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1. Einleitung

Im Zusammenhang mit Untersuchungen iiber die Beeinflussung der
Farnsporenkeimung durch Licht verschiedener Wellenlingen (MoHR
1956) wurde auch das Wachstum der Farnprotonemen unter verschie-
denen Lichtqualitdten untersucht. Dabei hat sich gezeigt, daBi nicht
nur das Liangenwachstum, sondern dafl auch die polare Struktur der
Farnprotonemen in charakteristischer Weise von den Lichtverhélt-
nissen abhingt. Es hat sich erwiesen, dafl Langenwachstum und Polari-
tit im Protonema so eng zusammenhingende Phinomene sind, daf sie
gemeinsam untersucht und behandelt werden miissen.

Kirss (1917), StepHaN (1928) und OrTH (1937) haben fir das
Protonemenwachstum tibereinstimmend eine antagonistische Wirkung
kurz- und lingerwelliger Strahlen festgestellt, was ich, um dies vorweg-
zunehmen, voll bestédtigen kann.

Qualitativ hat schon Kress die wesentlichsten Zusammenhénge richtig er-
kannt. Wahrend im blauen Licht das Langenwachstum der Protonemen gehemmt
ist und sich kurze, mehrzellige Prothallien bilden, iibt das langerwellige sichtbare
Licht eine fordernde Wirkung auf das Lingenwachstum der Protonemen aus, so
dafl Jange Keimfiaden entstehen. Uber die Wirkung der infraroten Strahlung (in
der Bedeutung von A > 760 my!) stimmen die Angaben der genannten Autoren
nicht iberein. Wahrend KrEBs keinen erheblichen EinfluB dieser Strahlung
nachweisen konnte, stellte OrTE eine Hemmwirkung des Infrarots um 1000 my
auf die Protonemen fest.

Der Polaritit der Protonemen und ihrer Beeinflussung durch das
monochromatische Licht haben die erwihnten Autoren keine Beachtung
geschenkt. Meine Aufgabe war nun, das Aktionsspektrum des Proto-
nemenwachstums und der Polaritédtsbeeinflussung mit Hilfe schmaler
Spektralbereiche genauer zu untersuchen und mit dem Aktionsspektrum
der Farnsporenkeimung zu vergleichen.

2. Methodik

Ein Teil der Methodik der vorliegenden Arbeit wurde bereits in der
Arbeit iiber Farnsporenkeimung besprochen (vgl. Moar 1956).
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a) Das Ausgangsmaterial. Zur Gewinnung eines méglichst homogenen Aus-
gangsmaterials wurden die Sporen wie bei den Keimversuchen ausgesit, jedoch
weniger dicht. Das Schilchen wird dann mit einem Glasdeckel versehen, mit
Wollfett abgedichtet und 4 Tage mit Fluorescenzlicht im Lichtfeld bei etwa 650 Lux
belichtet (209 C). AnschlieBend wird das Schilchen 2 Tage ins Dunkle gebracht.
Nach 6 Tagen sind praktisch alle keimfahigen Sporen gekeimt, aber nicht ausge-
wachsen. Jetzt erst wird Nahrlosung hinzugefiigt. Dazu wird am Rand des Schil-
chens aus dem Agar ein Streifen von 5 mm Breite herausgeschnitten, so da8 nur
noch eine Agarscheibe von 2 cm Durchmesser in der Schale verbleibt, auf der die
nun angekeimten Sporen liegen. In den entstandenen Raum werden 0,4 ml Nahr-

) losung gegeben (Abb. 1), die Schale mit einem
Filter Filter versehen und fiir die Wachstumsversuche

L I verwendet.
‘ Schwarzlock Fiigte ich die Nahrlosung schon bei der
7777777 22k Nitrlsung  Sporenaussaat hinzu, so wurde das Ausgangs-
Agarblock material nicht so homogen, da die Protonemen-
Abb. 1. Schema der Anordnung bildung dann schon in zahlreichen Fillen im
von Agar, Nhrldsung und Filter  Dunkeln einsetzte, wiahrend manche Sporen

noch nicht voll gekeimt waren.
b) Die Nihrlosung. Die verwendete Nahrlosung hat folgende Zusammensetzung:

0,25 g MgSO,
1,00 g Ca(NO,),
0,25 ¢ KH,PO,
0,12 g KNO,
Spur FeCl,
auf 1000 em® Aqua bidest.

Der py-Wert: der Nahrlosung lag bei 5,0 &+ 0,1.
¢) Die Lichtverhiltnisse. Alle Wachstumsversuche wurden im Dauer-
licht (weiB oder monochromatisch) vorgenommen.

Neben den frither (Mour 1956) besprochenen Interferenzfiltern wurden noch
Scmorrsche Farbglaser (Glasfilter) benutzt, und zwar die Filter RG 9 (Lang-
welliges Rot und nahes Infrarot), RG 2 (Rot), OG 4 (Orangegelb), VG 9 (Gelbgriin),
BG 7 (Blau) und BG 3 (Blauviolett). Es ist hier an die kritischen Bemerkungen zu
erinnern, die iiber die Interferenzfilter gemacht wurden. Was die Glasfilter angeht,
so wird hier der Fehler, der durch die Art der Energieverteilung im Emissions-
spektrum der Glithwendel entsteht, groBer. Der langwellige Teil des durch-
gelassenen Lichtes ist stets relativ stérker vertreten, als die Durchlassigkeitskurven
angeben. Dazu kommt noch, daB sich, da aus technischen Grinden nur eine 4,5 cm
dicke Wasserschicht vorgeschaltet werden konnte, die mehr oder weniger grofe
Durchlassigkeit der Glasfilter fiir Infrarot bei der Energiemessung storend aus-
wirkte. Somit bleibt die Einstellung der Glasfilter auf gleiche Energie problema-
tisch. Da aber die Versuche mit Glasfiltern lediglich Ergéinzungen zu dem mit
Interferenzfiltern gewonnenen Wirkungsspektrum darstellen, stand ihrer Anwen-
dung nichts im Wege. Wenn man z. B. lediglich feststellen will, wie sich eine er-
hohte Einstrahlung von Blaulicht auswirkt, so ist Filter BG 7 sehr wohl brauch-
bar, und eine genaue Messung der durchgelassenen Energie bietet die Moglichkeit,
wenigstens niherungsweise eine Beziehung zwischen der Intensitdt und der beob-
achteten Wirkung herzustellen.

d) Temperatur, Luftfeuchtigkeit und Luftvolumen. Alle Versuche mit Tnter-
ferenzfiltern wurden in einer Klimaanlage bei 20° C ausgefithrt. Bei den Versuchen
mit Glasfiltern waren geringere Temperaturschwankungen nicht zu vermeiden.
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Aus radumlichen Griinden konnten diese Versuche nicht in einer Klimaanlage
durchgefithrt werden, sondern mubBten in einer normalen Dunkelkammer vor-
genommen werden, deren Temperatur im Bereich von 21 4-20 C gehalten wurde.
Besonders infolge der sekundiren Wirmestrahlung der belichteten Glasfilter
stieg, trotz dauernder Kiihlung mit Ventilatoren, die Temperatur im Agar etwas
iiber die Temperatur der Umgebung an. Die grofite festgestellte Erhohung batrug
etwa 1,5° C (Messung mit Thermonadel).

Aus Vorversuchen ging hervor, da der Luftfeuchtigkeit eine gewisse Rolle zu-
kommt. Wie Abb. 1 zeigt, wachsen die Protonemen bei hoher relativer Luftfeuchtig-
keit heran. Weiterhin war dafiir zu sorgen, daB aus den Schilchen kein Wasser
verdunstete, da dies zu unkontrollierbaren Verinderungen der Konzentration von
Agar und Nahriosung gefithrt hitte. Durch den luftdichten Verschluf der Schal-
chen wurde dies erreicht.

Auf Grund von Vorversuchen war die Annahme berechtigt, daB fiir ein 6tigiges
Protonemenwachstum das abgeschlossene Luftvolumen in der Schale ausreicht.
KiEBs (1917) hat dhnliche Erfahrungen gemacht. BEs muBte beachtet werden, daf3
Interferenzfilter aus technischen Grinden nur in Réumen mit niederer Luft-
feuchtigkeit benutzt werden konnen und daB kein Wasser aus dem ReaktionsgefaB
verdunsten darf. Die in Abb. 1 skizzierte Anordnung zeigt einen méaglichen Kom-
promiB. Das abgeschlossene Luftvolumen muBte dabei in Kauf genommen werden.

e) Die Ausmessung der Protonemen. Bei 120facher VergrsBerung (10fache
Objektivvergroferung) betrug die Protonemendichte je Blickfeld 4—8. Da eine
sorgfaltige Ausmessung der Protonemen sehr langwierig ist, konnten je Versuch
nur 30—50 Protonemen gemessen werden, und zwar im Mittel je Blickfeld 1—2
gut ausmeBbare Formen, wobei Kiimmerexemplare vermieden wurden. Die Be-
stimmung der Lénge erfolgte mit einem der iiblichen Okularmikrometer, die der
Breite mit einem sehr genauen Fadenokularmikrometer der Firma Leitz. Da die
Protonemen sich oft, z. B. infolge phototropischer Reaktion, vom Substrat ab-
heben, miissen sie fiir die Lingenmessung mit einem leichten Fingerdruck an das
Substrat gepreit werden. Da dabei die Gefahr besteht, daB die Breite etwas ver-
dndert wird, so wurde die Breitenmessung von der Lingenmessung getrennt und
vor dem Anpressen vorgenommen. Es lieB sich also nicht vermeiden, da8 firr die
Messung von Lénge und Breite nicht dieselben Individuen benutzt werden konnten.
Waren die Protonemen nicht annihernd gleichm#Big breit, so wurde die Breite
der 2. Zelle, von der Basis her gesehen, als Protonemenbreite bezeichnet.

Der mittlere Fehler des arithmetischen Mittels der Breite und Léinge wurde
nach der iiblichen Formel:

mx*-tl/Zx—x

n—1

berechnet. Der mittlere Fehler des Quotienten Linge : Breite wurde nach dem
Gaussschen Fehlerfortpflanzungsgesetz bestimmt (nach Kontrauscm 1943). Ist
A =f(4,, 4,), so ist der mittlere Fehler von A:

mam g + (g0

3. Das Objekt der Untersuchungen
Als  Untersuchungsobjekte dienten Protonemen von Dryopteris
filiz-mas (L.) Schott. Von der Farnspore bis zum fertigen Prothallium
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lassen sich unter nor-
malen Bedingungen drei
verschiedene  Stadien
leicht  unterscheiden :
1. Das Stadium der
Keimung. 2. Das Sta-
dium des Protonemas,
in dem sich ein mehr-
zelliger Zellfaden bildet.
3. Das Stadium des Pro-
thalliums. Dieses geht
aus dem Protonema her-
vor, wenn dort Zell-
teilungen einsetzen, die
ein flichiges Gebilde
entstehen lassen.

Abb. 2 Abb. 3 Das ,,Protonema‘
ADbb. 2. Einzelliges Chloronema mit Rhizoid .
(135fach vergr.) kann aufgegliedert wer-

Abb. 3. Junges zweizelliges Chloronema mit ‘Rhizoid den in das nahezu farb-
(135fach vergr.) . o .
Abb. 4. Alteres zweizelliges Chloronema mit Rhizoid lose Keimrhizoid und

(135fach vergr.) das  chloroplastenfiih-
rende Chloronema. Das
Rhizoid wird im Verlauf
der Keimung durch eine
Zellwand vom Chloro-
nema abgetrennt.

Die nun folgende Be-
schreibung gilt fir Pro-
tonemen, die im Dun-
;| keln gewachsen sind.
' Abb. 2 zeigt das junge
wf i einzellige Chloronema.
Seine polare Struktur ist
deutlich ausgeprigt. Der
basale Pol trigt das
Keimrhizoid, am apika-
len Pol sind nahezu alle

510,
490
5104

Abb. 5. Protonema nach 5 Ta-
gen. (Der Pfeil gibt die Licht-
richtung an. Vergr. 135fach)
Abb. 6. Protonema nach 7 Ta-
gen. (Der Pfeil gibt die Licht-
Abb. 5 Abb. 6 rvichtung an. Vergr. 135fach)
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im Verlauf der Keimung entstandenen Chloroplasten versammelt. Der
ibrige Teil des Chloronemas ist durchsichtig und fast frei von Plasti-
den. Auf den Zusammenhang von Chromatophorenlage und Polaritét
ist schon oOfters hingewiesen worden, z.B. von NIENBURG (1924) und
von MULLER-STOLL (1952). Auch ist das meiste
Plasma der Zelle am apikalen Pol angehduft,
und ebenso ist der Zellkern apikalwirts ver-
lagert.

Auf den apikalen Pol ist auch das Wachs- L
tum des Chloronemas beschrinkt. Dies hingt ?Ot;be' 756516(‘33&%?:;1;
sicherlich mit der apikalen Plasmaanh#ufung (schematisch)
zusammen. Relativ einfache Versuche vermitteln
eine genauere Kenntnis von der Stelle, an der das Wachstum des
Chloronemas, also die Einlagerung von Membransubstanzen, erfolgt.
Es muf} hier vorausgreifend festgestellt werden, daB das Chloronema
schon auf kleine Lichtintensititen empfindlich phototropisch reagiert
und daf die Chloronemen, die bei die-
sen geringen WeiBlichtintensititen ent-
stehen, sich in ihrem Awufbau nicht . o
wesentlich von den Dunkelformen unter- b .
scheiden.

Diese Umsténde gestatten folgende @
Versuchsanordnungen: Durch einseitige
Belichtung wird das Wachstum der ~
Chloronemen, welche positiv photo- -
tropisch reagieren, auf die Lichtquelle ”~
hin ausgerichtet. Nach 5 Tagen werden
einige markierte Protonemen schnell \
aber genau ausgemessen, dann die Schale .
um 90° gedreht und weiterhin in der-
selben Weise seitlich beleuchtet. Nach )
weiteren 2 Tagen werden die markierten é?&"vi}guzggwef;f i aglhk);gﬁf;ﬁ
Protonemen erneut ausgemessen und Ende der Zellen (135fach vergr.)
mit den erstgewonnenen Ergebnissen ein
Vergleich angestellt. In Abb. 5 und 6 ist ein typischer Fall auf-
gezeichnet. Der Pfeil gibt die jeweilige Lichtrichtung an. Der Ver-
gleich zeigt, daB als Ort des Lingenwachstums des Chloronemas nur

ein schmaler Bereich am apikalen Pol der Zelle in Frage kommt
(Abb. 7).

-

F -

Apikale Plasmaanhéufung, apikale Plastidenansammlung, apikale
Wachstumszone, basales Rhizoid diirften fiir die Charakterisierung der
Polaritdt des Chloronemas ausreichend sein.

Planta. Bd. 47 10
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Wenn es im Chloronema zu einer Zellteilung kommt, so steht die
neugebildete Zellwand senkrecht auf der Langsachse des Chloronemas.
Den Bereich der Wandbildung gibt Abb. 3 an. Die Zellteilung ist
typisch indqual. Es
trennt sich eine plas-
mareiche, plastidenfiih-
rende, wachstumsfihige
Zelle von einer plasma-
und  plastidenarmen,
nicht mehr wachstums-
fihigen Zelle. Abb. 4
zeigt ein &dlteres zwei-
zelliges Chloronema. Es
sei hier eine Apikalzelle
von einer Basalzelle
unterschieden. (Wird
das Chloronema drei-
zellig, so kann man die
mittlere Zelle ,,Binnen-
zelle nennen.) Die Ba-
salzelle erscheint auch
noch polarisiert, was
verstdndlich ist, da sie
ja von einer polarisier-
ten Zelle abstammt.
Den Beweis fiir die
Polaritdt von Binnen-

Abb. 9. Kern der Apikalzelle
(Karmin-Essigsdure. 585fach
vergr.)

Abb. 10. Kern der Basalzelle
(Karmin-Essgigstiure. 585fach
vergr.)

Abb. 11. Kern der Rhizoid-
zelle (Karmin-Essigséure.
585fach vergr.)

und Basalzellen liefert folgende Beobachtung: Wenn es, wie es unter
bestimmten Bedingungen geschehen kanm, zu einer Verzweigung des
Chloronemas kommt, so bilden sich die Chloronemenverzweigungen
stets am apikalen Pol der Chloronemazellen (Abb.8). Die Stelle der
Auszweigung kiindigt sich durch eine Plasmaanhdufung an. Neue
Rhbizoide bilden sich mehr am basalen Ende. Wihrend sich seitliche
Chloronemen nur in unmittelbarer Nihe des apikalen Pols bilden
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kénnen, ist der Bereich, in dem neue Rhizoide entstehen, gréBer.
Der Schwerpunkt der Bildung sekundirer Rhizoide liegt aber im Be-
reich des basalen Pols der Zellen, unmittelbar am apikalen Pol wurde
niemals eine Rhizoidbildung beobachtet. Uber #hnliche Befunde an
Moosprotonemen berichtet v. WETTSTEIN (1953).

Man kann in diesen mehrzelligen Stadien eine Polaritdt des Chloro-
nemas von einer Polaritit der einzelnen Chloronemazelle unterscheiden,
ghnlich, wie es Czaza (1930) fir Chladophora-Fiden getan hat. Die
Polaritiat der Einzelzelle erscheint jedoch in die Polaritit des Chloro-
nemas eingefiigt. Der Polaritit der Apikalzelle, die besonders stark aus-
gepragt ist, kommt fiir Wachstum und Struktur des Fadens eine beson-
dere Bedeutung zu. Nur solange die Apikalzelle wichst, kann im
Chloronema eine Polaritdt nachgewiesen werden (vgl. REUTER 1953).

Auch hinsichtlich der Gestalt und Grofle der Kerne ergibt sich eine
gleitende Reihe von der Spitze des Chloronemas bis zum Rhizoid
(Abb. 9—11). Der Kern der Apikalzelle ist rund und verhéltnismiBig
grol (Abb.9). Zum Photographieren wurde der Kern durch einen
leichten Druck am apikalen Ende der Zelle ausgepreit, da die Plastiden,
von denen er in seiner natirlichen Lage umgeben ist, die Aufnahme
gestort hitten. Der Kern der Basalzelle ist oval und kleiner als der
apikale Kern (Abb. 10}. Der Kern der Rhizoidzelle (Abb. 11) ist spindel-
formig. Dieser Gestaltwandel der Kerne spricht fiir polar abgestufte
Funktionsleistungen der Kerne.

Borr (1955) hat fir Funaria-Caulonemen ganz entsprechende Ver-
#nderungen der Kernformen beschrieben. Aus der weiteren Beschrei-
bung von BopP geht hervor, daB in den Caulonemen polare Ver-

héltnisse herrschen, die den hier fiir Farnchloronemen dargestellten
dhnlich sind.

Uber die Abwandlungen, die eintreten, wenn man die Protonemen
im monochromatischen Licht statt im Dunkeln wachsen ldBt, soll nach

einem kurzen Uberblick fiber die Problematik der Polaritit berichtet
werden,

4. Das Polarititsproblem

Die grofie Bedeutung der Zellpolaritit fiir das Entwicklungsgeschehen
der Lebewesen ist heute allgemein erkannt, In jingster Zeit haben z. B.
Bonvive (1953), SEIDEL (1953) und KouN (1955) das Problem eingehend
diskutiert. Wesentliche Fragen stehen gegenwirtig noch offen. Als be-
sonders wichtig kénnen zwei Fragen herausgestellt werden: 1. Wie kommt
in einer Zelle eine polare Struktur zustande ? 2. Wie bleibt diese polare
Struktur der Zelle erhalten ?

Uber die Induktion einer Zellpolaritit ist dfters berichtet worden (s. Zusammen-
fassung von Brocu 1943). Zahlreiche AuBenbedingungen sind in der Lage, eine

10%
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polare Struktur in der noch unpolarisierten Zelle zu induzieren. Eine besonders
wichtige Rolle fallt dabei dem Licht zu.

Innerhalb polarisierter Zellen konnten stoffliche Gefille nachgewiesen werden,
z. B. von HAmMMERLING (1934). Diese Gradienten duBern sich auch noch ander-
weitig, etwa in einem Potentialgefélle oder in einem Gefélle des py-Wertes.

Biwning (1953) weist darauf hin, daB das Gesamtphénomen der Polaritat
nicht mit diesen stofflichen Gradienten identifiziert werden darf, da die Frage
offenbleibt, wie solche Gradienten aufrecht erhalten werden. Er nimmt deshalb
eine ,,stabile, strukturelle Polaritdt an, die ihrerseits die stofflichen Gefille er-
klsren soll. Er kommt weiter zu dem SchluB, daB die Polaritit ,,an die mehr
starren, peripheren Schichten des Protoplasmas® gebunden sei.

Damit ist ein statisches Bild der Polaritit entworfen: Die polare Differen-
zierung der Zelle ist an eine plasmatische Asymmetrie gebunden, die in den duBer-
sten Plasmaschichten ihren Sitz hat. Danach ist eine Zerstorung dieser Polaritat
nur moglich, wenn ein Eingriff in die plasmatische Struktur vorgenommen wird,
wie es z. B. mit Colchicin méglich ist.

In meinen Versuchen wurde der Einflufl des sichtbaren Lichtes und
des nahen Infrarot auf die Zellpolaritit untersucht. Durch die Ver-
wendung dieser Wellenlingen wurde die Moglichkeit einer direkten
Beeinflussung des Eiweilles ausgeschaltet, da Licht dieser Wellenléingen
von den Proteinen nicht absorbiert wird.

Wenn sich nun zeigen 1aBt, daB die Zellpolaritét durch die angewen-
deten Lichtqualititen verdndert oder gar aufgehoben werden kann, so
gibt es zwei Moglichkeiten: 1. Durch Vermittlung sensibilisatorischer
Pigmente kann die eingestrahlte Energie sich doch auf das Eiweiligeriist
auswirken. 2. Man muf damit rechnen — wie es auch schon éltere Au-
toren vermutet haben —, dafl in manchen polarisierten Zellen nur eine
labile ,,Gefillepolaritiit vorhanden ist, die nicht auf der Struktur be-
stimmter Plasmaschichten beruht.

5. Versuche mit Interferenzfiltern

Eben gekeimte Sporen (vgl. Abschnitt 2a) wurden in monochromatisches
Licht gebracht und nach 6 Tagen Léange, Breite und Zellzahl der Chloronemen
bestimmt. Das monochromatische Licht der Interferenzfilter war intensitatsgleich
(Intensitdt: 200 erg/cm3sec).

Bei diesen Versuchen erwies sich bereits ein fester Zusammenhang
zwischen der polaren Differenzierung des Chloronemas und seinem
Liangenwachstum. Ist das Lidngenwachstum eingeschrankt, so ist auch
die Polaritiit, z. B. erkennbar an der Verteilung von Plasma und Plasti-
den, nicht mehr so streng wie in den Fillen, wo das Langenwachstum
gefordert ist.

In Abb. 12 ist der Quotient mittlere Chloronemalinge durch mitt-
lere Chloronemabreite (= L/B) als Funktion der Wellenlinge dar-
gestellt.
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Durch die Benutzung dieses Quotienten an Stelle der Léinge sollen Fehler durch
einen Einflufl der in den verschiedenen Spektralbereichen verschiedenen Assi-
milationsleistung moglichst vermieden werden. Eine hohe Assimilationsleistung
und eine hohe Stoffproduktion werden sich vermutlich in einem vermehrten Lén-
gen- und Breitenwachstum ausdriicken, so daf L/B ein ginstigeres Maf ist als
die Lange allein, wenn es gilt, die Tendenz zum Léngenwachstum in Abhingig-
keit von der Wellenlange aufzutragen.

Nach Abb. 12 tritt im Blaulicht eine starke Hemmung des Lingen-
wachstums ein, dagegen im Bereich zwischen 520 und 760 my eine
Férderung des Léngenwachs-
tums gegeniiber der Dunkel-

form. Der gepriifte Infrarot-
bereich (7601100 myu) scheint I\A 7 \
ziemlich wirkungslos zu sein. 25 ﬁ
Die stirkste Forderung des [ ¥
Lingenwachstums findet im
griingelben und im langwellig-
roten Spektralbereich statt,
wihrend im Rotlicht die For-
derung etwasweniger stark ist.
Grundsitzlich stimmt das hier XV‘J
vorgelegte Aktionsspektrum mit 5
den Angaben von KLEBS, STEPHAN
und OrrH iberein. Ein genauer 0
Vergleich soll nicht vorgenommen 400 500 600 700 800 800 1000 1100

werden, da die erwiahnten For- A— i

scher mit relativ breiten Spektral- Abb. 12. Mittlere Linge durch mittlere Breite der
: : Chloronemen in Abhéngigkeit von der Wellen-
bereichen gearbeitet haben und linge (nach 6 Tagen Xultur bei einer Intensitit

35

20F===

Dunkelkonfrolien
|

die Linge der Protonemen (nicht von 200 erg/cm?®sec). Mittlere Fehler: 410-—495 my
L/B) beobachtet haben. Erwéhnt 0,1—0,2; 510—754 my 0,5—0,8; 8011100 my,
sei lediglich, daB StePEAN und und Dunkelkontrolle 0,7—0,8

OrrH ebenfalls im gelben Spektral-

bereich ein Maximum des Langenwachstums gefunden haben. Fiir den Infrarot-
bereich tiber 760 mu werden die Befunde von KLEBS bestiitigt: Es kann kein er-
heblicher Effekt dieser Strahlung auf das Protonemenwachstum nachgewiesen
werden. Die aktive Hemmung, die Ortr fiir diesen Bereich angibt, wurde nicht
gefunden.

Die starke Hemmwirkung des langwelligen Rotlichtes und des nahen
Infrarot auf die Sporenkeimung wiederholt sich also beim Protonemen-
wachstum nicht. Ein entsprechendes Phéinomen bei Samen hat schon
Restur (1939) festgestellt. Er fand — zu seiner Uberraschung —, daB
das langwellige Rot die Samenkeimung zwar sehr stark hemmt, auf das
Wachstum der Radicula aber keinerlei hemmenden EinfluB ausiibt.

Die Vermutung liegt nahe, daB der Fordereffekt des lingerwelligen
Lichtes letztlich eine Folge der Photosynthese ist. Nach URSPRUNG
(1918) liegt die Grenze der Stirkebildung gegen das Langwellige hin im
gleichen Bereich, wo auch die Férderung des Léngenwachstums der
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Protonemen aufhért. Es ist bekannt, dafi auch das Absorptionsspektrum
des Chlorophylls in diesem Bereich endet.

Abb. 13 und 14 geben einen Eindruck von einer Rotform (Fil-
ter 649) und einer Blauform (Filter 445). Die Rotform stimmt, wie
alle Formen zwischen 530 und 1100 my, in ihrem Aufbau prinzipiell mit

der Dunkelform iiberein. Jedoch ist das Lingen-
wachstum erheblich gesteigert, und die Polaritét
des Chloronemas ist noch deutlicher ausgeprigt,

' z. B. sind die Plastiden und die Kerne noch enger

an den apikalen Pol gelagert. Eshat sich gezeigt,

daB die Polaritéit im Chloronema, gemessen an der
Anordnung der Plastiden in der Apikalzelle, in dem

Bereich am straffsten ist, wo das Lingenwachs-

tum des Chloronemas am meisten gefordert wird.

Das im Blaulicht gewachsene Chloronema

(Abb. 14) ist zwar auch noch fidig, von einer
apikalen Anordnung der Plastiden ist aber nichts

< mehr zu bemerken. Alle Zellen enthalten reich-
% lich Plasma; die Apikalzelle besitzt anscheinend
etwas mehr als die anderen, was mit ibhrer hohe-

o ren Embryonalitit zusammenhéngt. Dadurch ist
% die Apikalzelle immer noch von den anderen

e

. I Zellen im Chloronema unterschieden. Bei der
Teilung der Apikalzelle kann aber nur noch von
. einer ,,partiell indqualen Teilung gesprochen

Abb.13  Abb.1 . s
werden. Die neue Zellwand steht auch bei diesen

Abb. 13. Protonema nach A i
6 Tagen Rotlicht (1357ach  Wormen noch immer senkrecht auf der Léngs-
vergr., Filter 649, achse des Chloronemas. Auf Grund der Lage der

200 erg/cm?®sec) R K
Abb. 14. Protonema nach  Plastiden und der Verteilung des Plasmas, auf

6 Tagen Blaulicht Grund des ganzen iibrigen Aussehens der Zel-
(135fach vergr., Filter . h
445,200 erg/cm’sec) len kann man sagen, daf Lingenwachstum und

Polaritit im Blaulicht eingeschrénkt sind.

Die Zellteilung ist im Blaulicht geférdert (Abb. 15). Die Zellteilung
ist also offensichtlich in den Bereichen geférdert, die das Langenwachstum
der Zellen hemmen.

Dieses Resultat steht in merkwiirdigem Gegensatz zu den Verhiltnissen, die
von Avery und Mitarbeitern (1937) bei der Untersuchung des polaren Léngen-
wachstums der Avena-Mesokotyle gefunden wurden, wo besonders die Zellteilung
mit steigender Intensitit des hemmenden Lichtes stark abnimmt.

Im Verlauf der Untersuchungen fiir Abb. 12 fiel es auf, dafl die
Rhizoide ebenfalls eine Abhiingigkeit von der Lichtqualitdt zeigen.
Obwohl kein Aktionsspektrum des Langenwachstums der Rhizoide auf-
gestellt werden konnte, 1aBt sich doch auf Grund zahlreicher Unfer-
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suchungen sagen, dafl sich die Rhizoide untor den angegebenen Be-
dingungen hinsichtlich des Lingenwachstums etwa umgekehrt ver-
halten wie die Chloronemen. Bei einer Intensitdt von 200 erg/em2sec
ist im Blaulicht das Wachstum der Rhizoide geférdert; im Bereich des
intensivsten Langenwachstums der Chloronemen, im langwelligen Rot,
wachsen die Rhizoide dagegen tiberhaupt nicht, sondern bilden lediglich
kleine, verbreiterte Stummel. Bei der genannten Intensitét betrigt z. B.
nach 6 Tagen die mittlere Léinge der Rhizoide unter Filter 486 — 171 y
und unter Filter 733 = 35 p.

Laace (1907) fand, dafl diejenigen Konzentrationen der Nahrlosung,
die das Rhizoidwachstum begiinstigen, das Chloronemenwachstum
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Abb. 15. Zellzahl je Chloronema in Abhingigkeit von der Wellenlinge. (Zellzahl nach
6 Tagen Kultur, Bedingungen wie bei Abb. 12)

hemmen und umgekehrt. In meinen Versuchen, wo die Nahrstoff-
konzentration in allen Fallen einigermaflen konstant ist, zeigt sich nun,
in Abhingigkeit von der Lichtqualitit, ein #hnliches Verhiltnis von
Chloronema- und Rhizoidwachstum. Nur dort, wo die Polaritit sehr
ausgeprigt ist, ist das Rhizoidwachstum minimal. Sobald die Polaritit
auch nur geringfiigig gestort wird, werden die Rhizoide linger.

6. Versuche mit Farbglasfiltern (hohere Intensitiit)

Um das Verhalten der Protonemen bei héherer Intensitit zu priifen,
konnten nur Farbglasfilter beniitzt werden, da sich mit den zur Ver-
fiigung stehenden Lampen die Intensitit unter den Interferenzfiltern
nicht wesentlich steigern liel. Auch werden bei hoher Intensitdt die
Restlichteffekte bei Verwendung von Interferenzfiltern unter Umstéin-
den betrichtlich.

Die Glasfilter wurden fiir diese Versuchsserie auf 4000 erg/cm2sec
eingestellt. (Intensitdt unter den Filtern unter Vorschaltung von 4,5 cm
Wasserschicht!) Wie bei den Versuchen mit Interferenzfiltern wurde
nach 6 Tagen ausgewertet (Tabelle 1).

Die Werte zeigen, wie die breiten Spektralbereiche einebnend
wirken. Vor allem das Blaulicht, das durch die Grin- und Gelbfilter hin-
durchgeht, beeinflut die Ergebnisse in diesen Bereichen. Das eigent-
liche Ziel dieser Versuchsreihe ist jedoch erreicht: Es ist deutlich gezeigt,
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daB der grundsitzliche Antagonismus zwischen kurz- und ldnger-
welliger Strahlung bei hoherer Intensitdt noch stérker ausgeprigt ist
(besonders zu beachten sind Filter BG 7 und RG 9). Im Blaulicht ist
das Léngenwachstum vollstdndig unterdriickt, widhrend im Bereich

Abb. 17

Abb. 16

Abb. 16. Protonema nach
6tigiger Kultur unter Filter
RG 9 (langw. Rot) bei einer
Intensitat von 4000 erg/cm’sec

(135fach vergr.)

Abb. 17. Der an Stelle eines
Protonemas entstehende mehr-
dimensionale Zellverband nach
gtigiger Kultur unter Filter
BG 7 (Blaulicht) bei einer In-
tensitdt von 4000 erg/cm?®sec
(135fach vergr.)

von 700—750 my das Léngenwachstum noch
um einiges gesteigert ist gegeniiber den Ver-
hiltnissen bei niederer Intensitét.

Bei der Rotform (Abb. 16) ist der Auf-
bau prinzipiell derselbe wie bei den Dunkel-
formen und bei den Chloronemen im schwa-
chen Rotlicht. Jedoch ist das Langenwachs-
tum noch gesteigert und die Polaritdt noch
stirker ausgeprdgt. Die Chloronemen nei-
gen oft zu Nutationen und zu gewundenem
Wachstum (vgl. auch Abb. 23), was die
Ausmessung erschwert. Wahrscheinlich sind
Faktoren des Substrates fiir die Nutationen
mit verantwortlich zu machen.

Bei der Blauform (Abb. 17) kann ein
polares Wachstum nicht mehr festgestellt
werden. Es entsteht nicht mehr ein fidiges
Chloronema, sondern ein zwei- oder meist
dreidimensionaler Zellverband, der aus an-
nihernd gleichartigen Zellen zusammen-
gesetzt ist. Die Zellteilungen sind also weit-
gehend #qual, entsprechend sind Plastiden
und Plasma auf die Zellen annidhernd gleich-
miBig verteilt, und auch die Kerne unter-
scheiden sich in ihrer Gestalt nicht wesent-
lich. Eine Polaritétsachse, zu der die bei
der Zellteilung gebildete Wand eine strenge
Bezichung hat, ist nicht mehr feststellbar.
(Die Zellen koénnen nur als ,,anndhernd
gleichartig bezeichnet werden, da jene Zel-
len, die sich zur Teilung anschicken, etwas

Tabelle 1. Mitilere Linge durch mitilere Breite der Chloronemen in Abhdngigkest
von der Lichtqualitit (nach 6 Tagen Kultur unter Glasfilter bei 4000 erg/cm®sec)

Filter ! L/B Filter j L/B
BG 3 (Violett). . . | 35201 | RG2 (Rot) . . . . } 93,4 40,7
BG7 (Blaw). . . .| L1L01 | RG9 (langw. Rot) . | 36,1 0,9
VG 9 (Grim). . . .| 55208 | Dunkelkontrolle . . | 20,3+ 0.7
OG 4 (Gelby. . . . 193206
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mehr Plasma enthalten, besonders wenn sie die Funktion von ,,Scheitel-
zellen haben.)

Beim Vergleich mit den Blauformen, die unter den Interferenz-
filtern entstanden sind (vgl. Abb. 14), kann also nun festgestellt werden:
Das polare Wachstum der Chloronemen, das schon bei der niederen
Intensitit eingeschrinkt war, kann bei hoherer Intensitit im Blaulicht
nicht mehr stattfinden. KEs entstehen sofort zwei-, meist aber drei-
dimensionale Gebilde, die man als iiberstiirzt entstandene, junge Pro-
thallien auffassen kann. Sie sollen fernerhin Prothallien genannt werden.

7. Das Wachstum der Chloroplasten im monoehromatischen Licht

Schon bei den Versuchen mit Interferenzfiltern war es aufgefallen,
daf} die Chloroplasten im Blaulicht wesentlich gréBer waren als in den
iibrigen Teilen des gepriften Spek-
trums. Ferner hatte sich gezeigt, Tabelle 2. Die Chloroplastengrife in
daB eine erhebliche Neubildung von  Abhdngigkeit wvon der Lichiqualitit
Plastiden tiber die Zahl der bei der ~(hach 6tagiger Kultur unter Glas-

. . . filtern bei 4000 erg/cm?sec. 1 relative
Keimung gebildeten hinaus nur dort Einheit — 1/, 1)
stattfand, wo das Lingenwachstum

und die polare Lagerung der Pla- Fitter qﬂiiﬁfﬁ’;&
stiden eine Einschrinkung erfahren (mhléei!o-el]lﬂ)m-
hatten, alsoim wesentlichen im Blau-

bereich. Die Verhiltnisse wurden Rg 9 (langw. Rot) . 55+ 1,4
nun bei hoherer Intensitidt im Glas- gG 42 (R(it) Cee 72+1,2
fil.terlicht etwa.s naher untersuc}}t. Vg 9 ((%i‘il';l)l). ;ii i:é
Die Kulturbedingungen waren die- BG 7 (Blau). . . . 13516
selben wie bei den soeben beschrie- BG 3 (Violett). 108 £ 1,3

benen Versuchen mit Glasfiltern.

Auch hier zeigte sich, dal die Plastidenneubildung nur dort erheb-
liche AusmaBe erreicht, wo das polare Wachstum gehemmt wird. Die
Zellen der im Blaulicht gebildeten Prothallien sind mit groBen Plastiden
reichlich versehen. Im Rotlicht (RG 2) kommen bei der hoheren Inten-
sitdt auch Neubildungen vor, relativ zam Blaulicht ist die Neubildung
jedoch geringer.

Um die GroBenverhdltnisse der Plastiden quantitativ zu unter-
suchen, wurden nach 6tdgiger Kultur der Protonemen unter Glasfiltern
die Plastiden mit dem Fadenokularmikrometer bei 750facher Vergréfe-
rung gemessen, und zwar stets der gréfite Durchmesser. Im Durchschnitt
wurden jeweils 40 Plastiden ausgemessen (Tabelle 2).

Auch nach relativ langer Kultur unter Glasfiltern sind die GréBen-
unterschiede der Chloroplasten noch genau so betrichtlich, wie es eben
fiir 6-Tage-Kulturen dargestellt wurde (Abb. 18 und 19).
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Der Vergleich der Tabellen 1 und 2 legt die Vermutung nahe, daf}
Wachstum und Vermehrung der Plastiden dann geférdert werden, wenn
Polaritdt und Léngenwachstum reduziert werden. Je groBer der Quo-
tient L/B ist, um so kleiner bleiben die Plastiden. Die Gréfenunter-
schiede der Plastiden beruhen sicherlich nicht auf einem so groBen Unter-
schied im Stdrkegehalt; wie das Licht aber wirkt und welche Korre-
lationen eine wichtige Rolle spielen, ist génzlich unbekannt.

-

Lod.Y
£ ¢

,.
L ¢

Abb. 18, Blaulichtplastiden (nach 20tagiger Abb. 19. Rotlichtplastiden (nach 20tagiger
Kultur unter BG 7 bei einer Intensitit Rultur unter RG 9 bei einer Intensitdt
von 4000 erg/cm?sec, 585fach vergr.) von 4000 erg/cm?sec, 585fach vergr.)

Ein anderes der dargestellten Phénomene, namlich die erhdhte Zell-
teilung im Blaulicht, kann aber vielleicht nun eine gewisse Erklirung
finden (vgl. Abb. 15).

Bavusr (1942) gibt fiir Moosprotonemen an, dafl der normalen Kern- und Zell-
teilung eine Teilung der Plastiden vorangehe und daB die Chloroplastenteilung
offenbar als begrenzender Faktor der Zellteilung auftrete. Vielleicht ist es bei den
Farnprotonemen ahnlich. Da Wachstum und Teilung der Chloroplasten unter den
angegebenen Bedingungen auBerhalb des Blaubereiches gering sind, so kann man
die auBerhalb des Blaubereiches geringe Intensitit der Zellteilung korrelativ deuten.
Die Frage, in welcher Weise das Licht auf Wachstum und Teilung der Plastiden
einwirkt, bleibt aber unbeantwortet.

8. Glasfilterversuche mit verschiedenen Intensitdten
Aus den bisher dargestellten Untersuchungen geht hervor, daf
Liangenwachstum und Struktur der Chloronemen entscheidend von
der Qualitit des eingestrahlten Lichtes abhingen und daf innerhalb der
einzelnen Lichtqualititen die verwendete Intensitét eine grofie Rolle
spielt. Fiir Blau, Rot und langwelliges Rot wurde nun diese Intensitéts-
abhingigkeit etwas naher untersucht.
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Die Durchfithrung der Versuche erfolgte in der tiblichen Weise.
Tabelle 3 enthilt die gefundenen Werte.

a) Die Blaulichtserie. Bei sehr geringer Intensitét unter Filter BG 7
wird das Lingenwachstum der Chloronemen gegeniitber der Dunkel-
form nur wenig verdndert. Auch bleibt die polare Struktur der Dunkel-
form weitgehend erhalten. Bei seitlicher Beleuchtung geniigt aber diese
geringe Intensitét durchaus, um die Chloronemen phototropisch zn
beeinflussen. Die phototropische Empfindlichkeit ist also grofer als die
Empfindlichkeit der polaren Struktur. Die Beeinflussung der Chloro-
nemengestalt erfordert hohere Intensitdten als die Beeinflussung der

4 ?{:‘3

Abb. 20 Abb. 21

Abb. 20, Protonema nach 6tagiger Kultur unter Blaufilter (BG 7) bei niederer Intensitét
(400 erg/cm?®see, 135fach vergr.)

Abb. 21. Protonemen nach 6tagiger Kultur unter Blaufilter (BG 7) bei mittlerer Intensitit
(1200 erg/cm?sec, 135fach vergr.)

Wachstumsrichtung. Bei dieser niederen Intensitit unter BG 7 findet
noch keine wesentliche Neubildung von Plastiden statt, sondern auch
in dieser Hinsicht bleiben die Verhiltnisse wie bei der Dunkelform.

Bei einer Intensitdt von 400 erg/cm?sec unter Filter BG 7 ist das
Langenwachstum schon deutlich eingeschrinkt und die polare Struktur
aufgelockert (Abb. 20). Bei einer Intensitdt von 1200 erg/cm?sec ist die
polare Struktur weiter verwischt, Zellteilung, Chloroplasten- und
Plasmabildung sind geférdert (Abb. 21). Die Ergebnisse der Versuche
mit hoherer Intensitdt (4000 erg/em?sec) sind bereits besprochen (vgl.
Abb. 22). :

Tabelle 3. Mittlere Linge durch mittlere Breite der Chloronemen in Abhdngigkeit von
der Intemsitit im Blaulicht, Rotlicht und langwelligen Rotlicht (nach 6tagiger Kultur
unter Glasfiltern. 1 Intensititseinheit = 1 LE. betrigt etwa 400 erg/cm?2sec)

| L/B bei 1 L.E. ' L/B bei 3 LE. ‘ L/B bei 10 L.E.

32,

RG 9 (langw. Rot) . . [ 81,1+ 06 | 32908 | 361409
RG 2 (Rot). . . . . . 271506 | 265405 | 234407
BG 7 (Blau) . . . . . 70+03 343101 | 1L1Lo01
Dunkelkontrolle . . . . | 20,3 40,7 1
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Zusammenfassend zeigt diese Blauserie, dall offensichtlich eine Ab-
héngigkeit der Einschrinkung des Lingenwachstums und der Auf-
hebung der Polaritit von der eingestrahlten Intensitdt besteht.

Abb. 22. Der an Stelle eines Protonemas sich bildende mehrdimensionale Zellverband
nach 6tagiger Kultur unter Blaufilter (BG 7) bei hoherer Iuntensitéat (4000 erg/cmsec.
135fach vergr.). Entspricht Abb. 17

Abb. 23. Protonemen nach 24tigiger Kultur unter Rotfilter (RG 2) bei einer Intensitét
von 1200 erg/cm?sec (45fach vergr.)

:51-%

Abb. 24. Junge Prothallien nach 24tégiger Kultur unter Blaufilter (BG 7) bei einer
Intensitdt von 1200 erg/cm?sec (45fach vergr.)

Hinsichtlich der Wirkung abgestufter Intensitdten gilt: Sehr geringe
Intensititen: Nur fiir phototropische Beeinflussung ausreichend.
Schwache bis mittlere Intensitiat: Einschrinkung des Langenwachstums,
Beginn der Polarititsstérung, Forderung der Plastidenbildung und der
Zellteilung. Hohere Intensitit: Aufhebung des polaren Wachstums der
Zellen.

b) Die Rotlichtserien. Nach einer anfinglichen starken Forderung
bei niederer Intensitit wird mit steigender Intensitat im Rotlicht (RG 2)
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der Quotient L/B langsam wieder kleiner, wihrend das Langenwachs-
tum der unter Filter RG 9 (langw. Rot) wachsenden Chloronemen
innerhalb des gepriiften Bereichs mit steigender Intensitét langsam weiter
zunimmt. Allerdings sind diese Verdnderungen nur quantitativer Art
und relativ gering. Auffillig ist, daf der schwachen Verringerung des
Lingenwachstums im Rotlicht (RG 2) eine leichte Stérung der Polaritét
(erkennbar an der Lagerung der Plastiden) und eine erhebliche Zunahme
der Rhizoidlinge parallel gehen, wihrend unter RG 9 stets eine straffe
Polaritit zu beobachten ist und bei der
hoheren Intensitit nur Stummelrhizoide
festzustellen sind.

¢) An dieser Stelle soll noch ein Ver-
such erwihnt werden, der Aufschlul3
gibt iber die Verhiltnisse nach 24t4gi-
ger Kultur im Rot- und im Blaulicht
(Intensitdt: 1200 erg/cm?sec). Abb. 23
zeigt die Rotform. Die Chloronemen
sind sehr lang geworden (bis 2,6 mml!),
haben ihren Aufbau im Prinzip aber
nicht geiindert. Im Gegensatz dazu
haben sich im Blaulicht kleine Prothal-
lien gebildet (Abb.24). Abb. 25 zeigt
Prothallien nach 20tagiger Kultur unter
BG 7 bei einer Intensitdt von 4000 erg i ' o
i 2 Abb. 25, Prothallien nach 20téagiger
]Je cm=gec. Kultur unter Blaufilter (BG 7) bei

Im Rotlicht erfolgt also keine Pro-  einer Intensitdt von 4000 erg/em’sec

. (135fach vergr.)

thallienbildung, sondern die Form des
polar differenzierten Chloronemas wird beibehalten. Ohne kurzwellige
Strahlen kann der Ubergang vom Protonema- zum Prothalliumstadium
anscheinend nicht erfolgen. Erst wenn die Polaritdt im Chloronema
abgebaut wird, kann es zum mehrdimensionalen Wachstum und da-
mit zur Prothallienbildung kommen. Bei hoéherer Intensitdt im Blau-
licht erfolgt die Aufhebung der Polaritdt diberstiirzt, und es entstehen
sofort dreidimensionale Zellverbénde, die jungen Prothallien ent-
sprechen. Bei méBiger Intensitdt des Blaulichtes tritt, wie im Fall der
Abb. 24, ein geniigend groBler Polaritdtsverlust im Chloronema erst
nach 1—3 Zellteilungen ein, so dafl ein 2—4zelliges Chloronema gebildet
wird, ehe das zweidimensionale Wachstum des Prothalliums beginnt.

Der eben geschilderte Vorgang dirfte auch der normale Ablauf der Farnvor-
keimentwicklung im natiirlichen Biotop sein: Sobald blaues Licht in geniigend
hoher Intensitit zugegen ist — was dann der Fall ist, wenn die Intensitdt des
weilen Lichtes ansteigt —, kommt es mehr oder weniger schnell zu einem Polari-
tatsverlust der Apikalzelle und damit des Chloronemas. Dadurch wird ein zwei-
oder dreidimensionales Wachstum ermdoglicht.
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Ahnliche Bezichungen bestehen wohl auch bei anderen Pflanzen. So berichtet
Brra (1955) von Acetabularia, da fir die Hutbildungsprozesse unbedingt Licht
notig ist, dafl eine Erhohung der Lichtmenge die Hutbildung beschleunigt und die
Stiele um so kiirzer bleiben, je mehr Licht geboten wird. Dao (1954) gibt an, daB
bei Lichtintensititen zwischen 150 und 2400 Lux Acetabularia mediterranea das
Optimum des Lingenwachstums bei 1300 Lux zeigt. Eine prinzipiell dhnliche
Optimumkurve fiir verschiedene Weilllichtintensititen lieBe sich auch fir die
Farnprotonemen aufstellen. Sie kann folgendermafen gedeutet werden: Die das
Langenwachstum férdernde Wirkung langwelligen Lichtes erreicht schon bei
relativ niedriger Tntensitét ein Maximum, wihrend der intensitédtsabhingige Blau-
lichteffekt mit zunehmender Intensitit dieser Lichtqualitit immer stirker wird
und bei héherer Intensitit des Weilllichtes ganz in den Vordergrund tritt. Die
Wuchsform bei einer bestimmten Weillichtintensitdt ist das Ergebnis antagonisti-
scher Beeinflussungen durch verschiedene Spektralbereiche! Die Starke der ver-
schiedenartigen Effekte ist von den jeweiligen Intensitaten der verschiedenen
Lichtqualititen abhingig. Hinter dem einheitlich erscheinenden Weifilichteffekt
verbergen sich somit ganz verschiedenartige Beeinflussungen des Zellwachstums.
Es scheint mir moglich, daBf auch bei Acetabularia eine spektrale Analyse der
Wachstums- und Differenzierungsvorgéinge zu adhnlichen Resultaten fithren kénnte
wie bei Farnprotonemen.

Aus der dlteren Literatur sei noch erwihnt: An den Vorkeimen von Batracho-
spermum bilden sich nur bei hoherer Lichtintensitat Bafrachospermumpflanzen aus
(GorrEeL 1889). Zur Anlage der Moosknospen am Protonema ist hohere Licht-
intensitit erforderlich als zum Wachstum des Protonemas (KrLrss 1893). Die Vor-
keime von Preissia commutata, die sich nur bei hoherer Intensitit aus der Faden-
form entwickeln, bilden beim Sinken der Lichtintensitit wieder Keimschlduche
aus (ScHosTAROWITSCH 1894). Diese Beobachtung von SCHOSTAKOWITSCH wird
im nichsten Abschnitt ihre Erklirung finden.

9. Versuehe iiber die Wirkung von Blaulicht nach vorhergegangener
Rotlichteinstrahlung und umgekehrt

Weiterhin war nun zu untersuchen, wie sich die streng polar differen-
zierten Rotlichtchloronemen verhalten, wenn sie plotzlich Blaulicht aus-
gesetzt werden, und wie sich die im Blaulicht entstandenen prothallien-
ghnlichen Gebilde verhalten, wenn man sie mit Rotlicht bestrahlt.

Von Kisss (1893, 1916, 1917) und StEpHAN (1928) war schon festgestelit
worden, dall ein Wechsel in den Lichtverhaltnissen ein Auswachsen von Pro-
thalliumzellen zur Folge haben kann. Es wurde auch gefunden, daBl Spekftral-
bereiche, die fiir das Liangenwachstum der Keimschlduche gimstig sind, auch das
Auswachsen fordern.

Die Versuchsanordnung ist folgende: Protonemen werden 6 Tage
im langwelligcen Rotlicht gehalten (RG9). Dann werden sie weitere
6 Tage intensititsgleichem Blaulicht (BG 7) ausgesetzt. Die Intensitét
betrigt 4000 erg/em2sec. Umgekehrt werden die nach 6tdgiger Kultur
im Blaulicht entstandenen ¥ormen weitere 6 Tage dem- intensitédts-
gleichen Lieht unter Filter RG 9 ausgesetzt.

Nach 12 Tagen zeigen sich folgende Ergebnisse: Die Rotlichtchloro-
nemen werden sogleich nach Einsetzen des Blaulichtes in ihrem polaren
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Wachstum gehemmt. Es kommt zu einer Auflosung der Polaritit im

Chloronema, damit zu einem allseitigen Wachstum in der Apikalzelle

und zu Zellteilungen, die zu zwei- oder dreidimensionalen Gebilden

filhren. Diese Gebilde entsprechen genau den Prothallien, die im Blau-

licht an Stelle eines priméren

Chloronemas entstehen {Abb. 26). .
Die Zellfaden, die im Rot-

licht entstanden sind, wirken

nach der Blaulichthehandlung

leicht verbreitert. Es bilden sich

in ihnen nachtriaglich im Blau- e 2
licht zahlreiche Plastiden aus, @__'-_.
die nun aber nicht mehr polar

angeordnet sind, sondern gleich-
mifliy die Zellen exfllen. Dios 07,35 Dus Sl v st o
diirfte ein Zeichen dafiir sein, nach vorhergegangener 6tigiger Kultur im
daB die Polaritit im gesamten langw. R‘Zggg}f‘;eileig?g)Intensjmt
Chloronema aufgeldst ist.

Bei den Blaulichtformen sind
nach der Rotlichtbehandlung an kel
fast allen Prothallien eine oder -
seltener mehrere Zellen zu langen
Schléuchen ausgewachsen, die in
ihrem Aufbau identisch sind mit
Rotlichtchloronemen (= primi-
ren Chloronemen). Es wird also in
gewissen Prothalliumzellen eine
n.eue Polaritét &usgebﬂdet und Abb. 27. Auswachsendes Sekundirchloro-
ein polar strukturierter Keim- nema nach 6tigiger Kultur im langw. Rot-
schlauch ausgetrichen (Abb. 27). 2 (6 0 aacn vortenemgener s
Die auswachsenden Zellen wer- je cm®sec, 135fach vergr.)
den oft an ihrer Basis ziemlich
plastidenfrei; denn die meisten Plastiden wandern an die Spitze des
austretenden ,,Sekundarchloronemas.

Man kann dieses Auswachsen der Prothalliumzellen mit bereits be-
schriebenen Regenerationsvorgingen, z. B. mit der Bildung von Ad-
ventivprothallien vergleichen.

So hat IsaBURO Nacar (1914) darch Plasmolyse an Prothallien das Aus-
wachsen von Zellen angeregt. Man vergleiche ferner die Darstellungen von
Linspaver (1926) und Arpaum (1938). Beide Autoren erreichten das Auswach-
sen von Prothalliumezellen, wenn sie die Verbindung dieser Zellen mit dem Meri-
stem auflosten. Der Schluff liegt nahe, daB im normalen Wachstum des Pro-
thalliums ein im Meristem entstehender Stoff das Auswachsen der Prothallium-
zellen verhindert.
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In unserem Fall erhebt sich die Frage, wie es zu erkldren ist, dafl aus
den jungen, wenigzelligen, dreidimensionalen Prothallien, deren Zellen
noch weitgehend embryonal sind, im Rotlicht sofort 1 oder seltener
mehrere Schliuche auswachsen, die in ihrem ganzen Aufbau den pri-
méren Chloronemen entsprechen.

Halt man im Anschiuf an die Blaulichtkultur die gebildeten kleinen
Prothallien im Dunkeln, so kann man nach 6 Tagen feststellen, daf
nur an wenigen Prothallien (< 10%) Zellen ausgewachsen sind. Die-
ses Ergebnis zeigt, daB
durch langwelliges Licht
das Auswachsen auBer-
ordentlich  beglinstigt
wird.

In schwachem Blau-
licht von einer Intensi-
tat, die auf die Chloro-
nemen noch keine er-
hebliche morphogeneti-
Abb, 28. Riesenrhizoide, wie sie z. B. im schwachen sche Wirkung ausiibt,
Blaulicht an Blauliohtprothalﬁen entstehen; vgl. Text. findet kein Auswachsen

(135fach vergr.)
von Sekundérchlorone-
men statt. Lediglich das Wachstum der Rhizoide ist unter diesen Be-
dingungen energisch gefordert. Es entstehen sehr lange und auch relativ
breite Rhizoide, die zuweilen eine stattliche Anzahl von Chloroplasten
enthalten, aber niemals eine polare Differenzierung zeigen wie etwa
Chloronemen (Abb. 28).

Ob es Umwandlungen von Chloronemen und Rhizoiden auch bei Farnvor-
keimen gibt, wie es Frrrina (1950) fiir Moosprotonemen beschrieben hat, ist noch
nicht sicher zu entscheiden. Wohl konnten Rhizoide beobachtet werden, die relativ
sehr breit und lang geworden waren, die zahlreiche kleine Plastiden enthielten und
einen ovalen Kern besaBen. Es ist mir aber nicht gelungen, ein Rhizoid aufzu-
finden, in welehem allmahlich eine polare Anordnung des Kerns und der Plastiden
eingetreten wire, auch erwiesen sich alle beobachteten Rhizoide immer noch als
wesentlich schmiler als die dazugehorigen Chloronemen.

-

. - |

Ob eine Prothalliumzelle also auswachsen kann oder nicht, ist, bei
sonst konstannten Kulturbedingungen, von der Wellenlinge des einge-
strahlten Lichtes abhingig, nicht etwa von der Intensitidt, wie zuweilen
vermutet wurde, weil nur bei niederen WeiBlichtintensititen ein Aus-
wachsen beobachtet wurde (IsaABURO Nacar 1914). Lediglich jener
Spektralbereich, der das Léngenwachstum und die polare Differen-
zierung der Prim#rchloronemen fordert, ist auch wirksam bei der Bil-
dung von Sekundirchloronemen. Der Effekt verschiedener WeiBlicht-
intensititen 1Bt sich indessen auch hier leicht erkliren: Wie in Ab-
schnitt 8 festgestellt wurde, hat die fordernde Rotlichtwirkung schon
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bei niederer Intensitéit fast ein Maximum erreicht, wihrend die Wirkung
des Blaulichtes erst bei hoherer Intensitit voll zur Geltung kommt.

Bei niederer Intensitdt des Weilllichtes ist also der Rotlichteffekt zu
erwarten und bei hoher Intensitdt der Blaulichteffekt, wie es auch von
Naga1r, KLEBS u. a. beobachtet wurde.

Man konnte vermuten, daBl im Dunkeln deshalb das Auswachsen so selten
erfolgt, weil ein Mangel an Assimilaten herrscht. Dies scheint aber nicht zuzu-
treffen, denn man kann oft in
den Chloroplasten der 6 Tage im
Dunkeln gehaltenen Prothallien
noch stattliche Starkekérner nach- -
weisen. Oft wichst je Prothallium
nur eine Zelle aus, seltener mehrere.

Es scheint, daf} das auswachsende
Sekundérchloronema die ibrigen
Zellen am Auswachsen hindert. Pl

10. Phototropische Reaktionen
der Protonemen

Wie schon eingangs er-
wihnt, sind die Chloronemen
phototropisch sebr empfind- *
lich, im Gegensatz zu den S -
Rhizoiden, die unter den an- .
gewandten Bedingungen sehr
viel trdger oder gar nicht
reagieren.

g y——

Bs liegen orientierendeVersuche
mit schwachem Weilllicht (seit- .
liche Beleuchtung, Wasserfilter)  Apy,. 29, Positive una negative phototropische
und mit farbigem Licht vor (Glas-  Krimmungen bei Chloronemen. (Der Pfeil gibt
filter, etwa 400 erg/cmzsec, seit- die Lichtrichtung an; 135fach vergr.)
liche Beleuchtung, Wasserfilter).

Die Protonemen erhielten 4 Tage seitliches WeiBllicht, dann, nach
Drehung um 90°, 2 Tage Filter- oder Weilllicht. Nach jeweils 6 Tagen
wurde der Versuch abgebrochen.

Die Schwerpunkte der phototropischen Wirksamkeit liegen im
blauen wnd im roten Spektralbereich. Oberhalb von 700 my ist die
Wirksamkeit sehr gering, geringer als im Rotlicht ist der Effekt auch
zwischen 500 und 600 my.

Bei den Versuchen fiel auf, daB zwar die Mehrzahl der Chloronemen
positive Kriimmungen ausfiihrt, aber auch negative Kriitmmungen vor-
kommen. Wenn die Anzucht unter den angegebenen Bedingungen im
seitlichen schwachen Weilllicht erfolgte, so reagierten etwa 10% der
Chloronemen negativ phototropisch (Abb. 29),

Planta. Bd. 47 11
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11. Besprechung der bisherigen Versuchsergebunisse

Ein gemessenes Aktionsspektrum héngt entscheidend davon ab, in
welcher Weise man das farbige Licht dem Organismus bietet. Der Effekt
energiegleicher Spektralbereiche scheint z. B. ganz verschieden zu sein,
wenn man hoéhere Pflanzen einmal ausschliefilich im farbigen Licht
hoherer Intensitdt aufzieht und das andere Mal die einzelnen Spektral-
bereiche lediglich als Zusatzlicht geringerer Intensitéit bietet [vgl. be-
sonders die Zusammenfassungen von Wassink (1954) und Srorwnik
(1954); dort die weitere Literatur].

Am besten lassen sich die an Protonemen gewonnenen Ergebnisse
mit denen vergleichen, die erzielt wurden, als man hdhere Pflanzen aus-
schlieBlich im Licht bestimmter, energiegleicher Spektralbezirke kulti-
vierte (Zusammenfassung von WassINK 1954). Es zeigte sich, daBl im
violetten und im blauen Licht die Pflanzen den WeiBllichtkontrollen sehr
dhnlich sind, dall aber in den lingerwelligen Bereichen des griinen,
gelben und roten Lichtes ein starkes Etiolement der Internodien auftritt.
Auch im nahen Infrarot (4 > 700 mu) zeigte sich eine sehr starke Ver-
lingerung der Internodien, und die Blitter blieben klein.

Man sieht, daB bei diesen Experimenten, die in der Versuchsdurch-
filhrung den Protonemenversuchen am meisten entsprechen, ganz dhn-
liche Resultate gewonnen wurden wie bei der Untersuchung der Chloro-
nemen.

Nach unseren Ergebnissen besteht zwischen dem Léngenwachstum
und der polaren Struktur der Chloronemazelle eine sehr enge Beziehung.
Wo das Lingenwachstum am stirksten ist, ist auch die polare Struktur
der Zelle am intensivsten ausgeprigt. Umgekehrt bedeutet eine Hin-
schrankung des Lingenwachstums einen Zerfall der Polaritit. Léingen-
wachstum und Polaritit des wachsenden Chloronemas lassen sich wohl
begrifflich trennen, faktisch sind sie aber aufs engste verbunden.

Es.darf also mit Recht vermutet werden, dall Faktoren, die das
Lingenwachstum férdern, auch fiir die Aufrechterhaltung der polaren
Struktur wesentlich sind.

Arpaum (1938) konnte zeigen, dafi der Wuchsstoff der Farnpro-
thallien mit dem Wuchsstoff der Awena-Koleoptile wahrscheinlich
identisch ist, daBl er polar geleitet wird und durch IES ersetzbar ist.
Es soll deshalb hier versucht werden, diesen stofflichen Faktor Auxin
auch fir das Verstindnis der polaren Struktur im Chloronema heran-
zuziehen. Dabei mufl aber folgende wesentliche Voraussetzung gemacht
werden: Die Polaritit des Chloronemas hat sich als labil erwiesen. Die
Vorstellung einer an die starren, peripheren Schichten des Plasmas ge-
bundenen Polaritidt entspricht hier also nicht den Tatsachen. Die Po-
laritét der Zelle ist bei unserem Objekt das Ergebnis eines dynamischen
Gleichgewichtszustandes, welcher unter bestimmien Bedingungen zu
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einer asymmetrischen Stoffverteilung und zu einer strukturellen Asym-
metrie in der Zelle fiihrt.

Eine wesentliche Komponente des hochkomplexen, dynamischen
Systems in der polarisierten Zelle ist der Auxingradient, der vom api-
kalen zum basalen Pol reicht. Wird dieser Auxingradient zerstort, so
bricht das dynamische Gefige der Zelle und damit die Polaritdt zu-
sammen. Hs sei angenommen, das Auxin werde apikal gebildet und
werde polar zum basalen Pol transportiert. Dadurch kann ein Gradient
zustande kommen.

Je gréfer nun die Produktion von Auxin ist, um so optimaler ist der
Gradient ausgebildet, um so straffer wird die polare Struktur, um so
intensiver wird das Lingenwachstum (wenigstens solange, bis andere
Faktoren das Ausmall des Liéngenwachstums begrenzen oder eine iiber-
optimale Wuchsstoffkonzentration erreicht wird). Solange die polare
Struktur des Chloronemas und damit der Wuchstoffgradient vorhanden
sind, kommt es nicht zur Bildung eines zwei- oder dreidimensionalen
Prothalliums.

Hinsichtlich der hemmenden Wirkung des kurzwelligen sichtbaren
Lichtes auf Langenwachstum und Polaritit gibt es zwei Moglichkeiten:
Entweder wirkt das Licht zerstérend auf das Auxin, was der vieldisku-
tierten Photolyse der IES durch Vermittlung gelber Pigmente ent-
spricht, oder das Licht hemmt die Produktion von Auxin, was gleichfalls
zu einer Aufldsung des Auxingradienten fithren kann.

Es konnte in der vorliegenden Arbeit gezeigt werden, daB im Blau-
licht mit steigender Intensitét die Polaritit des Chloronemas immer mehr
aufgehoben wird und entsprechend das polare Lingenwachstum der
Apikalzelle immer mehr nachlifit. Bei geniigend hoher Intensitiit
kommt es zu einem allseitigen Wachstum und somit zu nahezu isodia-
metrischen Zellen. Die Annahme einer durch Vermittlung gelber Pig-
mente (etwa Riboflavin) im Blaulicht ablaufenden Inaktivierung des
Auxins erklart den Zerfall des Gradienten und damit den Zusammen-
bruch der polaren Struktur. Das bei der Sporenkeimung wirksame blau-
absorbierende Pigment ist vielleicht mit dem beim Chloronemenwachs-
tum wirksamen Sensibilisator identisch (Mour 1956).

Vermutlich geht die Forderung des Léngenwachstums der Chloro-
nemen auf die Absorption im Chlorophyll und den dadurch bedingten
Aufbau von Verbindungen zuriick, die fiir das Wachstum wesentlich
sind. Auch Wuchsstotfe kénnten zu diesen Verbindungen gehéren. Uber-
lagert wird diese Chlorophyllwirkung durch die Absorption in zwei an-
deren Pigmenten, einem blauabsorbierenden, dessen Wirkungsweise be-
reits diskutiert wurde, und einem rotabsorbierenden.

Das Rotlicht wirkt schwach hemmend auf das Lingenwachstum,
verglichen mit den angrenzenden Spektralbereichen. Wahrend also das

11*
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vom Chlorophyll absorbierte Rotlicht das Lingenwachstum férdert
und vielleicht auch die Auxinsynthese beginstigt, bewirkt die von dem
anderen rotabsorbierenden Pigment aufgenommene Strahlung vielleicht
eine Inaktivierung des Auxins und damit eine Einschrinkung des
Liangenwachstums und der polaren Struktur. Wihrend die syntheti-
schen Vorginge in der Zelle, die mit dem Léngenwachstum zusammen-
hingen, schon bei einer relativ geringen Energieeinstrahlung fast das
Maximum erreichen, ist das Ausmal} der Inaktivierung von Wuchsstoff
durch das Rotlicht der absorbierten Strahlung proportional und nimmt
deshalb mit steigender Lichtintensitédt zu, allerdings ziemlich langsam.
Daraus ergibt sich die Situation, daB bei einer relativ geringen Energie-
einstrahlung das Langenwachstum stérker gefordert wird als bei hoherer
Intensitidt, weil mit steigender Absorption in dem angenommenen Rot-
pigment die Wuchsstoffinaktivierung zunimmt und der Wuchsstoff
dann als limitierender Faktor des Léngenwachstums in Erscheinung
tritt. Verglichen mit der Auxininaktivierung im Blaulicht bleibt die
Inaktivierung im Rotlicht stets gering. Deshalb werden im Rotlicht
auch bei hoherer Intensitit keine Prothallien gebildet.

Eine morphogenetische Wirksamkeit von Rotlicht wurde schon
ofters gezeigt, z. B. von LaNcE (1929) bei der Untersuchung der Licht-
wirkung auf das Avena-Mesokotyl. WENT (1941) und PARKER und Mit-
arbeiter (1949) fanden eine besonders starke Hemmwirkung des Rotlichts
auf das Lingenwachstum der Internodien etiolierter Erbsenkeimlinge.

Es ist schon vor lingerer Zeit erkannt worden (vgl. BUnNiNG 1937),
daB offensichtlich auch rotabsorbierende Pigmente phototropische Re-
aktionen einleiten konnen, ohne daf dabei allerdings die Wirksamkeit
der gelben Pigmente erreicht wird. Man mufl vermuten, dafl das wirk-
same Rotlicht vom Chlorophyll oder von chlorophyllahnlichen Verbin-
dungen absorbiert wird (Garstox 1950). Auch bei den Chloronemen
lieB sich eine starke phototropische Wirksamkeit des roten Lichtes
nachweisen. Diese konnte grundsitzlich auch mit einer Auxininakti-
vierung, und zwar durch Absorption in einem rotabsorbierenden Pig-
ment erklirt werden. DaB hier neben positiven Kriimmungen auch
negative auftreten, wird unter der Annahme erklirbar, da der Auxin-
gehalt bei den meisten Chloronemen unter den angefiihrten Bedin-
gungen nahezu optimal, bei einem gewissen Prozentsatz aber iiber-
optimal ist. Diese letzteren miiiten dann bei Auxininaktivierung eine
negative Krimmung zeigen.

Eine Deutung des unterschiedlichen Verhaltens von Chloronema- und Rhizoid-
wachstum kann nicht gegeben werden. Vielleicht spielt der Auxingehalt an der
Basis der Chloronemen eine wesentliche Rolle, vielleicht ist auch die Konkurrenz
um gewisse Stoffe daran beteiligt, daB das Rhizoid kurz bleibt, wenn das Langen-

wachstum der Chloronemen sehr stark ist, und daB das Rhizoid dann wéchst, wenn
Polaritit und Lingenwachstum im Chloronema eingeschrankt sind. Da das Rhizoid
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meist duBerst plastidenarm ist und auch phototropisch wenig empfindlich ist, so
darf man wohl annehmen, daB es direkt vom Licht nur wenig beeinfluft wird.

Das Auswachsen der Prothalliumzellen im langwelligen Licht 148t
sich folgendermaBlen erkliren: Dag prothalliuméhnliche Blaugebilde
ist verarmt an Wuchsstoff. Deshalb kommt es im Dunkeln nur selten
zum Auswachsen von Sekundérchloronemen, denn die Ausbildung dieser
Keimschlduche setzt voraus, dal in der Zelle sich von neuem eine polare
Struktur ausbildet, also auch die Ausbildung eines Auxingradienten
moglich ist. Dies kann aber in den meisten der vorliegenden Zellen nur
im Licht geschehen, und zwar nur im Licht jener Spektralbereiche, die
auch das Lidngenwachstum der primiren Chloronemen férdern. In der
Apikalregion der im lingerwelligen Licht auswachsenden Sekundir-
chloronemen wird reichlich Auxin gebildet, welches basalwiirts strémt
und sich in den umgebenden Zellen des Prothalliums in {iberoptimaler
Konzentration anreichert und somit einem Auswachsen der anderen
Prothalliumzellen entgegenwirkt. Diese Vorstellung entspricht den Er-
gebnissen von LINSBAUER (1926) und Araum (1938), die das Aus-
wachsen von Prothalliumzellen dadurch erreichten, daB sie ihre Verbin-
dung mit dem Meristem auflésten. Ahnliches berichtet MeyER (1953).

Es zeigt sich also, dafi der Wechsel eines AuBenfaktors das dynami-
sche Gleichgewicht der Zelle so dndert, daB aus der weitgehend isodia-
metrischen Blaulichtzelle ein Sekundérchloronema wird. In den hier
beschriebenen Versuchen ist eindeutig das Blaulicht der entscheidende
Faktor, der die isodiametrische Zellform bedingt. Fillt dieser Faktor
weg, s0 kann sich in der Zelle ein anderer Gleichgewichtszustand ein-
stellen, was im Dunkeln selten, im lingerwelligen Licht hiufig eintritt.

Wenn im Chloronema ein Auxingradient eine wesentliche Kompo-
nente der Zellpolaritat ist, so mufl sich die Polaritit im Chloronema
dadurch aufheben lassen, daBl das Auxin zerstért wird. Dies kann
offenbar durch Blaulicht geschehen. Das Ergebnis sind Zellen ohne
polares Wachstum. Man kdnnte aber den Gradienten auch dadurch ver-
nichten, daB im UberschuB allseitig TES zugefiihrt wird. Die weiteren
Versuche, die nun zu schildern sind, gingen von dieser Vorstellung aus.

12. Versuche mit IES

a) Einleitung und Methode. Nach Herrz (1940) und vox WEITSTEIN
(1953) ist es moglich, aus Funaria-Sporen durch Zusatz von IES an
Stelle von Protonemen apolare Riesenkugeln zu erhalten. Vox WETT-
sTEIN fand, daB nicht nur die Polaritdtsausbildung, sondern auch die
Zellteilung durch IES verhindert wird. Es gibt aber fiir Farnvorkeime
Konzentrationen von IES, bei denen zwar die Polaritiat im Chloronema
weitgehend gestort wird, die Fahigkeit zur Zellteilung aber erhalten
bleibt.
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In den Versuchen wurden die Sporen wie iblich auf reinem Agar znm Keimen
gebracht. Die Kultur der Protonemen erfolgte im Glithlampenlicht von etwa
1000 Lux, welches durch Neutralglas (Filter BG 21) gefiltert wurde, um einen Teil
der infraroten Wérmestrahlung abzuschirmen. Die TES-Losung wurde erst mit der
Nahrlosung zugefiigt. Zusammen mit dieser diffundiert der Wuchsstoff in den

Abb. 30 Abb. 31

Abb. 30. Normale Sporenkeimung. Differenzierung in Chloronema und Rhizoidzelle
(135fach vergr.)

Abb. 31, Keimung nach Zusatz von IES. Die Differenzierung bleibt aus (135fach vergr.)

Agar und gelangt an die Protonemen. Diese Methode bietet folgenden Vorteil: Die
Keimung der Sporen wird durch die TES bei dieser Art der Zugabe nicht gestort.
Die verwendeten héheren Konzentrationen wirken sich nimlich, dhnlich wie es
DrRaWERT (1949) von Samen berichtet, auf die Keimung mehr oder weniger hem-
mend und verzdeernd aus. Wird die TES mit der Nahrlosune zugefiigt. so wirkt sie

A -t”.

Abb. 32 Abb. 33
Abb. 32. Protonemen der Kontrollversuche ohne IES (135fach vergr.,, 6 Tage nach
Versuchsbeginn)

Abb. 33. Der Einflu von IES auf die Form der Protonemen (s. Text). Teilungstihigkeit
erhalten (135fach vergr., 6 Tage nach Versuchsbeginn) :

erst in dem Zeitpunkt, wo das Wachstum beginnt, auf die Chloronemen ein. Zu
dieser Zeit liegen bereits polar differenzierte Protonemen vor, da die Polaritat
bereits beim Keimvorgang in HErscheinung tritt. Dal IES, wenn man sie auf die
keimenden Sporen in wirksamer Konzentration einwirken 148, oft die Bildung des
Rhizoids und offenbar auch die damit zusammenhéngende polare Differenzierung
verhindert, liefl sich auch nachweisen (Abb. 30 und 31).

Welche IES-Konzentrationen in der unmittelbaren Umgebung der Protonemen
herrschen, kann bei dieser Methode nicht genau festgestellt werden.
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b) Die Ergebnisse. Die ersten Effekte traten ein, wenn die zugefiigte
IES-Losung etwa die Konzentration 17,5—35.107% g/ml hatte und
0,4 ml hinzugefiigt wurden. Es zeigte sich eine Einschrinkung des
Langenwachstums und eine Auflockerung der Polaritdt, was schliellich,
bei Konzentrationen von 35—70 - 1076 g/ml, zu Formen fithrte, deren
polares Wachstum weitgehend oder vollstandig aufgehoben war (Abb. 33).
Zellteilungen konnten aber trotzdem noch stattfinden. Wurde die Kon-
zentration der zugefiigten IES-Losung noch mehr gesteigert (1 - 1072
bis 11078 g/ml), so wurde auch die Teilungs-

fahigkeit in Mitleidenschaft gezogen und es
entstanden statt der Chloronemen jene schon
von Moossporen her bekannten kugeligen
Gebilde (Abb. 34).
Wie durch Blaulicht, so 148t sich also
auch durch die Zugabe abgestufter IES-
el

Mengen zum Substrat eine teilweise oder ‘
vollstindige Aufhebung der Polaritit er- -
reichen. Die Vitalitdt der Zellen wird dabei

zundchst nicht erheblich geschddigt, wie

Abb. 33 zeigt.

.. . . Abb. 34. An Stelle von Pro-
Um zu priifen, ob der TES-Effekt nicht ein [/~ o~ o 0 de Riesen.

py-Effekt ist, wurde statt der IES-Losung eine  kugeln, bei hoher Konzentra-
HCl-Losung entsprechenden pp-Wertes der Nahr-  tion von IES (135fach vergr.,
losung zugefiigt (pg-Wert einer IES-Losung der 15 7T2ge nach Versuchsbeginn)
Konzentration 35.107%g/ml = 4,2; pgp-Wert der
zugefiigten HCl-Lésung = 4,0; Messungen mit pp-Meter). Ein Effekt lieB sich
hierbei nicht feststellen. Auch bei Pilzen ist es noch ungeklirt, ob derartige
Effekte als py-Wirkungen aufgefaBt werden diirfen (vgl. Rrrrer, YosaiMuRa).

Yamasakr (1954) hat gezeigt, dall auch eine Behandlung auskeimender Farn-
sporen mit Colchicin zu ganz ahnlichen Gebilden fithrt, wie hier in dieser Arbeit als
Folge einer IES-Behandlung entstanden sind. Auch Colchicin scheint also in polari-
tatswirksamen Konzentrationen die Zellteilung bei Farnvorkeimen nicht total zu
hemmen.

Bekanntlich kann auch in wachsenden Zellen héherer Pflanzen eine allseitige
Zufuhr von Wuchsstoff die polaren Leistungen der Zellen verschwinden lassen.

Daf} auch durch einige andere Stoffe, wie etwa Colchicin (YAMASART 1954) oder
Gesarol (Dopp 1955), die polare Struktur der Farnchloronemen beeinfluflt wird,
spricht nicht gegen die Annahme eines Auxingradienten in der polaren Zelle. Es
ist vielmehr ein weiteres Zeichen fiir die groBe Labilitét solcher Gleichgewichts-
zustédnde, auf denen die Asymmetrie der Zelle beruht, daB sie leicht und durch
recht verschiedene AuBeneinfliisse gestort werden kénnen.

13. Die Keimung der Sporen bei seitlich einfallendem Licht
Bei seitlich einfallendem Licht wird die Polaritidt in der keimenden
Spore von der Lichtrichtung bestimmt. Das erste sichtbare Ereignis
bei der Keimung ist die Sprengung des Exospors an einer vorgezeichneten



154 Hans MoHR:

Naht. Wenn das Sporeninnere sichtbar wird, kann man mit Hilfe des
Fluorescenzmikroskopes schon zahlreiche, scharf begrenzte Chloro-
plasten beobachten. An der noch ungeteilten Sporenzelle tritt nun auf
der lichtabgewandten Seite eine Vorwélbung auf, die sich als Keim-
rhizoid bald von dem fiibrigen Sporeninhalt durch eine feine Querwand
abtrennt. Das Keimrhizoid ist nahezu chloroplastenfrei. Die chloro-
plastenhaltige, griine Sporenzelle streckt sich nun in der dem Keim-
rhizoid entgegengesetzten Richtung, also dem Licht entgegen. Dadurch
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Abb. 35 Abb. 36
Abb. 35. Der Einfluf# seitlich einfallenden Lichtes auf die polare Differenzierung der
keimenden Sporen. (Der Pfeil gibt die Lichtrichtung an)
Abb. 36. Oben links: Spore von der Breitseite. Oben rechts: Spore von der Schmalseite

mit ,,Naht*. Unten links: Austretendes Rhizoid. Unten rechts: Austretendes Chloronema.
(Die Pfeile geben die Lichtrichtung an.) Schematisiert

C.%

entsteht das Chloronema. Abb. 35 zeigt die Beeinflussung der Polari-
tit durch einseitige Belichtung, Abb. 36 gibt einen Uberblick fiber
die beschriebenen, beim eigentlichen Keimvorgang beobachtbaren Vor-
génge.

Form und Struktur des Exospors wirken sich auf den Keimvorgang erheblich
aus, denn nur an der vorgezeichneten ,,Naht* reiBt das Exospor auf und gibt den
Sporeninhalt frei. Dies fithrt z. B. auch dazu, daff die Rhizoidzelle meistens dem
basalen Pol des Chloronemas etwas seitlich ansitzt.

Fallt das Licht von oben auf die Sporen, so verlaufen Keimung und
polare Differenzierung im Prinzip genau so, wie es eben fiir die seitliche
Belichtung geschildert wurde, d. h. es tritt erst das Rhizoid auf, dann
erfolgt das Auswachsen des Chloronemas. Jedoch ist in diesem Fall ein
Einblick in polarititsbeeinflussende Faktoren weniger gut moglich. Der
Keimvorgang verliuft nicht immer nach dem angegebenen Schema,
sondern kann erheblich variiert sein, z. B. kann die Ausbildung eines
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Rhizoids unterbleiben oder erst erfolgen, wenn das Chloroneum bereits
auswichst, Auch Einwirkungen des Substrates konnen den normalen
Verlauf der Keimung abdndern.

14. SchluBbesprechung
Die am meisten auffallende polare Leistung des Chloronemas ist das
polare Wachstum. Es handelt sich also bei der Polaritit des Chloro-
nemas um die labile Polaritit einer wachsenden Zelle bzw. eines wach-
senden Fadens. Wir haben gesehen, dafl durch AuBeneinfliisse, die
wahrscheinlich nicht direkt auf ein Proteingeriist der Zelle wirken
kénnen, ein Totalverlust der Polaritiat erreichbar ist.

Es wurde die Hypothese gebildet, dafl im léingerwelligen Licht ein
bestimmter Auxingradient erhalten bleibt, wihrend er im Blaulicht zer-
stort wird. Und wir hatten weiter geschlossen, daf fiir das dynamische
Gleichgewicht der Zelle, welches eine asymmetrische Struktur zur Folge
hat, das Bestehen eines Auxingradienten wesentlich ist.

Die Polaritit des Chloronemas ist duBerst labil. Man kann sich aber
vorstellen, dafl die Polaritidt einer Zelle allmihlich stabiler wird, daf sie
nicht mehr so eng mit der polaren Wachstumsleistung verbunden ist
und dann die leichte BeeinfluBbarkeit authort. In diesem Zustand der
Stabilisierung kénnte dann die Anordnung mehr starrer plasmatischer
Elemente besonders charakteristisch fir die Asymmetrie der Zelle
sein. Das statische Bild der Polaritdt diirfte fir diesen Zustand stabiler
Asymmetrie, der vielleicht bevorzugt bei manchen Zelltypen héherer
Pflanzen und bei vielen zoologischen Objekten ausgebildet ist, zu-
treffend sein.

VocaTING (1906) mag eine dhnliche Gegeniiberstellung im Auge
gehabt haben, da er, im Hinblick auf Untersuchungen an Meeresalgen
und an Hguisetum-Sporen, die Meinung ausspricht, daB die hier ge-
wonnenen Vorstellungen sich nicht unmittelbar auf die Verhiltnisse
ibertragen lassen, die wir bei hoheren Pflanzen beobachten. ,,Was
dort noch beweglich, labil ist, hat hier eine festere Gestalt angenommen.
Ob die Polaritdt in den Zellen der hheren Pflanzen immer so stabil ist,
wie VOCHTING vermutet hat, soll im Rahmen dieser Arbeit nicht weiter
diskutiert werden. Dieses Problem ist schon zu VocaTINGs Zeit lebhaft
umstritten gewesen und auch in neuerer Zeit immer wieder kritisch be-
handelt worden (vgl. BLoce 1943 und BoxNine 1953).

Zusammenfassung
Es wurde das Wachstum von Farnprotonemen (Dryopteris filiz-mas)
im monochromatischen Licht (Interferenzfilter) untersucht. Gepriift
wurde der Bereich zwischen 400 und 1100 my. Eine im Blaulicht
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eintretende starke Hemmung des Ldngenwachstums der Chloronemen ist
mit einem teilweisen Verlust der polaren Struktur der Chloronemen ver-
bunden. Zwischen 500 und 760 my werden Liéngenwachstum und po-
lare Differenzierung gefordert, im roten Spektralbereich etwas weniger
als in den angrenzenden Bereichen. Zwischen 760 und 1100 my konnte
kein EinfluB der Strahlung auf die Protonemen festgestellt werden. Das
Wachstum der Rhizoide ist unter diesen Bedingungen dem Lidngen-
wachstum der Chloronemen etwa umgekehrt proportional.

Bei hoherer Intensitit im Blaulicht (Glasfilter) ist das polare Wachs-
tum des Chloronemas vollkommen gehemmt. Es entsteht sofort ein
zwei- oder dreidimensionaler Zellverband, der einem Prothallium ent-
spricht. Der Blaulichteffekt ist proportional der eingestrahlten Inten-
sitdt. Dagegen sind im ldngerwelligen Licht auch bei hoherer Intensitét
Léngenwachstum und Polaritétsausbildung begiinstigt. Allerdings
scheint im Rotlicht mit steigender Intensitit die Forderung des Léngen-
wachstums langsam wieder abzunehmen.

Der Ubergang vom Protonema zum Prothallium erfolgt offensicht-
lich nur dann, wenn kurzwelliges Licht in gentigend hoher Intensitit
vorhanden ist. Denn nur durch kurzwelliges Licht (A< 500 mg) von
ausreichender Intensitét wird das polare Wachstum des Chloronemas
so stark gehemmt, dafl es zu einem flichigen oder dreidimensionalen
Wachstum kommen kann.

Die Gréfe der Chloroplasten ist dem Léngenwachstum der Chloro-
nemen etwa umgekehrt proportional.

LaBt man auf Chloronemen, die im lingerwelligen Licht entstanden
sind, Blaulicht héherer Intensitit einwirken, so geht die Polaritét in den
Chloronemen sofort verloren, Wird das Blaulicht durch lingerwelliges
Licht ersetzt, so wachsen aus Zellen der im Blaulicht entstandenen Pro-
thallien Sekundidrchloronemen aus, die im ganzen Aufbau den aus den
Sporen hervorgegangenen Primérchloronemen entsprechen.

Die Chloronemen sind phototropisch sehr empfindlich. Besonders
wirksam sind blaues und rotes Licht.

Durch Einwirkung von IES kann ebenfalls ein Polarititsverlust
beim Chloronemenwachstum erreicht werden, wobei die Féhigkeit zur
Zellteilung erhalten bleibt.

Die Polaritdt in der keimenden Spore wird bei seitlich einfallendem
Licht von der Lichtrichtung bestimmt.

Die Untersuchungen zeigen, daf} bei dem Versuchsobjekt eine lahile
Polaritét besteht.

Fir die Uberlassung des Themas sowie fiir das stets rege Interesse am Fort-

gang der Arbeit danke ich Herrn Professor Dr. E. Bixnine, Auch der Deutschen
Forschungsgemeinschaft bin ich zu groBem Dank verpflichtet.
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