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_ 1. Einleitung

In der vorangegangenen Arbeit dieser Reihe (MoHR 1957) ist der
Einflufl des Lichts (400—800 myu) auf das Langenwachstum des Hypo-
kotyls und auf die Bildung von Anthocyan bei frithen, im Dunkeln
entstandenen Keimlingsstadien von Sinapis alba untersucht worden.
Dabei hat sich gezeigt, dafl die beobachteten Effekte der Bestrahlung
sich nur deuten lassen, wenn man annimmt, daB neben dem bekannten
Reversiblen Hellrot-Dunkelrot-Reaktionssystem (vgl. z.B. Borrawick
u. Mitarb. 1954 ; Hexpricks u. Mitarb. 1956 ; Wirarow u. Mitarb. 1957 ;
Monur 1959) noch ein weiteres Reaktionssystem wirksam ist', Wihrend
das Reversible HR-DR-Reaktionssystem schon bei Einstrahlung einer
relativ geringen Energiemenge des wirksamen Spektralbereichs nach-
gewiesen werden kann (Niederenergiereaktion?!), wird das andere Reak-
tionssystem erst nachweisbar, wenn eine grofere Energiemenge bei
hoherer Intensitit eingestrahlt wird (Hochenergiereaktion?). Das vor-
ldufige, nur ungentigend fiir den Einflufl der NER korrigierte Wirkungs-
spektrum der HER wurde niherungsweise zwischen 400 und 800 my
bestimmt. Es ist zweigipfelig: Die Gipfel liegen im Dunkelrot und im
Blau (deshalb: Blau-DR-Reaktionssystem).

Die bisher bekannten Fakten lassen sich einfach durch folgende
Vorstellung deuten: Das primére Ereignis, das letztlich die Photomor-
phose im Gefolge hat, ist die Energieabsorption in 2 Pigmentsystemen
(Reversibles HR-DR-Pigmentsystem bzw. Blau-DR-Pigmentsystem).
Diese Energieabsorption ermdoglicht photochemische Reaktionen. Diese
filhren zu fundamentalen Umsteuerungen des Stoffwechsels der Zellen,
was sich letztlich in den von uns beobachteten Photomorphosen #uBert.
Die Energieabsorption in beiden Pigmentsystemen fithrt letztlich zu
denselben Verdnderungen im Stoffwechsel der Zellen {und damit zu
denselben Photomorphosen), obgleich die durch die Strahlungsabsorp-
tion erméglichten photochemischen Reaktionen in beiden Fillen ver-

! Folgende Abkiirzungen werden verwendet: HR = Hellrot, DR = Dunkelrot,
NER = Niederenergiereaktion, HER = Hochenergiereaktion.
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schieden sein miissen, denn die Systeme arbeiten weitgehend unabhéingig
voneinander.

Die chemische Natur der Pigmentsysteme ist, trotz entsprechender Arbeiten,
in beiden Féllen noch unbekannt. Es scheint, daB zumindest das Reversible
HR-DR-Pigmentsystem in Zellen praktisch aller oberirdischen Organe der hoheren
Pflanze vorkommt (vgl. z.B. die Arbeiten tiber die Reaktionsfihigkeit isolierter
Organe bzw. Organteile, LivErMAN und BoNNER 1953, LiverMAN u. Mitarb. 1955,
Wrtarow u. Mitarb. 1957). Ob es in allen Zellen dieser Organe vorkommt, ist
eine noch ungeklarte Frage. '

Die weitere Untersuchung der Photomorphogenese der jungen Keim-
linge von Sinapis alba hat folgende Ziele:

a) Wir wollen wissen, ob man auch die anderen, leicht registrierbaren
Photomorphosen auf die Energieabsorption in jenen 2 Pigmentsystemen
zuriickfithren kann. Mit anderen Worten: Wir wollen erfahren, ob alle
erfallbaren Photomorphosen als Manifestationen ein und derselben
fundamentalen Umsteuerung des Zellstoffwechsels aufgefallt werden
konnen. Je nach der Organzugehérigkeit der Zellen wiirden dann die
spezifischen Photomorphosen auftreten.

b) Wir wollen versuchen, die beiden Reaktionssysteme physiologisch
schirfer zu trennen und besonders die HER besser zu charakterisieren.
Es soll z.B. genau festgestellt werden, welcher Anteil der photomorpho-
genetischen Gesamtreaktion nach Einstrahlung einer bestimmten Zahl
von Quanten wihrend einer bestimmten Zeit auf die Energieabsorption
in dem einen Pigmentsystem zuriickgeht und welcher Anteil auf die
Energieabsorption in dem anderen Pigmentsystem.

¢) Man kann das Reversible HR-DR-Pigmentsystem folgendermafen
ormulieren (reversible Isomerisation); vgl. hierzu BorTEWICOK u. Mitarb.
1954 ) und Monr (1959):

Hellrot

HR Tp— Ppp- Vgl FubBnote?

Py ist die physiologisch ,,aktive’ Form (vielleicht Teil eines Enzyms,
das eine wichtige Reaktion katalysiert). Das Ausmal der beobachtbaren
Photomorphose (Mittelwert einer Population) hingt von der Menge des

! Py = Pigment mit Absorptionsgipfel im hellroten Spektralbereich. Ppp =
Pigment mit Absorptionsgipfel im dunkelroten Spektralbereich. HENDRICKS
u. Mitarb. ziehen neuerdings die bimolekulare Formulierung vor:

P A Hellrob P AH
H+ Dunkelrot - 2
A bzw. AH, sind Reaktanten, A wird als H-Acceptor, AH, als H-Donator betrach-
tet. Da noch nicht eindeutig entschieden ist, ob dieser Formulierung der Vorzug
zu geben ist, verwenden wir, um der Einfachheit willen, vorldufig die Formulierung
als Isomerisation. Unsere experimentellen Befunde lassen sich natiirlich auch mit
der bimolekularen Formulierung entsprechend interpretieren.
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vorhandenen Ppy (ebenfalls Mittelwert einer Population) ab (eine
quantitativ abgestufte, auf das Reversible HR-DR-System zurtickfihr-
bare photomorphogenetische Reaktion einer Einzelzelle ist bisher wohl
noch nicht erfaft worden). In den Zellen des etiolierenden Dunkel-
keimlings von Sinapis alba liegt das Gleichgewicht dieser Reaktion ganz
auf der Seite des Pyp. Wird der Dunkelkeimling mit HR bestrahlt,
so wird Pyy in Ppy umgewandelt. Nun kann, da das Gleichgewicht
zwischen Pyp und seiner Vorstufe gestort ist, Pyg nachgebildet werden.
Dies fihrt dazu, dal} einige Zeit nach einer saturierenden Bestrahlung
mit HR wieder eine ,,Empfindlichkeit” fir HR auftritt. Fine erneute
Bestrahlung mit HR {ithrt nun zu einer weiteren Bildung von Ppy und
damit zu einer Steigerung der beobachtbaren photomorphogenetischen
Reaktion. — Es soll in dieser Arbeit untersucht werden, ob sich diese
Vorstellungen bei entsprechenden Versuchsansitzen bewéhren?.

Gewisse Epidermiszellen des Hypokotyls der jungen Keimlinge von
Sinapis alba sind in der Lage, zu einzelligen Haaren auszuwachsen.
Diese Haarbildung kann, wie uns schon frither aufgefallen ist, durch
Belichtung sehr stark gefordert werden. Die Haarbildung kann deshalb
als ,,Photomorphose” aufgefaBit werden. In der vorliegenden Arbeit
registrieren wir lediglich eine bestimmte Zeit nach der Belichtung, ob
(bezogen auf die Einzelzelle!) eine relativ kurze Belichtung der jungen
Dunkelkeimlinge eine Haarbildung auslost oder nicht (im Sinne einer
,»Alles-oder-Nichts-Reaktion*). Uber einen EinfluB des Lichts auf Form
oder Lénge der Haare wird in dieser Arbeit nichts ausgesagt.

Eine zur Haarbildung befihigte Epidermiszelle kann mit einer hinsichtlich
der Keimung lichtbediirftigen Spore (z.B. Farnspore} verglichen werden. In
beiden Fillen reagieren Einzelzellen mit einer ,,Alles-oder-Nichts-Reaktion**
anf Belichtung. Dies ist wertvoll, denn die Reaktion eines Kollektivs von Einzel-
zellen ist bei theoretischen Formulierungen viel einfacher zu behandeln als die
Reaktion eines Kollektivs vielzelliger Gebilde (z.B. Samenkeimung). Wihrend
also die Reaktion der einzelnen Epidermiszelle eine ,,Alles-oder-Nichts-Reaktion‘
sein dirfte, ist die Reaktion des Kollektivs von haarbildenden Epidermiszellen
quantitativ abgestuft, da die Zellen sich hinsichtlich ihres Bedarfs an Strahlung
unterscheiden. Die Messung der Reaktion des Kollektivs gestatiet wohl begriindete
Aussagen hinsichtlich der auf die Strahlungsabsorption folgenden Vorgiinge in der
Einzelzelle!

2. Methodik

o) Material: Das verwendete Samenmaterial von Sinapis albe L. hat mir
Dr. H. A. BorrEWICK, Plant Industry Station, Beltsville, Md., USA, iiberlassen
(Ernte 1956). Es handelt sich hinsichtlich aller bisher untersuchten Reaktionen
um ein sehr homogenes Material (sichtbar geschidigte und griine Samen werden
verworfen). Die Samen keimen sehr gleichmiéBig und praktisch zu 100%. Uber
lingere Zeiten werden die Samen im Kiiblschrank bei 4 2—4° C aufbewahrt.

! Wir vernachlissigen in dieser Arbeit die strahlungsunabhingige, thermische
Riickbildung von Ppyp in Pgy, die unter unseren Bedingungen quantitativ gering
sein diirfte; vgl. Momr (1959).
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b) Der allgemeine Versuchsansatz: Alle Versuche werden bei 259 C durch-
gefithrt. Die Samen werden auf 3 Lagen Keimpapier (Charybdis-Loéschpapier
9142/11) in farblosen Kunststoffbehaltern (,,Gerda‘-Kiihlschrankbehilter) aus-
gesit. Das Keimpapier wird vor der Saat 15 Std in Leitungswasser gequollen, dann
wird das freie Wasser abgegossen. Pro Behilter werden 25 Samen ausgesit (etwa
dquidistant auf 3 konzentrischen Kreisen mit Radius 2,5, 1,5 und 0,5 cm). Nach
der Saat werden 4 ml Leitungswasser zugefiigt. Bei Beendigung der Versuche ist
stets noch freies Wasser vorhanden. Die relative Luftfeuchtigkeit in den Behaltern
ist also wihrend der Dauer der Versuche hoch und konstant. 24 Std nach der
Aussaat erfolgt die Bestrahlung, die maximal 256 min dauvert. 24 Std nach der

Aussaat haben praktisch alle Samen

gekeimt (Abb. 1). Wihrend der Be-

a 6 strahlung sind die Gefifie mit Glas-

>, ‘ platten (anstelle des Deckels) ab-

gedeckt. 72 Std nach der Aussaat

PY ' ¢ erfolgt die I.nikroskopische Auszah-

\ & 3 lung der gebildeten Haare. Hs wer-

den die bei einer bestimmten Ein-

L stellung des Mikroskops (medianer,

7 ® optischer Langsschnitt durch das

e Q - ' Hypokotyl, 3,5fache Objektivver-

L] groBerung) feststellbaren Haare an

k = 3 den unteren 8,6 mm des Hypokotyls

. " (gemessen vom Wourzelansatz an)

- gezéhlt (,,Relative Haarzahl®). Die

’ Auszéhlung der Haare ist eine

’ ‘ schwierige und mithsame Arbeit. Um

.’ subjektive Einfluisse moglichst aus-

zuschalten, wurden die meisten

Abb. 1. Der Keimtngszustand der verwendeten ~ Lxperimente von derselben Person

Samen von Sinapis alba L. 24 Std nach der  ausgewertet. Der Mefwert braucht

Aussaat (257 C) jedoch mnicht erheblich von der

auswertenden Person abzuhingen,

denn bei einem notwendig gewordenen Wechsel der Hilfskraft zeigten ent-
sprechende Teste, daB sich die MeBwerte kaum &nderten:

Wir verwenden also als Bezugssystem einen bestimmten L#ngenabschnitt des
Hypokotyls. Ein gewisser Fehler konnte dadurch auftreten, daf die Bestrahlung
nicht nur Haarbildung auslést, sondern auch das Lingenwachstum des Hypokotyls
hemmend beeinfluBt, so daB die jeweils beniitzten 8,6 mm nicht mehr genau
vergleichbar sind. Bleibt auch die Zahl der zu Haaren auswachsenden Zellen
konstant, so wird sich doch die ,,Relative Haarzahl*‘ erhohen, falls das Lingen-
wachstum des betreffenden Hypokotylabschnitts durch die Bestrahlung gehemmt
wird. Tabelle 1 zeigt jedoch deutlich, dafi die starke Erhohung der ,,Relativen
Haarczahl“ durch eine einmalige Bestrahlung nicht auf eine Etiolementverhinderung
des Hypokotyls zuriickgehen kann. Auch alle anderen daraufhin durchgefiibrten
Versuche lassen den SchluB zu, daB die Beeinflussung des Léngenwachstums des
Hypokotyls innerhalb der von uns verwendeten Bestrahlungszeiten keinen wesent-
lichen Einfluf auf die ,,Relative Haarzahl“ hat. Geringere Einflisse kénnten
jedoch vorhanden sein. Aus mehreren Griinden wurde die maximale Bestrahlungs-
zeit von 1 x4 Std nicht iiberschritten. Erstens sollte eine Beeinflussung des
Langenwachstums des Hypokotyls moglichst vermieden werden und zweitens wird
die Auszihlung der Haare bei hohen ,,Relativen Haarzahlen sehr schwierig.
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Tabelle 1

Der EinfluB einer ein maligen Bestrahlung mit ;,WeiBlicht* (Leuchtstoff-
rohren, 4600 Lux) auf die Haarbildung und auf die Linge des Hypokotyls (Aus-

wertung: 48 Std nach Belichtung).

Hypo-
Bestrah-1 1oty1- | Relati
lungszeit| Tange H:ai%ﬁ
(miny (mm)
0 32,6 2,0
120 313 55,6

Wiéhrend der 4 Std, innerhalb derer alle unsere Bestrahlungsprogramme ablaufen,
konnten wir keine signifikante Anderung der ,,Empfindlichkeit* fiir eine bestimmte
Dosis Strahlung feststellen.

¢) Alle in dieser Arbeit verwendeten Bestrahlungsanlagen sind bei MoHR und
ScHOSER (1959) genau beschrieben. Beziiglich aller Einzelheiten (z.B. HR- bzw.
DR-Feld, Interferenzfilter-Monochromatorsystem, ,,WeiBllicht**-Feld, MeBtechnik)
sei darauf verwiesen. Erwidhnt sei nur, daf das DR mit Hilfe von Cellophan-
Farbfiltern hergestellt wurde.

d) Fehlerbetrachtung: Tm Einzelexperiment werden 25 Samen pro Gefal aus-
gesit, 20 Keimlinge verwendet, die 5 kleinsten Keimlinge (hinsichtlich der Linge
des Hypokotyls) verworfen. Die Streuung im Einzelexperiment (20 Keimlinge) ist
betrichtlich: Der relative mittlere Fehler betrigt im allgemeinen etwa 5—10%.
In den Tabellen und Kurven dieser Arbeit sind Mittelwerte auns mehreren gleich-
sinnigen Experimenten angegeben. Dadurch erniedrigt sich der mittlere Fehler
entsprechend.

- 3. Experimentelle Ergebnisse nnd ihre Deuntung

a) Die Grundexperimente im HR- und im DR-Feld: Die Keimlinge
werden im Standard-HR-Feld bzw. im Standard-DR-Feld bei konstanter
Intensitdt verschieden lange bestrahlt. Abb. 2 zeigt die resultierenden
Energie-Effekt-Kurven. Abb. 3 demonstriert die Reversibilisierung einer
HR-Induktion durch nachfolgendes DR. Die Kurven der Abb. 2 und 3
sind sehr dhnlich wie die entsprechenden Kurven fiir die Induktion der
Anthocyanbildung bei Keimlingen von Sinapis alba (Mour 1957). Man
darf sich also vorstellen, daBl Anthocyanbildung und Haarbildung nur
verschiedenartige Manifestationen ein- und derselben, durch die Strah-
lungsabsorption induzierten, fundamentalen Anderung des Stoffwechsels
der betreffenden Zellen sind (vgl. Einleitung). Offenbar erfolgt auch bei
der Haarbildung die wirksame Strahlungsabsorption sowohl im Rever-
siblen HR-DR-Pigmentsystem wie auch in einem Pigmentsystem, das
erst nachweisbar wird, wenn gréfere Energiemengen eingestrahlt werden
(HER-System). ,

b) Die Trennung der ,,Niederenergie-Reaktion” von der ,,Hoch-
energie-Reaktion®*: Die Frage ist, wieviel des Totaleffekts von 256 min
HR bzw. DR auf die NER und wieviel auf die HER zuriickgeht. Das
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Problem wird in folgender Weise gelost: Aus Abb. 2 (obere Kurve) geht
hervor, daB schon 1 min HR das Reversible HR-DR-Reaktionssystem
praktisch mit HR saturiert. Wir kdnnen annehmen, daB sich schon
nach I min HR in den haarbildenden Zellen ein der spektralen Energie-

verteilung unseres HR entsprechendes dynamisches Gleichgewicht zwi-
schen Pgp und Ppy eingestellt hat. Dieses Gleichgewicht liegt stark auf
der Seite des Ppy. Weil nun das Gleichgewicht zwischen Pyy und
seiner Vorstufe gestért ist, so wird
Pyr nachgebildet. Sobald mehr
/ Pyp vorhanden ist, als dem durch
40 - / das HR gegebenen Gleichgewicht

60,

entspricht, wird Pyg in Ppy um-

X W "
s /
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T
L -
% 7 7 3q
N Hellrot / E Hontrolle tomin Kelpor) /
N
2 § /
/s 4
]
0= Junkelrot 7 § 7 \T\: _T///(
LQunkelfonirolle LDunkeltontrolle
Y I ‘ : | 1 1 ! I
7 2 4 8 % 32 6% min 256 07 e ¥ & % ftl‘ 64 mi'n 256
Bestrahlungszeit Bestrahlmgszert mit Dunkelrot
Abb. 2 Abb. 3

Abb. 2. Die ,,Relative Haarzahl* in Abhingigkeit von der Bestrahlungszeit im Standard-
Hellrot- bzw. Standard-Dunkeirotfeld

Abb. 3. Die ,,Reversibilisierung* der Hellrotinduktion durch nachfelgende Dunkelrot-
bestrahlung verschiedener Dauer. Die Dunkelrotbestrahlung setzt sofort nach Beendigung
der 10minutigen Hellrot-Vorbestrahlung ein

gewandelt usw. Das Resultat ist, daB sich bei andauernder Be-
strahlung mit HR die Menge an Ppy in den Zellen erhéht und
entsprechend der beobachtbare Effekt (Relative Haarzahl) gesteigert
wird. Wir koénnen uns ndmlich vorstellen, dal ein bestimmter
Schwellenwert an Ppp in den Epidermiszellen vorhanden sein mulB,
damit die Reaktionen, die letztlich zur Haarbildung fihren, in Gang
kommen konnen (Alles-oder-Nichts-Reaktion). Bei einer bestimmten
Zahl potentieller Haarbildner geniigt schon eine einmalige Einstellung
des Gleichgewichts mit HR zur Erreichung des Schwellenwerts an Py,
bei anderen Zellen jedoch ist eine einmalige saturierende Bestrahlung
mit HR hierfiir nicht ausreichend. Hier kann jedoch der Schwellenwert
schlieBlich doch erreicht werden, wenn man der Zelle Gelegenheit gibt,
Py nachzubilden, und wenn man dann mit HR dieses Pgg in Ppyr
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umwandelt. Anstatt nun mit HR dauernd zu bestrahlen, kann man
auch — nach der ersten saturierenden Bestrahlung — abwarten, bis
sich einiges Pyy nachgebildet hat, und dieses dann mit einer weiteren
saturierenden Bestrahlung (z. B. 1 min HR) der Gleichgewichtseinstellung
entsprechend umwandeln. Mit Hilfe einiger solcher kurzer ,,HR-Sté8e,
die entsprechend tber den Zeitraum von 4 Std verteilt sind, kann man;
ohne die HER meBbar zu beeinflussen, feststellen, wieviel die NER in
einem Zeitraum von 4 Std in unserem genau definierten HR-Feld
maximal leistet (Tabelle 2). Die maximale Leistung der NER wird

Tabelle 2

Anfteilung von 6 min Hellrot iiber einen Zeitraum von 4 Std. (Aus Abb. 2
geht hervor, daB das dem hier verwendeten Hellrot entsprechende Gleichgewicht,
des Reversiblen Hellrot-Dunkelrot-Pigmentsystems bereits nach 1 min Hellrot
praktisch eingestellt sein diirfte.) HR = Hellrot, D = Dunkel, die Zahlen im
Bestrahlungsprogramm bedeuten Minuten. ’

Bestrahlungsprogramm Ilgae;i;g}fl
6HR — 240D 25,3
2HR — 120D —2HR — 120D — 2HR 46,8
2HR — 60D —1HR — 60D —1HR — 60D — 1HR — 60D — 1HR 45,8
5HR — 240D — 5HR 42,0
240HR 51,5
Dunkelkontrolle 2,0

offenbar durch die Geschwindigkeit der Nachbildung von Pxp begrenzt.
Man sieht, daB fast die gesamte, durch 240 min HR induzierte , Relative
Haarzahl* auf die Wirkung der NER zuriickgeht. Es bleibt nur ein
kleiner Rest, den man der HER zuweisen kann. — Anders dagegen
sind die Resultate entsprechender Experimente mit DR. Unser DR
wirkt, wie man aus der Abb. 2 (untere Kurve) ersieht, etwas im Sinne
von HR, falls man damit bisher unbestrahlte Dunkelkeimlinge bestrahlt.
Dies bedeutet: Das der spektralen Energieverteilung unseres DR ent-
sprechende Gleichgewicht des Reversiblen HR-DR-Pigmentsystems liegh
weniger extrem auf der Seite des Pyy als das Dunkelgleichgewicht.
Dadurch wird in einigen Zellen bereits der Schwellenwert an Ppy iibet:-
schritten. Das Gleichgewicht zwischen Pyy und seiner Vorstufe aber
ist gestort, etwas Pyy wird nachgebildet. Bestrahlt man nun mit DR
fortgesetzt oder mit ,, DR-Sté8en’, so kann man den schwachen ,, HR-
Effekt” des DR in einem bestimmten AusmafB #hnlich akkumulieren
wie den HR-Effekt des HR. Aus der Tabelle 3 geht jedoch hervor, daB
nur ein Teil der Wirkung von 4 Std DR auf diese Akkumulation des
schwachen , HR-Effekts’* zuriickgefilhrt werden kann, ein anderer
Teil des Totaleffekts von 240 min DR geht offenbar auf ein anderes
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Tabelle 3
Aufteilung von 12 min Dunkelrot tiber einen Zeitraum von 4 Std. (Aus Abb. 2
geht hervor, daf} das dem hier verwendeten Dunkelrot entsprechende Gleichgewichs
des Reversiblen Hellrot-Dunkelrot-Pigmentsystems bereits nach 2 min Dunkelrot
praktisch eingestellt sein dirfte.) DR = Dunkelrot, D = Dunkel, die Zahlen im
Bestrahlungsprogramm bedeuten Minuten.

Relati
Bestrahlungsprogramm Haarzajrlfl
12DR — 240D 9,5
4DR — 120D —4DR -— 120D —4DR 18,2
4DR — 60D —2DR —60D —2DR — 60D — 2DR — 80D — 2DR 18,2
5DR — 240D -— 5DR 17,8
240DR 28,0
Dunkelkontrolle 2,0

Reaktionssystem zuriick, eben auf die HER. DaB diese HER auch hier
offensichtlich auf der Strahlungsabsorption des Blau-Dunkelrot-Pigment-
systems beruht, deutet Tabelle 4 an. Wichtig ist in dieser Tabelle vor
allem, daB die Werte fiir Blau und DR erheblich hiher liegen als der Wert

Tabelle 4

Versuche mit monochromatischer Strahlung (Interferenzfilter-Monochromator-
system) gleicher Intensitit in Quanten/cm? - sec (Intensitat in Energie pro cm? - sec
bei A=454 mu:2860 ergfcm? - sec). Vor und nach der 4stiindigen monochromati-
schen Bestrahlung wurde je 5 min niit Hellrot vor- bzw. nachbelichtet (Saturierung
der Niederenergiereaktion mit Hellrot).

. Relative
AMax Haarzahl
454 mp 56,1
554 mu 43,3
660 mu 50,8
714 myu 61,8
Kontrolle 42.0
(nur Vor- und
Nachbelichtung)

tiir HR, obgleich HR iiber die NER wahrend der 4 Std monochromati-
scher Strahlung weitaus am stirksten wirkt, und obgleich der Induktions-
effekt der ersten 5 min HR durch die unmittelbar folgende Strahlung
von A="714 my (also DR) wieder weitgehend reversibilisiert wird.

Dag Wirkungsspektrum der HER haben wir fiir die Haarbildung nicht weiter
ausgearbeitet. Wegen der schwierigen Auswertung und der relativ starken Streaung
wiirde das Wirkungsspektrum nicht genau genug werden und den Aufwand nicht
lohnen. Dagegen haben wir firr eine andere Photomorphose der Keimlinge von
Sinapis alba, namlich fiir das lichtabhangige Wachstum der Kotyledonen, welches
ebenfalls von der NER und der HER beeinfluBt wird, das genaue Wirkungsspek-
trum, niherungsweise korrigiert fir den EinfluB der NER, aufgestellt (Morr und
LirnExscHLoss 1958). Eine ausfithrliche Publikation dariiber ist in Vorbereitung.
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Es wurde bei der Haarbildung versucht, die Intensitdtsabhingigkeit
der HER wenigstens in groben Ziigen festzustellen. Dafiir wurde 4 Std
lang im WeiBlichtfeld (3 ,,weifle Leuchtstoffrohren, 2 HNT, 1 HNW,
3000 Lux) bestrahlt. Die Intensitdtsabstufung erfolgte mit geeichten
Neutralglisern (Schott und Gen., Mainz). Zu Beginn und am Ende
der 240 min erhielten alle Behilter je 5 min die volle Intensitit (Satu-
rierung der NER). Das Ergebnis (Tabelle 5) zeigt, daBi die HER nur
untersucht werden kann, wenn mit relativ hohen Intensititen iiber

Tabelle 5
Die Abhéngigkeit der Hochenergiereaktion von der Lichtintensitat (,,Weil-
licht*‘feld, 3000 Lux). Zu Beginn und am Ende der Belichtungszeit (4 Std) erhalten

alle Behilter je 5 min die volle Intensitét (Saturierung der Niederenergiereaktion).
HR = Hellrot, D = Dunkel, NER = Niederenergiereaktion.

Beleuchtungsstirke (Lux) I?:éﬁgﬁl
3 38,6
30 42,8
300 45,9
3000 56,4

Kontrollen :
5 min HR — 240 min D — 5 min HR 42,0
Maximale Leistung der NER in 4 Std 45,8

(vgl. Tabelle 2)

einen ldngeren Zeitraum hinweg bestrahlt wird. (Man muB allerdings
beachten, da dem hier verwendeten ,,WeiBlicht” das bei der HER am
stdrksten wirksame DR weitgehend fehlt.)

¢) Die Deutung der Reversibilisierungskurve (Abb. 3): Durch 10 min
HR wird in einer bestimmten Zahl von Epidermiszellen der Schwellen-
wert an Pryp iiberschritten, die Haarbildung also induziert. Wird nun
anschlieBend an das HR mit DR bestrahlt, so wird Ppy wieder in Pyg
rickverwandelt, und zwar so lange, bis das Gleichgewicht Pyp<=Ppg
erreicht ist, das der spektralen Energieverteilung unseres DR entspricht
(vgl. Abb. 2). Es ist klar, daB die Reversibilisierung nicht bis zur
,»,Dunkelkontrolle’” gehen kann, wenn wir ein DR verwenden, das an sich
schon, allein geboten, einen leichten ,, HR-Effekt* zeigt. Der Anstieg der
Kurve bei lingerer Bestrahlung als 16 min ist, genau wie in Abb. 2,
auf die kombinierte Wirkung der NER und der HER zuriickzufiihren.

Bestrahlten wir 240 min mit HR (Relative Haarzahl 54.0) und gaben
gleich anschlielend 8 min DR, so wurde die relative Haarzahl auf 25,4
reduziert. Man wiirde vielleicht zunéchst eine niedrigere Zahl erwarten,
jedoch muBl man damit rechnen, daB nach 4 Std ein Teil der HR-Induk-
tion nicht mehr reversibel ist, weil sich das Vorhandensein von Ppy
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bereits auf den Stoffwechsel ausgewirkt hat. Gaben wir das Bestrah-
lungsprogramm 240 min HR — 8 min DR — 5 min HR, so erhielten
wir die Relative Haarzahl 57,0. '

d) Die weitgehende Unabhingigkeit von Nieder- und Hochenergie-
reaktion: Sind die unmittelbar auf die Strahlungsabsorption folgenden
Reaktionsschritte bei den beiden Reaktionssystemen verschieden, ob-
gleich spaterhin beide Reaktionssysteme zu denselben Photomorphosen
fithren, so darf die Zahl der iiber die HER induzierten Haare nicht beein-
flult werden, wenn mit demReversiblen HR-DR-Pigmentsystem operiert
wird. Dies ist tatsdchlich so (Tabelle 6).

Tabelle 6

Die Wirkung einer kurzen Zusatzbestrahlung mit Hellrot bzw. mit Hellrot
gefolgt von Dunkelrot, nach einer langen Bestrahlung mit Dunkelrot. Der durch
die lange Dunkelrotbestrahlung induzierte Effekt, der zu einem gewissen Prozent-
satz auf die Hochenergiereaktion zuriickgeht (vgl. Tabelle 3), wird durch die
Zusatzbestrahlung nicht signifikant beeinfluft. HR = Hellrot, DR = Dunkelrot,
die Zahlen im Bestrahlungsprogramm bedeuten Minuten.

Bestrahlungsprogramim I?:;i;;vh%
240 DR 28
240DR — 5HR 62
240DR — 5 HR — 8DR 32

e) Weitere Teste fiir die Brauchbarkeit der Theorie: Gab man nach
5 min DR {Relative Haarzahl 8,6) sofort 5 min HR, so erhielten wir eine
Relative Haarzahl von 25,1, also praktisch den Wert, den 5 min HR
allein induzieren. Dies war zu erwarten, denn es stellt sich eben das
dem HR entsprechende Gleichgewicht ein. Das vorher eingestellte
DR-Gleichgewicht spielt keine Rolle mehr. Gab man aber 5 min DR
und erst nach 240 min Dunkelheit die 5 min HR, so addierten sich die
Einzeleffekte weitgehend (Relative Haarzahl 32,5), denn wihrend der
Dunkelperiode ist das durch das DR umgewandelte Pyy nachgebildet
worden. Bestrahlten wir mit 5 min HR, unmittelbar gefolgt von 10 min
DR, so ergab sich die Relative Haarzahl 9,5. Wie schon oben erldutert
(vgl. Abb.3), wird unter diesen Bedingungen die urspriingliche HR-
Induktion praktisch bis zu dem durch die spektrale Energieverteilung
unseres DR bestimmten Zustand des Pgg-Ppr-Gleichgewichts reduziert.
Gaben wir dann zusitzlich zu der Bestrahlung 5 min HR — 10 min DR
nach einer Dunkelperiode von 240 min 5 min HR, so resultierte eine
Relative Haarzahl von35,4. Die urspriingliche Induktion und die Induk-
tionswirkung der zweiten Bestrahlung addieren sich also, wie zu erwarten
ist, wenn man die Moglichkeit der Nachbildung von Pgy im Dunkeln
beriicksichtigt.
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f) Der EinfluB der Temperatur auf die Nachbildung von Py (Ta-
belle 7): Wir nehmen also an, daBl die allméhliche Restaurierung der
. HR-Empfindlichkeit”* nach einer saturierenden Bestrahlung im HR-
Feld darauf beruht, daB Pyy aus seiner Vorstufe nachgebildet wird
(in einer ,,Dunkelreaktion“!). Wenn diese Vorstellung richtig ist, so
diirfte der Restaurierungsvorgang durch einen Temperaturwechsel zu
beeinflussen sein: Bei niedriger Temperatur mufl die Restaurierung ver-
zogert sein! Dies 148t sich tatsdchlich mit folgender Anordnung leicht
nachweisen: HEs wird zweimal mit je 5 min HR bestrahlt. Die beiden
Bestrahlungen sind durch eine Dunkelperiode von 240 min getrennt.
Die Temperatur wihrend dieser Dunkelperiode wird variiert. (Obgleich
man annehmen kann, vgl. z.B. BortTawick u. Mitarb. 1954, daB die
Temperatur wihrend der HR-Bestrahlung auf das AusmaB der Induk-
tion keinen EinfluBl hat, wurden die GefidlBe doch 15 min vor der zweiten
Bestrahlung in 25° C gebracht, um wenigstens einen gewissen Tempera-
turausgleich herzustellen.) Einen erheblichen Einflull der 4stiindigen
Temperaturbehandlung auf die Linge der Hypokotyle konnten wir nichi
feststellen. Freilich ist der Befund (Tabelle 7), daBl niedrige Temperatur
die Restaurierung der , HR-Empfindlichkeit”* hemmt, kein direkter
Beweis dafiir, daBl das allgemeine Schema des Reversiblen HR-DR-

Tabelle 7

Der Einfluff der Temperatur auf die Nachbildung von Pggp. Es wird zweimal
mit je 5 min Hellrot bestrahlt. Die beiden Bestrahlungen sind durch eine Dunkel-
periode von 240 min getrennt. Die Resultate lassen sich leicht damit erkliren,
dafl die Temperatur wihrend dieser Dunkelperiode die Geschwindigkeit der Nach-
bildung von Pgp bestimmt.

Tempera-
abrend
wanren , | Relative
- uc}flgel- Bestrahlungsprogramm * H:arzgm
periode!
(240 min)
250C — 2,3
30C —_— 2,3
250 C 5HR — 240D 21,0
10C 5HR — 240D 22,7
25°C | 5HR -—240D — 5HR 38,3
1°C |53HR —240D —5HR 22,5

! Die angegebene tiefe Temperatur ist die Kiihlschranktemperatur in der un-

mittelbaren Umgebung der Gefille.

Wir haben gemessen, wie schnell sich die

Temperatur in den GefaBen (Temperatur des freien Wassers) der AuBentemperatur
im Kiihlschrank angleicht., Bei einer Ausgangstemperatur von 25°C und einer
Kiihlschranktemperatur von 39 C haben wir z.B. nach 15 min 11° ¢, nach 30 min
7° C und nach 60 min 5° C gemessen.

2 HR = Helirot, D = Dunkel, die Zahlen im Bestrahlungsprogramm bedeuten
Minuten.
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Pigmentsystems richtig ist. Wir wollen lediglich zeigen, daB die Resul-
tate der Temperaturexperimente mit diesem Schema in vollem Einklang
stehen.

4. Diskussion

a) In dieser Arbeit wurden junge Dunkelkeimlinge beniitzt und an
ibnen der Einflufi relativ kurzer Belichtungen auf ein bestimmtes Dif-
ferenzierungsgeschehen, namlich auf die Bildung von Haaren aus den
Epidermiszellen des Hypokotyls, studiert. Wir haben zeigen konnen,
dall sich die Ergebnisse dieser Experimente am einfachsten dadurch
deuten lassen, da man mit der Beteiligung zweier Photo-Reaktions-
systeme rechnet: Reversibles Hellrot-Dunkelrot-Reaktionssystem und
Blau-Dunkelrot-Reaktionssystem. Dem Reversiblen Hellrot-Dunkelrot-
Reaktionssystem liegt das Reversible Hellrot-Dunkelrot-Pigmentsystem
zugrunde, das schon in der Einleitung kurz skizziert wurde. Uber
dieses System ist in den vergangenen Jahren viel berichtet und disku-
tiert worden (z.B. BorTEWICK u. Mitarb. 1952, 1954; TooLE u. Mitarb.
1955 ; Downs 1955; MouR 1956 ; HENDRICKS u. Mitarb. 1956 ; WitarOW
u. Mitarb. 1957 ; SreeELMaN und HENDRICKS 1957 ; MorR 1957). Dieses
System scheint in der Photomorphogenese der griinen Pflanzen eine
dhnlich fundamentale Bedeutung zu haben wie das Chlorophyll in der
Photosynthese. Hinsichtlich der bisher beschriebenen Details mufl auf
zusammenfassende Darstellungen, z.B. BoRTHWICK und HENDRICKS
(1959) oder Moar (1959), verwiesen werden.

Im Gegensatz dazu ist die Hochenergiereaktion, die wir auf Grund
der Zweigipfeligkeit ihres Wirkungsspektrums ,,Blau-Dunkelrot-Reak-
tion‘‘ nennen wollen und der die Strahlungsabsorption in einem ,,Blau-
Dunkelrot-Pigmentsystem** zugrunde liegen dirfte, erst kiirzlich auf-
gefunden worden, besonders bei der Untersuchung des Lichteinflusses
auf die Bildung von Anthocyan (Mour1957 ; SIEGELMAN und HENDRICKS
1957, 1958). Morr (1957) konnte dann zeigen, daf auch die Hemmung
des Liéngenwachstums des Hypokotyls bei Sinapis alba-Keimlingen
durch Licht wenigstens zum Teil auf dieses Reaktionssystem zurtickgeht.
Damit war schon ein Hinweis dafiir vorhanden, daB die HER weiter
verbreitet und vielleicht ebenfalls universell wichtig ist. Die HER ist
im Labor nicht leicht nachweisbar, da man zu ihrem Nachweis wirk-
same Strahlung von relativ hoher Intensitit tiber eine lingere Zeit hin-
weg einstrahlen muB. Fir einen photobiologisch korrekten Nachweis
dieses Reaktionssystems braucht man also weitgehend monochromatische
Strahlung von relativ hoher Intensiti{. Diese aber steht selten zur
Verfiigung (vgl. Mour und Scuoser 1959). Dies ist wohl einer der
Oriinde, weshalb dieses Reaktionssystem bisher nicht erfalt wurde.
Eine eingehende Diskussion des Blau-Dunkelrot-Reaktionssystems (ein-
schlieSlich der Vermutungen hinsichtlich der chemischen Natur des
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Blau-Dunkelrot-Pigmentsystems) ist fir eine folgende Arbeit, in der
iiber den Lichteinfluf auf das Wachstum der Kotyledonen der jungen
Keimlinge von Sinapis alba berichtet werden soll, vorgesehen.

b) Die vorliegende Arbeit zeigt, daB nicht nur die frither (Morr 1957)
beschriebenen Photomorphosen der jungen Keimlinge von Sinapis alba
(Anthocyanbildung und Etiolementverhinderung des Hypokotyls) von
denselben Photo-Reaktionssystemen gesteuert werden, sondern daB eben
dieselben Reaktionssysteme auch die Bildung von Haaren aus gewissen
Epidermiszellen des Hypokotyls beeinflussen. Unsere Vorstellung scheint
also berechtigt zu sein, dafl die verschiedenartigen, von uns leicht regi-
strierbaren Photomorphosen nur Manifestationen ein und derselben
fundamentalen Anderung im Stoffwechsel derjenigen Zellen sind, die
diese Reaktionssysteme enthalten. Obwohl in den beiden Reaktions-
systemen die ersten chemischen Reaktionsschritte, die auf die Strah-
lungsabsorption folgen, verschieden sein miissen (die Systeme arbeiten
ja weitgehend unabhéngig voneinander!), so ist man doch zu der Vor-
stellung genotigt, daf auf beiden Wegen letztlich dieselbe Stoffwechsel-
dnderung entsteht, deren unmittelbar fafbarer Ausdruck die spezifi-
schen Photomorphosen sind. Die Art der Reaktion der Zellen (also die
Art der Photomorphose) hingt dann von der Organzugehérigkeit der
Zellen ab.

¢) In dieser Arbeit wird ein Beitrag, zunichst in mehr qualitativer
Form, zur Theorie des Reversiblen Hellrot-Dunkelrot-Pigmentsystems
geliefert (vgl. die Einleitung). Eine korrekte und méglichst quantitative
Ausarbeitung muf einer kiinftigen Arbeit vorbehalten bleiben. Es han-
delt sich hier bei Sinapis alba im wesentlichen um die Losung der Frage,
wieviel dieses System wéahrend einer bestimmten Bestrahlungszeit (z.B.
4 Std HR-Standard-Feld) maximal leisten kann. Wir haben gesehen,
da man die hierbei beobachteten Verhiltnisse am einfachsten mit der
Annahme erkliren kann, dall die Nachbildung von Py aus seiner
Vorstufe unter diesen Umsténden der begrenzende Faktor fiir die An-
héufung von Ppy ist. Diese Bildung von Ppp scheint zunichst, unter
den von uns gewéhlten Bedingungen wenigstens, eine ,,Dunkelreaktion‘
zu sein, d.h. ein unmittelbarer EinfluB des Lichts auf diese Reaktion
liegt, zumindest bei der Verwendung von HR, nicht vor (Tabelle 2 1486
vermuten, daB3 die Nachbildung im Dauerlicht praktisch dieselbe ist
wie in Dunkelheit, die nur durch wenige kurze ,,HR-St68e* unterbrochen
ist). Die Frage, ob die Nachbildung von Pyq in irgendeiner Weise
strahlungsabhéngig ist oder nicht, muBl jedoch noch offen bleiben. Es
konnte sein, daB die HER einen EinfluB auf die Bildung von Pgy hat,
oder dafi die Nachbildung von Pyy durch die von Ppy ausgehenden
Reaktionen mit gestenert wird. Nimmt man z.B. an, daB bei lingerer
Dauer der Belichtung die Nachbildung von Pgy zuweilen gehemmt sein
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kann, so lassen sich vielleicht die Ergebnisse von Isikawa (1954)
erklaren, wonach die von ihm untersuchten Samen im Dauerlicht
schlechter keimen als bei kiirzeren téglichen Belichtungszeiten. Auch
andere Fille, wo durch Dunkelperioden getrennte ,,LichtstoBe starker
wirken als Dauerlicht (z.B. Biner 1956, Isikawa und OoHUsa 1956),
lassen sich so erkliren. — Wie wir in dieser Arbeit gesehen haben, ver-
hindert eine starke Trniedrigung der Temperatur die Nachbildung von
Py praktisch ganz. \

In vielen Fillen — vor allem dann, wenn iber eine lingere Zeit
hinweg kontinuierlich mit Strahlung, die viel HR enthélt, bestrahlt
wird —, wird also nicht die Zahl der eingestrahlten Quanten der limi-
tierende Faktor fiir das AusmaB der beobachtbaren Reaktion sein,
sondern die Geschwindigkeit der Nachbildung von Pgy wird die Menge
‘an erzielbarem Ppp bestimmen, Wenn die Verhdltnisse so liegen wie
bei den Sinapis alba-Keimlingen, dann sollte offenbar bei korrekten,
quantitativen Vergleichen der Wirksamkeit verschiedener Wellenlingen
die Bestrahlungszeit méglichst so kurz gehalten werden, da@ die Nach-
bildung von Pyp wihrend der Bestrahlungszeit keine Rolle spielt. Dies
ist ein wichtiger allgemeiner Gesichtspunkt fir die Aufstellung von
Wirkungsspektren. Man kann erwarten, daB bei verschiedenen Organis-
men die Geschwindigkeit der Nachbildung etwas verschieden sein wird.

Wir haben gesehen, daB der Reversibilisierungseffekt des DR keines-
wegs um so grofer wird, je linger man DR einstrahlt, sondern dafl aus
zwei Oriinden (1. gewisse Akkumulation des schwachen ,, HR-Effekts*
des DR, 2. EinfluB der HER, wobei DR gleichsinnig wirkt wie HR bei
der NER) der Reversibilisierungseffekt zuriickgeht, wenn man iiber eine
bierfiir optimale Zeit hinaus bestrahlt (vgl. Abb.3). Dies ist friher
wohl schon beobachtet worden (z.B. HENDRIOES und BorRTHWICK 1954
Downs 1956 ; Careey und BorTewick 1957), konnte aber nicht gedeutet
werden.

Diese Vorstellungen iiber die Nachbildung von Pgp deuten also die Befunde
(z.B. auch Borrrwick 1957; TooLs u. Mitarb. 1958a, b) iiber die Ersetzbarkeit
lingerer Bestrahlungszeiten durch kurze saturierende ,,LichtstoBe®, die durch
Iingere Dunkelperioden getrennt sind. Ein sehr gutes Beispiel fiir die Richtigkeit
dieser Vorstellungen hinsichtlich des Reversiblen HR-DR-Pigmentsystems und hin-
sichtlich der Nachbildung von Pyy liefern auch die Resultate von Experimenten
iiber die Samenkeimung bei Poulownia tomentosa (ToOLE u. Mitarb. 1958a). Eine
Belichtung dieser obligaten Lichtkeimer mit einer HR-Dosis, die fir 100% Keimung
bei Lepidium-Samen ausreicht, bewirks hier praktisch nichts. Wird jedoch fiir
48 Std Dauerlicht gegeben, so ist die Keimung induziert. Das Dauerlicht kann
durch mehrere ,,LichtstoBe®, iiber den entsprechenden Zeitraum verteilt, ersetzt
werden. Werden nach 48 Std Dauerlicht ein paar Minuten DR gegeben, so tritt
keine Keimung ein. Gibt man nach dem DR wieder einige Minuten HR, so tritt
volle Keimung ein. Wir halten folgende Deutung fir die derzeit richtige: Tm Ver-
lauf von 48 Std wird bei der dauernden Umwandlung so viel Ppy nachgebildet,
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daB der Schwellenwert an Ppp bei den meisten Samen erreicht wird. Die zu
Beginn der Belichtung vorliegende Menge von Py reicht dagegen nicht zur Erzie-
lung des Schwellenwertes an Ppyp aus. Nach 48 Std Licht ist also der Schwellen-
wert an Pry tiberschritten. Wird nun mit DR bestrahlt, so wird ein GroBteil
dieses Ppp wieder in Py verwandelt und der Schwellenwert unterschritten.
Bestrahlung mit HR wandelt das Pyp wieder entsprechend in Ppg um, wodurch
der Schwellenwert wieder itherschritten wird.

d) Schlieflich sei noch darauf hingewiesen, dafl die Verhiltnisse,
die wir fiir Pgg, seine Umwandlung in Py und seine Nachbildung aus
der Vorstufe erschlossen haben, in mancherlei Hinsicht sehr dhnlich sind
wie die neuerdings entdeckten Zusammenhinge zwischen der Bildung
von Protochlorophyll und Chlorophyll a (vgl. z. B. Vircin 1955). Freilich
ist die photochemische Reaktion in diesem Fall nicht reversibel.

Summary

In an earlier paper (MoHR 1957) it was described that the formation
of anthocyanin and the inhibition of lengthening of the hypocotyl of
dark grown seedlings (Sinapis alba) is governed by the action of two
pbotomorphogenic action systems. The one system is the well known
“reversible red far-red reaction system” (low energy reaction), the other
one is a high energy reaction system which can be called — in reference
to the action peaks in the far-red and in the blue — ““blue far-red reaction
system”. The chemical nature of the absorbing pigments is still unknown.

In the present paper another photomorphogenic response of the
young dark grown seedlings of Sinapis alba, the light dependent forma-
tion of unicellular hairs from epidermal cells of the hypocotyl, has been
investigated. It has been shown that this response is also governed by
these two reaction systems. These systems have been physiologically
separated. Experiments have been presented which evaluate the
importance of the assumption that the red absorbing pigment of the
reversible red far-red pigment system is reformed from a precursor
when the pigment present before irradiation is transformed into the
far-red absorbing pigment by an irradiation with red.

Herrn Prof. Dr. E. Birnwine danke ich fir die bestindige Unterstittzung
meiner Arbeit. Friulein K. Axt und Friulein R. Zmumur danke ich fir ihre Hilfe

bei der Durchfiihrung und. Auswertung der Experimente. Auch der Deutschen
Forschungsgemeinschaft bin ich zu grofem Dank verpflichtet.
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