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Die Anpassung der Pflanzen an den jahres- und tagesperiodischen Wechsel
der AuBenbedingungen.
Von E. BUnmNInG, StraBburg i. Els,

1. Einleitung.

Wenn es auch schon lange bekannt ist, dag die
Pilanze fiir ibre optimale Entwicklung auf ein be-
stimmtes Klima angewiesen ist, so erkennen wir
doch erst in jingster Zeit, nicht zuletzt durch die
umfangreichen Versuche zur Ubertragung von
Kulturpflanzen aus ihrer Heimat in andere Ge-
biete, wie sehr die hoheren Pflanzen selbst an zu-
néchst unbeachtet gebliebene Feinheiten des
Klimas ihrer Heimat angepalit sein konnén. Fir
die Entwicklung der Pflanzen kommt es beispiels-
weise ‘hinsichtlich der beiden wichtigsten Klima-
faktoren, Licht und Temperatur, nicht nur, ‘wie
man es sich urspriinglich vorgestellt hatte, auf be-
stimmte durchschnittliche Intensitiiten und Men-
gen des taglich gebotenen Lichts und nicht nur
auf bestimmte Durchschifittstemperaturen und
Temperatursummen an, sondern die Pilanzen
kénnen auch dem fiir ihr Heimatgebiet charakte-
ristischen tages- und jahresperiodischen Wechsel
dieser duBleren Faktoren sehr fein angepaBt sein.
Von einem villigen Verstidndnis dieses eigentiim-
lichen AngepaBtseins sind wir noch weit entfernt,
aber wir sehen doch jetzt, daB dabei, wie ich es
hier schon einleitend schematisch formulieren
mochte, die Harmonie ,,endogener’, von innen an-
gestrebter Rhythmen mit den klimatischen Rhyth-
men eine wichtige Rolle spielt; eben diese Rolle will
ich hier darzustellen versuchen.

II. Anpassungen an den jahresperiodischen Klima-
wechsel.

1. Nachweis der endogenen Jahresrhythmik, Es
ist heute eine allgemein anerkannte Tatsache, da8
das etwa bei unseren Laubbidumen so auffillige
Wechseln von Ruhe und Tétigkeit in der Funktion
der Blattentfaltung keine einfache und unmittel-
bare Wirkung des jahresperiodischen Wechsels der
Auflenbedingungen ist, sondern die Pflanze schon
von innen her in durchaus dhnlichen Zeitabstinden
diese verschiedenartigen physioclogischen Zustidnde
anstrebt und die duleren Bedingungen — neben
ihrer unbezweifelbaren direkten Wirkung auf die
Entwicklungsbereitschaft und Entwicklung — da-

durch wichtig werden, da8 sie die innere Rhythmik

zeitlich regulieren, also festlegen, in welchen
Monaten die von innen angestrebte Periode der
Blattentfaltung und in welchen Monaten die eben-
falls von innen angestrebte lingere Periode duBerer
Ruhe abliuft.

Von den Beweisen fiir ‘die Existenz der endo-

genen Jahresrhythmik selen lier: die wichtigsten
kurz zusammengestellt. Wichtig ist es schon, daB
Nw. 1943.

sich die ,,ruhenden’ Pflanzen nicht zu jeder Zeit
beliebig leicht durch giinstige Auflenbedingungen
zum Treiben bringen lassen; erst dann, wenn ohne-
hin die endogene Ruhepause anndhernd beendet
ist, gelingt das Treiben ziemlich leicht. Noch iiber-
zeugender ist aber die Tatsache, daf} die Periodizi-
tét auch dann erkennbar wird, wenn die Aufen-
bedingungen iiberhaupt keine Schwarkungen oder
jedenfalls nur solche Schwankungen aufweisen,
die nicht mit der von der Pflanze durchlaufenen
Entwicklungsperiodizitit vergleichbar sind. Hier
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Fig. 1. Selbstandigkeit des jahresperiodischen Ent-
wicklungsablaufs in den einzelnen Asten nach dem
Fortfall der klimatischen Regulierung (Firmiana colo-
rate, angepflanzt in einem gleichmaBig feuchten Tro-
pengebiet). Aus BUnNNING, 1939.

sei etwa daran erinnert, daB die Biaume der ge-
maiBigten Zonen auch dann noch ihre Periodizitit
erkennen lassen, wenn sie in ein gleichmiBig
feuchtes Tropenklima tibertragen werden und dort
jahrelang verbleiben. Auch die Biume, die einem
Tropenklima mit regelmifig einander ablésenden
Trocken- und Regenzeiten angepalt sind, zeigen
nach der Ubertragung in ein solches gleichmifBig
feuchtes Tropenklima noch die Jahresperiodizitit
der Entwicklung. Besonders bemerkenswert ist
dabei die Tatsache, dafl sich nunmehr, wo die zeit-
liche Regulierung der inneren Rhythmik durch
duBere Reize fortfillt, die einzelnen Aste der
Biume durchaus wie selbstindige Individuen ver-
halten, also nicht mehr synchron, sondern vollig
regellos durcheinander die verschiedenen Ent-
wicklungsphasen durchlanfen (Fig. 1); auch die
Liange der Gesamtperiode braucht bei diesem Fort-
fall der ektogenen Regulierung nicht mehr genau
12 Monate zu betragen. Das Walten einer solchen
inneren Rhythmik ist keineswegs nur bei Biumen
erkennbar; von. zahlreichen anderen Pflanzen ist
die Erscheinung ebenfalls bekannt. Als besonders
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interessant will ich noch das Verhalten der Samen
mancher Arten herausgreifen, deren Keimfihigkeit
sich mehrere Jahre hindurch jahresperiodisch
steigert (Fig. 2).

2. Mechanismus der endogenen Jahresrhythmik.
Eine befriedigende Theorie fiir den physiologi-
schen Mechanismus des selbsttitigen jahresperiodi-
schen Wechsels der physiologischen Zustdnde ist
bisher nicht aufgestellt worden. Dachte man friiher
vor allem an eine Bedeutung der Anhiufung von
Reservestoffen, die schlieBlich den Ruhezustand
erzwingen sollte, so miissen wir dem jetzt ent-
gegenhalten, daB beispielsweise der Ruhebeginn an
Biumen unabhingig von der Intensitit der Stofi-
produktion in dem betreffenden Sommer ist, vor
allem aber ja auch schon an Organen ohne auf-
fallige Stoffwechselleistungen, ja sogar in ,,ruhen-
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Fig. 2. Jahresperiodische Schwankungen der Keim-
fahigkeit bei Samen von Euryale ferow.
aus Versuchen von OxapA. Aus BUNNING,
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den’ Samen die innere Rhythmik ablaufen kann.
Es wird auch keine befriedigende Erkldrung ge-
funden, wenn man etwa darauf hinweist, daB in
der sog. Ruheperiode nachweislich Vorginge, nim-
lich beispielsweise in Knospen Differenzierungen
ablaufen und die Beendigung der Ruhe an den Ab-
schluB dieser Differenzierungsvorgange gekniipft
sei; denn wir konnen die Ruhe im Herbst, wenn sie
noch nicht die groBte Tiefe erreicht hat, viel leichter
unterbrechen als spiter, obwohl jene Differen-
zierungsvorginge im Herbst erst beginnen. Trotz-
dem ist der Hinweis auf den Ablauf solcher Diffe-
renzierungsvorginge hier nicht uninteressant. Zeigt
er uns doch, daf§ wir die innere Rhythmik nicht
eigentlich als einen Wechsel von Ruhe und Titig-
keit auffassen diirfen. In einem derartigen Wechsel
besteht die Rhythmik nur scheinbar oder doch
nicht ausschlieBlich; die Organentfaltung ist eben
auffilliger als die Differenzierung. Wir haben es
also, dhnlich wie es mehrfach fiir die tierische Ent-
wicklung betont worden ist, mit einem Wechsel von
Organentfaltung und Gewebedifferenzierung zu
tun. Dabei ist aber nicht etwa die eine Entwick-
lungsphase Ursache der anderen, sondern beide
miissen als Folgen irgendwelcher plasmatischer
Verschiedenheiten aufgefaBt werden, wobei der
Ausdruck ,,plasmatisch“ im weitesten Sinne des
Wortes benutzt wird. Die eben genannte Moglich-
keit vorzeitiger Unterbrechung der Ruhe zeigt ja,
daBl der eine plasmatische Zustand sehr wohl ex-
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perimentell in den anderen iibergefiihrt werden
kann und dann wieder die diesem entsprechenden
Entwicklungspotenzen aktiv werden, obwohl die
jenem anderen Zustand entsprechenden Potenzen
noch nicht zur Entfaltung gekommen waren.

Wir kénnen also iiber die an vielen Pflanzen
bzw. ihren Organen erkannte endegene Jahres-
rhythmik bisher nur sagen, daB sie auf dem regel-
maBigen Wechsel zweier verschiedenartiger plasma-
tischer Zustdnde beruht. Worin die Verschieden-
heit dieser Zustdnde eigentlich besteht, und warum
der eine Zustand nach einer festliegenden Zeit
zwangsldufig den anderen nach sich zieht, wissen
wir nicht.

3. Harmonie und Disharmonie zwischen innerer
und duferer Rhythmik. Zweifellos kann das Vor-
handensein einer endogenen Jahresrhythmik den
Pflanzen in Gebieten mit ausgepridgten jahres-
periodischen Klimaschwankungen erhebliche Vor-
teile bringen. ILeicht erkennbar wird das, wenn
wir das Verhalten von Pflanzen, denen eine solche
Rhythmik fehlt, in einem periodisch kalten oder
periodisch trockenen Klima untersuchen. Bei den
mehrjihrigen Bliitenpflanzen, also namentlich den
Biumen und Striuchern, fehlt zwar eine innere
Rbythmik anscheinend mnie ganz, aber diese
Rhythmik kann doch, wenn die Pflanze einem
wahrend des ganzen Jahres sehr gleichmiBigen
Klima angepaBt ist, ganz ohne Beziehung zur
Jahresrhythmik sein, d. h. der Zeitabstand zwi-
schen zwei gleichen Entwicklungszustinden be-
tragt dann nicht mehr 12, sondern beispielsweise
4, 6, 8 Monate oder auch mehr als 1 Jahr. Die je-
weiligen ,,Ruhepausen’ belaufen sich nun also
nicht mehr auf etwa ein halbes Jahr, sondern zu-
meist auf wenige Monate oder Wochen. Nehmen
wir als Beispiel die Vertreter der Dipterocarpaceen-
familie, von der zum mindesten viele Arten auf ein
sehr gleichmiBig feuchtes Tropengebiet beschrénkt
sind. Diese Arten stellen in vielen Teilen Sumatras
und Borneos den Hauptanteil unter den Wald-
bdumen. Auch diese Dipterocarpaceenarten werfen
ihr Laub, und zwar entweder in allen Asten gleich-
zeitig, so daB der ganze Baum dann voriibergehend
kahl steht, oder in jedem Ast selbstindig. Nach
wenigen Wochen aber beginnen sie bereits wieder
neue Blitter zu bilden. Wachsen diese Bdume nun
in einem periodisch fiir mehrere Monate trockenen
Gebiet auf, so sind sie groBen Gefahren ausgesetzt.
Selbst wenn auch das Austreiben wihrend der
Trockenperiode direkt durch den Wassermangel
verzogert werden kann, so besteht doch zum min-
desten die Gefahr, daB3 eine in der Trockenzeit ein-
setzende zuféllige kurze Regenperiode von einigen
Tagen oder Wochen das endogen bereits wieder an-
gestrebte Austreiben sofort ermoglicht und die
neugebildeten Blitter dann wihrend der Fort-
dauer jener Trockenperiode zugrunde gehen. Man
gewinnt den Eindruck, daB sich bei diesen Diptero-
carpaceen, ebenso wie bei vielen anderen Pflanzen
solcher gleichmiBig feuchten Tropengebiete, die
innere Rhythmik erblich nicht so umzugestalten
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vermochte, dafl sie der Jahresperiode entspricht;
daher konnte zum mindesten ein erheblicher Teil
der Dipterocarpaceenarten nicht in die unmittel-
bar benachbarten Tropengebiete einwandern, in
denen alljghrlich eine mehrmonatige Trocken-
periode besteht.

Noch anders verhalten sich die meisten Farne.
Zwar konnen auch die Farne, wenn sie in einem
periodisch kalten oder periodisch trockenen Klima
wachsen, eine mehrmonatige Periode fehlender
Blattbildung einschalten; aber diese Ruhe ist bei
ihnen zumeist nicht Ausdruck einer von auBen
nur gesteuerten endogenen Rhythmil, sondern un-
mittelbare Folge der ungiinstigen AuBenbedin-
gungen. Ubertragen wir diese Farne nimlich in
ein Klima ohne solche ungiinstigen Monate, so kon-
nen sie wihrend des ganzen Jahres fortgesetzt
neue Blitter bilden. Die meisten Farne miissen
schon wegen dieses Fehlens einer inneren Jahres-
rhythmik die gleichmifBig feuchten Tropengebiete
vorzichen; denn selbst wenn sie sich zwar auch
durch ungiinstige AuBenbedingungen (Winter bzw.
Trockenzeit) eine Ruhepause aufzwingen lassen,
so besteht doch, dhnlich wie bei jenen Diptero-
carpaceen, die Gefahr, daB sie durch eine zuféllige
Unterbrechung jener Periode ungiinstigen Klimas
(zufallige Temperaturerhchung bzw. zufilligeRegen-
fille) wieder zum Austreiben veranlaBt werden
und die neugebildeten Blitter dann zugrunde
gehen. So haben sich in den Tropen nur wenige
Farne, die méglicherweise eine endogene Jahres-
rhythmik aufweisen, den periodisch trockenen Ge-
bieten anpassen konnen.

Ganz im Gegensatz zu den meisten Farnen be-
sitzen die Gréser durchweg eine sehr ausgeprigte
endogene Jahresthythmik. Namentlichan tropischen
Grisern konnte ich immer wieder beobachten, dafl
die Rhizome auch bei giinstigen Feuchtigkeits-
verhidltnissen ihre Ruhe hartnickig beibehalten,
wihrend sie nach der normalen Zeitdauver dieser
Ruhe auch bei noch ziemlich diirftigen Nieder-
schldgen recht schnell wieder die Blattbildung ein-
setzen lassen. -Damit vor allem dirfte es zusam-
menhingen, dafl di¢ Gréser in den Tropengebieten
dort ihre giinstigste Entwicklung zeigen, wo all-
jébrlich eine mehrmonatige Trockenperiode be-
steht. Wiirden sich die Griser nicht so verhalten,
sondern die Ruhe schon bei zufilligen kurzen
Regenperioden unterbrechen, so miilten die neu-
entstehenden Blatter zugrunde gehen, weil die
jungen Grasblatter, wie RouscEAL zeigte, aus
anatomischen Griinden mit Schwierigkeiten des
Wassertransports zu kdmpfen haben.

Wir miissen nun aber noch weiter gehen und
feststellen, daB nicht nur das Vorhandensein bzw.
Nichtvorhandensein der inneren Rhythmik fiir die
Entwicklungsmoglichkeit einer Art in einem be-
stimmten Gebiet wichtig ist, sondern auch die be-
sondere Form, in der diese Rhythmik ausgeprigt
ist, also etwa die endogen angestrebte Zeitdauer
der beiden Hauptphasen sowie die endogen an-
gestrebte Ubergangsgeschwindigkeit von der einen
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Zur anderen Phase. Das ktnnen uns etwa die Un-
tersuchungen LanGLeTs an Kiefern und Fichten
demonstrieren. Diese Untersuchungen gingen von
der merkwiirdigen Tatsache aus, daB nicht nur
skandinavische Kiefernrassen stidlicher Herkunft
nach der Ubertragung in nérdlichere Gebiete, son-
dern auch die der ndrdlichen Gebiete nach der
Ubertragung in ‘sitdlichere Gebiete Skandinaviens
leichter als in ihrem Heimatgebiet zugrunde gehen.
‘Wir konnen uns diese (in dhnlicher Weise auch von
anderen Forschern mitgeteilten) Beobachtungen
etwa folgendermafien erklaren (Fig. 3): Die Kiefer
der siidlichen Herkunft treibt nur langsam; daher
kommt sie in nérdlichen Gebieten, wo schon ein ge-
ringer Temperaturanstieg den Ubergang zum Som-
mer darstellt, zu spat zum Treiben, kann also den
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Fig. 3. Disharmonie zwischen #uBerer und innerer
Jahresrthythmik. Schwach ausgezogene Kurven: Tem-
peraturverlauf. Stark ausgezogene Kurven: von den
Pflanzen angestrebter jahresperiodischer Aktivitats-
verlauf. Obere Kurven: Verhalten eines Baumes std-
licher Herkunit in polarer Region. Untere Kurven:
Verhalten eines Baumes polarer Herkunft in sidlicher
Region. Aus BUNNING, 1939.

kurzen Sommer nicht ausnutzen. Zudem streben
diese Rassen ihrer Herkunft gemif eine ziemlich
lange sommerliche Tatigkeitsperiode an; sie sind
also noch nicht wieder im Ruhezustand und damit
in dem mit diesem immer verbundenen Stadium
groBerer Resistenz, wenn im hoheren Norden
erneut der Winter beginnt; sie leiden dann also
Schaden. Das Ergebnis des entgegengesetzten Ex-
periments kann man dadurch erkldren, daf die
Kiefer der nérdlichen Herkunft in stidlichen Ge-
bieten zu schnell treibt, weil fiir sie ein geringer
Temperaturanstieg den Ubergang zum Sommer be-
deutet; denn einem zwar kurzen, aber ziemlich
unvermittelt beginnenden Sommer ist ihre innere
Rbythmik angeglichen. Im Stiden ist sie nunmehr
(da die Aufhebung der Ruhe zugleich Resistenz-
verminderung bedeutet) ‘der Gefahr hier noch
wieder einsetzender Spitfroste ausgesetzt. AuBer-
dem kehrt diese Kiefernrasse, da sie einem sehr
kurzen Sommer angepaBt ist, schon wieder in den
Ruhezustand zuriick, wenn der im sitidlicheren
Gebiet relativ langsame Anstieg der giinstigen
Aulenbedingungen den optimalen Wert erreicht
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hat. In beiden Fillen also mufl die Disharmonie
von innerer und duferer Rhythmik zu erheblichen
Entwicklungsstdrungen oder zum Absterben der
Pflanzen fihren.

III. Anpassungen an den tagesperiodischen Licht-
Dunkel-Wechsel.

1. Nachweis der endogenen Tagesrhythmik.
Das Vorhandensein einer endogenen Tagesrhyth-
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Fig. 4. Endogen-tagesperiodische Wachstumsschwan-
kungen von Helianthus annuus. Aus BUNNING, 1939.
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Nachweis durch Ubertragung der Pflanzen in kon-
stante AuBenbedingungen gefilhrt werden. So
wurde ermittelt, dafl sich die endogene Tages-
rhythmik beispielsweise in endogen-tagesperiodi-
schen Blattbewegungen, Wachstumsschwankun-
gen, Schwankungen der Zellteilungshéufigkeit, der
Blutungsintensitdt und vieler anderen Vorginge
duBern kann (Fig. 4—6). Besonders hervorgehoben
sei hier nur noch die in jingster Zeit von WHITE
getroffene Feststellung, daB isolierte, in Nahridsun-
gen bei konstanten AuBenbedingungen kultivierte
Waurzeln tagesperiodische Intensitidtsschwankungen
der Wasserabgabe aufweisen.

Ebenso wie bei der Jahresthythmik wird auch
bei der Tagesrhythmik der endogene Charakter in
Versuchen unter konstanten AuBenbedingungen
nicht nur aus der Unabhingigkeit der einzelnen
Phasen von der Tageszeit, sondern auch daraus er-
kennbar, daf3 die Dauer der vollen Periode
jetzt nicht mehr genau dem urspriinglichen
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Betrag (dort 12 Monate, hier 24 Stunden)
zu entsprechen braucht.

So wie die Jahresrhythmik ist auch die
Tagesrhythmik durch #duBere Faktoren, in
erster Linie durch Licht, auBerdem aber
z. B. durch Temperaturreize, regulierbar, d.h.
durch duBere Reize kann der Zeitpunkt des
Beginns der einzelnen Phasen der inneren
Rhythmik festgelegt und auBerdem die Ge-
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Fig. 5. Endogen-tagesperiodische Fortsetzung der zunachst

durch einen Licht-Dunkel-Wechsel regulierten tagesperiodi-
schen Bewegungen von Canavalie {schrafiiert: Dunkelzeiten).

Nach KrLEINHOONTE.

&

samtdauer der Periode in bestimmten Gren-
zen modifiziert werden. Uber die Gesetz-
méifBigkeiten dieser Regulierung sind wir vor
allem durch das Studium tagesperiodischer
Blattbewegungen recht gut unterrichtet. —
An dieser Stelle sei noch erwidhnt, daf nach

der Auffassung StoppELs ein Teil der unter
konstanten Auflenbedingungen erkennbaren

periodischen Erscheinungen nicht endogen,
sondern durch noch unbekannte AufBen-

bedingungen entsteht.
2. Mechanismus der endogenen Tages-

rhythmik. Anscheinend lassen sich alle Fialle
endogen -tagesperiodischer ~ Schwankungen

aunf tagesperiodische Atmungsschwankungen
zuriickfithren. Diese Atmungsschwankungen

entstehen durch einen periodischen Wechsel
der Fermentaktivitdt. In der einen Phase

o der inneren Rhythmik iberwiegen die hydro-

lysierenden, in der anderen Phase die syn-

thetisierenden Féahigkeiten der Fermente.
7 Dieser Aktivitdtswechsel ist eng mit Kolloid-

Fig. 6. Blutungskurven von Plectranthus. Nach SPEIDEL.

mik ist bei den Pflanzen mit analogen Methoden
nachgewiesen worden wie die Existenz der endo-
genen Jahresrhythmik. Nur sind die bequemer
durchfithrbaren Beobachtungen iiber die endogene
Tagesrhythmik begreiflicherweise noch zahlreicher.
An den verschiedenartigsten physiologischen Vor-
géngen ist das Bestehen einer solchen inneren
Rhythmik erkannt worden. Wieder konnte der

zustandsinderungen in den Chromatophoren
verkniipft, und der Mechanismus des Alter-
nierens der beiden Phasen diirfte etwa so
zu verstehen sein, daf in der Phase iiberwiegender
Hydrolyse zwangslaufig die Atmung gesteigert
wird und durch die infolgedessen erhdhte Kohlen-
dioxydkonzentration schlieBlich ein Chromatopho-
renzustand geschaffen wird, der fiir die synthe-
tischen Fermentleistungen giinstiger ist, so daB
sich die Atmung verringert (und zugleich die assi-
milatorische Leistungsfdhigkeit erhoht), bis durch
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die nunmehr wieder niedriger werdende Kohlen-
dioxydkonzentration schlieBlich wieder der oben
als Ausgangspunkt gewihlte Kolloidzustand ge-
schaffen wird.

Ebenso wie bei der endogenen Jahresthythmik
haben wir es also auch hier im Grunde mit der
Aufeinanderfolge zweier verschiedenartiger plasma-
tischer Zustinde zu tup, nicht einfach mit quan-
titativen Unterschieden, die uns berechtigen kénn-
ten, in der einen Phase eine Ruhe-, in der anderen
eine Aktivitdtsperiode zu sehen.

3. Harmonie und Disharmonie zwischen innerer
wund duferer Togesrhythmik. Nach diesen Fest-
stellungen erscheint es fast selbstverstdndlich, dafi
die Pflanze auf dullere Reize quantitativ und mog-
licherweise auch qualitativ verschiedenartig reagie-
ren mufl, je nachdem, in welcher Phase der in-
neren Rhythmik sie sich befindet. Demzufolge
miiten sich Pflanzen, die eine solche endogene
Tagesrhythmik besitzen, nur dann optimal ent-
wickeln konnen, wenn der Verlauf der dulleren
Rhythmik dem- der inneren entspricht. Zum
mindesten ist anzunehmen, daB solche Pflanzen
auf einen tagesperiodischen Verlauf der Auflen-
bedingungen angewiesen sind.. Dariiber hinaus
kénnte aber auch, je nachdem wie die innere
Rhythmik bei den einzelnen Arten ablduft (ganz
analog der Bedeutung von Besonderheiten im Ver-
lauf der inneren Jahresrhythmik), eine bestimmie
tdgliche Zeitdauer der Licht- und der Dunkelperiode
erforderlich sein. In diesen Uberlegungen scheint
mir die natiirliche und nédchstliegende Erklarung filr
die sog. photoperiodischen Reaktionen zu liegen.

Die meistuntersuchte photoperiodische Re-
aktion ist die Beeinflussung der Bliitenbildung.
Wir unterscheiden bekanntlich Langtagpflanzen,
bei denen zunehmende tégliche Beleuchtungs-
dauer die Bliitenentwicklung foérdert, und Kurz-
tagpilanzen, bei denen, bis zu einer gewissen
unteren Grenze, eine Verkiirzung der tdglichen Be-
leuchtungsdauer eine Beschleunigung der Bliiten-
bildung bedingt. Dal es bei diesen Reaktionen
nicht auf die Lichtmengen ankommt, ist lange
erkannt worden, aber interessanterweise ist auch
nicht schlechthin die Dauer von Licht und Dunkel-
heit innerhalb eines Tages entscheidend. Beispiels-
weise wirkt ein Beleuchtungswechsel von 6: 6 Stun-
den durchaus nicht ebenso auf die Pflanze wie ein
Beleuchtungswechsel von 12: 12 Stunden. Recht
instruktiv sind Daten einer neuen Arbeit von
ALLARD und GARNER. Beim Licht-Dunkel-Verhalt-
nis 1:1 ergab sich an Sojabohnen eindeutig die
optimale Wirkung des 24-Stunden-Zyklus (Licht-
Dunkel-Wechsel 12 : 12 Stunden):

Tage bis zum Auftreten
von Blitenknospen

Zyklenlange
Stunden

16 und kitrzer | keine Blitenbildung

18 23
24 { 18
28 3x

32 und langer | keine Blitenbildung
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Noch bemerkenswerter ist die Beobachtung von
Mosgov, daf3 bei einer Kuorztagpflanze, fiir deren
Blithennormalerweise g Stunden tagliche Lichtdauer
gentigten, eine noch kiirzere tigliche Beleuchtungs-
dauer, ndmlich 6 Stunden, nicht nur nicht, wie es
fir eine Kurztagpflanze zu erwarten wire, die
Bliutenbildung beschleunigt, sondern sie sogar
ganz ausschlieft, sofern diese 6 Stunden nicht
zusammenhdngend geboten werden, sondern erst
3 Stunden Licht und nach Ablauf von 9 Stunden
Dunkelheit die restlichen 3 Stunden Licht. Ferner
sei hier noch auf die in diesem Zusammenhang
interessanten Versuche OSNYDERs hingewiesen.
Kurze Lichtreize wirkten auf die Versuchspflanze
verschieden, je nachdem zu welcher Tageszeit sie
geboten wurden. Der Autor kommt dabei selber,
ohne meine Arbeiten zu kennen, zu dem Ergebnis:
»1t would seem that utilization of cycles other
than those based on 24 hours may bring about
ambiguous results because of cyclic changes in
sensitivity on the part of the plant which seem to
follow a 24-hour cycle.”” Dieses Ergebnis fihrt zu
der Auffassung, die ich schon 1937 vertreten habe.
Im einzelnen hatte ich damals ausgefiihrt, daB ein
Lichtreiz die Bliitenbildung begiinstigt, wenn er
in die ,,Tag-“ oder ,Morgenphase’ der inneren
Rbythmik fallt, die Blitenbildung aber hemmt,
wenn er wihrend der ,,Abend-“ bzw. ,,Nacht-
phase’’ der inneren Rhythmik geboten wird, Dabei
ist die Tagphase diejenige, die durch den normalen
Licht-Dunkel-Wechsel so einreguliert wird, daB sie
zeitlich mit der Lichtphase zusammenfillt, wih-
rend die Nachtphase der inneren Rhythmik nor-
malerweise mehr oder weniger in die Dunkelphase
hineinreguliert wird.

Es scheint mir nicht erforderlich zu sein, nach
einer anderen Grundlage fiir die Entstehung der
photoperiodischen Reaktionen zu suchen, als sie
in dem Zusammenwirken von innerer und AuBerer
Rhythmik ungezwungen erkannt ist. Wenn man
etwa an Stelle dieser Anschauung annimmt, die
photoperiodische Reaktion stehe damit im Zu-
sammenhang, dafl die Lichtphase bestimmte Vor-
gange induziere, die in der anschlieBenden Dunkel-
periode nur langsam wieder abklingen, so daf3 erst
nach etwa einem halben Tag wieder der Ausgangs-
zustand hergestellt sei und daher eine verfriihte
zweite Lichtperiode qualitativ andersartig wirke,
so mag das zwar durchaus richtig sein, wider-
spricht aber in keiner Weise der hier dargelegten
Ansicht; denn die enge Bezichung der zum Ab-
klingen erforderlichen Zeit zur Tagesrhythmik
weist doch wohl darauf hin, dal das, was hier ab-
klingt, nichts anderes ist als die durch jene Licht-
phase zeitlich einregulierte Tagphase der inneren
Rhythmik. Wir sollten diese Formulierung hier
ebenso vorziehen wie bei der Beurteilung der
tagesperiodischen Blattbewegungen, wo wir auch
nicht mehr sagen, die abendliche Bewegungsphase
sei die durch eine mehrere Stunden lange Reak-
tionszeit ausgezeichnete photonastische Reaktion
auf den morgendlichen Beleuchtungsbeginn. Da-
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her glaube ich, den Versuch, nicht schon in der
Disharmonie von innerer und dubBerer Rhythmik
die Grundlage fiir die Moglichkeit photoperiodi-
scher Reaktionen zu sehen, als eine unnétige Kom-
plikation unserer Annahmen ansehen zu diirfen.

Bei dieser Feststellung darf allerdings zur Ver-
meidung von Milverstdndnissen nicht ibersehen
werden, daf es auch sog. photoperiodische Reak-
tionen gibt, die mit diesem Entstehungsmechanis-
mus offenbar nichts gemeinsam haben. Bei man-
chen Langtagpflanzen (einige Autoren bezeichnen
sogar nur diese Typen als eigentliche Langtag-
pilanzen) fihrt nicht nur eine Verlingerung der
tdglichen Beleuchtungsdauer iiber 12 Stunden
hinaus zur Beschleunigung der Bliitenbildung, son-
dern auch das Dauerlicht wirkt zum mindesten
noch ebenso giinstig wie der lange Tag. Bei diesen
Typen kommt es nicht mehr wie in dem weiter
oben gekennzeichneten Sinn auf die dem normalen
Licht-Dunkel-Wechsel angemessene Periodiziidit
der Beleuchtung an, sondern es tritt eine einfache
giinstige Wirkung des Lichtes in den Vordergrund.

Eine Darstellung der vielseitigen Probleme des
Photoperiodismus liegt nicht in meiner Absicht;
ich wollte nur zeigen, daf in diesen Reaktionen die
Bedeutung der Harmonie von innerer und dulerer
Rhythmik zum Ausdruck kommt.

Wir sehen also in der Tatsache, daf die Pflanze
in der einen Phase der inneren Rhythmik auf Licht
qualitativ anders reagiert als in der anderen Phase,
das Grundschema zur Erkldrung von solchen
photoperiodischen Reaktionen, bei demen nicht
nur eine einfache Wirkung des Lichtes entscheidend
ist, also nicht die Entwicklung einfach um so
giinstiger ablduft, je mehr Licht geboten wird,
sondern wo es statt dessen auf die eng an die Tages-
rthythmik gebundene Aufeinanderfolge von Licht
und Dunkelheit ankommt. Nun mufl aber noch
an einem gréferen Material geklirt werden, worin
sich die innere Rhythmik bei den verschiedenen
photoperiodischen Typen unterscheidet. Der wich-
tigste Unterschied scheint der zu sein, dafl die
Pilanzen, die bei extrem kurzer tédglicher Beleuch-
tungsdauer ihre Bliiten am schnellsten entwickeln,
auch eine extrem kurze Tagphase der inneren
Rhbythmik besitzen. Bei ihnen muf} natiirlich die
tdgliche Beleuchtungsdauer moglichst kurz sein,
damit vermieden wird, dafl die Pflanze in der
(sehr langen) Nachtphase der inneren Rhythmik
Licht erhidlt. Pflanzen mit einer lingeren opti-
malen Beleuchtungsdauer haben ganz entsprechend
eine lingere Tagphase der inneren Rhythmik.
Jedoch ist zu berticksichtigen, daB zahlreiche
komplizierende Faktoren wirksam werden kénnen.
Die Pflanzen unterscheiden sich z., B. auch darin,
daB die innere Rhythmik bei einigen leichter, bei
anderen weniger leicht durch dullere Reize, nament-
lich durch das Licht selber, regulierbar und modi-
fizierbar ist. Auch diese Verschiedenheiten haben
natiirlich einen Einflufl darauf, ob die Pflanze bei
einer bestimmten Beleuchtungsart wihrend der
Nachtphase ihrer inneren Rhythmik viel oder
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wenig Licht erhdlt. Der Analyse stehen also noch
umfangreiche weitere Aufgaben bevor.

IV. Entstehung der inneren Rhythmen.

Wir haben sowohl beim Studium der jahres-
periodischen als auch beim Studium der tages-
periodischen Erscheinungen gesehen, daf dem Ver-
héltnis von innerer und duBerer Rhythmik eine
grofe Bedeutung fiir die Entwicklung der Pflanzen
zukommt. Man kann die Analogie beider Fragen-
kreise noch mehr betonen, wenn man ebenso wie
von Langtag- und Kurztagpflanzen auch von
Langsommer- und Kurzsommerpflanzen spricht.
So wie wir Kurztagpflanzen namentlich in den
Tropen, Langtagpflanzen in den dquatorferneren
Gebieten finden, stammen die Kurzsommerpilanzen
vorwiegend aus den polaren, die Langsommer-
pilanzen aus weniger &dquatorfernen Gebieten
{vgl. die erwihnten Kiefernrassen!) bzw. aus
solchen Tropenregionen, in denen wahrend des
groBten Teiles des Jahres giinstige Vegetations-
bedingungen bestehen. Man konnte noch den Typ
der Dauersommerpflanzen hinzufiigen, zu dem viele
der in immerfeuchten Tropengebieten heimischen
Pflanzen gehéren. Den sog. tagneutralen Pflanzen
kann man sommerneutrale gegeniiberstellen, die
entweder keine oder nur eine schwach ausgeprigte
bzw. leicht modifizierbare innere Rhythmik be-
sitzen und die daher {wie z. B. einige iiber weite
FErdgebiete verbreitete Farne) je nach den zufélligen
duBeren Bedingungen schnell ihre ,,Ruhe’™ ab-
brechen bzw. wieder eintreten lassen kOmnen.
{Interessanterweise verhalten sich die Farne nach
den Untersuchungen KaurHOLDS auch gegentiber
dem tagesperiodischen Wechsel der AuBenbedin-
gungen, d. h. gegeniiber dem Licht-Dunkel-Wechsel,
indifferent. In Ubereinstimmung damit ist bei
ihnen auch eine endogene Tagesrhythmik nicht er-
kennbar. Endogene Jahres- und Tagesrhythmik
scheinen also erst bei den Bliitenpflanzen zur vollen
Entwicklung gekommen zu sein.)

Da die inneren Rhythmen einen sehr hohen
Selektionswert haben, liegt kein Grund vor, an-
zunehmen, daf ihre Anpassung an die dem Heimat-
gebiet gemidBe Form anders als auf dem Wege der
Selektion vor sich gegangen ist. Zwar sah man in
der Existenz der inneren Tagesrhythmik friher
gelegentlich einen Beweis fiir die ,,Vererbung er-
worbener Eigenschaften, indem man annahm,
diese Rhythmik sei den Pflanzen im Laufe der
Generationen allmahlich eingeprigt worden; aber
es ist doch viel wahrscheinlicher, daf8 hier eine
Selektion aus einer urspringlich nicht streng an
die 24-Stunden-Dauer gebundenen Rhythmik er-
folgt ist. Noch jetzt ist die Periodenldnge keines-
wegs unbedingt genau der Tagesdauer angeglichen;
es gibt zwischen den einzelnen Rassen erbliche
Verschiedenheiten um mehrere Stunden.

Einen Hinweis darauf, daB3 Unterschiede in der
inneren Tagesrhythmik (ich meine hier nicht nur
die eben genannte Verschiedenheit der Gesamt-
linge) mutativ entstehen kdnnen, méchte ich in der
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Feststellung Langs sehen, daf auch die photo-
periodische Reaktionsweise (nfimlich beim Tabak
der Kurztagcharakter) auf einer (relativ hiufig
erfolgenden} Genmutation beruht. (Dazu mag
noch erwihnt werden, daB3 der Kurztagcharakter
monofaktorieil bedingt ist; ans meinen eigenen
Kreuzungsversuchen mit Rassen verschiedener
endogener Rhythmik hatte ich 1935 erkannt, daf
die Annahme, die Verschiedenheiten seien mono-
faktoriell bedingt, dem tatsdchlichen Erbgang zum
mindesten nicht widerspricht.)

" Noch iiberzeugender kann wohl die Entstehung
der endogenen Jahresrhythmik durch Selektions-
vorgidnge vertreten werden; denn wihrend alle
griinen Pilanzen dem tagesperiodischen Licht-
Dunkel-Wechsel ausgesetzt sind und daher, wenn
iiberhaupt eine endogene, ungefdhr der Tagesdauer
entsprechende Rhythmik vorhanden ist, eine Se-
lektion zur 24-Stunden-Rhythmik erfolgen muBte,
sind nicht alle Pflanzen einem jahresperiodischen
Wechsel der AuBenbedingungen angepafit, und
dementsprechend beobachten wir in. den immer-
feuchten Tropengebieten noch eine grofie Mannig-
faltigkeit von Rhythmen, die von der r2-Monats-
Rhythmik weit verschieden sind. Und in solchen
Tropengebieten finden wir nicht nur besonders
groBe artmiBige, sondern auch auffilligere rassen-
miBige Verschiedenheiten.

Selbstverstindlich konnte ich nur einige Grund-
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fragen des behandelten Themas herausgreifen;
dazu zwingt auch die geringe Menge des bis jetzt
vorliegenden Versuchsmaterials. Die zukiinftige
Forschung wird die Bedeutung der inneren Rhyth-
men und ihres Zusammenwirkens mit den Klima-
rhythmen noch klarer herausarbeiten miissen.
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Einige weitere Spaltprodukte des Urans?).
Von Orro Hamn und FRrITz STRASSMANN,

Die Aufspaltung des Urans unter der Einwirkung
von Neutronen hat schon bisher eine sehr grofie Anzahl
aktiver Isotope mittelschwerer Elemente erkennen
lassen. FEs sieht aber so aus, als ob auch heute noch
durchaus nicht alle Spaltreaktionen und Spaltprodukte
bekannt sind. Mit langerer Bestrahlungsdauer und
stirkeren Strahlenquellen werden wohl sicher noch
langerlebige Isotope aufgefunden werden koénnen, und
mit einer weiteren Verbesserung analytischer Schnell-
methoden werden sich noch kiirzerlebige Korper fest-
stellen lassen und bisher fiir einheitlich gehaltene Stoffe
als komplex erweisen.

Im folgenden geben wir eine kurze Zusammen-
stellung von Ergebnissen iiber neue oder bisher un-
sichere Bruchstiicke der Uranspaltung, wobei wir
aber betonen, daB die Versuche zum Teil noch einen
etwas vorldufigen Charakter tragen, besonders was die
Halbwertszeiten der neuen Isotope anbelangt. Die
genaue Festlegung der radioaktiven Konstanten solcher
Isotope wird um so schwieriger, je isotopenreicher die
einzelnen Elementgruppen werden und je glisderreicher
ihre weiteren Umwandlungen. Leider sind wir ja
auch an die begrenzte Leistungsfahigkeit der uns zur
Verfiigung stehenden Strahlenquellen gebunden.

Zinn (50).
Bis zu einer von Nisuimna und Mitarbeitern unlangst
verdtfentlichten Arbeit (1) war Zinn das einzige Element
zwischen Brom (35) und Cer (58), von dem aktive

1) Aus dem Kaiser Wilhelm-Institut fiir Chemie,
Berlin-Dahlem. Eingegangen am 22, September 1943.

Spaltprodukte aus Uran nicht bekannt waren. Diese
Forscher erhielten bei der Bestrahlung des Urans mit
schnellen Neutronen zwei aktive Atomarten von
70 Minuten und 6o Stunden Halbwertszeit, von denen
sie die langerlebige mit Sicherheit, die andere mit
Wahrscheinlichkeit dem Zinn zuschreiben. Eigene
Versuche konnten diese Ergebnisse im wesentlichen
bestatigen. Dariiber hinaus haben wir aber noch zwei
weitere Zinnisotope und wahrscheinlich noch ein fiinftes
festgestellt. Die von uns gefundenen Halbwertszeiten
sind ~ 20 Minuten, ~ %o Minuten, ~ 4-—5 Stunden,
~ 80 Stunden und ~ 11 Tage. Als nur wahrscheinlich
dem Zinn zugehorig miissen wir das 4—j5 Stunden-
Tsotop bezeichnen; es kdnnte sich auch um ein Antimon-
isotop handeln.

Versuche zur Yystematischen chemischen Abtren-
nung von Antimon als moglichern Umwandlungs-
produkt des Zinns und darauf folgende schnell und
chemisch einwandfrei durchzufithrende, gut reproduzier-
bare Zinnfillungen, sind bisher fehlgeschlagen. Lau-
fende, in bestimmten Zeitabstinden vorgenommene
Messungen von reinen Zinnfraktionen, frei von mog-
lichen Folgeprodukten, dhnlich wie wir es frither fiir
die kurzlebigen Barium- und Strontiumisotope durch-
gefiihrt hatten, konnten also beim Zinn bisher nicht
erhalten werden. Die oben gefundenen Halbwerts-
zeiten konnen deshalb durch Nachbildung von Antimon
(oder auch noch Tellur) verfalscht sein.

Die genannten Isotope wurden sowohl mit Li-D,
Be-D wie auch mit D-D-Neutronen, verstirkt und
unverstarkt, erhalten; sicher handelt es sich dabei also



