahrelang oh~e jegliche Sch~- 
digung an der kfinstIichen Sonne gezfichtet werden kann, auf deren Licht 
es negativ reagiert. Andererseits sieht man Eudorina aueh bei ununter- 
brochener 24stfindiger Beliehtung an der kiinstlichen Sonne dauernd 
positiv reagieren, trotzdem Belichtungen yon dieser Dauer.naeh einigen 
fibersttirzten Teilungen den Tod der Kolonien herbeifiihren. Der Versuch 
den Begriff des Optimums rein energetisch zu fassen, kann praktisch nicht 
verwirklicht werden, da wir noch viel zu wenig fiber die energetisehen 
Grundlagen der Reizerscheinungen wissen. Um keinen neuen Terminus 
teehnieus "einzuffihren, gebrauche ieh hier trotz aller dieser Einw~nde 
das Wort ,,Optimum" Weiter, halte es jedoch ffir ~nBerst wfinschens- 
wert, daI~ die Reizphysiologie sich yon diesem unklaren Begriff befreie. 

Es ist nun bemerkenswert, dal~ der Ort, an dem optimale Lichtver- 
h~ltnisse ffir eine Kolonie herrschen, yon dieser in den meisten F~illen 
nich,~ direkt, sondern auf Umwegen erreicht wird. Nut bei den 
schw~chsten Intensit~ten, die das Ansammeln am belichteten Rande der 
Gef~Be noch zu verhindern vermSgen (also 20--30000 Erg qcm/see), 
sieht man die Kolonien unter ~llm~hlicher Abnahme ihrer Geschwindig- 
keit, in der Richtung auf die Lichtquelle sehwimmen, bis eine Stelle er- 
reicht wird, wo die Vorw~rtsbewegung aufhSrt und der oben beschrie- 
benen Erstarrung bzw. langsa/hen Pendeln an einer Stelle Platz macht. 
Werden hShere Intensit~ten angewendet, so kompliziert sich das Bild, 
wobei der Verlauf der Reaktionen eine deutliche Abh~ngigkeit v o n d e r  
Vorbehandlung, der die Kolonien unterworfen waren, zeigt. Kamen die 
Kolonien aus dem Dunkel oder aus schw~achem Licht, so strebtefl sie 
zuerst mit groI~er Geschwindigkeit anf die Lichtquelle zu, wobei mit An- 
n~herung an letztere die Gesehwindigkeit abnahm und die Schwimm- 
bahn seitw~rts abgelenkt wurde; dann t ra t  ffir ganz kurze Zeit (1--2 Sek.) 
ein scheinbarer Ruhezustand ein, worauf die Kolonien in entgegengesetz- 
ter l~ichtung zu schwimmen anfingen; die Ruhelage an der Optimum- 
stelle wurde erst bei dieser Riickwi~rtsbewegung erreicht; manchmal 
kam es auch vor, dal~ eine noehmalige Richtung~nderung (jetzt wieder 
auf dig Lichtquelle zu) auftr~t, und  er~t dabei die~Kolonie an der Opti- 
mumstelle zur Ruhe kam. Allerdings mul~ i)emerkt werden, dab bei 
vielen Kolonien, n~mlich denjenigen, die sich yon Anfang an in dem der 
Lichtquelle zugewendeten Tell der Gef~l~e aufhielten, die erste Reak- 
tionsphase, das Zueilen auf das Licht, ausblieb; sie verhielten sich sofort 
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negativ-phototaktiseh, und erreichten ihr Intensit/~tsoptimum stets 
direkt, d. h. ohne umwenden zu mfissen. 

Einen zum Tell entgegengesetzten Reak.tionsverlauf wiesen die- 
jenige~ Kolonien auf, die vor dem Versueh-l~ngere Zeit einer starken aber 
noch positiv wirkenden Belichtung ausgesetzt waren. Hier war die erste 
Phase negativ, dann kam ein kurzer Stillstand, und schlielMieh eine 
positive Phase, in deren Verlauf dann die Stelle des Optimums erreieht 
wurde. Auch bei diesen Kolohien kam es vor, da$ eine noehmalige Um- 
kehr vor dem Erreiehen d'es Optimums stattfand, und aueh bier gab es 

Kolonien, die ohne Umkehr direkt das Opti- 
mum erreichten; im Gegensatz Z u den aus 
dem Dunkel kommenden Kolonien, waren es 
hier aber diejenigen, welche sich zu Beginn 
des Versuches an dem vom Licht abgewen- 
deten Rand der Gef/~l~e aufhielten; sie rea- 
gierten entweder gleieh positiv und sehwam- 
men dann his zum Qptimum, oder vollfiihrten 
an der gleichen Stelle, wo sie sich befanden, 
die kurzen langsamen Bewegungen, meist 
quer zur Lichtriehtung, welehe so eharak- 

I 

Abb. 1. 8chwimmbahnen  yon lrol- 
vo$ b ei verschiedenen Lichtinten- 
sit~ten~ etwas  schematisiert. Die 
Pfei le  l inks bedeuten  das  e infa l -  , 
lende Versuchslicht. Weitere Erkl~i- 

rungen  i m ' T e x t .  

If~--__~ 3 teristisch fiir den Ruhezustand im Optimum 
II ~ - - -  ~ I sind' worauf allm~hlich aueh sie erstarrten. 

Bemerkenswert ist, daf3 fiir jede einzelne 
Koionie das Optimum bei gle!eher Lichtin- 
tensit~t stets in ein und derselben Entfer- 
hung vom belichteten Rand des Versuehsge- 
f~$es lag, unabhangig davon, auf welchem der 
oben beschriebenen Wege es erreicht wurde, 
ob direkt oder indirekt, und im letzten Fall, 
ob die erste Bewegung positiv oder negativ 
ausfiel. 

In  Abb. 1 sind einige typisehe Sehwimmbahnen bei versehiedenen 
Lichtintensit/~ten gezeiehnet: A - -  bei 30, B - -  bei 500, C - -  bei 10000, 
D und E - -  bei 75000 Erg qcm/see. Die beiden letzten stammen yon ein 
und derselben Kolonie, welche bei D vor dem Versueh 2 Stunden im 
Dunkel geblieben war, bei E dagegen direkt yon tier kfinstlichen Sonne, 
an der sie geziiehtet wurde, kam. 

Die hier m!tgeteilten Beobachtungen sind an und fiir sieh nicht neu; 
sie deeken sich in allen wesentlichen Ppnkten mit denen yon MAST. Die 
Deutung aber, die MAsT seinen Beobachtungen gibt, erscheint mir reeht 
anfeehtbar. Nael~ MAST handelt es sieh bei der Umkehr der l~eaktion um 
Umstimmungsprozesse, um ein Abweehseln yon Empfindliehkeits- mit 
NeutraliZers- (Indifferenz-)Phasen. In einem Fall ist die Reihenfolge 
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p o s i t i v - n e u t r a l -  negativ-neutral, in dem anderen umgekehrt : negativ- 
neu t r a l - -  positiv-neutral. Wir haben schon gezeigt, da0 der von MAST als 
,,neutral" bezeiehnete Endzustand keiner wirkliehen Indifferenz ent- 
sprieht, sondern typiseh ffir das Verhalten in dem Optimum eines Reiz- 
feldes ist. Es w~re ja auch kaum verst~ndlieh, warum Volvox, der bei 
mittleren Intensit~ten dauernd positiv bleibt, nun pl5tzlieh gegeniiber 
starken Intensit~ten neutral sein sollte. Ebensowenig neutral ist die 
Phase zwisehen positiver und negativer Bewegung; sie ist ausgeffillt 
dureh eine mehr oder weniger scharfe Drehung der Kolonien. Diese 
Drehung ist notwendig, weil Volvox ja ein Vorderende besitzt, mit ~el- 
ehem er stets re ran  sehwimmt. Was den Wechsel der posi$iven und ne- 
gativen Phasen betrifft, so kann man aueh ihn ohne komplizierte An- 
nahmen yon hypo~hetischen Umstimmungserseheinungen erkl~ren; an 
und ffir sieh ist Volvox stets positiv bis zum Optimum und negativ naeh 
dessen ~berschreitung; dureh die Fortbewegung wird aber den Kolonien 
ein Impuls erteilt, der sie hindert, an der ,,richtigen" Stelle Halt  zu 
machen, ebenso wie etwa ein laufender Menseh nieht auf Anhieb stehen- 
bleiben kann. Diese Erkl~rung wird, wie mir scheint, dureh die zwei 
Umst~nde unterstiitzt, daB erstens bei verh~ltnism~Big sehw~cheren 
Intensit~ten (20--30000 Erg qcm/sec) das Optimum, wie erw~hnt, auf 
direktem Weg ohne Umkehr erreiehtwird, und zweitens, bei sehr hohen 
Intensit~ten (fiber 50000 Erg qcm/see) gleieh die Anfangsgesehwindig- 
keit der Kolonien auBerordentlich hoch ist; geht die negative Phase 
voran, so entsteht der Eindruek einer panikartigen Flueht vor dem 
Liehte. Warum in einem Fall die positive und im anderen die negative 
Bewegung vorangeht, sell sparer zu erkl~ren versueht werden. 

Versuehe die mit Chlorog~nium euchlorum ausgeffihrt wurden, be- 
st~tigen diese Deutung der phototaktischen Reaktionen yon Volvox. 
Chlorogonium euchlorum wurde auf Torf-Agar an einer kfinstliehen Sonne 
gezfiehtet (vgl. I. Mitteilung). Ffir die Versuehe wurden die Organismen 
mit 0,05%iger Beneeke-L~sung abgeschwemmt und in Schalen mit der- 
selben N~hrlSsung iibergefiihrt, we sie in der iibliehen Weise, durch Um- 
setzen, yon Bakterien und Agar-Resten gereinigt wurden. In diesen 
Flfissigkeitskulturen erwles sich Chlorogonium als negativ-phototaktisch. 
Nun muB ein griiner Organismus, der zu seiner Ern~hrung auf die Photo- 
synthese angewiesen ist, unweigerlieh zugrunde gehen, wenn er unter 
allen Umst~nden das Lieht flieht. Es war also zu erwarten, dab bei 
schwaehen Intensit~ten Chlorogonium positiv reagiert. Das war aueh der 
Fall, wenn die Lichtst~rke auf etwa 5 Erg qcm/see herabgemindert 
wurde. Diese Intensit~t betr~gt nur das 21/efache der Schwellendosis 
(etwa 2 Erg qem/sec), so daB wir bei Chlorogonium nur ein ganz kleines 
Gebiet vorfinden, in welehem es positiv reagiert. Dafiir waren hier die 
Reaktionen viel durehsichtiger als bei Vo~vox, weil erstens~.keine starkeu 

Z. f. vergl.  Physiologie Bd. 16. 14 
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individuellen Unterschiede auftraten und zweitens kein ,,Verschteppen" 
fiber das Opt imum dureh die eigene Geschwindigkeit stat tfand. W~hlte 
ma~ j die Intensit~t  so, dab der Umkehrpunkt  etwa in der Mitre der Ver- 
suchsgef~fe lag, so sah man zwei entgegengesetzte Reaktionen: in dem 
der Liehtquelle zugewendeten Teil der Gef~fe reagierte Chlorogonium 
negat iv ,  in dem van der Liehtquelle entfernteren dagegen positiv. 
Sehlieflieh sammelten sieh fast alle Algen in der Mitte der Gef~fe an, wo 
sie gewShnlieh schwach bewegliche Gruppen, in seltenen F~llen ein zu- 
sammenh~ngendes nach der Liehtquelle sehwach konkaves Band quer 
zur~ Liehtriehtung bfldeten. Diese Erscheinungen kSnnen, wie mir 
seheint, nur dureh die Existenz eines Lichtoptimums erkl~rt werden. 
Es gibt abe.r keinen Grund, f.fir Volvox mit seinen so fiberaus ~hnliehen 
phototaktisehen Reaktionen einen prinzipiell anderen Meehanismus an- 
zunehmen, z. B. den oben erw~hnten Phasenwechsel mit  neutralem 
Zwisehen- und Endzustand von MAST, wenngleich die Vorg~nge bei 
Volvox dureh allerlei Nebenerscheinungen kompliziert und undurch- 
s icht ig~emaeht  werden. 

I m  Gegensatz zu Chlorogoniu~n scheint der Umkehrpunkt  fiir Eudo- 
r ina fiberaus hoch zu liegen; be i 100000Erg qcm/sec ist noeh keine 
negativ-photo~aktische Reak~ion' zu beobaehten. Dal~ dies wohl nur auf 
die ungenfigende Intensit~t  zurfiekgeffihrt werden m u f ,  geht daraus her- 
vor, daft schon yon 10000 Erg qcm/sec an die Schwimmgeschwindigkeit 
deutlieh herabgesetzt, und von 50000 Erg qcm/see an auch die Orien- 
tierung unsicher wird. Das entspricht genau dem Verhalten von Volvox 
bei Intensit~ten zwischen 1500 und 20000 Erg qcm/sec, und so scheint es 
mir sicher, daft bei Anwendung noeh hSherer Intensit~ten auch Eudorina 
negativ reagieren wfirde. 

Zusammenfassend kSnnen wir also sagen, daft folgende Abh~ngigkeit 
zwischen Lichtintensit~t einersei~s und Schwimmgeschwindigkei~ sowie 
OrientierungsvermSgen andererseits besteht:  mit  steigender Liehtinten- 
sitar wird zun~chst die Schwimmgeschwindigkeit erhSht und die Orien- 
tierung sieherer, bis ein Maximum erreieht wird, bei dem trotz steigender 
Intensit~ten die Reaktionen unver~ndert bleiben; wird dieses Maximum 
fibersehritten, so wird die Sehwimmgeschwindigkeit herabgesetzt und die 
Orientierung gestSrt, bis eine Liehtintensit~t erreicht ist, bei der die 
phototaktischen Reaktionen zum Stillstand kommen - -  das sogenannte 
Optimum ; bei weiterer Steigerung der Lichtintensit~t kommt  es dann zur 
Umkehr  der t~eaktionsrichtung; die bis zum Optimum positiv-photo- 
taktischen Organismen schwimmen vom Licht weg. 

Diese Verh~ltnisse sind schematisch i~ Abb. 2 veranschaulicht. Die 
Abszisse stellt die Lichtintensit~t (ansteigend yon links naeh rechts) d~r, 
die Ordinate - -  die St~rke der Reaktion (Schwimmgeschwindigkeit bzw. 
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Exakthei t  der Orientierung), und zwar aufw~rts yon der Abszisse der 
lJositiven, a b w ~ i r t s -  der negativen Phototaxis.  S bedeutet Schwellen- 
wert, M ~ M~ximum, 0 ~ Opti- 
mum. Der Einfaehheit halber ist 
der Verlauf beider Reaktionen 
dureh eine einzige Linie dargestellt, 
t rotzdem ihre kritischen Punkte 
(Maximum und Optimum), wie 
wir sehen werden, nieht fiberein- 
stimmen. 

Abb. 2. Lichtlntensit~t und Reaktionsst~irke. 
Erkl~ungen im Text. 

Die Frage, die wir nun untersuchen mfissen, ist, ob u~d in weleher 
Form die bier beschriebene Abh~ngigkeit der phototaktischen Re~k- 
tionen yon der Lichtin~ensit~t mit  I-Iilfe unserer Kenntnisse fiber die 
photisehe Reizwirkung erkl~rt werden kann. 

Die Erforschung tier phototaktisehen Reaktionen J2ann an zwei 
Stellen ansetzen: entweder an den Erfolgsorganen, dureh deren Be- 
wegung die Orientierung der" Organismen zustande kommt,  oder an den 
Rezeptionsorganen, in denen sich" diejenigen photoehemisehen Prozesse 
abspielen, die die ersten Glieder der gesamten Reaktionskette darstellen. 
Ober dieVorg~nge in den Erfolgsorganen sind wir vor allem dureh MAST 
gut orientiert ; die Einstellung naeh der Lich~quelle zu bzw. yon ihr weg 
erfolgt durch _~mderung in der Schlagriehtung der Cilien, welche durch 
plStzliche Intensit~tssehwankungen ausgelSst werden; bei den sehwim- 
menden grfinen Algenkolonien werden diese Intensi t~ssehwankungen 
dureh die Drehung um die  L~ngs~ehse herbeigeffihrt. Naeh erfolgter 
Orientierung soll die Weiterbewegung entsprechend der angenommenen 
Riehtung reizfrei vor sieh gehen. 

Was die photochemischen Vorg~nge in den  Liehtsinnesorganen be- 
trifft, so haben wir zwar keine unmittelbaren Kenntnisse fiber die grfinen 
Protisten, wir k5nnen jedoeh zweifellos auch auf diese Organismen die 
yon ttV.CHT 2 aufgestellten Theorien an~enden. Nach H~C~T wird im 
Rezeptionsorgan dureh das Lieht eine liehtempfindliehe S~ubstanz zer- 
setzt: S-----~A--~.P~B 3, wobei s te ts  eine bestimmte Menge dieser Sub- 
stanz zersetzt werden mu~, damit  eine Reaktion eintritt. Da das Produkt  
aus Intensit~t • Zeit ffir diese Zersetzung konstant  und sie yon der 
Temperatur  unabh~ngig ist, kann es sieh hierbei nur um einen typischen 
photoehemisehen Vorgang handeln. Gleichzeitig mi~ d~esem Zersetzungs- 

1 Z. vergL Physiol. 4, 637 (1926). 
e Zusammenfassende Darstellung in." N~turwiss. 13, 66 (1925). 
'~ Ich wiihle diese aueh yon H~c~T fiir richtiger geh~ltene Formulierung, 

erstens, well sie anscheinend den Ta~sachen besser entspricht, und zweitens, weil 
die einfachere Formel S -> .4 + P einige Schwierigkeiten fiir die weiteren ~Be- 
trachtungen bereitet. 

14" 
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prozeB geht aber in den Liehtsinnesorganen aueh die umgekehrte Reak- 
tion vor sich, die Restitution yon S :  A + P +  C----~ S. Dieser Resti- 
�9 tutionsvorgang ist keine photochemische Reaktion: er h~ngt nur yon der 
Konzentration der Stoffe A und P im Lichtsinnesorgan ab. Die gesamte 
Reaktion ist also 

S - - - - - ~ A + P + B  
S ~ - - - A + P + C ,  

wobei for jeden Adaptationszustand (also ftir jede LichtinCensit~t) ein 
bestimmtes Gleichgewicht zwischen beiden Teilvorg~ngen herrscht. 

�9 H ~  hat seine Beobaehtungen am Hautlichtsinn yon Mollusken und 
Tunikaten gemacht, und die for diese aufgestellte Theorie spi~ter auch 
auf das Wirbeltierauge ausgedehnt. Die wesentlichen Ziige der Lieht- 
reizerscheinungen sind abet iiberall, we sie auftreten, so gleiohartig, dab 

w i r  wolff rait Recht in der H~cHTschen Theorie file Grundlage fOr alle 
photischen Re izvorg~nge erblicken dOrfen. Speziell for die Einzelligen 
li~Bt sieh noeh erstens, die - -  soweit wit benrteilen kennen - -  vollsti~n- 
dige ~ Reversibilit~t der Vorg~nge in den Liehtsinnesorganen, und zwei- 
tens,  die yon MAST beobaohC~te Verkiirzung der Reaktionszeit mit zu- 
nehmender Lichtintensiti~ts anfiihren, beides Erscheinungen, die mit der 
H~CHTschen Theorie vollkommen harmonieren. 

Wit k'ennen also das erste und alas letzte Glied der Gesamtreaktion, 
die wit als Phototaxis bezeichnen. ~ber  die dazwischen liegenden Glieder 
sind unsere Ker~ntnisse so liickenhaft, dag yon einer geselffossenen 
Theorie keine Rede sein kann, um so weniger als wegen der allzu groBen 
Untersehiede die am Nervensystem gemachten Erfahrungen fiber die 
Erregungsleitung bier keine Anwendung finden kennen. Trotz dieser 
Ltieke mfissen wit die Forderung aufstellen, dab unsere Vorstellungen 
yon den Grundvorgi~ngen in den Rezeptionsorganen keinem der Vor- 
gi~nge in den Erfolgsorganen widerspri~chen. Stellen wit uns abet mit 
H E C ~  vet,  daB die phototaktischen Reaktionen nur dutch die photo- 
ehemische Zersetzung einer liehtempfindlichen Substanz im Liehtsinnes- 
organ ausgel6st werden, so kommen wit zu einem unlSsbaren Wider- 
spruoh; au~ diese Weise l~Bt sioh n~mlich nur der Anstieg der Reaktion 
bei zufiehmender Lichtintensiti~t und aUenfalls noeh das Reaktions- 
maximum erkl~ren. Nieh~ erkliiren l~Bt sieh dagegen die Abnahme der 
Reaktion nach Obersohreiten des Maximums, tier Stillstand im Opt imum 
und selffieBlich die Umkehr der Reaktion. AUe diese Erscheinungon s in4 
mit der' einfaohen H~o~rschen Theorie uuvereinbar. Da eine Preisgabe 
dieser Theorie aus den oben angeffihrYen Griinden wolff kaum in Frage 
kommt, muB nach einem anderen Ausweg gesueht werden. 

Der einzige mSgliehe Ausweg aus dieser Schwierigkeit besteht, wie 
mir seheint , in der A~nahm~, daft durch dab Light ~icht eine, sondern 
gZeichzeitig ~wei in ihrem Ende/felct en~gegengeset, zte Reaktionsreihe~, aus- 
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gel6st werden, wobei die Abh~ngigkeit der Reaktionsst~rke v o n d e r  
Liehtintensit~t ffir beide Reihen verschieden sein mfiBte, so dab die 
eine mit steigender Lichtintensit~t sehneller anw~ehst als die andere. Die 
wirklich beobaehtete Reaktionsst~rke wiirde dann nur das absolute 
~bergewicht der einen fiber die andere ausdrficken. Auf diese Weise 
kommen wir meines Erachtens am besten zu einer Erkl~rung der Ab- 
nahme, des Stillstandes und der Umkehr der Reaktion bei steigender 
Lichtintensit~t. Als ein Vorzug dieser Hypothese ist zu betrachten, dab 
wir mit ihrer Hilfe sowohl ohne ,,Sch~digung" als aueh ohne die nicht 
n~her bestimmbaren vagen Vorstellungen yon ,,Umstimmungserschei- 
nungen" auskommen. 

Diese Hypothese ist auf Abb. 3 in schematiseher Weise dargestellt. 
Die Abszisse bedeutet ebenso wie auf Abb. 2 die Lichtintensit~t (an- 
steigend von links nach rechts), die Ordi- 
nate - -  die Reaktionsst~rke. Da beide 
Reaktionen - -  sowohl die positive als 
aueh die negative - -  i~ber der-Abszisse 
gezeichnet sind, bedeutet die Ordinate 
die S~rke  der ersten in ,,positiven", der 
zwei~en in 0,negativen" Einheiten. Die 
ausgezogene Linie versinnbildlicht die 
Reaktionsreihe, welche positive, die ge- 
strichelte - -  diejenige, welche negative 
Phototaxis zur Folge hat. Es ist will- 
kfirlich angenommen, dab die ,,positive" 
Reaktionsreihe proportional der Licht- 
st~rke, die ,,negative" dagegen exponen- 
tiell ansteigt. Wir sehen, wie das abso- 
lute ~bergewieht der ersten zuers$ an- 
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Abb. 8. Abh~ngigkeit beider hypotheti- 
scher phototaktischer Reaktionen yon der 
Lichtintensi~t.  Weitere Erkltirungen im 

Text. 

steigr und d~nn kleiner wird, bis ein Gleichgewicht zwisehen beiden Re- 
aktionen zustande kommt, und schlieBlich die ,,negative" Reaktion 
fiberwiegt. Naeh diesem Schema ist das Optimum nichts anderes als 
ein Gleichgewichtszustand zwischen zwei entgegengesetzt gerichteten 
Reaktionen, was den beobaehteten Tatsachen. besser entspricht, als die 
MAs~sehe Annahme eines Indifferenzzustandes. 

Wir haben bis jetzt  yon' Reaktionsumkehr im allgemeinen ge- 
sprochen, ohne den Unterschied, der zwisehen kinetischer und orien- 
tierender Lichtwirkung besteht, zu berfieksichtigen. Nun werden aber 
beide Wirkungen dureh versehiedene Faktoren herbeigeffihrt : die kineti- 
sehe durch die absorbierte Liehtmenge (vgl. Mitteilung IT dieser Unter- 
suehungen), die orientierende dagegen durch Intensit~tswechsel in der 
Zeit. Nach MAST handelr es sich bei Volvox im zweiten Fall, wie erw~hnt, 
um eine Xnderung der Sehlagriehtung der GeiBeln, und zwar soli die 
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Sehlagriohtung bei positiv-phototaktischen Kolonien durch Verdunkeln 
mehr naeh hinten, durch Erhellen dagegen mehr seitwgrts abgelenkt 
werden, wodurch ein Drehmoment naeh der Lichtquelle entsteht. Bei 
negativ-phototaktisehen Kolonien verlaufen die Reaktionen umgekehrt. 
]:)as bedeutet, dab bei starkem Licht eine Umkehr der Reaktionen so- 
wohl auf Verdunkeln, wie auf Erhellen eintritt. Fiir die Erkl~rung dieser 
Erseheinungen ist Abb. 3 sehr geeignet. Nehmen wir an, dab die ausge- 
zogene Linie die Belichtungs-, die gestrichelte - -  die Verdunkelungs- 
reaktion bedeuten. Die Umkehr der Reaktion auf Belichtung wird ohne 
weiteres aus dem Verlauf beider Kurven verstgndlieh. Die Umkehr der 
Verdunkelungsreaktion finder ihre Erklgrung darin, dal3 nach Verdunke- 
lung, wie aus Abb. 3 hervorgeht, bei schwachen Intensitgten die Be- 
lichtungsreaktipn, bei starken dagegen die Verdunkelungsreaktion steiler 
abfgllt. Es kommt also zu einem anfgnglichen ~berwiegen im ersten Fall 
der Verdunkelungs-, im zweiten der Belichtungsreaktion. Dadurch wird 
die Umkehr beider Reaktionen auf ein und denselben Vorgang zuriick- 
gefiihrt, weleher alle 0rientierungserseheinungen in einheitlicher Weise 
erklgrt. 

Etwas anders und nicht so durehsichtig liegen die Verh~ltnisse bei der 
kinetischen Lichtwirkung. Wit haben hier normalerweise keine wirk- 
liche Reaktionsumkehr vor uns; ob positiv- oder negativ-phototaktisch', 
schwimmt Volvox stets mit dem Vorderende voran. Das bedeutet~ d ~  
bei ein und derselben Intensitgt die gleiehen Kolonien einmal - -  wenn ihr 
Vorderende dem Licht zugewendet ist - -  gehemmt, das andere Mal - -  
nach ausgefiihrter JDrehung --- dagegen aktiviert werden. Von einer Um- 
kehr der kinetischen Reaktion kann unter diesen Umstgnden nicht ge- 
sprochen werden. Die Umkehr der Reaktionsrichtung sowie der Ruhe- 
zustand im Optimum diirfte also nur auf dem ~berwiegen der negativen 
Orientierungsreaktion bzw. dem Gleichgewicht zwischen beiden Orien- 
tierungsreaktionen beruhen. 

Genau die gleichen Verhgltnisse linden wit bei Chlorogonium. Die 
Orientierung von Chlorogonium geschieht nach meinen Beobachtungen 
in derse!ben weise, wie sie BUI)ER 1 fiir Euglena beschrieben hat, indem 
aus einer bestimmten Lage die Einstellung naeh dem Licht hin oder yon 
ihm weg dureh schnelle Drehung des K6rpers erfolgt. Ob es sich dabei, 
entspreehend der Ansieht BUDERS um eine Beschattung durch die 
GeiBeln handelt, konnte'ich allerdings nicht entscheiden. Es besteht also 
anscheinend eine Ruderwirkung der GeiBeln, die zu der normalen rotier- 
renden Bewegung hinzukommt (vgl. auch M~.TZ~SER*). Die Umkehr der 
Reaktion besteht also bei Chlorogonium in der Uml~ehr der tCuderschlag- 

1 Jb. Bot. 58, 105 (1919). 
2 Naturwiss..11, 365 (1923). 
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riehtung und das Optimum entspricht dem Gleichgewieht der Orien- 
tierungsreaktionen, wie es auch bei Volvox der Fall war. 

Es ist nun bemerkenswert, dab unter bestimmten Bedingungen aueh 
eine Umkehr der kinetischen l~eaktion sowohl bei Folvox wie bei Chloro- 
gonium erreicht werden kann. Es kommt n/~mlieh in seltenen F~llen vor, 
dab die Lichtintensit~t durch Stromschwankungen zeitweise bis auf etwa 

,115000 Erg qem/sec erhSht wird. Setzt man nun Volvox 'oder Chloro- 
gonium, die sieh bis dahin im Dunkel befanden, diesem Lieht aus, so sieht 
man bei einigen Individuen typisehe ,Schreck"reaktionen auftreten; sie 
zucken zuerst mit dem Hinterende voran yon der Lichtquelle weg; 
gleichzeitig wird abet auch eine Drehung ausgefiihrt, so dab sehon nach 
ganz kurzer Zeit die normale Schwimmstellung (mit dem Vorderende 
voran) erreieht ist. Bei Folvox reagierten in dieser Weise stets  nur die 
~ltesten, kurz vor dem Zerfall stehenden Kolonien, deren Umkehrpunkt  
am tiefsten liegt; bei Chlorogonium dagegen konnte nicht' festgestellt 
werden, wodurch sieh diejenigen Individuen, bei denen Schreckreak- 
tionen beobachtet wurden, yon den fibrigen untersehieden. Diese Beob- 
achtungen lassen erkennen, dab das Verh~ltnis zwisehen kinetischen 
l~eaktionen und Lichtintensiti~t, sich quantitativ durchaus von dem- 
]enigen der Orientierungsreaktionen unterscheidet. 

Welche Vorg/~nge in den Liohtsinnesorganen k6nnen nun Als An- 
fangsglieder beider Reaktionsreihen in Ansprueh genommen werden? 
Nach dem friiher Gesagten scheint es sehr wahrscheinlich, dab als An- 
fangsglied fiir die ,,positive" l~eaktionsreihe die photoehemisehe zer- 
fallsreaktion S-- --~A -~ P -}- B yon HEcwr in Betraeht kommt. Was die 
,,negative" Reihe betri~ft, so ist die Frage dureh~unsere Unkenntnis der 
Vorg~nge bei der Erregungsleitung sehr erschwert. Es ist durehaus m6g- 
lich, dab die ,,Gegenreaktion'~ erst im Laufe dieser Erregungsleitung ent- 
steht. Vorl/~ufig kSnnen wit aber annehmen, dab das Anfangsglied ftir 
die, ,negative" l~eihe mit dem tIEotrrschen Restitutionsvorgang S ~ - - -  p 
- } - A t  C irgendwie zusammenh~ngt, da der ProzeB S~----A~Pq-C dem 
,,positiven" Anfangsglied S- --->A-}-P~B entgegengesetzt ist. ' (Wir  
sprechen allerdings von entgegengesetzten l~eaktionsreihen nut  im H i n -  
bliek auf ihren Endeffekt, ohne damit vorwegnehmen zu Wollen, dab 
auch alle Glieder dieser Reihen tats~chlich einander, entgegengesetzt 
sind.) 

Ist  unsere Annahme, dab gleichzeitig mit der ,,positiven" Reaktioris- 
reihe auch eine ,,negative" verl~uft, richtig, so fiihrt uns das zu zwei wei- 
teren wiehtigen Folgerungen: 

1. MuB die photoehem~ehe Zersetzungsreaktion S---->Aq-P-[-B 
auch naeh Eintr i t t  der Reaktionsumkehr noch nieht ihr Maximum er- 
reieht haben, sondern sieh mit zunehmender Lichtintensit/it welter 
steigern lassen; das geht daraus hervor, dab die negative Ph6t6taxis 
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sich noch steigern l~l~t, was ohne gleichzeitige Steigerung der ,,positiven" 
Reaktionsreihe unmSglich w~re. 

2. Die Ablaufszeit beider Reaktionsreihen mul3 verschieden und von- 
einander unabh~ngig beeinflul~bar sein; denn da die photochemische 
Zersetzung yon S stets das prim~re ist, mfil~te sonst auch stets zuerst eine 
Bewegung zur Lichtquelle hin erfolgen. In den F~llen, wo negative 
Phototaxis zuerst beobachtet wird, kann das nur dadurch erkl~rt werden, 
dal3 die ,,negative" Reaktionskette schneller abgelaufen, und ent- 
sprechend friihcr in Erscheinung getreten ist, als die ,,positive". 

Durch diese Unabh~ngigkeit tier Ablaufszeiten wird das Verh~ltnis 
beider Reaktionsreihen zueinander sehr kompliziert. Eine weiCere Kom- 
plikat~on besteht in derM6glichkeit, dab beide Reaktionsreihenverschie- 
dene Schwellenwerte besitzen. (In Abb. 3 wurde diese MSglichkeit der 
Einfachheit halber nicht berficksichtigt.) In jedem Fall bleibt aber der 
Grundvorgang der gleiche : das Licht 15st gleichzeitig zwei in ihrem End- 
effekt entgegengesetzte Reaktionsreihen aus, so dab die von uns be- 
obachteten phototaktischen Erscheinungen - -  ob positiv oder negativ 
- -  nur das ~bergewicht der einen Reaktionsreihe fiber die andere aus- 
drficken. 

Wir haben schon darauf hingewiesen, da]  durch die hier entwickelte 
Hypothese die Reaktionsumkehr bei starker Lichtintensit~t start a u f  
undefinierbare Umstimmungserscheinungen unmittelbar auf die Wirkung 
des Reizfaktors zurfickgeffihrt wird. Damit soll aber selbstverst~ndlich 
nicht jeder EinfluB des inneren Zustandes der Organismen auf die Reak- 
tionsrichtung geleugnet werden; nur wfir.de dieser Einflufl sich darauf 
beschr~nken, schon vorhandene Reaktionen quantitativ zu ver~ndern, 
s tat t  vollst~ndig neue zu erzeugen, wie es durch die Annahme yon Um- 
stimmungsprozessen postuliert wird. 

Es l~l~t sich leicht erkennen, da]  die hier an Hand der Phototaxis 
grfiner Protisten entwick.e|te Hypothese der doppelten entgegengesetz~ 

gerich~eten Reaktionen sich ohne Schwierigkeit auch auf die. Ersehei- 
nungen des Photoprotismus ausdehnen l~l~t, unabh~ngig davon, ob wir 
uns dabei auf den Boden der Lichtwachstums- oder der Polarisations- 
theorie stelien. Es w~re interessanr nachzuprfifen, ob diese Hypothese 
nichr auch auf andere Reize angewendet werden kann, vor  allen Dingen 
dort, wo eine Umkehr der Reaktion zustande kommt;  darfiber hinaus ist 
es aber denkbar, dai~ al!e Reizerscheinungen, die wir beobachten, auf zwei 
entgegengesetzt gerichteten Reaktionsprozessen beruhen, und durch das 
~berwiegen des einen fiber den anderen zustande kommen. 

Zusammenfassung.  
Es werden die Erscheinuhgen der Reaktionsumkehr bei starken 

Lichtintens~t~ten beschrieben. Die an Folvox, Chlorogonium und zum 
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Teil an Eudorina gemachten Beobachtungen zeigen, dab ein deutliehes 
Lichtoptimum besteht, bei dessen ~bersehreitung die bis dahin positiv- 
phototaktische Reaktion zu einer nega~iv-phototaktisehen wird. Es wird 
die Hypothese aufgestellt, dab der Lichtreiz zwei in ihrem Endeffekt ent- 
gegengesetzt gerichtete Reaktionen auslSst; die St~rke beider Reak- 
t~onen wird durch die Lichtintensit~t versehieden beeinflul~t, so dab die 
zur Beobaehtung gelangenden Vorg~nge in Wirklichkeit nur das ~ber- 
wiegen der einen Reaktion fiber die andere ausdrtieken. Das sogenannte 
,,Optimum" ist ein Gleiehgewichtszustand zwisehen beiden entgegen- 
gesetzten Reaktionen. Bei den untersuehten grtinen Protisten entsteht 
das Optimum dutch ein Gleichgewicht der Orientierungsreaktionen, wo- 
gegen der Umkehrpunkt ffir die kinetischen Reaktionen viel hSher zu 
liegen scheint. 


