LICHTINTENSITAT UND
LICHTEMPFINDLICHKEIT.

von

V. J. KONINGSBERGER.

1. Einleitung.

In meiner friiheren Abhandlung (8, S. 28)?), wurde die
Theorie aufgestellt, dass die Lichtwachstumsreaktion in
ihrer vollkommenen Gestalt nur von einer sehr grossen
Lichtmenge verursacht werde. Im Experiment sollte sogar
bei Dauerbelichtungen, die Lichtintensitit immer als ,be-
grenzender Faktor” im Sinne Blackmans (6) auftreten;
.d. h. die Grésse der von einer Dauerbelichtung bestimmter
Intensitit hervorgerufenen Wachstumsreaktion sollte von
dieser Intensitit bestimmt werden, sodass die Pflanze bei
einer Intensitdtserh6hung der Belichtung eine neue Reaktion
erfahren sollte. o

Die in der Praxis angewandten Lichtintensititen reichten
also nicht aus, um eine maximale Wachstumsreaktion aus-
zuldsen, oder, anders gesagt, um die ,,Lichtempfindlichkeit™
ganz zu zerstoren. Je geringer die bestrahlende Intensitét
wire, um so mehr bliebe , Empfindlichkeit” erhalten. Eine
Erhéhung der Lichtintensitit wiirde demnach eine neue
Lichtwachstumsreaktion auslésen, auch wenn die Pflanze
sich schon an eine bestimmte Intensitdt angepasst hatte.
Was die experimentellen Wachstumsmessungen anbetrifft,

1) Die zwischen Klammern stehenden Zahlen beziehen sich auf das
Literaturverzeichnis. (S. 312).
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stiitzte diese Theorie sich nur auf die Angaben Vogts
(12) und Sierps (9, 10).

In seinen Betrachtungen iiber das Wesen der Reaktions-
zeit hat schon Arisz (J) sich fiir Kriimmungserscheinungen
in demselben Sinn ausgesprochen, was diejenigen Reizungen
anbetrifft (I. c. S. 197), wobei ,die zugefiihrte Energie
.konstant, aber ihre Zusammensetzung wechselnd (die
»Reizdauer also nicht konstant) ist. Hieriiber bestehen bei
.dem Phototropismus keine Data.’ Fiir Zentrifugalkraft
whaben Bach und Frau Rutten-Pekelharing ge-
ofunden, dass je nachdem die Intensitit schwicher ist
»und die Reizdauer zunimmt, die Reaktionszeit verlingert
»wird. Die Intensitét ist in diesem Falle wie ein “limiting
»factor” fiir das Zustandekommen der Kriimmung”.

Die von mir gegebene Vorstellung ist nur eine Ausbrei~
tung der obigen; die begrenzende Wirkung sollte sich fiir
jede Intensitit geltend machen und sich in erster Linie in
der Wachstumsreaktion dussern.

Auch Bremekamp (7) und van de Sande Bak-
huyzen (2) haben in ihren Theorien eine begrenzende
Wirkung der Lichtintensitit angenommen, ohne das Wort
selbst zu nennen. Bremekamp (L. ¢. S. 150 u. 151, 155)
sagt: ,Bei einer langwihrenden Beleuchtung erreicht die
~Empfindlichkeit einen konstanten Wert, welcher um so
»hoher liegt, je' schwicher die Intensitit der Beleuchtung’.
In van de Sande Bakhuyzens Figur 6 (S. 76) ,,steigen
.die Kurven (der Wachstumsverzdgerung) um so steiler,
»je hoher die Lichtintensitdt”. '

Der Gedanke an eine ,begrenzende” Wirkung der
Lichtintensitit war also nicht neu, aber bisjetzt noch nicht
durch Versuche begriindet worden. Die Priifung der Theorie
durch das Experiment war demnach das erste Ziel der
vorliegenden Arbeit; ihre Begriindung aber fiihrte noch
einen Schritt weiter ins Unbekannte.

Denn es erhob sich alsbald die Frage, wann die begren-
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zende Wirkung auftritt. Die Tatsache, dass die Begrenzung
nicht erst nach einiger Zeit auftritt, sondern von vorn-
herein existiert, erdffnet vielleicht eine Méglichkeit etwas
weiter in das Stimmungsproblem einzudringen.

2. Methode und Material.

Fiir die Methodik weise ich auf meine frijhere Arbeit (8);
es wurde an der Versuchsanordnung nichts Wesentliches
gedndert. Das Material stammte aus einer reinen Linie des
Svalover ,,Sieges” Hafers (Ernte 1921).

Die Beleuchtungen fanden statt mit einer — neuerdings
von ,,Philips” A. G. in den Handel gebrachten — 100 HK.
»Argenta”Lampe (75 W. 220 Volts). Die Glasbirne dieser
Lampe wird aus reinweissem Milchglas hergestellt und
ist rund (ohne Spitze). Sie strahlt ein hellweisses diffuses
Licht aus und erwies sich, ihres homogenen Lichtes wegen,
sehr geeignet fiir diese Zwecke. Die , Reaktionen waren
im allgemeinen regelmissiger als diejenigen, welche ich
frither mit einer 50 HK. , Arga”Lampe erhielt.

Auch die Reaktionsart ist nicht die gleiche; die Argenta-
lampe verursacht zwar dieselbe erste Wachstumsverzégerung
als die Argalampe; der darauffolgende Reaktionsverlauf
ist aber bei der ersteren stirker ausgeprigt.

Die Lampe war in einem Blechrohre (mit Oeffnung an
der Vorderseite) eingeschlossen und an einer optischen
Bank ‘entlang verschiebbar, sodass man die Lichtintensitit
von 25 MK. (2 m) bis 400 MK. (0,50 m) regulieren
konnte. ; )

Urspriinglich hatte ich die Absicht monochromatisches
Licht anzuwenden um unter mdglichtst konstanten und
elementaren Bedingungen zu arbeiten, musste aber leider
darauf verzichten, weil mir keine Akkumulatoren aus-
reichender Kapazitit fiir so lange anhaltende Behchtungen
zur Verfiigung standen.
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Die Temperatur im Versuchszimmer war fiir sammtlnche
Versuche 20° C.

3. Die Wachstumsreaktionen auf verschledene
Lichtintensitdten.

Um spiter die Wachstumsreaktionen bei verschiedenen
aufeinanderfolgenden Lichtintensititen beurteilen zu kénnen,
miissen wir zuerst die Reaktionen auf die einzelnen Inten-
sititen kennen lernen. Es ist hauptsichlich gearbeitet worden
mit drei verschiedenen Intensititen, d. s. 25,100 und 400 MK.
Die Temperatur im Strahlenbiindel, in der unmittelbaren
Nahe der Pflanze gemessen, wird bei 25 MK. nicht merklich,

|
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Fig. 1. Dauerbelichtung mit verschiedenen Intensititen. A. 25 MK., B.
100 MK,, C. 400 MK. Die gestrichelten, leise ansteigenden Linien
geben die Korrektur des Dunkelwachstums auf die grosse Periode an.
Fiir die Zeichen rechts sehe S. 262,
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bei 100 MK. um 0,1° und bei 400 MK. um ungefihr
0,3° gesteigert. ' :

Die Reaktionen auf Dauerbelichtung mit diesen Inten-
sititen sind in Tabellen I, Il und III?) aufgezeichnet worden.

Die graphische Darstellung (Fig. 1) ist dem Mittelwert
pro Minute entnommen worden. Der Mittelwert gibt nimlich
m.E. besseres Vergleichungsmaterial als eine individuelle
Reaktion, sogar wenn die Kurve nicht ganz denselben Verlauf
hat. Denn die scharfen Umknickungen in der Wachstums-
kurve des Individuums, die sogenannten Blaauwschen
(3-5) Kardinalpunkte, werden bei den Durchschnittswerten
mehr oder weniger abgerundet. Es bleibt aber immer den
individuellen Versuchen eine grosse Zufélligkeit anhaften,
sodass man sie nicht fiir Standartwerte verwenden darf.
Die Sache liegt anders in denjenigen Fillen, wo die Kardi-
nalpunkte in den Kurven so dicht neben einander liegen,
dass sie von geringen zeitlichen Unterschieden in den
Versuchen bei der Aufzihlung und Dividierung ganz ver-
wischt wiirden. In solchen speziellen Fillen muss man wohl
mit Einzelbeobachtungen arbeiten. Uebrigens sind diese’
zeitlichen Unterschiede in der Lage der Kardinalpunkte
nicht erheblich, wie Tabelle IV zeigt.

TABELLE IV. )

Die durchschnittliche Lage der Kardinalpunkte fiir ver-
schiedene Lichtintensititen. .

Erstes Darauffolgende

Lichtintensitat, Reaktionszeit. | Wachstumsmini- | Beschleunigung
mum nach: - nach:

25 MK. . .|| 18 Minuten. | 36 Minuteﬁ. 72 Minuten.
100 ” . e 12 ” 36 " 66 ”
400 ” e o 12 ” 36 ) ”" . 60 ”

1) Die Tabellen findet man am Schluss der Arbeit auf S. 284—311.
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Man sieht, dass die Reaktionszeit die Tendenz hat, sich
bei den hoheren Intensititen zu wverkiirzen; das erste
Minimum liegt ziemlich fest, wihrend das erste Maximum
frither oder spiter auftritt, je nachdem die Intensitit stirker
oder schwicher ist. . ‘

Woeniger leicht ist es, sich ein. Urteil zu bilden iiber
die Groésse der Reaktionen. Im Anfang habe ich alle
Woachstumswerte in Prozente des Dunkelwachstums umge-
rechnet. Man erhilt dann aber sehr unregelmissige Werte
(vergl. Blaauw, 5, S. 107). So gibt diese Berechnung
z. B. in Tabelle I bei Vers. No. 232 ein Minimum von
45,45 9/,, bei Vers. No. 233 dagegen von 60 9, wihrend
das Wachstum bei No. 232 von 110 auf 50 und bei
Nr. 233 von 150 auf 90 « pro 6 Minuten (also in beiden
Fillen 60 # pro 6 Minuten) herabgesetzt wird.

Obwohl auch die in « ausgedriickten Wachstumsunter-
schiede nicht immer véllig mit einander iibereinstimmen,
ergeben sich doch viel einheitlichere Werte als bei der
Umrechnung in Prozente. Dieser Befund stimmt mit der
frither mitgeteilten Tatsache iiberein, dass die Wachstums-
geschwindigkeit und die Lichtempfindlichkeit von einander
unabhingig sind (8, S. 68 u. f.). '

Schon aus den hier gegebenen Kurven (Fig. 1) ldsst sich
folgern, dass die pro Zeiteinheit. zugefiihrte Lichtmenge,
-d.i. die Lichtintensitit, nicht ohne Bedeutung ist. Je héher
die Intensitdt, um so tiefer liegt das erste Minimum.

Um den Effekt einer Belichtung mit diesen Intensititen
spiter leichter beurteilen zu kdénnen, werden diese Kurven
mit den in Figur 1 rechts angegebenen (punktierten, u.s.w.)
Linien, welche Nichts mit der eigentlichen Figur zu tun
haben, in alle spitere Figuren iiber die gefundenen, ge-
zogenen Linien eingezeichnet. Sie sollen uns dann zeigen,
wie die Reaktion bei einer etiolierten Pflanze ungefihr
gewesen wiré. Ich werde sie im Folgenden ,Idealkurven”
nennen.
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4, Vorbelichtungen wihrend mehrerer
Stunden.

Zuerst wurde eine Versuchsreihe gemacht, wobei nach
Vorbelichtungen wihrend 4 und mehr Stunden mit 25 MK.
die Intensitit auf 100 MK. erhéht wurde. Zwei Beispiele
dieser Versuche sind in Tabelle V aufgezeichnet und
graphisch in Figur 2 A dargestellt worden.

Es ist klar, dass die Reaktion auf 100 MK., nach einer
so vollkommenen Anpassung an 25 MK, sich in keiner
Hinsicht von derjenigen unterscheidet, welche die etiolierte
Pflanze ausgefiihrt hatte.

"~ Nunmehr wurde die Anpassungszeit an 25 MK. auf
3 Stunden zuriickgebracht.

Wie die Tabelle VI und Figur 2 B angeben, stimmt
auch jetzt die Reaktion auf die Intensititserhhung schon
mit der ,idealen” iiberein.

Woesentlich dasselbe gilt fiir eine Vorbehchtungszelt von
nur 2 Stunden (Tabelle VII, Figur 2 C).

Dass auch andere Lichtintensititen sich dhnlich verhalten,
hat sich bei einigen Stichproben herausgestellt. Nach einer
Vorbelichtung mit 100 MK. fand die Nachbelichtung jetzt
mit 400 MK. statt und eine deutliche neue Reaktion spricht
aus den Tabellen VIII und IX.

Wir haben frither (8, S. 68) gesehen, dass die Lichtemp-
findlichkeit, welche infolge einer Dauerbelichtung verloren
gegangen war, sich nachher in der Finsternis wiederher-
stellt. Wenn die Theorie des ,begrenzenden Faktors”
zutrifft, muss sich demnach auch wihrend einer Intensitéits-
verringerung die Empfindlichkeit fiic eine hohere Intensitt
wiederherstellen. Dass dieses tatséichlich der Fall ist, zeigt
der Versuch, welcher in der Tabelle X wiedergegeben ist.

Aus den hier mitgeteilten Daten darf man ohne Weiteres
den Schluss ziehen, dass nach Dauerbelichtungen mit
schwicheren Intensititen die ,Empfindlichkeit” Ffiir
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hohere Intensititen quantitativ erhalten bleibt. Die
auf eine Intensitiitssteigerung zu Tage tretenden Reak-
tionen sind ebenso stark ausgeprigt als diejenigen der
etiolierten Pflanzen, welche sofort mit derselben hohen
Intensitit belichtet werden. Dasselbe geht hervor aus
der Tatsache, dass wihrend einer Intensititsverrin-
gerung die Empfindlichkeit fiir hohere Intensititen
sich wiedereinstell¢. )

5. Vorbelichtungen: !4 bis 1 Stunde.

Nach dem Vorhergehenden erhob sich die Frage, wie
die Wirkung einer Intensitiitssteigerung nach kiirzeren
Vorbelichtungen sich dussern wiirde.

Wir haben in der Vergleichung der nach einer Intensi-
tatserhdhung gefundenen Daten mit den Idealreaktionen
eine einfache Methode kennen gelernt, um die ,,Empfind-
lichkeit” in den verschiedenen Fillen beurteilen zu konnen.
Da das Wachstum wihrend der Vorbelichtung schon
ziemlich konstant geworden war, bot das Eintragen der
Idealkurven keine Schwierigkeiten. Bei kiirzeren Vorbe-
lichtungen liegt die Sache aber anders; denn das Wachstum
zeigt noch lebhafte Reaktionswellen im Augenblick, dass
die Idealkurven eingetragen werden miissen. Jeder wird
zustimmen, dass die erste Wachstumshemmung der Licht-
wachstumsreaktion angéhohrt, sodass man fiir sehr kurze
Vorbelichtungen (von 0 bis ungefihr 36 Minuten) ruhig

1) Das hier mitgeteilte Ergebnis hat noch eine fiir die Praxis wichtige
Bedeutung. Denn wihrend Dauerbelichtungen ist die Lichtintensitat
durchaus nicht konstant. Die — &fters erheblichen — Schwankungen in
‘der Netzspannung dussern sich in Aenderungen der Intensitit und Zusam-
mensetzung des Lichtes. Es kommt mir vor, dass die, bei langen Dauer-
belichtungen nach vielen Stunden noch auftretenden, geringen Wachstums-
schwankungen (vergl. 8 S. 56 u. ff.) auf diese Umsttinde zuriickzufiihren
sind, Dieser Fehler ist nur mittels konstanter Akkumulatorenstréme zu
umgehen. » :
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die Idealkurven auf das Wachstum im Dunkeln extrapolieren
darf. Was aber ist zu tun, wenn die erste Wachstums-
hemmung voriiber gegangen ist? Dies ist ndmlich der Fall
fiir alle Vorbelichtungen, die ldnger als 36 Minuten dauern.
Es wird sich im Folgenden zeigen, dass man berechtigt
ist, die erste Beschleunigungswelle als Ausgangspunkt zu
wihlen, . .

Was nun die Versuche anbetrifft, so wurde die Zeit
der Vorbelichtung von 2 Stunden ab Abschnittsweise ver-
kiirzt. Es stellte sich dabei nichts Neues heraus. Ich begniige
mich mit der Wiedergabe eines Versuches mit 1-stiindiger
Vorbelichtung (Tabelle XI, Figur 3 A).

Dasselbe gilt von einigen Versuchen, deren Vorbelich-
tungen kiirzer als eine Stunde waren. Ein Beispiel liefert
Tabelle XII, Figur 3 B.

Ein neues Ergebnis geben die Versuche mit halbstiindiger
Vorbelichtung. Es wird klar sein, dass wir jetzt in das
Gebiet geraten, wo die Kardinalpunkte eng auf einander
riicken. Hier kann es deshalb bisweilen geboten sein Ein-
zelversuche anzuwenden (siehe S. 261). Wenn man aber
mit mdglichst konstanten Aussenbedingungen arbeitet, und
einheitlich reagierendes Material zur Verfiigung hat, so
besteht die Maoglichkeit, dass sogar dann die Reaktionen
gut iibereinstimmen konnen, wie Tabelle XIII zeigt.

Betrachten wir in der Kurve (Figur 3 C) zuerst die
gefundene Reaktion, dan sehen wir, dass das Minimum
infolge der Vorbelichtung normal erreicht wird und dass
das Wachstum dan wieder etwas ansteigt, um nach 18
Minuten rasch auf das Minimum der Nachbelichtung zu
sinken. Sieht man die Idealkurven an, so fillt es auf, dass
das Ansteigen nach der Belichtung mit 25 MK. sofort
aufgegeben wird, wenn die Senkung auf die Belichtung
mit 100 MK. einsetzt. Hieraus lisst sich folgern, dass die
‘Woachstumsbeschleunigung nicht zu der Lichtwachstums-
reaktion selbst. gehort; denn in diesem Falle wiirde man
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experimentell die resultlerende Kurve zwischen beiden Idealen
finden miissen.

" Noch schirfer geht dasselbe hervor aus Tabelle X1V,
Figur 3 D, wo 36 Minuten mit 25 MK. vorbelichtet

&

Wachstum in U pro Minute

25 MK,

Stunden 4] 2 (2]

Figur 3. A Vorbelichtung: 1 Std. mit 25 MK, Nachbelichtung mit 100 MK.

B - 42Min. ,, 25 " » 100 .
Cc w 3 . .2, " » 100
D " 6 . .25, . » 400

E 36 Min. mit 25 MK., dann 42 Min. mit 100 MK., schliesslich lmt
400 MK. belichtet. .. . ; :
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wurde und die Nachbelichtung mit 400 MK. stattfand.

Wo die gefundene Kurve ihr Minimum nach der Vor-
belichtung erreicht hat und deutlich steigt, siecht man einen
scharfen Knick, und zwar gerade in dem Augenblicke, wo
die 400 MK. Idealkurve sich senkt und also die Reaktions-
zeit der Nachbelichtung wverstrichen ist. Von einer, aus
den beiden Idealkurven resultierenden, Kurve findet sich
auch hier keine Spur.

Die auf der ersten Wachstumshemmung folgende
Beschleunigung wird also nicht direkt von der Belich-
tung, sondern von der Lichtwachstumsverzdgerung
selber hervorgerufen und gehdrt deshalb nicht zu der
eigentlichen Lichtreaktion.

Blaauw (3) hat 1914 den wellenartigen Verlauf der
Lichtwachstumsreaktion entdekt und damals schon den
verschiedenen Wellen einen besonderen Wert beigelegt.
Seine Aufmerksamkeit wurde bei weiteren Versuchen an
verschiedenen Objekten immer mehr auf die charakteris-~
tischen Wellen gelenkt. Er hat in der ersten Verringerung
des Wachstums (Beschleunigung bei Phycomyeces) die eigent-
liche ,,primire Lichtwachstumsreaktion’ und in der folgenden
zeitlichen Beschleunigung (Verringerung bei Phycomyces)
eine ,Antireaktion” erkannt.

Ich meine in dieser ,, Antireaktion’”’, welche also nicht
von der Belichtung an sich hervorgerufen wird, eine
Acusserung des Autotropismus schen zu miissen. Diese
Beschleunigung tritt auch wihrend der Beleuchtung
auf und hat also nichts mit einer ,Dunkelwachstums-
reaktion” zu tun. o

Um die Richtigkeit dieser Meinung zu priifen, muss
gezeigt werden, dass man nach Belieben durch Intensitétser-
héhung im Gebiete der Beschleunigungswellen neue Reak-
tionen hervorrufen kann. Dazu diente der Versuch von
Tabelle XV, dargestellt in Figur 3 E.

Wir sind also berechtigt zu schliessen, dass auch bei
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Vorbelichtungen, kiirzer als 1 Stunde, eine Iatensititser-
hShung des Lichtes neue Lichtwachstumsreaktionen her-
vorruft. Die Lichtintensitét tritt also schon als begrenzender
Faktor auf, lange bevor das Wachstum 'sich an die be-
strahlende Lichtintensitit angepasst hat. Die Beschleunigung
oder - Antireaktion der Vorbelichtung hat fiir die Verzo-
gerungen der Nachbelichtungen keine Bedeutung.

6. Vorbelichtungen kiirzer als 1/; Stunde.

Wir gelangen jetzt zur Frage, ob die begrenzende
Wirkung wihrend der Belichtung auftritt, oder ob sie von
vornherein existiert. Diese Frage hat eipne interessante
Bedeutung. Denn, wenn die begrenzende Wirkung erst
allmahlich wihrend der Beleuchtung auftritt, so ist man zu
der Annahme gezwungen : die Empfindlichkeit wird zunichst
von jeder Lichtintensitit vernichtet. Weil aber auf hchere
Intensititen dieselben Reaktionen folgen, wie bei der
etiolierten Pflanze, muss die Empfindlichkeit sich wihrend
der Belichtung wieder ganz zuriickbilden. Die Tatsache
aber, dass auf die Intensitit der Vorbelichtung nicht weiter
reagiert wird, ist nur erklirlich mittels der Annahme einer
»Umstimmung der Sensibilitit”.

Ist aber fiir jede Lichtintensitit von vornherein eine
bestimmte, von dieser Intensitiit begrenzte, Lichtwachstums-
reaktion gegeben, dann besteht die Moglichkeit die Stim-
mungserscheinungen auf Reaktionsvorgénge zuriickzufiihren.
Ist dieses richtig, dann kann man voraussagen, wie die
Versuche mit Vorbelichtungen, kiirzer als /; Stunde ausfallen
werden. Fassen wir noch einmal die Tabelle IV ins Auge,
dann wissen wir, dass nach 12 bis 18 Minuten die Wachs-
tumsreaktion mit einer Verzdgerung einsetzt, welche 18
bis 24 Minuten anhilt. Alle Aenderungen der Lichtinten-
sitdt, welche also wihrend ungefihr der ersten 18 Minuten
der Vorbelichting stattfinden, verbringen ihre Reaktionszeit
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wihrend der von der Vorbelichtung hervorgerufenen
Woachstumsverzogerung und kénnen nur in eine weitere
Senkung des Verzégerungsmaximums zum Ausdruck kommen.
Ueberschreitet die Dauer der Vorbelichtung diese Zeit,
dann muss man die Wachstumsreaktionen von Figur 3
erhalten,

Mein Apparat in seiner hiesigen Aufstellung gestattet
Zeitdifferenzen von 6 Minuten in den Wachstumsreak-
tionen sicher zu erkennen. Kiirzere Intervalle fliessen in
den Wachstumswerten pro 6 Minuten selbstverstindlich
zusammen. Deshalb sind Vorbelichtungen, kiirzer als 6
Minuten nicht vorgenommen worden.

Von den vielen Versuchen, welche gemacht worden
sind, werde ich nur einige verdffentlichen. Die meisten
sind ndmlich hergestellt worden wihrend des abnormal
heissen Monates Juli. Die Temperatur im Versuchszimmer
musste deswegen von 20° auf 25° gebracht werden. Die
Resultate sind also nicht mit den anderen vergleichbar,
weil die zeitliche Lage der Kardinalpunkte ungefihr 6
Minuten nach links verschoben wurde. Uebrigens stimmt
diese Versuchsreihe, was die Grésse der Reaktionen anbe-
trifft sehr gut mit den anderen Reihen iiberein.

Es sollen zuerst die Versuche besprochen werden, wobei
die Intensitit nach einer Vorbelichtung von 6 Minuten
erhoht wurde (Tabellen XVI, XVII und XVIII, Figur 4
A, B und C).

Das Resultat ist sehr eindeutig: auch nach Vorbelich~
tungen von wenigen Minuten hat sich die Empfindlichkeit
fiir hohere Intensititen erhalten, oder besser gesagt: die
Tiefe der Wachstumsreaktion auf eine bestimmte
Lichtintensitit kann nicht von einer Vorbelichtung
mit einer niedrigeren Intensitiit beeinflusst werden. Es
gehort demnach zu jeder Intensitit eine bestimmte
Reaktionsgrésse.

Dasselbe geht hervor aus den Vorbelichtungen wihrend
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12 Minuten, welche von einer Intensititssteigerung gefolgt
werden (Tabellen XIX und XX, Figur 4, D und E).
Es fallt hierbei auf, dass die Wachstumsférderung oder

25

100
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2
Stunden: 4 Ya 1 1% 2
Figur 4. A Vorbelichtung: 6 Minuten mit 25 MK., dann 100 MK.
B " 6 " - 25 » 400 0
" C ” 6 " - 100 »~ 400
D ” 12 ”» ” 25 " 0 100 ”
E » 12 " w 25 . » 400
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die Antireaktion von der Verzdgerung verspitet wird. Es
erhebt sich die interessante Frage, ob die Beschleunigung
willkiirlich lang verschoben und auf diese Weise die
Antireaktion auch wihrend langerer Zeiten unterdriickt
werden kann?

Die Antwort wird schon in der néchsten Versuchsreihe
gegeben. Es stellt sich ja bei Vorbelichtungen von 18
Minuten heraus, dass das Maximum der Verzégerung
nicht nach 36 + 18, sondern nach 36 4+ 12 Minuten,
also 6 Minuten zu friih erreicht wird und dementsprechend
die Antireaktion zu fruh einsetzt (Tabellen XXI, XXII,
XXIII, Figur 5).

Die hier mitgeteilten Reaktionen treten auch auf, wenn
eine lingere Vorbelichtung dem eigentlichen Versuch vorab-
gegangen ist, wie es Tabelle XXIV zeigt.

Um die genannten Ergebnisse: .

1. Die Tiefe der Reaktion auf eine Intensititser-
héhung wird nicht von Vorbelichtungen beeinflusst,

2. Die Antireaktion kann nicht willkiirlich, sondern
nur ungefihr 12 Minuten verspitet werden,
ndher zu priifen, dienten die nichsten Versuchsreihen: die
Pflanzen wurden zuerst wihrend 6 Minuten mit 25 MK,
dann wihrend 6 Minuten mit 100 MK. und schliesslich
mit 400 MK. belichtet (Tabelle XXV, Figur 6 A).

Das Resultat ist ohne Weiteres klar. :

Wenn man wihrend 12 Minuten mit 25 MK., dann
12 Minuten mit 100 MK. und schliesslich mit 400 MK.
belichtet (Tabelle XXVI, Figur 6 B), sieht man, der
Erwartung entsprechend, dass das Minimum 12 Minuten
zu frith erreicht wird.

* Wird die Wachstumskurve noch mehr ausgezogen, dann

bekommt man etwas kompliziertere Fille, wie Tabelle
XXVII, Figur 6 C zeigt. .

Es wurde hier zuerst wihrend 18 Minuten mit 25 MK,
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dann wihrend 18 Minuten mit 100 MK. und schliesslich
mit 400 MK. belichtet.

Offenbar kann die Antireaktion, ﬁrelche nicht mehr als

ungefdhr 12 Minuten verspitet werden kann, auch selbst
wihrend Intensititserhohung zur Geltung kommen, in den-

b
5

— T

e

A 1 J«.\ : /\\/‘~—-.

7
’
¥
/
/
’
/

Stunden 0 V2 1 1 2
Figur 5. A Vorbelichtung: 18 Minuten mit 25 MK., dann 100 MK.
. B " 18 " - 125 -, . 400,
C " 18 " - 100 ... . 400

jenigen Fillen, wo die Wachstumshemmung stark abge-
flacht ist und also nicht steil verlduft. Bald aber wird die
Antireaktion wieder von der Verzbégerung iiberwunden,
eine Verzdgerung, welche wieder zum erwarteten Minimum
herabsinkt.

18
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Um nachzuweisen, dass tatsichlich die Linge der Ver-
z6gerung die Schuld dieser komplizierten Erscheinung trigt,
wurde folgender , Kaskaden” Versuch gemacht: es wurde
jedesmal nach 6 Minuten die Intensitit erhSht, sodass die
Pflanze hintereinander mit 25, 50, 100, 150, 200, 300,
400 MK. bestrahlt wurde (Tabelle XXVIII, Figur 6 D).

2
S

TN T
50 75 100
150

\ 20

n AL pro Minute
e

Wachstum |

Stunden 0 a ] % 2 2

Figur 6. A: 6 Minuten 25 MK., 6 Minuten 100 MK,, dann 400 MK.
B:12 , 25 , 12 100 ,, ., 400 ,,
c:18 , 25 , 18 100 ,, . 400 ,,
D: Jedesmal 6 Minuten mit 25, 50, 75, 100, 150, 200, 300
und schliesslich mit 400 MK. belichtet.

" Ohne weiter auf Einzelheiten einzugehen, kénnen wir
sagen, dass auch hier nach 36 + 12 Minuten sozusagen
ein Kampf zwischen Verzdgerung und Beschleunigung
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auftritt. Die Verzogerung scheint aber der Beschleunigung
superponiert zu sein, sie kann aber nicht direkt zum vollen
Ausdruck kommen und macht zu frilh einer zeitlichen
Beschleunigung Platz.

Zweifellos treten hier komphzxerende Faktoren auf, auf
welche wir noch nicht weiter elngehen kénnen. Es geniigt
aber vorlidufig festzustellen:

1. dass die Antireaktion; das ist der Autotropismus,
nicht willkiirlich lange unterdriickt werden kann; denn
sucht man die Verzdgerung um mehr als 12 Minuten zu
verlingeren, so tritt ihr Maximum zu friih auf oder
wird sogar von einer voriibergehenden Beschleunigung
unterbrochen, :

2. dass diese Antireaktion unter Umstinde sich so-
gar wihrend Intensxtatserhohung geltend macht und also
nichts mit einer Dunkelwachstumsreaktion gemein hat.’

Ohne mich zu weit auf hypothetischem Gebiete zu wagen,
spreche ich die Vermutung aus, dass wir vielleicht hier
die. Erklirung vor uns haben der noch durchaus unklaren
Erscheinung, welche man ,.ein infolge Vorbelichtung Emp-
findlicherwerden fiir die negative Reaktion” nennt.

7. Zusammenfassung der Ergebnisse.

1. Die Lichtwachstumsreaktionen auf hohere Lichtinten-
sitdten werden nicht von Vorbelichtungen mit niedrigeren
Intensititen beeinflusst, oder anders gesagt:

Die Empfindlichkeit fiir eine hohere Lichtintensitit wird
nicht durch Vorbelichtungen mit niedr’igeren Intensitéten

. abgeéndert.

2. Es ist dabei gleichgiiltig, ob die Vorbelichtung nur
wenige Minuten oder viele Stunden dauerte.

3. Die Lichtintensitit ist also begrenzender Faktor fiir die
Lichtwachstumsreaktion, in dem Sinne, dass von jeder
Intensititserhdhung eine neue Reaktion hervorgetufen
wird.
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4. Die auf der Wachstumsverzégerung folgende Beschleu-
- nigung gehort nicht zu der eigentlichen Reaktion auf
die Belichtung, sondern scheint ein Erfolg der Ver-
zégerung zu sein. Diese Antireaktion ist offenbar eine
Ausserung des Autotropismus.
5. Dieser Autotropismus kann nicht willkiirlich lange (nur
ungefshr wihrend 12 Minuten) unterdriickt werden,
ihm ist aber die Verzdgerung superponiert.

8 Theoretische Folgerungen.

Als Hauptresultat aus dem Vorhergehenden hat sich
ergeben, dass wihrend einer Beleuchtung die ,,Empfind-
lichkeit” fiir eine hohere Lichtintensitit vom Anfang ab
quantitativ erhalten bleibt. Jetzt werden wir versuchen
diesen Befund den von Arisz (1) gefundenen Daten iiber
das Stimmungsproblem anzukniipfen und mit den theore-
tischen Darlegungen Bremekamps (7) und Van de
Sande Bakhuyzen (2) zu vergleichen.

Noch eine Bemerkung muss aber vorangehen. Ansz
hat nimlich nach seinen allseitigen Vorbelichtungen immer
mit einer bestimmten Lichtmenge einseitig nachbelichtet,
wobei er auch dieselbe, oder sogar niedrigere Intensitiiten
benutzte als bei der Vorbelichtung. Ich habe nur mit einer
Dauerbelichtung . bestimmter Intensitét nachbelichtet.
Es wird deutlich sein, dass nur auf diese Weise die
Wachstumskurven quantitativ mit einander vergleichbar
sind, denn es hat sich ja erwiesen, dass die Tiefe der
Woachstumshemmung von der Lichtintensitit bestimmt wird.
Die Wachstumsreaktion auf eine 1-stiindige Belichtung
mit 25 MK. weist somit keine andere Kardinalpunkte auf
als eine Reaktion, welche von einer 2-stindigen mit
derselben Intensitit hervorgerufen wird. Doch wird aus
der einseitigen Belichtung wihrend der letzten Stunde eine
deutliche Kriimmung hervorgehen. In der Wachstumskurve
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kann aber der allseitige Effekt nur bei einer héheren
Intensitit als deutliche neue Reaktion in die Erscheinung
treten (z. B. wdhrend 15 Minuten mit 100 MK, d.i. die-
selbe Lichtmenge, aber anders zusammengesetzt). Figur 7
soll das Gesagte schematisch erkldren.

Diese Erwigung gibt eine enge Begrenzung des
Gebietes, in welchem die Wachstumsreaktion in ihrer
Beziehung zum Stimmungsproblem studiert werden kann.

Van de Sande Bakhuyzen (2) hat versucht mit
Hilfe der Blaauwschen Lichtwachstumstheorie die Stim-
mungserscheinungen zur Analyse zu bringen. Er hat dazu
die zahlreichen Daten Arisz’ in (theoretische) Wachstums-
verzdgerungskurven der Vorder- und der Hinterseite umge-

Stunden 0 Wy 1 1%

Figur 7. Nach einer l-stiindigen Belichtung mit 25 MK. bei
‘ A: ins Dunkel zuriickgebracht,
B: mit 25 MK. durchbelichtet,
C: wihrend 15 Minuten mit 100 MK. belichtet.

rechnet, aus welchen er die Kurven der ,,Empfindlichkeit’”
erhielt, dargestellt durch den ersten Differentialquotienten.
Da sich seine Berechnungen hauptsichlich nur auf Kriim-
mungsdaten stiitzten, liegt in seiner Wachstumsverzdgerung
viel Hypothetisches. So hat er z. B. eine ziemlich will-
kiirliche Proportionalitit zwischen der Verzégerung der
Vorder- und der Hinterseite angenommen.

Uns interessiert aber nur die Frage, ob die Moghchkext
besteht das Stimmungsproblem empirisch in dieser Richtung
zu analysieren. Es muss bei der Pflanze das Vermdgen
sich nach Vorbelichtung phototropisch zu kriimmen mit der
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Fahigkeit eine neue Wachstumsreaktion ausfithren zu kénnen
zusammenfallen, :

Wenn wir nur die Reaktionsfihigkeit und nicht das +
oder —~ Zeichen der Reaktion beachten, ist es vorliufig
gleichgiiltig, ob die Vorderseite oder die Hinterseite allein,
oder beide Seiten eine Wachstumsreaktion aufweisen kénnen,

Die Wachstumsverzégerungen sind dem Inhalt der
Kurven proportional. Wenn wir den Effekt der Nachbe-
lichtung als ,Extraverzégerung” demjenigen der Vorbe-
lichtung gegeniiberstellen, wird es klar sein, dass die
Gtosse dieser Extrawachstumsverzégerung bestimmt wird
von dem in Figur 8 schaffierten Flicheninhalt. '

25 MX 100 M K
A o

S R I L ARSI U G RS TR TD

s i A
Stunden 0 Ve 1 1%

Figur 8. Schematische Darstellung der Extraverzdgerung, von einer
Intensitéitserhdhung hervorgerufen.

Dieser ladsst sich fiir jede Vorbelichtung sowohl aus einer
geeigneten Uebereinanderlagerung der Idealkurven, wie aus
den empirisch gefundenen Reaktionen konstruieren und
mittels Wigungen bestimmen. In Figur 9 sind die aus
diesen Wigungen hervorgegangenen Zahlen als Ordinate
eingetragen worden. Auf der Abszisse sind die Vorbelich-
tungszeiten mit 25 MK, eingetragen worden. Die Abszissen-
achse ist also die Energiemenge der Vorbelichtung, fiir
die Intensitit von 25 MK. Die Kurven geben also die
Grésse der Extraverzégerung an, welche auftritt infolge
Nachbelichtungen mit héheren Intensitéten.

Wenn man diese Kurven mit den Bremekampschen
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(7) theoretischen Empfindlichkeits- (d. h. Teilchenzahl-)
Kurven vergleicht, findet man eine grosse Uebereinstimmung.
Dass das Endniveau bei Bremekamp tiefer liegt, ist
selbstverstdndlich. Denn, wo die Wachstumsgeschwindig-
keit von der Belichtung herabgesetzt wird, wird auch die
Kriimmungsgrdsse (nach welcher die Bremekampschen
Kurven konstruiert worden sind) der Koleoptile herabge-
setzt. Aus der Tatsache, dass in Bremekamps Theorie
die Lichtempfindlichkeit eine Funktion der Wachstums-
geschwindigkeit darstellt, gehen andere kleine Unterschiede
hervor.

Auch mit den Darlegungen von Van de Sande
Bakhuyzen (2) steht die Figur in Einklang ). Man
muss aber bei der Vergleichung beachten:

1. dass die Vorginge der ersten — wichtigsten! —
6 Minuten der Wachstumsmessung entgehen und nur aus
den Idealkurven berechnet werden kénnen.

2. dass die Kurven auf Reaktionen Beziehung, haben,
welche von Intensititserh6hung hervorgerufen werden. Die
von mir beschriebene begrenzende Wirkung der Lichtinten-
sitdt war aber den'genannten Autoren unbekannt. So muss
man iiberhaupt ihre Arbeiten in einer Zeit entstanden denken,
als die Kenntnis der Wachstumsreaktionen von Avena
noch mangelhaft war.

Wir kénnen aus dem Obigen schliessen, dass die Extra-
wachstumsverzdgerung auf Intensitdtserhdhung nach sehr
kurzer Vorbelichtung rasch bis auf ein Minimum herabsinkt.

1) Ich will an dieser Stelle eine falsche Wiedergabe in ,, Tropismus
und Wachstum”™ S. 58 u. 59 berichtigen. Herr van de Sande
Bakhuyzen unterscheidet zwischen der Anpassung der ,Empfind-
lichkeit” und der Anpassung des Wachstums, was mich irre gefiihrt hat.
‘Tatsachlich ist nach 20 Minuten die phototropische , Empfindlichkeit”
angepasst, das Wachstum aber nicht. Es scheint mir jedoch besser nicht
von- einer Anpassung der Empfindlichkeit zu reden, weil ich der Meinung
bin, dass alle phototropische ,, Anpassungserscheinungen” auf die Licht-
wachstumsreaktionen zuriickgefithrt werden konnen.
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Dann steigt sie allmihlich an, um nach ungefshr 1/, Stunde
ihre urspriingliche Grésse wieder zu erreichen. Dieses
Verhalten ist der (an Kriimmungen gemessenen) ,,Empfind-
lichkeitsdnderung™ oder , Abstumpfung der Lichtstimmung’
nach Vorbelichtung durchaus dhnlich. Wir kdnnen deshalb
einem Teil des Stimmungsproblems sein Geheimnisvolles
entnehmen und cagen:

Extrawachstumsverzogerung

L A " " e i L e
Minuten 30 60

Figur 9. Die ,Lichtempfindlichkeit” fiir Nachbelichtung, ist ausgedriickt
in der Extrawachstumsverzdgerung. Wenn wiahrend der auf der

. Abszisse angegebenen Zeiten mit 25 MK. vorbelichtet wird, fand die
Nachbelichtung statt mit: 100 MK. bei &, 400 MK. bei b.

Die Abstumpfung der ,Lichtempfindlichkeit” infolge
Vorbelichtung findet ihre volle Erklirung in den
Lichtwachstumsreaktionen. .

Hiermit ist aber das ganze Stimmungsproblem noch

picht erkldrt. Es bleiben noch zwei Fragen ungelést:
1. Die Wiederherstellung der ,,Empfindlichkeit” wahrend
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der auf der Belichtung folgenden Finsternis (oder Intensi-
titserniederung).

Ich bezweifle, trotz der neueren Untersuchungen Tolle-
naars (11) dass dafiir eine Dunkelwachstumsreaktion
verantwortlich gemacht werden kann ). Ich habe auch bei
den hier veroffentlichten Versuchen immer darauf geachtet
und niemals eine wirkliche deutliche Reaktion infolge
Verdunkelung auftreten gesehen.

Meines Erachtens liegt dieses Problem der Empfindlich-
keit nicht auf dem Gebiete der Wachstumsvorginge,
sondern gehort es den Stoffwechselprozessen an. (Vergl.
Bremekamp).

2. Die Faktoren, welche das 4+ oder — Zeichen der
tropistischen Vorgénge bestimmen. Es kénnen viele Ursachen
hieran mitbeteiligt sein, wie insbesondere Van de Sande
Bakhuyzen (2) betont hat. Ich habe die Vermutung
ausgesprochen (S. 274), dass die unter bestimmten Umstéinden
friiher einsetzenden autotropischen , Antireaktionen” viel-
leicht mit einem ,,infolge Vorbelichtung Empfindlicherwer-
den fiir die negative Reaktion” zusammenhingen.

Um dieses Problem endgiiltig zu 16sen, muss man aber-
alle Daten zur Verfiigung haben von allen denjenigen
Woachstumsreaktionen, welche von Belichtungen wihrend
1—~18 Minuten, mit verschiedenen Intensititen hervorge-
rufen werden. Zweifellos wird sich dann eine einfache
Erklirung ergeben.

Da in diesen Zeilen immer die Bedeutung der Licht-
intensitit betont wurde, m&chte ich noch einige Bemerkungen
iiber das sogenannte ,Reizmengengesetz” hinzufiigen. Ich
habe frither (8, S. 27 u.f) auseinandergesetzt, dass man
mit bestimmten kleinen Lichtmengen immer nur einen Teil
der ganzen Lichtwachstumsreaktion hervorgerufen hat und

1) Vergl. auch die jiingst erschienene Mitteilung C. Ermans (Bo-
taniska Notiser, 1923, Lund, S. 331) (Korrekturnote).
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dass die ganze Reaktion von der Intensitit bestimmt wird.
Wie versteht sich das mit der Produktregel?

Nach der Blaauwschen Theorie gehoren gleich grosse
Lichtwachstumsreaktionen zu gleich grossen Kriimmungen.
Das bedeutet aber nicht, dass die Wachstumsreaktionen
einander gleich sein miissen; es sagt nur, dass die Fldchen-
inhalte der Wachstumsreaktionen die gleiche sind.
Dieses wird in der nichsten schematischen Figur 10
erldutert. Es seien dort zwei Wachstumsreaktionen auf

400 | MK S.

L4

Figur 10. Zwei Reaktionen auf 400 MKS. a mit einer Intensitit von
25 MK., wihrend 16 Sekunden, b wihrend 4 Sekunden mit 100 MK.
belichtet.

400 MKS. dargestellt, die eine (a) wurde mit der Intensitét
von 25 MK, die andere (b) mit 100 MK. erzeugt.

Die Flicheninhalte der Wachstumsverzégerungen sind
einander gleich; die Kriimmungen miissen auch gleich gross
sein. Die Tiefe der Verzdgerung aber wird von der
Intensitit bestimmt.

Auch die von Arisz (1) gefundenen zeitlichen Begren-
zungen des , Reizmengengesetzes” lassen sich auf diese
Weise erkldren. Es ist ja die Lichtmenge das Produkt der
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Intensitit und der Belichtungszeit. Nach dem Obigem ist
es wahrscheinlich, dass nicht die Belichtungszeit, sondern
die Intensitit die begrenzte Giiltigkeit verursacht.

Man kann nun noch einen Schritt weiter gehen. Denn
es ist jetzt klacr geworden, dass Dauerbelichtung mit einer
bestimmten Lichtintensitdt die Wachstumsverzégerung nie-
mals unter ein bestimmtes Maximum herabsetzen kann;
ein Maximum, das ungefihr 36 Minuten nach dem Anfang
der Belichtung erreicht wird. Dieses Maximum wird also
wihrend der Belichtung selber erreicht, wenn die Belich-
tungszeit 36 Minuten oder mehr betridgt. Zieht man noch
die Reaktionszeit ab (z. B. 12 Minuten), dann kann man
sagen, dass Belichtungen wéhrend 24 Minuten und langer
alle denselben maximalen Verzégerungseffekt fiir die benutzte
Intensitit hervorrufen. (Der Effekt der Belichtung wihrend
der 24+ Minute &dussert sich dann nach der 36®= Minute).

Bei Belichtungen, wihrend 24 Minuten und linger
ist also die Lichtintensitit massgebend fiir die Grosse
der Reaktion und nur fiir kiirzere Belichtungszeiten
kann das sogenannte Reizmengengesetz giiltig sein.
Auch alle Abweichungen davon (z. B. die negativen Reak-
tionen) miissen in diesen 24 Minuten auftreten. Das scheint
mir die Richtung, in welcher die von Arisz (1) gefundenen
Tatsachen iiber das Stimmungsproblem erklirt werden
miissen.

- Am Schluss dieser Arbeit mochte ich Herrn Professor
E. A. F. C. Went, in dessen Institut diese Arbeit aus-
gefithrt wurde, herzlich danken fiir die freundlichst mir
gebotene Gelegenheit meine Untersuchungen fortzusetzen
und Herrn Institutsmechaniker, P. A. de Bouter fiir
seine treue Hilfe bei der tdglichen Kontrolle des Apparates.

Utrecht, Botanisch Laboratorium.
Oktober 1923.
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