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1. Einleitung 
Im Zusammenhang mit Untersuchungen fiber die Beeinflussung der 

Farnsporenkeimung dureh Lieht versehiedener Wellenliingen (MOH~ 
1956) wurde auch das Wachstum der Farnprotonemen unter verschie- 
denen Liehtqualitiiten untersucht. Dabei hat sich gezeigt, dab nicht 
nur das Liingenwachstum, sondern dab auch die polare Struktur der 
Farnprotonemen in charakteristischer Weise yon den Liehtverhi~lt- 
nissen abh~ngt. Es hat  sich erwiesen, dab Langenwaehstum und Polari- 
t~t im Protonema so eng zusammenh~ngende Ph~nomene sind, dab sie 
gemeinsam untersucht und behandelt werden mfissen. 

KL~Bs (1917), STEPHAN (1928) und ORT~ (1937) haben fiir das 
Protonemenwachstum fibereinstimmend eine antagonistische Wirkung 
kurz- und l~ngerwelliger Strahlen festgestellt, was ich, um dies vorweg- 
zunehmen, voll best~itigen kann. 

Quali~ativ hat schon KL~Bs die wesentlichsten Zusammenhiinge richtig er- 
kannt. Ws im blauen Licht alas Liingenwachstum der Protonemen gehemmt 
ist und sich kurze, mehrzellige Prothallien bilden, iibt d~s liingerwellige sichtbare 
Licht eine f6rdernde Wirkung auf das Langenwachstum der Protonemen aus, so 
dab ]ange Keimfiiden entstehen. Uber die Wirkung der infraroten Strahlung (in 
der Bedeutung yon ). > 760 m/~ !) stimmen die Angaben der genannten Autoren 
nieht iiberein. W~hrend KLEBS keinen erheblichen EinfluB dieser Strahlung 
nachweisen konnte, stellte ORTH eine Hemmwirkung des Infrarots urn 1090 m# 
auf die Protonemen lest. 

Der Polaritiit der Protonemen und ihrer Beeinflussung dureh das 
monochromatisehe Licht haben die erwi~hnten Autoren keine Beachtung 
geschenkt. Meine Aufgabe war nun, das Aktionsspektrum des Proto- 
nemenwaehstums und der Polariti~tsbeeinflussung mit  Hilfe schmaler 
Spektra]bereiche genauer zu untersuehen und mit dem Aktionsspektrum 
der Farnsporenkeimung zu vergleichen. 

2. Methodik 

Ein Teil der Methodik der vorliegenden Arbeit wurde bereits in der 
Arbeit fiber Farnsporenkeimung besprochen (vgl. MOHR 1956). 
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a) Das Ausgangsmaterial. Zur Gewinnung eines mSgliehst homogenen Aus- 
gangsmaterials wurden die Sporen wie bei den Keimversuehen ausges~t, jedoeh 
weniger dieht. Das Seh~lchen wird dann mit einem Glasdeckel versehen, mit 
Wollfett abgedichtet und 4 Tage mit Fluorescenzlieht im Liehtfe]d bei etwa 650 Lux 
belichtet (20 ~ C). Anschliei~end wird das Seh~lehen 2 Tage ins Dunkle gebraeht. 
Naeh 6 Tagen sind praktiseh alle keimfiihigen Sporen gekeimt, aber nicht ausge- 
wachsen. Jetzt erst wird Ni~hr]Ssung hinzugefiigt. Dazu wird am t~and des Schi~l- 
chens aus dem Agar ein Strei~en yon 5 mm Breite herausgeschnitten, so dal~ nur 
noeh eine Agarseheibe yon 2 em Durehmesser in der Seh~le verbleibt, auf der die 
nun angekeimten Sporen liegen. In den entstandenen R~um werden 0,4 m] NM~r- 

Filter 
1 ~ I 

II ]-Schwarzlack 
~ N ~ ; h r l ~ u n #  

Agar61ock 
Abb. I. Schema der Anordnung 
yon Agar, N~hrlSsung uud Filter 

15sung gegeben (Abb. 1), die Sehale mit einem 
Filter versehen und ffir die Wachstumsversuche 
verwendet. 

Ffigte ich die N~hrl6sung schon bei der 
Sporenaussaat hinzu, so wurde das Ausgangs- 
material nicht so homogen, da die Protonemen- 
bildung dann sehon in zahlreiehen Fiillen im 
Dunkeln einsetzte, w~hrend manche Sporen 
noeh nicht voll gekeimt waren. 

b) Die Nghrl6sung. Die verwendete N~hrlSsung hat ~olgende Zusammensetzung: 

0,25 g MgSO~ 
1,00 g Ca(NO~)2 
0,25 g KH2PO ~ 
0,12 g KNO 3 
Spur FeCI s 

auf 1000 cm a Aqua bidest. 

Der p~-Wert der N~hrlSsung lag bei 5,0 ~: 0,1. 

c) Die Lichtverhdltnisse. Alle Wachstumsversuche  wurden  im Dauer- 

licht (weil~ oder monochrom~tisch) vorgenommen.  

INeben den frfiher (Mona 1956) besprochenen Interferenzfiltern wurden noch 
Sc~oTTsche Farbgl~ser (Glasfilter) benutzt, und zwar die Filter RG 9 (Lang- 
welliges ~ot  und nahes Infrarot), RG 2 (Rot), OG 4 (Or~ngegelb), VG 9 (Gelbgrfin), 
BG 7 (Blau) und BG 3 (Blauviolett). Es ist hier an die kritisehen Bemerkungen zu 
erinnern, die fiber die Interferenzfilter gemaeht wurden. Was die Glasfilter angeht, 
so wird hier der Fehler, der durch die Art der Energieverteilung im Emissions- 
spektrum der Glfihwendel entsteht, gr6•er. Der langwellige Teil des durch- 
gelassenen Liehtes ist stets relativ starker vertreten, Ms die Durchlassigkeitskurven 
angeben. Dazu kommt noch, dal~ sich, d a aus technischen Grfinden nur eine 4,5 cm 
dicke Wasserschicht vorgeschaltet werden konnte, die mehr oder weniger grol~e 
Durchl~ssigkeit der Glasfilter ffir Infrarot bei der Energiemessung stSrend aus- 
wirkte. Somit bleibt die Einstellung der Glas~ilter auf gleiche Energie problema- 
tisch. Da aber die Versucbe mit Glasfiltern lediglich Erg~nzungen 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- 
hShte Einstrahlung yon Blaulicht auswirkt, so ist Filter BG 7 sehr wohl brauch- 
bar, und eine genaue Messung der durchgelassenen Energie bietet die MSglichkeit, 
wenigstens ni~herungsweise eine Beziehung zwischen der Intensitat und der beob- 
achteten Wirkung herzustellen. 

d) Temperatur, Luft]euehtiglceit und Lu/tvolumen. Alle Versuche mit Inter- 
ferenzfiltern wurden in einer Klimaanlage bei 20 ~ C ausgeffihrt. Bei den Versuehen 
mit Glasfiltern waren geringere Temperaturschwankungen nicht zu vermeiden. 
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Aus r~tumlichen Griinden konnten diese Versuche nicht in einer Klimaanlage 
durehgeftihrt werden, sondern muBten in einer normalen Dunkelkammer vor- 
genommen werden, deren Temperatur im Bereieh yon 21 ~= 2 o C gehalten wurde. 
Besonders infolge der sekund~ren Wg, rmestrahlung der belichteten Glasfilter 
stieg, trotz dauernder Kfihlung mit Ventilatoren, die Temperatur im Afar etwas 
fiber die Temperatur der Umgebung an. Die gr6Bte festgestellte Erh6hung betrng 
etwa 1,50 C (Messung mit Thermonadel). 

Aus Vorversuehen ging hervor, dab tier Luftfeuehtigkeit eine gewisse Rolle zu 
kommt. Wie Abb. 1 zeigt, wachsen die Protonemen bei hoher relativer Luftfeuehtig- 
keit heran. Weiterhin war dafiir zu sorgen, dab aus don Sehglehen kein Wasser 
verdunstete, da dies zu unkontrollierbaren Ver~nderungen der Konzentration yon 
Agar und Nghrl6sung geftthrt hgtte. Dureh den luftdiehten VersehluB der Seh~l 
ehen wurde dies erreicht. 

Auf Grund yon Vorversuehen war die Annahme bereehtigt, dal] fiir ein 6t~giges 
Protonemenwachstum das abgeschlossene Luftvolumen in der Schale ausreieht. 
KLEBS (1917) hat ghnliehe Erfahrungen gemacht. Es muBte beachtet werden, dab 
Interferenzfflter aus teehnisehen Griinden nut in Raumen mit niederer Luft- 
feuehtigkeit benutzt werden k6nnen und dab kein Wasser aus dem ReaktionsgefgB 
verdunsten darf. Die in Abb. 1 skizzierte Anordnung zeigt einen m6gliehen Kom- 
promiB. Das abgeschlossene Luftvolumen mul~te dabei in Kauf genommen werden. 

e) Die Ausmessung der Protonemsn. Bei 120faeher VergrSBerung (10fache 
ObjektivvergrSBerung) betrug die Protonemendichte je Blickfeld 4--8. Da eine 
sorgf~ltige Ausmessung der Protonemen sehr langwierig ist, konnten je Versueh 
nur 30--50 Protonemen gemessen werden, und zwar im Mittel je Bliekfeld 1--2 
gut ausmel3bare Formen, wobei Kfimmerexemplare vermieden wurden. Die Be- 
stimmung der L/inge erfolgte mit einem der fiblichen Okularmikrometer, die der 
Breite mit einem sehr genauen Fadenokularmikrometer der Firma Leitz. Da die 
Protonemen sieh oft, z. B. infolge phototropiseher Reaktion, vom 8ubstrat ab- 
heben, miissen sie ftir die Lgngenmessung mit einem leiehten Fingerdruek an d~s 
Substrat gepreBt werden. Da dabei die Gefahr besteht, dab die Breite etwas ver- 
gndert wird, so wurde die Breitenmessung yon der Langenmessung getrennt und 
vor dera Anpressen vorgenommen. Es lieB sieh also nicht vermeiden, dab fiir die 
Messung yon L/~nge und Breite nicht dieselben Individuen benutzt werden konnten. 
Waren die Protonemen nicht ann/~hernd g]eichm/~13ig breit, so wurde die Breite 
der 2. Zelle, yon der Basis her gesehen, als Protonemenbreite bezeiehnet. 

Der mi~tlere Fehler des arithmetisehen Mittels der Breite und L~tnge wurde 
nach tier iiblichen Formeh 

= • 
[/ n ( n - -  1) 

berechnet. Der mit~lere Fehter des Quotienten L~nge: Breite wurde nach dem 
GAusssehen Fehlerfortpflanzungsgesetz bestimmt (nach KOI~LRAUSCg 1943). Ist 
A ~ / (A1, A~), so ist der mittlere Fehler yon A: 

3. Das 0bjekt der Untersuchungen 
Als Untersuchungsobjek te  d ienten  P ro tonemen  yon  Dryopteris 

/ilix-mas (L.) Schott.  Von der Farnspore  bis zum fertigen Pro tha l l ium 
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Abb.  3 Abb.  4_ 

2. Einzellig'es Chloronema mit IRhizoi4 
(135faeh vergT.) 

Abb. 3. Junges zweizelliges Chloronema mit l~hizoid 
(I 35lath vergr.) 

Abb. 4. ~Iteres zweizelliges Chloronema mit Rhizoid 
(135fach vergr.) 
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lassen sich unter nor- 
malen Bedingungen drei 
versehiedene Stadien 
leieht unterscheiden : 
1. Das Stadium der 
Keimung. 2. ])as 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 fl~chiges Gebilde 
entstehen lassen. 

] ) a s  , , P r o t o n e m a "  

kann aufgegliedert wet- 
den in das nahezu farb- 
lose Keimrhizoid und 
das chloroplastenfiih- 
rende Chloronema. Das 
I~hizoid wird im VerlauI 
der Keimung durch eine 
Zellwand yore Chloro- 
nema abgetrennt. 

Die nun folgende Be- 
schreibung gilt flit Pro- 
tonemen, die im Dun- 
keln gewachsen sind. 
Abb. 2 zeigt das junge 
einze]lige Chloronema. 
Seine polare Struktur ist 
deutlich ausgepriigt. ])er 
basale Pol tr/~gt das 
Keimrhizoid, am apika- 
len Pol sind nahezu alle 

Abb.  5. P r o t o n e m a  naeh  5 Ta-  
gem (Der l~feil gibt  die Licht-  
r i ch tung  an. Vergr.  135fach) 

Abb. 6. P ro to n ema  nach 7 Ta- 
gen. (Der Pfeil gib?G die Licht-  
r i ch tung  an. u  135fach) 
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im Verlauf der Keimung entstandenen Chloroplasten versammelt. Der 
iibrige Teil des Chloronemas ist durchsichtig und fast frei yon Plasti- 
den. Auf den Zusammenhang yon Chromatophorenlage und Polaritat  
ist sehon 5fters hingewiesen worden, z.B. yon NI~BURG (1924) und 
yon Mi~LLER-SToLn (1952). Aueh ist das meiste 
Plasma der Zelle am apikalen Pol angeh~uft, ~ J J / ~  ~. 
und ebenso ist der Zellkern apikalw~rts ver- 
lagert. 

Auf den apikalen Pol ist auch das Waehs- 
turn des Chloronemas besehr~nkt. Dies h~ngt Abb. 7. Die Wachs tums-  

zone des Chloronemas 
sieherlich mit der apika]en Plasmaanhaufung (schematiseh) 
zusammen, l~elativ einfache Versuche vermitteln 
eine genauere Kenntnis yon der Stelle, an der das Wachstum des 
Chloronemas, also die Einlagerung yon Membransubstanzen, erfolgt. 
Es mug bier vorausgreifend festgestellt werden, dag das Chloronema 
schon auf kleine Lichtintensit/%en empfindlieh phototropiseh reagiert 
und dab die Chloronemen, die bei die- 
sen geringen Weiglichtintensit~ten ent- 
stehen, sieh in ihrem Aufbau nieht 
wesentlieh von den Dunkelformen unter- 
seheiden. 

Diese Umst~nde gestatten folgende 
Versuehsanordnungen : Dureh einseitige 
Beliehtung wird das Wachstum der 
Chloronemen, welehe positiv photo- 
tropisch reagieren, auf die Liehtquelle 
hin ausgeriehtet. Naeh 5 Tagen werden 
einige markierte Protonemen sehnell 
aber genau ausgemessen, dann die SehMe 
um 900 gedreht und weiterhin in der- 
selben Weise seitlieh beleuehtet. Naeh 

Abb. 8. Verzweigtes Chloronema. 
weiteren 2 Wagen werden die markierten Verzweigungen nur am apikalen 
P r o t o n e m e n  e r n e u t  a u s g e m e s s e n  u n d  Ende der Zellen (135fach vergr.) 

mit den erstgewonnenen Ergebnissen ein 
Vergleieh angestellt. In Abb. 5 und 6 ist ein typiseher Fail auf- 
gezeiehnet. Der Pfeil gibt die jeweilige Liehtriehtung an. Der Ver- 
gleich zeigt, dag a]s Oft des Langenwaehstums des Chloronemas nur 
ein sehmaler Bereieh am apikalen P o l d e r  Ze]le in Frage kommt 
(Abb. 7). 

Apikale Plasmaanh~ufung, apikale Plastidenansammlung, apikale 
Waehstumszone, basales t~hizoid diirften fiir die Charakterisierung der 
Polaritiit des Chloronemas ausreiehend sein. 

Planta. Bd. 47 10 
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Wenn es im Chloronema zu einer Ze]lteilung kommt,  so steht die 
neugebildete Zellwand senkrecht auf der L~ingsachse des Chloronemas. 
Den Bereich der Wandbildung gibt Abb. 3 an. Die Zellteilung ist 

typisch in~tqual. Es 
trennt  sieh eine plas- 
mareiche, plastidenffih- 
rende, wachstumsfahige 
Ze]le von einer plasma- 
und plastidenarmen, 
nicht mehr wachstums- 
fi~higen Zelle. Abb. 4 
zeigt ein i~lteres zwei- 
zelliges Chloronema. Es 
sei hier eine Apikalzelle 
yon 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 
verst~ndlich ist, da sie 
ja yon einer polarisier- 
ten Zelle abstammt.  
Den Beweis ffir die 
Polarit~t yon Binnen- 

Abb. 9. Ke~ der Apikalzelle 
(Karmin-Essigshure. 585fach 

vergr.) 

Abb. i0. ]~ern der Basalzelle 
(Karmin- Essig's~im'e. 585iach 

vergr.) 

Abb.  l l .  K e r n  der  l~hizoid- 
zelle (Kai~nin-Essigs~ure .  

585faeh  vergr . )  

und BasMzellen liefert folgende Beobachtung: Wenn es, wie es unter  
b ~ t i m m t e n  Bedingungen geschehen kann, zu einer Verzweigung des 
Chloronemas kommt,  so bilden sich die Chloronemenverzweigungen 
stets am apikalen P o l d e r  Chloronemazellen (Abb. 8). Die Stelle der 
Auszweigung kiindigt sich durch eine Plasm~anh~ufung an. Neue 
Rhizoide bilden sich mehr am basMen Ende. W~hrend sich seitliche 
Chloronemen nur in unmittelbarer N~he des apikMen Pols bilden 
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kfnlien, ist der Bereich, in dem neue Rhizoide entstehen, gr61~er. 
Der Schwerpunkt der Bildung sekund~trer I~hizoide liegt aber im Be- 
reich des basalen Pols der Zellen, ulimittelbar am apikalen Pol wurde 
niemals eilie t~hizoidbildung beobachtet. Uber ~hnliehe Bcfunde an 
Moosprotonemen berichtet v. WET~STEIS (1953). 

Man kann in diesen mehrzelligen Stadien eine Polarit/~t des Chloro- 
nemas yon einer Polariti~t der einzelnen Chloronemazelle unterscheiden, 
ii.hnlich, wie es CZAJA (1930) fiir Chladopho~'a-F~den getan hat. Die 
Polariti~t der Einzelzelle erseheint jedoch in die Polarit~t des Chloro- 
nemas eingeffigt. Der Polarit~t der Apikalzelle, die besonders stark aus- 
gepr~gt ist, kommt flit Wachstum und Struktur des Fadens eilie beson- 
dere Bedeutung zu. Nur solange die Apikalzelle w~chst, kanu im 
Chloronema eine Polaritgt nachgewiesen werden (vgh I~EUTEI~ 1953). 

Auch hinsichtlich der Gestalt und Grfge der Kerne ergibt sich eine 
gleitende lgeihe yon der Spitze des Chloronemas bis zum t~hizoid 
(Abb. 9--11). Der Kern der Apikalzelle ist fund und verh/~ltnism~gig 
groI~ (Abb. 9). Zum Photographieren wurde der Kern durch einen 
leichten Druck am apikalen Elide der Zelle ausgeprel?~, da die Plastiden, 
yon denen er in seiner natfirlichen Gage umgeben ist, die Aufnahme 
gestfr t  h~tt~en. Der Kern der Basalzelle ist oval und kleiner als der 
apikale Kern (Abb. 10). Der Kern der I~hizoidzelle (Abb. 11) ist spindel- 
ffrlnig. Dieser Gestaltwandel der Kerne sprieht ffir polar abgestufte 
Funktionsleistungen der Kerne. 

B o r r  (1955) hat Ifir Funaria-Caulonemen ganz entsprechende Ver- 
~nderungen der Kernformen beschrieben. Aus der weitereli Beschrei- 
bung voli BorP geht hervor, dab in den Caulonemen polare Ver- 
h~ltnisse herrsehen, die den bier Ifir Farnchloronemen dargestellten 
i~hnlich sind. 

Uber die Abwandlungen, die eintreten, wenn man die Protonemen 
im monochromatischen Licht stat t  im Dunkeln wachsen li~13t, soll nach 
einem kurzen lYberblick fiber die Problematik der Polarit/~t berichtet 
werdeli. 

4. Das Polarit/itsproblem 

Die groBe Bedeutuug der Zellpolarit/it ffir das Entwicklungsgeschehen 
der Lebewesen ist heute allgemeili erkannt. In jfingster Zeit haben z. B, 
B t~ m ~ G (1953), SnIn~n (1953) und K$3N (1955) das Problem eingehend 
diskutiert. Wesentliche Fragen stehen gegenw/irtig noch often. Als be- 
sondcrs wiehtig kSnlieli zwei Fragen herausgestellt werden : 1. Wie kommt 
fia einer Zelte eine polare Struktur zustande ? 2. Wie bleibt diese polare 
Struktur der Zelle erhalten .2 

Uber die Induktion einer Zellpolariti~t ist 5frets beriehtet worden (s. Zusammen- 
fassung yon BLocI~ 1943). Zahlreiche Augenbedingungen And in der Lage, eine 

10" 
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loolare Struktur in der noch unpolarisierten Zelle zu induzieren. Eine besonders 
wichtige Rolle f~llt d~bei dem Licht zu. 

Innerhalb i0olarisierter Zellen konnten stoffliche Gefi~lle nachgewiesen werden, 
z.B. yon ]-[_X_MMERLING (1934). Diese Gradienten i~ugern sich auch noch ander- 
weitig, etwa in einem Potentialgef/~lle oder in einem Gel~lle des pH~Wertes. 

Bi~N~G (1953) weist darauI hin, dag das Gesamtphanomen der Polarit~t 
nicht mit diesen stofflichen Gradienten identifiziert werden darf, da die Fr~ge 
offenbleibt, wie solehe Gradienten aufrecht erhalten werden. Er nimmt deshalb 
eine ,,stabile, strukturelle Polarit~t" an, die ihrerseits die stoffliehen Gef~lle er- 
ld/~ren soil. Er kommt weiter zu dem Schlug, dab die Polarit~t ,,an die mehr 
starren, peripheren Schichten des Protoplasmas" gebunden sei. 

Damit ist ein statisches Bild der Polarit~t entworfen: Die polare Differen- 
zierung der Zelle ist an eine pl~smatische Asymmetrie gebunden, die in den auger- 
sten Plasmaschichten ihren Sitz hat. Danach ist eine ZerstSrung dieser Pol~rit~t 
nut mSglich, wenn ein Eingriff in die plasmatische Struktur vorgenommen wird, 
wie es z. B. mit Colehiein mSglieh ist. 

I n  meinen Versuehen wurde der Einflul~ des siehtbaren Liehtes und 
des nahen Inf raro t  auf die Zellpolarit~t untersueht .  Du tch  die Ver- 
wendung dieser Wellenlgngen wurde die MSgliehkeit einer direkten 
Beeinflussung des EiweiBes ausgesehaltet,  da Licht  dieser Wellenl~ngen 
yon  den Prote inen nieht  absorbiert  wird. 

W e n n  sich nun  zeigen l~St, dag die Zellpolaritiit dutch  die angewen- 
deten Liehtquali t i i ten ver~ndert  oder gar aufgehoben werden kann, so 
gibt es zwei MSgliehkeiten: 1. Du tch  Vermit t lung sensibilisatoriseher 
P igmente  kann  die eingestrahlte Energie sieh doeh auf das Eiweiggeriist 
auswirken. 2. Man muB damit  reehnen - -  wie es aueh sehon ~ltere Au- 
toren ve rmute t  haben - - ,  dag in manehen polarisierten Zellen nnr  eine 
lgbile ,,Gef~llepolarit~t" vorhanden  ist, die nieht  auf der S t ruktur  be- 
s t immter  Plasmasehiehten beruht.  

5. Versuche mit  Interferenzfiltern 

Eben gekeimte Sporen (vgl. Abschnitt 2a) wurden in monochromatisches 
Licht gebracht und nach 6 Tagen L~nge, Breite und Zellzahl der Chloronemen 
bestimmt. Das monochromatische Licht der Interferenzfilter war intensit/~tsgleich 
(Intensiti~t: 200 erg/cm~sec). 

Bei diesen Versuchen erwies sich bereits ein fester Zus~mmenhung 
zwisehen der polaren Differenzierung des Chloronemas und  seinem 
Lgngenwachstum.  Is t  das Lgngenwaehs tum eingeschrgnkt,  so ist auch 
die Polari tgt ,  z. B. erkennbar  an der Verteilung yon  Plasma und  Plasti- 
den, nicht  mehr  so streng wie in den Fgllen, wo das Lgngenwachs tum 
gefSrdert ist. 

I n  Abb. 12 ist der Quotient  mittlere Chloronemalgnge dureh mit t-  
lere Chloronemabreite ( =  L/B) als Fmlk t ion  der Wellenlgnge dar- 
gestellt. 
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Durch die Benutzung dieses Quotienten an Ste]le der L~inge sollen Fehler durch 
einen EinfluB der in den verschiedenen Spektralbereichen verschiedenen Assi- 
milationsleistung mSg]ichst vermieden werden. Eine hohe Assimil~tions]eistung 
und eine hohe Stoffproduktion werden sich vermutlich in einem vermehrten Li~n- 
gen- und Breitenwachstum ~usdriicken, so dab L/B ein giinstigeres MaB ist als 
die L~nge allein, wenn es gilt, die Tendenz zum L~ngenwachstum ~n Abh~ingig- 
keit yon der Wellenl~nge aufzutragen. 

Nach Abb. 12 tritt  im Blaulicht eine starke Hemmung des Li~ngen- 
wachstums ein, dagegen im Bereich zwischen 520 und 760 m# eine 
FSrderung des Lgngenwachs- 
tums gegenfiber der Dunkel- 
form. Der geprfifte Infrarot- 
bereich (760 l l00 m#) scheint 
ziemlich wirkungslos zu sein. 
Die st~rkste FSrderung des 
L~ngenwachstums findet im 
grfingelben und im langwellig- 
roten Spektralbereich start, 
w~thrend im Rotlicht die FSr- 
derung etwas weniger stark ist. 

Grundsgtzlich stimmt das hier 
vorgelegte Aktionsspektrum mit 
den Angaben yon KLEBS, STEPgA~ 
und ORTg iiberein. Ein genauer 
Vergleich sou nicht vorgenommen 
werden, da die erwi~hnten For- 
scher mit rel~tiv breiten Spektral- 
bereichen gearbeitet haben und 
die L~nge der Protonemen (nicht 
L/B) beobachtet haben. Erwi~hnt 
sei lediglich, dal~ ST~PgAs nnd 
O~T~ ebenfalls im gelben Spektral- 
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Abb.  12. Mit t ]ere  L~nge  d u r c h  n~ittlere Bre i te  der  
C h l o r o n e m e n  in  A b h ~ n g i g k e i t  y o n  der  ~Tellen- 
l~nge (nach  6 T a g e n  K u l t u r  bei e iner  I n t e n s i t ~ t  
y o n  200 erg/cm~sec). Mit t lere  Feh le r :  4 1 0 - - 4 9 5  m~ 
0 , 1 - - 0 , 2 ;  5 1 0 - - 7 5 4 m ~  0 , 5 - - 0 , 8 ;  801- -1100m~z  

u n d  Dunke lkon t ro l ]e  0 , 7 - - 0 , 8  

bereich ein Maximum des L~ngenwachstums gefunden haben. Fiir den Infrarot- 
bereich iiber 760 m# werden die Befunde yon KL~BS bestgtigt: Es kann kein er- 
heblicher Effekt dieser Strahlung auf das Protonemenwachstum nachgewiesen 
werden. Die aktive ttemmung, die O~Tg fiir diesen Bereich angibt, wurde nicht 
gefundea. 

Die starke Hemmwirkung des langwelligen Rotlichtes und des nahen 
Infrarot auf die Sporenkeimung wiederholt sich also beim Protonemen- 
wachstum nicht. Ein entsprechendes Ph~nomen bei Samen hat schon 
RESOH~ (1939) festgestellt. Er fand - -  zu seiner (Tberraschung - - ,  da~ 
das langwellige Rot die Samenkeimung zwar sehr stark hemmt, auf das 
Wachstum der Radicula aber keinerlei hemmenden Einflul~ ausiibt. 

Die Vermutung ]iegt nahe, dal~ der FSrdereffekt des ]gngerwelligen 
Lichtes letztlich eine Folge der Photosynthese ist. Nach U R s P ~ v ~  
(1918) liegt die Grenze der St~rkebildung gegen das Langwellige hin im 
gleichen Bereich, wo auch die FSrderung des Lgngenwachstums der 
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Protonemen aufhSrt. Es ist bekannt, dab auch das Absorptionsspektrum 
des Chlorophylls in diesem Bereich endet. 

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

der Dunkelform iiberein. Jedoch ist das L/ingen- 
wachstum erheblich gesteigert, und die Polaritiit 
des Chloronemas ist noch deutlicher ausgeprggt, 
z.B. sind die Plastiden und die Kerne noch enger 
an den apikalen Pol gelagert. Es hat sich gezeigt, 
dab die Polaritgt im Chloronema, gemessen an der 
Anordnung der Plastidon in der Apikalzelle, in dem 
Bereich am straffsten ist, wo das Li~ngenwachs- 
turn des Chloronemas am meisten gefSrdert wird. 

Das im Blaulicht gewachsene Chloronema 
(Abb. 14) ist zwar auch noch f~dig, yon 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 ihrer h6he- 
ren Embryonaliggt zusammenhgngt. Dadureh ist 
die Apikalzelle immer noeh yon den anderen 
Zellen im Chloronema untersehieden. Bei der 
Teilung der Apikalzelle kann aber nur noeh yon 
einer ,,partiell ingqualen" Teilung gesprochen 

Abb. 13 Abb. 1~ werden. Die neue Zellwand steht auch bei diesen 
Abb. 13. Protonema nach 
6TagenP~otlicht(IaSfaeh Formen noeh immer senkrecht auf der Lgngs- 

vergr., Filter 649, achse des Chloronemas. Auf Grund der Lage der 
200 erg]cm~sec) 

Abb. 14. Protonemanaeh Plastiden und der Verteilung des Plasmas, auf 
6 T a g e n  Blaullch~ Grund des ganzen fibrigen Aussehens der Zel- 

(135lath vergr., Filter 
445, 200 erg/cm~sec) len kann man sagen, da6 Liingenwachstum und 

Polarit~t im Blaulicht eingeschr~inkt sind. 
Die Zellteilung ist im Blaulicht gefSrdert (Abb. 15). Die Zellteilung 

ist also offensichtlich in den Bereichen gefSrdert, die das L~ngenwachstum 

der Zellen hemmen. 
Dieses Resul ta t  s teht  in merkwiirdigem Gegensatz zu den VerhMtnissen, die 

yon AvE~:f und Mitarbeitern (1937) bei der Untersuchung des polaren L~tngen- 
wachstums der Avena-Mesokotyle gefunden wurden, wo besonders die Zellteilung 
mi t  steigender Intensi t i i t  des hemmenden Lichtes s tark  abnimmt.  

Im Verlauf der Untersuchungen ffir Abb. 12 fiel cs auf, dab die 
l%hizoide ebenfalls eine Abhi~ngigkeit v o n d e r  Lichtqualit~t zeigen. 
Obwohl kein Aktionsspektrum des L~ngenwachstums der l~hizoide auf- 
gestellt werden konnte, lggt sich doch a.u~ Grund zahlreieher Un~er- 
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suchungen sagen, dag sich die Rhizoide untcr den angegebenen Be- 
dingungen hinsichtlich des Lgngenwachstums etwa umgekehrt ver- 
halten wie die Chloronemen. Bei einer Intensiti~t yon 200 erg/cm2sec 
ist im Blaulicht das Wachstum der Rhizoide gef6rdert; im Bereich des 
intensivsten L~ngenwachstums der Chloronemen, im langwelligen I~ot, 
wachsen die Rhizoide dagegen fiberhaupt nicht, sondern bilden lediglieh 
kleine, verbreiterte Stummel. Bei der genannten Intensit~t betr~gt z. B. 
nach 6 Tagen die mittlere L~nge der t~hizoide unter Filter 486 ~ 171 # 
und unter Filter 733 = 35 re. 

LAAG]S (1907) land, dab diejenigen Konzentrationen der N/~hrlSsung, 
die das l~hizoidwachstum begfinstigen, das Chloronemenwachstum 

~ "~ 2 ~ ~ ~ ~ Dunkelkonfrollen~ 

~00 500 600 700 800 900 1000 ~/~ 7100 
A ," 

Abb. 15. Zellzahl je Chloronema in Abh~ngigkei~ yon der ~Tellen]~nge. (Zellzahl nach 
6 Tagen X~lltnr, Bedingungen wie bei Abb. 3[2) 

hemmen und nmgekehrt. In meinen Versuchen, wo die N~hrstoff- 
konzentration in allen Fgllen einigermaften konstant ist, zeigt sich nun, 
in Abh~ngigkeit yon der Lichtqualit~tt, t in ~hnliches Verh~ltnis yon 
Chloronema- und Rhizoidwachstum. Nur dort, wo die Polarit~t sehr 
ausgepri~gt ist, ist das Rhizoidwachstum minimal. Sobald die Polarit~t 
uueh nut  geringftigig gest6rt wird, werden die t~hizoide li~nger. 

6. Versuche mit Farbglasfiltern (hShere Intensitiit) 
Um das Verhalten der Protonemen bei hSherer Intensit~tt zu priifen, 

konnten nut  Farbglasfilter benfitzt werden, da sich mit den zur Ver- 
ffigung stehenden Lampen die Intensiti~t unter den Interferenzfiltern 
nicht wesentlich steigern lieft. Auch werden bei hoher Intensitat  die 
Resttichteffekte bei Verwendung yon Interferenzfiltern unter Umst~n- 
den betri/chtlich. 

Die Glasfilter wurden fiir diese Versuchsserie auf 4000 erg/cm2sec 
eingestellt. (Intensit~t unter den Filtern unter Vorschaltung yon 4,5 cm 
Wassersehicht!) Wie bei den Versuehen mit Interierenzfiltern wurde 
nach 6 Tagen ausgewertet (Tabelle 1). 

Die Werte zeigen, wie die breiten Spektralbereiehe einebnend 
wirken. Vor allem das Blaulicht, das durch die Griin- und Gelbfilter hin- 
durchgeht, beeinflul3t die Ergebnisse in diesen Bereichen. Das eigent- 
liche Ziel dieser Versuchsreihe ist jedoeh erreieht: Es ist deutlich gezeigt, 
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dab der grunds~Ltzliche Antagonismus zwischen kurz- und li~nger- 
welliger Strahlung bei hSherer Intensit~Lt noch sts ausgeprggt  ist 
(besonders zu beachten sind Filter BG 7 und I~G 9). I m  Blaulicht ist 
das L~Lngenwachstum vollstgndig unterdriickt,  w~hrend im Bereich 

ADD. 17 von  700--750 m# das L~ngenwachstum noch 
um einiges gesteigert ist gegentiber den Ver- 
hi~ltnissen bei niederer Intensi tgt .  

]3ei der Rot form (Abb. 16) ist der Auf- 
bau prinzipiell derselbe wie bei den Dunkel-  
formen und  bei den Chloronemen im schwa- 
chen Rotlieht.  Jedoch  ist das Lgngenwachs- 
turn noch gesteigert und die Polari t~t  noeh 
starker ausgeprggt.  Die Chloronemen nei- 
gen oft zu Nuta t ionen  und zu gewundenem 
Wachs tum (vg]. auch Abb. 23), was die 
Ausmessung erschwert. Wahrscheinlieh sind 
Fak toren  des Substrates ftir die Nuta t ionen  
mit  verantwort l ich zu machen. 

Bei der Blauform (Abb. 17) kann  ein 
polares Wachs tum nicht mehr  festgestellt 
werden. Es ents teht  nicht  mehr  ein fi~diges 
Chloronema, sondern ein zwei- oder meist  
dreidimensionaler Zellverband, der aus an- 
n~hernd gleichartigen Zellen zusammen- 
gesetzt ist. Die Zellteilungen sind also weit- 
gehend i~qual, entspreehend sind Plast iden 

Abb. 16 und Plasma auf die Zellen ann~hernd gleieh- 
Abb. 16. Protonerna naeh mgBig verteilt, nnd aueh die Kerne  unter- 

6t~giger  I t :ui tur  u n t e r  F i l t e r  
R@ 9 (Iangw. Rot) bei einer scheiden sich in ihrer Gestalt  nicht  wesent- 
Intensitittvon 4000 erg/em~see lich. Eine Polarit~tsachse, zu der die bei 

(135fach vergr . )  
ADb. 17. I)er an Stene eines der Zellteilung gebildete W a n d  eine strenge 
P r o t o n e m a s  e u t s t e h e n d e m e h r -  Beziehung hat,  ist nicht  mehr  feststellbar. 
dimensionMeZeHverbandnach (Die Zellen k6nnen nu t  als , ,ann~hernd 
6t~giger  K u ] t u r  u n t e r  F i l t e r  
B G  7 (Blau] icht)  bei  eiller In-  gleichartig" bezeiehnet werden, da jene Z e l -  
tensiti~t y o n  4000 erg/cm~see 

(135fach vergr.) len, die sich zur Teilung anschieken, etwas 

Tabelle 1. Mittlere Ldinge dutch mittlere Breite der Chloronemen in Abhiingig~eit 
vonder Lichtqualitgt (n~ch 6 Tagen /(ul~ur unter Gl~sfilter bei ~000 erg/cm2sec) 

Fi l te r  L /B  F i l t e r  L /B  

BG 3 ( V i o l e t t ) . . .  
BG 7 (Blau) . . . .  
VG 9 (Griin) . . . .  
OG 4 (Gelb) . . . .  

3,5 • 0,1 
1,1 ~ 0,1 
5,5 ~_ 0,3 

19,3 • 0,6 

I~G 2 (tOot) . . . .  
lZG 9 (langw. Rot) . 
Dunkelkontro]]e . . 

23,4 :J= 0,7 
36,1 ~ 0,9 
20,3 =j= 0,7 
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mehr Plasma enthalten, besonders wenn sie die Funktion yon ,, Scheitel- 
zellen" haben.) 

Beim Vergleieh mit  den Blauformen, die unter den Interferenz- 
filtern entstanden sind (vgl. Abb. 14), kann also nun festgestellt werden : 
Das polare Waehstum der Chloronemen, das sehon bei der niederen 
Intensit~t eingeschr~Lnkt war, kann bei h6herer Intensit~t im Blaulicht 
nicht mehr stattfinden. Es entstehen sofort zwei-, meist aber drei- 
dimensionMe Gebilde, die man Ms iiberstiirzt entstandene, junge Pro- 
thallien auffassen kann. Sie sollen fernerhin Prothallien genannt werden. 

7. Das Wachstum der Chloroplasten im monochromatischen Licht 

Schon bei den Versuchen mit  Interferenzfiltern war es aufgefallen, 
dab die Chloroplasten im Blaulicht wesentlich gr6Ber waren als in den 
/ibrigen Teilen des gepriiften Spek- 
trums. Ferner hat te  sich gezeigt, 
dab eine erhebliehe Neubildung yon 
Plastiden fiber die Zahl der bei der 
Keimung gebildeten hinaus nur dort 
stattfand, wo das L~ngenwachstum 
und die polare Lagerung der Pla- 
stiden eine Einschrgnkung erfahren 
hatten, also im wesentlichen im Blau- 
bereich. Die Verh~ltnisse wurden 
nun bei hSherer Intensitgt  im Glas- 
filterlicht etwas ngher nntersucht. 
Die Kulturbedingungen waren die- 
selben wie bei den soeben beschrie- 
benen Versuchen mit  Glasfiltern. 

Tabelle 2. Die ChloroplastengrSfie in 
Abhiingigkeit von der Lichtq~talitiit 
(hath 6tggiger Kultur unter Glas- 
filtern bei 4000 erg/cm2sec. 1 relative 

Einheit = 1/16/~) 

Filter 
Plastiden- 

dnreh~lesser 
(in rel. Ein- 

heiten) 

R G  9 (langw. Rot) . 55 • 1,4 
R G  2 (go t )  . . . .  72-4-1,2 
OG 4 (Gelb) . . . .  74 :~ 1,4 
VG 9 (Griin) . . . 9 4 : ~ 1 , 5  
BG 7 (Blau) . . . .  135 • 1,6 
B G  3 ( V i o l e t t ) . . .  ! 108-L1,3  

Auch hier zeigte sich, dab die Plastidenneubildung nur dort erheb- 
liche AusmaSe erreicht, wo das polare Wachstum gehemmt wird. Die 
Zellen der im Blaulicht gebildeten ProthMlien sind mit  groBen Plastiden 
reichlich versehen. I m  l%tlicht (RG 2) kommen bei der hSheren Inten- 
sitar auch Neubildungen vor, relativ zum Blaulieht ist die Neubildung 
jedoch geringer. 

Urn die GrSBenverhgltnisse der Plastiden quanti ta t iv  zu unter- 
suchen, wurden nach 6tggiger Kul tur  der Protonemen unter Clasfiltern 
die Plastiden mit  dem Fadenokularmikrometer  bei 750father Vergr6Be- 
rung gemessen, und zwar stets der gr6gte Durchmesser. I m  Durchschnitt  
wurden jeweils 40 Plastiden ausgemessen (Tabelle 2). 

Auch nach relativ langer Kul tur  unter Glasfiltern sind die GrSgen- 
unterschiede der Chloroplasten noch genau so betr~chtlich, wie es eben 
fiir 6-Tage-Knlturen dargestellt wurde (Abb. 18 und 19). 
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Der  Vergleich der  Tabel len  1 und  2 legt  die Vermutung  nahe,  dab  
W a c h s t u m  und  Vermehrung  der  P la s t iden  dann  gef6rder t  werden,  wenn 
Polarit~tt  und  L~ngenwachs tum reduz ie r t  werden.  J e  gr6Ber der  Quo- 
t i en t  L/B ist, um so kleiner  b le iben die P las t iden .  Die Gr5ftenunter-  
schiede der  P la s t iden  beruhen  sicherlich n ich t  auf  e inem so grol]en Unte r -  
schied im St i i rkegehal t ;  wie das L ich t  aber  wi rk t  und  welche Korre-  
l a t ionen  eine wicht ige  t~olle spielen, is t  gi~nzlich unbekann t .  

Abb. 18. Blaulichtplastiden (nach 20t~tgiger 
l~ultur nnter B G 7 bei einer Intensitat 

yon 4000 erg/cm'~sec, 585fach vergr.) 

Abb. 19. Rotlichtplastiden (nach 20t~giger 
Knltur unter RG 9 bei einer Intensit~t 

yon 4000 erg/cm~see, 585faeh vergr.) 

E in  anderes  der  darges te l l t en  Ph~nomene,  n~mlich die erhShte  Zell- 
te i lung im Blaul icht ,  kann  aber  viel]eicht  nun  eine gewisse Erk l~rung  

l inden  (vgl. Abb.  15). 
BAYER (1942) gib~ fiir Moosprotonemen an, dab der normalen Kern- und Zell- 

teflung eine Teflung tier Plastiden vorangehe und dab die Chloroplastenteilung 
offenbar als begrenzender Faktor der Zellteilung auftrete. Vielleicht ist es bei den 
Farnprotonemen ~hnlieh. Da Wachstum und Teflung der Chloroplasten unter den 
angegebenen Bedingungen aul]erhalb des Blaubereiches gering sind, so kann man 
die aul~erhalb des Blaubereiches geringe Intensiti~t 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 Intensit~iten 

Aus den  bisher  darges te l l ten  Un~ersuchungen geht  hervor ,  dab  
L~ngenwachs tum und  S t r u k t u r  der  Chloroneinen en tsche idend  von  
der  Qual i t~ t  des e inges t rah l ten  Lichtes  abh~ngen  und  dab  innerha lb  der  
einzelnen L ich tqua l i t~ t en  die verwende te  Intensifier  eine groi~e Rolle  
spielt .  Ff i r  B lau , -Ro t  und  langwell iges R o t  wurde  nun diese In tens i t~ t s -  
abh~ngigke i t  e twas nigher un tersucht .  
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Die Durchfiihrung der Versuehe erfolgte in der fiblichen Weise. 
Tabelle 3 enth~ilt die gefundenen Werte. 

a) Die Blaulichtserie. Bei sehr geringer Intensi tgt  unter Filter BG 7 
wird das Lgngenwaehstum der Chloronemen gegenfiber der Dunkel- 
form nur wenig vergndert. Aueh bleibt die polare Struktur  der Dunkel- 
form weitgehend erhalten: Bei seitlieher Beleuehtung geniigt aber diese 
geringe Intensit~it durchaus, um die Chloronemen phototropisch 'zu 
beeinflussen. Die phototropisehe Empfindliehkeit ist also gr6fier als die 
Empfindliehkeit der polaren Struktur.  Die Beeinflussung der Chloro- 
nemengestalt  erfordert h6here Intensi taten als die Beeinflussung der 

Abb.  20 Abb. 21 

Abb. 20. P r o t o n e m a  nach  6t~giger I~ultm* un te r  Blauf i l ter  (DG 7) bei niederer  I~ tens i t i i t  
(400 org/em2sec, 135fach vergr.)  

Abb. 21. Pro~onemen nach  6tf~giger K n l t u r  un te r  Blauff l tcr  (BG 7) bei mi t t Ie rer  In t ens i t~ t  
(1200 erg/cm~sec, 135fach vergr.)  

Wachstumsrichtung. Bei dieser niederen Intensi tgt  unter BG 7 finder 
noch keine wesentliche Neubildung yon Plastiden statt ,  sondern auch 
in dieser Hinsicht bleiben die Verh/~ltnisse wie bei der Dunkelform. 

Bei elner Intensi tgt  yon 400 erg/em2sec unter Filter BG 7 ist das 
L~ngenwachstum sehon deutlieh eingesehri/nkt und die polare Struktur  
aufgelockert (Abb. 20). Bei einer Intensit~t  yon 1200 erg/cm2sec ist die 
polare Struktur  welter verwischt, Zel]teilung, Chloroplasten- und 
Plasmabildung sind gefSrdert (Abb. 21). Die Ergebnisse der Versuehe 
mit  hSherer Intensit/~t (4000 erg/cm2sec) sind bereits besproehen (vgl. 
Abb. 22). 

T~belle 3. Mittlere Liinge dutch mittlere Breite der Chloronemen in AbMinffigkeit von 
der Intensiliit im Blaulicht, Rot[icht und langwelligen t?otlicht (n~ch 6~ggiger Kul~ur 

unter Glasfiltern. 1 Intensit~tseinheit = 1 I.E. betri~gt etwa 400 erg/cm2sec) 

! L / B b e i l I . E .  L / B b e i 3 I . E .  L / B b e i l 0 I . E .  

RG 9 (langw. Rot) . . 31,1 • 0,6 32,9 • 0,8 
I~G 2 (Rot) . . . . . .  27,l • 0,6 26,5 =[: 0,5 
BG 7 (Blau) . . . . .  : 7,0 • 0,3 3,4 4- 0,1 
Dunkelkontrolle . . . .  I 20,3 4- 0,7 I 

36,1 4- 0,9 
23,4 i 0,7 

1,14-0,1 
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Zus~mmenfassend zeigt diese Blauserie, dM3 offensichtlich eine Ab- 
h~ngigkeit der Einschr~nkung des L~ngenwachstums und der Auf- 
hebung der Polarit~Lt yon der eingestrahlten Intensit~t besteht. 

Abb.  22. Der an  Stelle eines P ro tonemas  sioh bildende mehrdimensionale  Zel lverb~nd 
nach  6t~giger K u l t u r  un te r  Blaufil ter  (BG 7) bei hSherer  Intensit&t (4000 erg/cm~sec, 

135lath vergr.) .  En t sp r i ch t  Abb. 17 

Abb.  23. P r o t o n e m e n  nach  24t~giger I~ul tur  un te r  Rotf i l ter  (RG 2) bei einer In t ens i t a t  
yon  1200 erg/cln2seo (45fach vergr . )  

Abb.  24. Junge  Prothal l ien nach  24ti~giger K u l t u r  lmte r  Blaufilter (BG 7) bei einer 
In tens i t~ t  yon 1200 erg/cm2sec (45fach vergr . )  

Hinsiehtlich der Wirkung abgestuf~er Intensits gil~: Sehr geringe 
Intensit~tten: Nur ffir phototropische BeMnflussung ausrMehend. 
Sehw~ehe his mi~tlere Intensitg~ : Einsehrgnkung des L~tngenwachstums~ 
Beginn der Pol~ritgtsstSrung, FSrderung der Pl~stidenbildung und der 
Zellteilung. HShere Intensitgt: Aufhebung des polaren Wachstums der 
Zellen. 

b) Die Rotlichtserien. Nach einer anf~ngliehen st~rken F6rderung 
bei niederer Intensitgt wird mit steigender Intensit~t im t~otlicht (RG 2) 
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der Quotient LIB langsam wiedcr kleiner, w~hrend das L~ngemwchs- 
turn der unter Filter R G 9  (langw. Rot) wachsenden Chloronemen 
innerhalb des geprfiften Bereichs mit steigender Intensit~t langsam weiter 
zunimmt. A]lerdings sind diese Ver~nderungen nur quantitativer Art 
und relativ gering. Auff~llig ist, dal3 der schwachen Verringerung des 
Lgngemwchstums im Rotlicht (RG 2) eine leichte StSrung der Polarit/~t 
(erkennb~r an der Lagerung der Plastiden) und eine erhebliche Zunahme 
der Rhizoidl~nge parallel gehen, w~hrend unter l%G 9 stets eine straffe 
Polarit~t zu beobachten ist und bei der 
hSheren Intensit~it nur Stummelrhizoide 
festzustellen sind. 

c) An dieser Stelle soll noch ein Ver- 
such erw~hnt werden, der Aufschlul~ 
gibt fiber die Verh~ltnisse nach 24t~gi- 
ger Kul tur  im Rot- und im Blaulicht 
(Intensitgt: 1200 erg/cm2sec). Abb. 23 
zeigt die Rotform. Die Chloronemen 
sind sehr lang geworden (bis 2,6 ram!), 
haben ihren Aufb~u im Prinzip abet 
nicht gegndert. Im Gegensatz dazu 
haben sich im Blaulicht kleine Prothal- 
lien gebildet (Abb. 24). Abb. 25 zeigt 
ProthMlien nach 20t~giger Kultur  unter 
BG 7 bei einer Intensitgt yon 4000 erg 

Abb. 25. Protha]lien nach 20thgiger 
je cm2sec. Kal tur  unter  Blaufilter (BG 7) bei 

Im l%otlicht erfolgt also keine Pro- einer Intehsit/~t yon 4000 erg/cm2sec 
(135fach vergr.) 

thallienbildung, sondern die Form des 
polar differenzierten Chloronemas wird beibeha]ten. Ohne kurzwellige 
Strahlen k~nn der Obergang vom Protonema- zum Prothalliumstadium 
anscheinend nicht erfolgen. Erst wenn die Polaritiit im Chloronema 
~bgebaut wird, kann es zum mehrdimensionalen Wachstum und da- 
mit zur Prothallienbildung kommen. Bei h6herer Intensit~t im Blau- 
licht erfolgt die Aufhebung der Polarit~t fiberstfirzt, und es entstehen 
sofort dreidimensionale ZellverMinde, die jungen Prothallien ent- 
sprechen. Bei m~Biger Intensitiit des Blaulichtes tritt,  wie im Fall der 
Abb. 24, ein genfigend groger Polarit~Ltsverlust ira Chloronema erst 
nach 1--3 Zellteilungen ein, so dab ein 2--4zelliges Chloronema gcbildet 
wird, ehe das zweidimensionale Wachstum des Prothalliums beginnt. 

Der  eben  geschi lder te  Vorgang  diirf te  a u c h  der  no rma le  Ab lau f  der  F a r n v o r -  
k e i m e n t w i c k l u n g  im na t i i r l i chen  Biotop sein:  Soba ld  b laues  L i ch t  in geni igend 
hohe r  I n t e n s i t ~ t  zugegen  is t  - -  was  d a n n  der  Fal l  ist,  w e n n  die Intensit~Lt des 
we igen  L ieh tes  an s t e i g t  - - ,  k o m m t  es m e h r  oder  weniger  schnel l  zu  e inem Polari-  
t ~ t s v e r l u s t  der  Apikalzel le  u n d  d a m i t  des Chloronem~s.  D a d u r e h  wi rd  ein zwei- 
oder  d re id imens iona les  W a e h s t u m  erm6gl ieh t .  
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~hnliche Beziehungen bestehen wohl aueh bei anderen Pflanzen. So beriehtet 
BETI~ (1955) yon Acetabularia, dag far die Hutbildungsprozesse unbedingt Licht 
nStig ist, daft eine ErhShung der Liehtmenge die Hutbildung beschleunigt und die 
Stiele um so ktirzer bleiben, je mehr Lieht geboten wird. DAo (1954) gibt an, dab 
bei Lichtintensit/iten zwisehen 150 und 2400 Lux Acetabularia mediterranea das 
Optimum des L~ngenwachstums bei 1300 Lux zeigt. Eine prinzipiell ~hnliehe 
Optimumkurve fiir verschiedene WeiBlichtintensit~ten liege sich auch fiir die 
F~rnprotonemen ~u~stellen. Sie k~nn folgendermagen gedeutet werden: Die das 
L/ingenwaehstum fSrdernde Wirkung langwelligen Liehtes erreieht sehon bei 
relativ niedriger Intensit&t ein Maximum, w&hrend der intensit&tsabh/~ngige Blau- 
liehteffekt mit zunehmender Intensit/~t dieser Lichtqnalit&t immer stgrker wird 
und bei hSherer Intensit/it des Weigliehtes ganz in den Vordergrund tritt.  Die 
Wuchsform bei einer bestimmtenWeil]lichtintensit&t ist das Ergebnis antagonisti- 
scher Beeinflussungen dutch versehiedene Spektralbereiche! Die St&rke der ver- 
schiedenartigen Effekte ist yon den jeweiligen Intensit&ten der versehiedenen 
Liehtqualit&ten abh/ingig. Hinter dem einheitlieh erseheinenden Weigliehteffekt 
verbergen sieh somit ganz verschiedenartige Beeinflussungen des Zellwgchstums. 
Es seheint mir m6glieh, dab aueh bei Aeetabularia eine spektrale Analyse der 
Waehstums- und Differenzierungsvorg/~nge zu &hnliehen Resultaten fiihren kSnnte 
wie bei ~arnprotonemen. 

Ans der glteren Literatur sei noeh erwghnt: An den Vorkeimen yon Batracho- 
spermum bilden sieh nur bei h6herer Lichtintensiti~t Batrachospe~mumpflanzen aus 
(GonB~L 1889). Zur Anlage der Moosknospen am Protonema ist hShere Licht- 
intensit~t erforderlieh als zum Wachstum des Protonemas (KL~s  1893). Die Vor- 
keime yon Preissia commutata, die sich nur bei hSherer Intensit/it aus der Faden- 
form entwickeln, bilden beim Sinken der Lichtintensit~t wieder Keimsehl/~uche 
aus (Se]zOST~KOWlTSeg 1894). Diese Beobaehtung yon Se~OSW~KOW~TSel~ wird 
im n~ehsten Absehnitt ihre Erklarung Iinden. 

9. Versuehe fiber die W i r k u n g  yon Blaul icht  nach  vorhergegangener  
R(/ t l ichteinstrahlung und umgekehr t  

We i t e rh in  war  nun  zu untersuchen,  wie sich die s t reng po la r  differen- 
z ier ten Rot ] ich tch loronemen verha l ten ,  wenn sie plStzl ich Blaul ich t  aus- 
gesetz t  werden,  und  wie sich die  im Bl~ul icht  en t s t andenen  proth~l l ien-  
/ ihnliehen Gebi lde  verha l ten ,  wenn m a n  sie mi t  Ro t l i eh t  bes t rah l t .  

Von KLEBS (1893, 1916, 1917) und STEP~A~ (1928) war schon festgestellt 
worden, dal] ein Weehsel in den Lichtverh~ltnissen ein Auswaehsen yon Pro- 
th~]]inmzellen zur Folge haben kann. Es wurde ~ueh gefunden, dab Spektral- 
bereiehe, die fiir das L/~ngenw~chstum der Keimsehl~uehe giinstig sind, aueh das 
Auswaehsen f6rdern. 

Die Versuchsanordnung  ist  folgende:  P ro tonemen  werden  6 Tage 
im l~ngwelligen g o t l i e h t  geh~lten (I~G 9). D a n n  werden sie wei tere  
6 Tage in tens i t /~sgle ichem Blaul ieh t  (BG 7) ausgesetzt .  Die I n t e ns i t g t  
be t r~g t  4000 erg/em2see. U m g e k e h r t  werden die rlaeh 6t/~giger K u t t u r  
im Bl~ul icht  en t s t~ndenen  F o r m e n  weitere  6 Tage dem" ir~tensit~ts- 
gleiehen L ieh t  u n t e r  F i l t e r  I~G 9 ausgesetzt .  

Naeh  12 Tagen  zeigen sieh Iolgende Ergebnisse :  Die Rot l ieh tehloro-  
nemen werden sogleich naeh  Einse tzen  des Blaul iehtes  in ihrem polaren  
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Wachstum gehemmt. Es kommt  zu einer AuflSsung der Polarit~Lt im 
Chloronema, damit  zu einem allseitigen Wachstum in der Apikalzelle 
und zu Zellteilungen, die zu zwei- oder dreidimensionalen Gebilden 
fiihren. Diese Gebilde entspreehen genau den Prothallien, die im Blau- 
lieht an Stelle eines prim~tren 
Chloronemas entstehen (Abb. 26). 

Die Zellfgden, die im Rot- 
lieht entstanden sind, wirken 
naeh der Blauliehtbehandlung 
leieht verbreitert.  Es bilden sieh 
in ihnen naehtr~glieh im Blau- 
lieht zahlreiehe Plastiden aus, 
die nun abet nieht mehr polar 
angeordnet sind, sondern gleieh- 
m~13ig die Zellen erfiillen. Dies Abb. 26. Das Erg'ebnis einer 6t~gigen Be 

strahlung mit Blaulieht (4000 erg/em2see) 
diirfte ein Zeiehen dafiir sein, naeh vorhergeg'angener 6tfigiger Kul~m" im 
dab die Polaritgt  im gesamten langw. Rotlieht gleieher Intensitgt 

(135faeh verge-. ) 
Chloronema aufgelSst ist. 

Bei den Blauliehtformen sind 
naeh der Rotliehtbehandlung an 
fast allen Prothallien eine oder 
seltener mehrere Zellen zu langen 
Sehl/~uehen ausgewaehsen, die in 
ihrem Aufbau identiseh sind mit  
Rotliehtehloronemen ( =  prim~- 
ten Chloronemen). Es wird also in 
gewissen Prothalliumzellen eine 
neue Polarit~t ausgebildet und 

Abb. 27. Auswachsendes Sekundi~rchloro- 
ein polar strukturierter  Keim- nema nach 6tggiger Kultur im langw. Rot- 
sehlaueh ausgetrieben (Abb. ~ licht (RG 9) nach vorhergegangener 6t~gi- 

2 i ). ger I~ultur in] Blaulicht (Intensit~t 4000 erg' 
Die auswachsenden Zellen wer- ]e cm2sec, 135faeh vergr.) 
den oft an lhrer Basis ziemlieh 
plastidenfrei; denn die meisten Plastiden wandern an die Spitze des 
austretenden ,,Sekundarchloronemas". 

Man kann dieses Auswaehsen der Prothalliumzellen mit  bereits be- 
schriebenen Regenerationsvorgangen, z .B.  mit  der Bildung von Ad- 
ventivprothallien vergleiehen. 

So ha t  ISABU~O NAGAI (1914) durch P]asmolyse an Prothallien das Aus- 
waehsen yon Ze]len angeregt. Man verg]eiche ferner die Darste]lungen von 
J~[NSBAUER (1926) und  ALBAV]~ (1938). tleide Autoren erreichten das Auswaeh- 
sen von Prothalliumzellen, wenn sie die Verbindung dieser Zellen mit  dem Meri- 
s tem auflSsten. Der Sehlul3 liegt nahe, dab im normalen W a c h s t u m  des Pro- 
thall iums ein im Meristem ents tehender  Stoff das Auswachsen der Prothall ium- 
zellen verhindert .  
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In  unserem Fall erhebt sich die Frage, wie es zu erkl~ren ist, dag aus 
den jungen, wenigzelligen, dreidimensionMen ProthMlien, deren Zellen 
noeh weitgehend embryonal sind, im I~otlieht sofort 1 oder seltener 
mehrere Schl~uehe auswaehsen, die in ihrem ganzen Aufbau den pri- 
m~tren Chloronemen entsprechen. 

Hglt  man im Anschlug an die Blauliehtkultur die gebildeten kleinen 
Prothallien im Dunkeln, so kann man nach 6 Tagen feststellen, dM? 
nur an wenigen Prothallien ( <  10%) Zellen ausgewaehsen sind. Die- 

ses Ergebnis zeig~, dad 
dutch langwelliges Lieht 
das Answaehsen auger- 
ordentlich begiinstigt 
wird. 

In  sehwaehem Blau- 
lieht yon einer Intensi- 
tgt, die auf die Chloro- 
nemen noch keine er- 
hebliche morphogeneti- 

Abb. 28. Riesenrhizoide, wie sie z.B. im sehwaehen ache  Wirkung ansiibt, 
Blaulieht an BlauliehtDrothalIien entstehen; vgl. Text. 

(135faeh vergr.) finder kein Auswachsen 
yon Sekund/irchlorone- 

men start. Lediglich das Waehstum der Rhizoide ist unter diesen Be- 
dingungen energisch gef6rdert. Es entstehen sehr lange und auch relativ 
breite Rhizoide, die zuweilen eine stattliche Anzahl yon Chloroplasten 
enthalten, ~ber niemuls eine polare Differenzierung zeigen wie etwa 
Chloronemen (Abb. 28). 

Ob es U m w a n d l u n g e n  won Chloronemen und  ~hizoiden auch bei Farnvor -  
keimen gibt, wie es FrTTI~G (1950) fiir Moosprotonemen beschriebGn hat, ist noch 
night sigher zu entsGheiden. Wohl konnten Rhizoide beobaehtet werden, die rel~tiv 
sehr breit und lang geworden waren, die zahlreiche kleine Plastiden enthielten und 
einen ovalen Kern bes~Ben. Es ist mir aber night gelungen, ein I~hizoid aufzu- 
Iinden, in welchem allmiihlieh eine polare Anordnung des Kerns und der Plastiden 
eingetreten w~re, such erwiesen sieh alle beobaehteten Rhizoide immer noch als 
wesentlieh sehmgler als die dazugehSrigen Chloronemen. 

Ob eine ProthMliumzelle also ~uswaehsen kann oder nieht, isg, bei 
sonst konstgnnten Kulturbedingungen, yon der Wellenl~nge des einge- 
str~hlten Liehtes ~bh~ngig, nieht etwa yon der Intensit~t,  wie zuweilen 
vermute t  wurde, well nut  bei niederen Weil31ichtintensit/~ten ein Aus- 
wachsen beobachtet  wurde (ISABURO NAGAI 1914). Lediglich jener 
SpektrMbereich, der das Lgngenwachstum und die polare Differen- 
zierung der Prim/~rchloronemen f6rdert, ist aueh wirks~m bei tier Bil- 
dung yon Sekundgrchloronemen. Der Effekt  verschiedener WeiBlieht- 
intensit~ten l~tgt sich indessen auch hier leicht erkl~ren: Wie in Ab- 
schnitt 8 festgestellt wurde, hat die f6rdernde Rotlichtwirkung sehon 
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bei niederer Intensit~t fast ein Maximum erreieht, wghrend die Wirkung 
des Blau]iehtes erst bei hSherer Intensit~t voll zur Ge]tung kommt. 

Bei niederer Intensit~t des Weiglichtes ist also der Rotliehteffekt zu 
erwarten und bei hoher Intensit~t der Blauliehteffekt, wie es auch von 
NAGAI, KLEBS U. a. beobaehtet wurde. 

Man kSnnte vermuten, dab im Dunkeln deshalb das Auswaehsen so selten 
erfolgt, weft ein Mangel an Assimilaten herrseht. Dies seheint aber nieht zuzu- 
treffen, denn man kann oft in 
den Chloroplasten der 6 Tage im 
Dunkeln geha]tenen Prothallien 
noeh stattliche Starkek6rner naeh- 
weisen. Oft w~ehst je Prothallium 
nur eine Zel]e aus, seltener mehrere. 
Es seheint, dab das auswaehsende 
Sekund~rchloronema die iibrigen 
Zellen am Auswachsen hindert. 

10. Phototropische Reaktionen 
der Protonemen 

Wit sehon eingangs er- 
w~hnt, sind die Chloronemen 
phototropiseh sehr empfind- 
lieh, im Gegensatz zu den 
l~hizoiden, die unter den an- 
gewandten Bedingungen sehr 
viel tr/~ger oder gar nicht 
reagieren. 

Es liegen orientierendeVersuehe 
mit sehwachem WeiBlieht (seit- 
]iche Beleuchtung, Wasserfilter) 
und mit farbigem Licht vor (Glas- 
filter, etwa 400 erg/cm2sec, seit- 
liche Be]euehtung, Wasserfilter). 

Abb. 29. Posi t ive und  nega t ive  photot ropisehe 
K r i i m m u n g e n  bei Chloronemen.  (Der Pfeil gibt  

die L ieh t r i eh tung  an;  135faeh vergr . )  

Die Protonemen erhielten 4 Tage seitliehes Weil31ieht, dann, naeh 
Drehung um 90 e, 2 Tage Filter- oder Weiglieht. Naeh jeweils 6 Tagen 
wurde der Versueh abgebroehen. 

Die Sehwerpunkte der phototropisehen Wirksamkeit liegen im 
blauen und im roten Spektralbereieh. Oberhalb yon 700 m# ist die 
Wirksamkeit sehr gering, geringer Ms im Rotlieht ist der Effekt auch 
zwisehen 500 und 600 m#. 

Bei den Versuehen fiel auf, dag zwar die Mehrzahl der Chloronemen 
positive Kriimmungen ansfiihrt, aber aueh negative Krfimmungen vor- 
kommen. Wenn die Anzneht unter den angegebenen Bedingungen im 
seitliehen sehwaehen Weil?lieht erfolgte, so reagierten etwa 10% der 
Chloronemen negativ phototropiseh (Abb. 29). 

Planta. Bd. 47 11 
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11. Besprechung der bisherigen Yersuchsergebnisse 
Ein gemessenes Aktionsspektrum h~ngt entseheidend davon ab, in 

weleher Weise man das farbige Lieht dem Organismns bietet. Der Effekt 
energiegleieher Spektralbereiehe seheint z. B. ganz verschieden zu sein, 
wenn man hShere Pflanzen einmal aussehlieglich im farbigen Lieht 
hSherer Intensit~t aufzieht und das andere Mal die einzelnen Spektral- 
bereiehe lediglich als Zusatzlieht geringerer Intensiti~t bietet [vgl. be- 
sonders die Zusammenfassungen yon WAssI~I((1954) nnd STOLWlJK 
(1954); dort die weitere Literatur]. 

Am besten lassen sieh die an Protonemen gewonnenen Ergebnisse 
mit denen vergleiehen, die erzielt wurden, als man hShere Pflanzen aus- 
sehliel31ieh im Lieht bestimmter, energiegleieher SpektrMbezirke kul~i- 
vierte (Zusammenfassung yon WASSINK 1954). Es zeigte sieh, dag im 
violetten und im blauen Lieht die Pflanzen den Weil31iehtkontrollen sehr 
~hnlieh sind, dab abet in den li~ngerwelligen Bereiehen des grfinen, 
gelben und roten Liehtes ein starkcs Etiolement der Int.ernodien auftritt.  
Aueh im nahen Infrarot (/l > 700 m#) zeigte sieh eine sehr starke Ver- 
l~Lngerung der Internodien, und die BlOtter blieben klein. 

Man sieht, dag bei diesen Experimenten, die in der Versuehsdureh- 
ffihrung den Protonemenversuehen am meisten entsprechen, ganz ghn- 
liche Resultate gewonnen wurden wie bei der Untersuehung der Chloro- 
nemen. 

N~eh unseren Ergebnissen besteht zwischen dem L~ngenwaehstum 
und der polaren Strnktur der Chloronemazelle eine sehr enge Beziehung. 
Wo das Liingenwachstum am st/irksten ist, ist auch die polare Struktur 
der Zelle am intensivsten ausgepri~gt. Umgekehrt bedeutet eine Ein- 
schri~nkung des L~ngenwachstums einen Zerfall der PolCriti~t. Li~ngen- 
waehstum und Polariti~t des waehsenden Chloronemas lassen sieh wohl 
begrifflieh trennen, faktiseh sind sie aber anfs engste verbunden. 

E s  darf also mit I~echt vermutef werden, dab ~'aktoren, die das 
L~ngenwaehstum f6rdern, auch ftir die Aufrechterhaltung der po!aren 
Struktnr wesentlieh sind. 

ALBA~r~ (1938) konnte zeigen, dag der Wuehsstoff der Farnpro- 
thallien mit dem Wuchsstoff der Avena-Koleoptile wahrseheinlieh 
iden~isch ist, dab er polar geleitet wird und durch IES ersetzbar ist. 
Es soil deshalb bier versueht werden, diesen stoffliehen Faktor Auxin 
aueh ffir das Verst/~ndnis der polaren Struktur im Chloronema heran- 
zuziehen. Dabei mug abet folgende wesentliehe Voraussetzung gemaeht 
werden: Die Polariti~t des Chloronemas hat sieh als l~bil erwiesen. Die 
Vorstellung einer an die starren, peripheren Sehichten des Plasmas ge- 
bundenen Polarit/~t entsprieht hier also nieht den Tatsaehen. Die Po- 
laritgt der Zelle ist bei unserem Objekt d~s Ergebnis eines dynamisehen 
Gleichgewichtszustandes, weleher unter bestimmten Bedingungen zu 
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einer asymmetrisehen Stoffverteilung und zu einer strukturellen Asym- 
metrie in der Zelle fiihrt. 

Eine wesentliehe Komponente des hoehkomplexen, dynumisehen 
Systems in der polarisierten Zelle ist der Auxingradient, der vom api- 
kalen zum basalen Pol reieht. Wird dieser Auxingradient zerst6rt, so 
brieht das dynamisehe Gefiige der Zelle und damit die Polarit~t zu- 
sammen. Es sei angenommen, das Auxin werde apikal gebildet und 
werde polar zum basalen Pol transportiert. I)adureh kann ein Gradient 
zustande kommen. 

Je gr6ger nun die Produktion yon Auxin ist, um so optimaler ist der 
Gradient ausgebildet, um so straffer wird die polare Struktur, um so 
intensiver wird das L~ingenwaehstum (wenigstens solange, bis andere 
Faktoren das Ausmag des L/~ngenwaehstums begrenzen oder eine iiber- 
optimale Wuehsstoffkonzentration erreieht wird). Solange die polare 
Struktur des Chloronemas und damit der Wuehstoffgradient vorhanden 
sind, kommt es nieht zur Bildung eines zwei- oder dreidimensionalen 
Prothalliums. 

Hinsiehtlieh der hemmenden Wirkung des kurzwelligen siehtbaren 
Liehtes auf L~Lngenwaehstum und Polarit~t gibt es zwei MSgliehkeiten: 
Entweder wirkt das Lieht zerst6rend auf das Auxin, was der vieldisku- 
tierten Photolyse der IES dureh Vermittlung gelber Pigmente ent- 
sprieht, oder das Lieht hemmt die Produktion yon Auxin, was gleiehfalls 
zu einer Aufl6sung des Auxingradienten fiihren kann. 

Es konnte in der vorliegenden Arbeit gezeigt werden, daft im Blau- 
lieht mit steigender Intensitat die Polaritgt des Chloronemas immer mehr 
aufgehoben wird und entspreehend das polare L~ngenwaehstum der 
Apikalzelle immer mehr naehl~Ll3t. Bei geniigend hoher Intensit~t 
k0mmt es zu einem allseitigen Waehstum und somit zu nahezu isodia- 
metrisehen Zellen. Die Annahme einer dureh Vermittlung gelber Pig- 
mente (etwa Riboflavin) im Blaulieht ablaufenden Inaktivierung des 
Auxins erkl~irt den Zerfall des Gradienten und damit den Zusammen- 
brueh der polaren Struktur. Das bei der Sporenkeimung wirksame blau- 
absorbierende Pigment ist vielleieht mit dem beim Chloronemenwaehs- 
turn wirksamen Sensibilisator identiseh (MoHR I956). 

Vermutlieh geht die F6rderung des L~tngenwaehstums der Chloro- 
nemen auf die Absorption im Chlorophyll und den dadureh bedingten 
Aufbau yon Verbindungen zuriiek, die fiir das Waehstum wesentlieh 
sind. Aueh Wuehsstoffe k6nnten zu diesen Verbindungen geh6ren, i3ber- 
lagert wird diese Chlorophyllwirkung dureh die Absorption in zwei an- 
deren Pigmenten, einem blauabsorbierenden, dessert Wirkungsweise be- 
reits diskutiert wurde, und einem rotabsorbierenden. 

Das Rotlieht wirkt sehwaeh hemmend auf das L~Lngenwaehstum, 
vergliehen mit den angrenzenden Spektralbereiehen. W~hrend also das 

11" 
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vom Chlorophyll absorbierte Rotlicht das L~ngenwachstum fSrdert 
und vielleicht auch die Auxinsynthese begiinstigt, bewirkt die yon dem 
anderen rotabsorbierenden Pigment aufgenommene Strahlung vielleicht 
eine Inaktivierung des Auxins und damit eine Einschr~nkung des 
L~ngenwachstums und der po]aren Struktur. W~hrend die syntheti- 
schen Vorg~nge in der Zelle, die mit dem L~ngenwachstum zusammen- 
h~ngen, schon bei einer relativ geringen Energieeinstrahlung fast das 
Maximum erreichen, ist das Ausmal~ der Inaktivierung yon Wuchsstoff 
durch das l%otlicht der absorbierten Strahlung proportional und nimmt 
deshalb mit steigender Lichtintensit~t zu, allerdings ziemlich langsam. 
Daraus ergibt sich die Situation, dab bei einer relativ geringen Energie- 
einstrahlung das L~ngenwachstum starker gefSrdert wird Ms bei h6herer 
Intensit~t, weft mit steigender Absorption in dem angenommenen Rot- 
pigment die Wuehsstoffinaktivierung zunimmt und der Wuchsstoff 
dann als limitierender Faktor  des L~ngenwachstums in Erseheinung 
tritt.  Verglichen mit der Auxininaktivierung im Blaulicht bleibt die 
Inaktivierung im l%otlicht stets gering. Deshalb werden im l%otlieht 
auch bei hSherer Intensit~t keine Prothallien gebildet. 

Eine morphogenetisehe Wirksamkeit yon Rotlicht wurde schon 
5fters 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 L~ngenwachstum der Internodien etiolierter Erbsenkeimlinge. 

Es ist schon vor l~ngerer Zeit erkannt worden (vgl. B~NNING 1937), 
dal] offensichtlich auch rotabsorbierende Pigmente phototropische Re- 
aktionen einleiten kSnnen, ohne d ~  dabei allerdings die Wirksamkeit 
der gelben Pigmente erreicht wird. Man mu[~ vermuten, da{~ das wirk- 
same Rotlieht vom Chlorophyll oder yon chlorophyll~hnlichen Verbin- 
dungen absorbiert wird (G~sTo~  1950). Auch bei den Chloronemen 
liel~ sich eine starke phototropische Wirksamkeit des roten Lichtes 
nachweisen. Diese kSnnte grundsatzlich anch mit einer Auxininakti- 
vierung, und zwar durch Absorption in einem rotabsorbierenden Pig- 
ment erkl~rt werden. DaB hier neben positiven Krfimmungen auch 
negative auftreten, wird unter der Annahme erkl~rbar, dab der Auxin- 
gehalt bei den meisten Chloronemen unter den angeffihrten Bedin- 
gungen nahezu optimM, bei einem gewissen Prozentsatz aber fiber- 
optimM ist. Diese letzteren mfi{~ten dann bei Auxininaktivierung eine 
negative Kriimmung zeigen. 

Eine Deutung des unterschiedlichen Verhaltens yon Chloronem~- und Rhizoid- 
w~chstum kann nicht gegeben werden. Vielleicht spielt ~[er Auxingehalt ~n der 
Basis der Chloronemen eine wesentliche l~olle, vielleicht ist auch die Konkurrenz 
um gewisse Stoffe daran beteiligt, da~ d~s Rhizoid kurz bleibt, wenn das L~ngen- 
wachstum der Chloronemen sehr stark ist, und dab das Rhizoid dann w~chst, wenn 
Polarit~t und L~ngenwachstum im Chloronema eingeschr~nkt sind. Da das Rhizoid 
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meist itu6erst plastidenarm ist und auch phototropisch wenig empfindlich ist, so 
darf man wohl annehmen, dab es direkt vom Licht nur wenig beeinflu[3t wird. 

Das Auswachsen der Prothalliumzellen im langwelligen Licht l~tl3t 
sich folgendermagen erklKren: Das prothallium/ihnliche Blaugebilde 
ist verarmt  an Wuchsstoff. Deshalb kommt  es im Dunkeln nur selten 
zum Auswachsen yon Sekund/~rchloronemen, denn die Ausbildung dieser 
Keimschl~uche setzt voraus, dal~ in der Zelle sich yon neuem eine polare 
Struktur ausbildet, also auch die Ausbildung eines Auxingradienten 
m6glich ist. Dies kann aber in den meisten der vorliegenden Zellen nut  
im Licht geschehen, und zwar nur im Licht jener Spektralbereiche, die 
auch das Lgngenwachstum der prirngren Chloronemen fSrdern. In  der 
Apikalregion der im l~ngerwelligen Licht auswaehsenden Sekund~r- 
ehloronemen wird reiehlieh Auxin gebildet, welches basalw~rts strSmt 
und sieh in den umgebenden Zellen des Prothalliums in fiberoptimaler 
Konzentrat ion anreichert und somit einem Auswaehsen der anderen 
Prothalliumzellen entgegenwirkt. Diese Vorstellung entsprieht den Er- 
gebnissen yon LI~SBAUE~ (1926) und ALBAU~ (1938), die das Aus- 
waehsen yon Prothalliumzellen dadureh erreichten, da6 sie ihre Verbin- 
dung mit  dem Meristem aufl6sten. Ahnliehes beriehtet MEYE~ (1953). 

Es zeigt sieh also, dag der Weehsel eines Augenfaktors das dynami- 
sehe Gleiehgewicht der Zelle so /~ndert, dab aus der weitgehend isodia- 
metrisehen Blauliehtzelle ein Sekundiirehloronema wird. In  den bier 
besehriebenen Versuehen ist eindeutig das Blaulieht der entscheidende 
Faktor,  der die isodiametrisehe Zellform bedingt. Fgllt dieser Faktor  
weg, so kann sieh in der Zelle ein anderer Gleiehgewiehtszustand ein- 
stellen, was im Dunkeln selten, im l~ngerwelligen Lieht h~ufig eintritt. 

Wenn im Chloronema ein Auxingradient eine wesentliehe Kompo- 
nente der Zellpolarit/it ist, so mug sieh die Polariti~t im Chloronema 
dadureh aufheben t~ssen, dab das Auxin zerstSrt wird. Dies kann 
offenbar durch Blaulieht gesehehen. Das Ergebnis sind Zellen ohne 
polares Waehstum. Man k6nnte aber den Gradienten auch dadureh ver- 
nichten, dal~ im UbersehuB allseitig IES  zugefiihrt wird. Die weiteren 
Versuehe, die nun zu sehildern sind, gingen yon dieser Vorstellung aus. 

12. Versuche mit IES 

a) Einleitung und Methode. Naeh I-[EITZ (1940) und vow- WETTSTEIN 
(1953) ist es m6glich, aus Funaria-Sporen durch Zusatz yon IES  an 
Stelle yon Protonemen apolare Riesenkugeln zu erhalten. Vosr WS, TT- 
STEW land, dag nicht nur die Polarit~tsausbildung, sondern auch die 
Zellteilung durch IES  verhindert wird. Es gibt aber tiir Farnvorkeime 
Konzentrationen yon IES,  bei denen zwar die Polariti~t im Chloronema 
weitgehend gestSrt wird, die F~higkeit zur Zellteilung aber erhalten 
bleibt. 
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In den Versuchen wurden die Sporen wie tiblich auf reinem Agar zum Keimen 
gebracht. Die Kultur  der Protonemen erfolgte im Gliihlampenlieht yon etwa 
1000 Lux, welches durch Neutralglas (Filter BG 21) geffltert wurde, um einen Tefl 
der infraroten W~rmestrahlung abzuschirmen. Die IES-LSsung wurde erst mit  der 
N~hrl6sung 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. 3i. Keimunff nach Zusatz von IES. Die Differenzierung bleibt aus (135faeh vergr.) 

Agar und gelangt an die Protonemen. Diese Methode bietet folgenden Vorteil: Die 
Keimung der Sporen wird durch die IES bei dieser Art der Zugabe nicht gestSrt. 
Die verwendeten hSheren Konzentrationen wirken sich n~mlich, ghnlich wie es 
DlCAWEI~T (1949) YOn Samen berichtet, auf die Keimung mehr oder weniger hem- 
mend und verzSzernd aus. Wird die IES mit  der NghrlSsun~ zu~efii~t, so wirktsie 

Abb. 32 Abb. 33 
Abb. 32. Protonemen tier Kontro]lversuche ohne IES (135fach vergr., 6 Tage nach 

Versuchsbeginn) 
Abb. 33. Der Einflult yon IES auf die Form der Protonemen (s. Text). Teflungsf~higkeit 

erhalten (135faeh vergr., 6 Tage nach Versuchsbeginn) 

erst in dem Zeitpunkt, wo des Wachstum beghmt, auf die Chloronemen ein. Zu 
dieser Zeit liegen bereits polar differenzierte Protonemen vor, da die Polarit~t 
bereits beim Keimvorgang in Erscheinung trit t .  DaB IES,  wenn man sie auf die 
keimenden Sporen in wirksamer Konzentration einwirken laBt, oft die Bildung des 
l~hizoids und offenbar auch die damit zus~mmenh~ngende polare Differenzierung 
verhindert, lieB sich ~uch nachweisen (Abb. 30 und 31). 

Welehe IES-Konzentra~ionen in tier unmittelbaren Umgebung der Protonemen 
herrschen, kann bei dieser Methode nicht genau festgestellt werden. 
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b) Die Ergebnisse. Die ers ten  Ef fek te  t r a t e n  ein, wenn die zugeft igte 
IES-LSsung  e twa die K o n z e n t r a t i o n  17 ,5 - -35 .  l0  -6 g/ml ha t t e  und 
0,4 ml hinzugeffigt  wurden.  Es  zeigte sich eine E inschr~nkung  des 
LSmgenwachstums und  eine Auf lockerung der  Polariti~t, was schlieBlich, 
bei  K o n z e n t r a t i o n e n  yon  3 5 - - 7 0 . 1 0  -6 g/ml, zu F o r m e n  ffihrte, deren 
polares  W a c h s t u m  wei tgehend oder vollsti~ndig aufgehoben war  (Abb. 33). 
Zel l te i lungen konn ten  aber  t r o t z d e m  noch s ta t t f inden .  W u r d e  die Kon-  
zen t r a t ion  der  zugeffigten I E S - L S s u n g  noch mehr  ges te iger t  (1 �9 10 4 
bis 1 �9 10 -3 g/ml), so wurde  auch die Teilungs- 
f~higkei t  in Mi t le idenschaf t  gezogen u n d e s  
en t s t anden  s t a t t  der  Chloronemen jene schon 
yon  Moossporen her  b e k a n n t e n  kugeligen 
Gebilde (Abb. 34). 

Wie  dureh  Blaul ieht ,  so l~il3t sieh also 
aueh du tch  die Zugabe  abges tu f te r  I E S -  
Mengen zum S u b s t r a t  eine tei lweise oder 
vol ls t~ndige Aufhebung  der  Po la r i t~ t  er- 
reiehen. Die Vi ta l i t~ t  der  Zellen wird dabei  
zuniiehst  n ieht  erhebl ieh geseh~digt ,  wie 
Abb .  33 zeigt.  

Abb. 34. An Stelle yon Pro- 
Um zu loriifen, ob der IES-Effekt nicht ein tonemen entstehende Riesen- 

plt-Effekt ist, wurde statt  der IES-L6sung eine kugeIn, bei hoher Konzentra- 
HC1-L6sung enttpreehenden pK-Wertes der N~hr- tion yon IES (135fach vergr., 
16sung zugefiigt (pit-Weft einer IES-L6sung der 15 Tage naehVersuehsbeginn) 
Konzentration 35 �9 10 -~ g/ml = 4,2; ioE-Wert der 
zugeftigten HC1-L6sung -- 4,0; Metsungen mit pit-Meter). Ein Effekt liel? sich 
hierbei nieht feststellen. Aueh bei Pilzen it t  es noch ungekl/~rf~, ob derartige 
Effekte alt pi~-Wirkungen aufgefaBt werden diirfen (vgl. RITTE~, YOS~IMVgA). 

YAMASAKI (1954) hat gezeigt, dab auch eine Behandlung auskeimender Farn- 
sporen mit Colchiein zu ganz ~ihnlichen Gebilden fiihrt, wie hier m dieter Arbeit als 
Folge einer IE S-Behandlung entstanden sind. Auch Colehiein scheint alto in lOolari- 
t~tswirksamen Konzentrationen die Zellteilung bei Farnvorkeimen nieht total zu 
hemmen. 

Bek~nntlich kann a.ueh in wachsenden Zellen h6herer Pflanzen eine atlseitige 
Zufuhr yon Wuehsstoff die polaren Leistungen der Zellen versehwinden Iasten. 

Dal~ auch dutch einige andere Stoffe, wie etwa Colehiein (YAMASA~I 1954) oder 
Gesarol (D6P~ 1955), die loolare Struktur der Farnchloronemen beeinflugt wird, 
sprieht nicht gegen die Annahme eines Auxingradienten in der polaren Zelle. Es 
ist vielmehr ein weiteres Zeiehen fiir die groge Labilit/~t solcher Gleiehgewiehts- 
zus~ande, auf denen die Asymmetrie der Zelle beruht, dab tie leicht und dutch 
recht versehiedene AuBeneinfliisse gestSrt werden k6nnen. 

13. Die I(eimung der Sporen bei seitlich einfallendem Licht 

Bei sei t l ich e infa l lendem Lich t  wird  die Po la r i t i i t  in der  ke imenden  
Spore yon  der  L ieh t r i eh tung  bes t immt .  ])as  ers te  s ieh tbare  Ereignis  
bei  der  K e i m u n g  is t  d ie  Sprengung  des Exospors  an  einer vorgezeichneten  
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Naht.  Wenn das Sporeninnere sichtbar wird, kann man mit Hilfe des 
Fluoreseenzmikroskopes sehon zahlreiehe, seharf begrenzte Chloro- 
plasten beobachten. An der noch ungeteilten Sporenzelle t r i t t  nun auf 
der liehtabgewandten Seite eine Vorw61bung auf, die sieh als Keim- 
rhizoid bald yon dem fibrigen Sporeninhalt durch eine feine Querwand 
abtrennt.  Das Keimrhizoid ist nahezu ehloroplastenfrei. Die ehloro- 
plastenhaltige, griine Sporenzelle streekt sich nun in der dem Keim- 
rhizoid entgegengesetzten Riehtung, also dem Lieht entgegen. Dadureh 

Abb.  35 Abb.  36 

Abb.  35. Der Einflu~ seitlieh einfallenden Liehtes auf  die polare Differenzierung der 
ke imenden Sporen. (Der Pfeil gibt  die Lichtr iehtffng an) 

Abb.  36. Oben links: Spore yon  der Breitseite. Oben reehts :  Spore yon der  Schmalsei te  
m i t  , ,Nah t " .  U n t e n  links: Aust re tendes  Rhizoid. Un ten  reehts :  Aus t re tendes  Chloronema.  

(Die Pfeile geben die L ieh t r i eh tung  an.) Sehemat is ier t  

entsteh~ das Chloronema. Abb. 35 zeigt die Beeinflussung der Polari- 
ti~t durch einseitigc Belichtung, Abb. 36 gibt einen ~berblick fiber 
die beschriebenen, beim eigentlichen Keimvorgang beobachtbaren Vor- 
g~nge. 

Form und Struktur des Exospors wirken sich auf den Keimvorgang erheblieh 
aus, denn nur an der vorgezeichneten ,,Naht" reigt das Exospor auf und gibt den 
Sporeninhalt frei. Dies itihrt z. B. aueh dazu, dab die Rhizoidzelle meistens dem 
basalen Pol des Chloronemas etwas seitlieh ansitzt. 

F/illt das Lieht yon oben auf die Sporen, so verlaufen Keimung und 
polare Differenzierung im Prinzip genau so, wie es eben fiir die seitliehe 
Belichtung geschildert wnrde, d. h. es t r i t t  erst das Rhizoid auf, dann 
erfolgt das Auswaehsen des Chloronemas. Jedoeh ist in diesem FM1 ein 
Einbliek in polarit/itsbeeinflussende l%ktoren weniger gut m6glieh. Der 
Keimvorgang verl/~uft nieht immer nach dem angegebenen Schema, 
sondem kann erheblieh variiert sein, z .B.  kann die Ausbfldung eines 
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Rhizoids unterbleiben oder erst erfolgen, wenn das Chloroneum bereits 
auswi~chst. Auch Einwirkungen des Substrates kSnnen den normalen 
Verlauf der Keimung ab/~ndern. 

14. $chlullbesprechung 

Die am meisten auffallende polare Leistung des Chloronemas is~ das 
polare Wachstum. Es handelt sich also bei der Polariti~t des Chloro- 
nemas urn die labile Polaritiit einer wachsenden Zelle bzw. eines wach- 
senden Fadens. Wir haben gesehen, daG durch Aul~eneinflfisse, die 
wahrscheinlich nicht direkt auf ein Proteingeriist der Zelle wirken 
kSnnen, ein Totalverlust der Polarit/~t erreichbar ist. 

Es wurde die Hypothese gebildet, dal3 im li~ngerwelligen Licht ein 
bestimmter Auxingradient erhalten bleibt, w/~hrend er im Blaulicht zer- 
st5rt wird. Und wir hatten welter geschlossen, daG ffir das dynamische 
Gleichgewicht der Zelle, welches eine asymmetrische Struktur zur Folge 
hat, das Bestehen eines Auxingradienten wesentIich ist. 

Die Polarit/~t des Chloronemas ist gul3erst labil. Man kann sich aber 
vorstellen, dal~ die Polaritgt einer Zelle allm~hlich stabiler wird, dal~ sie 
nicht mehr so eng mit der polaren Wachstumsleistung verbunden ist 
und dann die leichte BeeinfluGbarkeit aufhSrt. In diesem Zustand der 
Stabilisierung kSnnte dann die Anordnung mehr starrer plasmatischer 
Elemente besonders charakteristiseh ffir die Asymmetrie der Zelle 
sein. /)as statische Bild der Polaritgt dfirfte ffir diesen Zustand stabiler 
Asymmetrie, der vielleicht bevorzugt bei manchen Zelltypen hSherer 
Pfianzen und bei vielen zoologischen Objekten ausgebildet ist, zu- 
treffend sein. 

VTOHTI~G (1906) mag eine ~hnliche GegenfibersteHung im Auge 
gehabt haben, da er, im Itinblick auf Untersuchungen an Meeresalgen 
und an Equisetum-Sporen, die Meinung ausspricht, dab die hier ge- 
wonnenen Vorstellungen sich nicht unmittelbar auf die Verhaltnisse 
fibertragen lassen, die wir bei hSheren Pflanzen beobachten. ,,Was 
dort noch beweglich, labil ist, hat hier eine festere Gestalt angenommen." 
Ob die Polarit/it in den Zellen der hSheren Pflanzen immer so stabil ist, 
wie VTOHTING vermutet  hat, soll im 1%ahmen dieser Arbeit nich~ weiter 
diskutiert werden. Dieses Problem ist schon zu VTCRTI~CS Zeit lebhaft 
umstrit ten gewesen und auch in neuerer Zeit immer wieder kritisch be- 
handelt worden (vgl. BLOCK 1943 und Bi)lqNING 1953). 

Zusammenfassung 
Es wurde das Wachstum yon Farnprotonemen (Dryopteris/ilix-mas) 

im monochromatischen Licht (Interferenzfilter) untersucht. Gepriift 
wurde der Bereich zwischen 400 und 1100 m/~. Eine im Blaulicht 
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eintretende starke Hemmung des L~ngenwachstums der Chloronemen ist 
mit einem teilweisen Verlust der polaren Struktur der Chloronemen ver- 
bunden. Zwisehen 500 und 760 m# werden L~ngenwaehstum und po- 
lare Differenzierung gefSrdert, im roten Spektralbereieh etwas weniger 
als in den angrenzenden Bereiehen. Zwisehen 760 und 1100 m# konnte 
kein Einflug der Strahlung auf die Protonemen festgestellt werden. Das 
Waehstum der Rhizoide ist unter diesen Bedingungen dem Lgngen- 
waehstum der Chloronemen etwa umgekehrt proportional. 

Bei hSherer Intensit~Lt im Blanlieht (Glasfilter) ist das polare Waehs- 
turn des Chloronemas vollkommen gehemmt. Es entsteht sofort ein 
zwei- oder dreidimensionaler Zellverband, der einem Prothallium ent- 
spricht. Der Blaulichteffekt ist proportional der eingestrahlten Inten- 
sitgt. Dagegen sind im 1/~ngerwelligen Lieht aueh bei hSherer Intensit~Lt 
Li~ngenwaehstum und Polarit~tsausbildung begiinstigt. Allerdings 
seheint im Rotlieht mit steigender Intensit/it die FSrderung des L~ngen- 
waehstums langsam wieder abzunehmen. 

Der i3bergang vom Protonema zum Prothallium erfolgt offensieht- 
lich nut  dann, wenn kurzwelliges Licht in gentigend hoher Intensit/~t 
vorhanden ist. Denn nur dutch kurzwelliges Lieht (~< 500 m#) yon 
ausreiehender Intensit~t wird das polare Wachstum des Chloronemas 
so stark gehemmt, dab es zu einem flgchigen oder dreidimensionMen 
Wachstum kommen kann. 

Die GrSBe der Chloroplasten ist dem L~ngenwaehstum der Chloro- 
nemen etwa umgekehrt proportional. 

L/~13t man auf Chloronemen, die im 1/~ngerwelligen Licht entstanden 
sind, Blaulicht hSherer Intensiti~t einwirken, so geht die Polarit~t in den 
Chloronemen sofort verloren. Wird das Blaulicht dureh l~ngerwelliges 
Lieht ersetzt, so waehsen aus Zellen der im Blaulicht entstandenen Pro- 
thallien Sekuncl~rehloronemen aus, die im ganzen Aufbau den aus den 
Sporen hervorgegangenen Primi~rehloronemen entspreehen. 

Die Chloronemen sind phototropiseh sehr empfindlieh. Besonders 
wirksam sind blaues und rotes Lieht. 

I)ureh Einwirkung yon IES kann ebenfMls ein Polarit~tsverlust 
beim Chloronemenwaehstum erreieht werden, wobei die F~Lhigkeit zur 
Zellteilung erhalten bleibt. 

Die Polarit/it in der keimenden Spore wird bei seitlieh einf~llendem 
Lieht v o n d e r  Liehtriehtung bestimmt. 

Die Untersuehungen zeigen, dag bei dem Versuehsobjekt eine labile 
Polarit~t besteht. 

Fiir die [Tberlassung des Themas sowie fiir des stets rege Interesse am l%rt- 
gang der Arbeit danke ieh Herrn Professor Dr. E. Bi)XXlXG. Aueh der Deutsehen 
Forschungsgemeinsehaft bin ieh zu grogem Dank verpfliehtet. 
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