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Einleitung.

Über den Einfluß des Lichtes auf die Samenkeimung sind in

den letzten Jahren zahlreiche Arbeiten ausgeführt worden. Wäh-
rend man aber anfänglich den übrigen bei der Keimung maß-

gebenden Faktoren nicht die genügende Beachtung schenkte,

ist in jüngerer Zeit immer mehr erkannt worden, daß bei der

Samenkeimung ebenso wie bei jedem anderen physiologischen

Prozesse einerseits auf innere, von der Mutterpflanze überkommene

Bedingungen, andererseits auf alle von außen kommenden Ein-

flüsse Rücksicht genommen werden muß. Eine eingehende histo-

rische Übersicht über das Problem der Lichtkeimung zu geben,

kann ich mir ersparen, da verschiedene Zusammenstellungen

hierüber aus nicht weit zurückliegender Zeit vorliegen. Ich

werde im folgenden daher näher nur auf die neuesten Arbeiten

eingehen und die älteren nur insofern in Betracht ziehen, als

sie von Bedeutung für meine Erörterungen sind.

Nach den bisherigen Untersuchungen ist bekannt, daß von

inneren Bedingungen insbesondere die Nachreifeerscheinungen

der Samen die Lichtkeimung beeinflussen (Jönsson i88ß. Hein-

richer i8gg, Kinzel 1907).

Von äußeren Einflüssen spielt vor allem die Temperatur eine

ausschlaggebende Rolle. Cieslar 1883, Kinzel 1907, Leh-

mann 191 1 und 1912, Gaßner 191 1, Baar 1912). Die wich-
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tigste Feststellung über den Temperatureinfluß ist, daß Samen,

welche bei einer bestimmten Temperatur nur im Lichte keimen,

bei höheren Temperaturen auch im Dunkeln zum Keimen zu

bringen sind. Auch hat Baar gefunden, daß gewisse Samen

je nach der Temperatur durch das Licht gefördert oder ge-

hemmt werden. Diese starke Abhängigkeit von der Temperatur

konnte im Laufe meiner Untersuchungen immer bestätigt werden.

Doch wurden von mir spezielle Versuche über Temperaturein-

flüsse im Laufe meiner Untersuchungen nur insoweit angestellt,

als sie zur Ausführung der vorliegenden Arbeit notwendig waren.

Über die Mitwirkung des Substrates sind schon verschiedene

Untersuchungen ausgeführt worden (Lehmann igog, Gaßner
igii, Becker 1912, Lehmann und Ottenwälder 1913.) Durch

diese ist festgestellt worden, daß bei bestimmten Samen, die auf

Filtrierpapier, welches mit destilliertem Wasser getränkt war,

nicht keimten, unter denselben übrigen Bedingungen auf Erde,

Knopscher Nährlösung, Säuren eine Keimung erfolgte. Doch
waren die über die Substratvvirkung angestellten Versuche erst

an wenigen Säuren durchgefüht worden. Auch sind erst vor-

läufige Versuche über den Einfluß schwacher Säuren bei der

Lichtkeimung veröffentlicht worden. Es war vor allem noch

zu untersuchen, wie weit verbreitet diese Säurewirkung ist, und
wie sie sich im einzelnen äußert.

In neuester Zeit hat man auch der Lichtintensität, welche

bei der Keimung wirksam ist, einige Aufmerksamkeit zuge-

wandt. Nach den Angaben Gaßners (191 1) und Haacks(i9i2)
war zu schließen, daß die Samen verschiedener Pflanzen durch

sehr verschiedene Intensitäten beeinflußt werden. Auch geht

schon aus den Versuchen Lehmanns (i9i2,S. 368) hervor, daß

die Keimung von Samen derselben Pflanze bei Bestrahlung

durch verschiedene Intensitäten sehr verschieden verläuft. Doch
fehlten hierüber noch genauere Versuche. Es ist bis jetzt nichts

bekannt über den Verlauf der Wirkung verschiedener Intensi-

täten auf dieselben Samen und über die untere Grenze des wirk-

samen Lichts, ebensowenig über eine eventl. Abhängigkeit der

Intensität von der Temperatur. Diese Probleme werden in den

folgenden Untersuchungen in erster Linie zur Behandlung
kommen.

I
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Ein weiterer Faktor, der bei der Lichtkeimung maßgebend

ist, ist der Sauerstoff der Luft. Dies ergab sich insbesondere

aus den Untersuchungen Gaßners (191 1). Von mir wurden

jedoch keine speziellen Untersuchungen über den Einfluß des

Sauerstoffs angestellt. Dieser wurde nur insofern berücksich-

tigt, als bei den Versuchen immer eine regelmäßige Lüftung

des Versuchszimmers vorgenommen wurde.

Die in der vorliegenden Arbeit niedergelegten Untersuchungen

beschäftigen sich also in der Hauptsache mit der Frage: wie

wird die Keimung »lichtempfindlicher« Samen durch die Licht-

intensität und das Substrat beeinflußt? Berücksichtigung fanden

aber nur solche Samen, die vom Licht in der Keimung ge-

fördert werden. Samen, die vom Licht in der Keimung ge-

hemmt werden, wurden von mir nicht untersucht. Zunächst

werde ich nach Erörterung des Methodischen einige notwendige

Voruntersuchungen zusammenstellen.

Methodisches.

Die Versuche wurden im großen und ganzen in derselben

Weise angestellt und ausgeführt, wie es von Lehmann (1912

S. 492) im einzelnen beschrieben ist. Abgesehen von einem ge-

ringen Teil der Versuche, die im Laboratoriumszimmer oder in

der Vermehrung zur Ausführung kamen, wurde als Versuchs-

raum das Dunkelzimmer des botanischen Institutes in Tübingen

benützt, das, während dieser Zeit ausschließlich für meine Ver-

suche zur Verfügung stand. Die Versuche befanden sich hier

in zwei Rodewaldschen Keimapparaten bei konstanten Tempe-

raturen ; auf konstante Temperaturen wurde ganz besonders ge-

achtet. Versuche, bei denen Temperaturschwankungen von

einem Grad und darüber beobachtet wurden, sind im folgenden

grundsätzlich nicht in Betracht gezogen worden. Im allgemeinen

betrugen diese Schwankungen nicht mehr als 14 Grad.

Gleichmäßige Feuchtigkeit wurde dadurch zu erreichen ge-

sucht, daß in die zu den Versuchen benützten Petrischalen stets

die gleiche Anzahl von Filtrierpapierlagen gebracht wurde, und

diese mit gleichen Flüssigkeitsmengen (meist 12 bis 15 ccm)

befeuchtet wurden. Außerdem war durch ständiges Nachsaugen
50*
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von Wasser durch die Unterlage eine feuchte Atmosphäre in

der Umgebung der Schalen hergestellt. So wurde ein Austrock-

nen des Filtrierpapiers vermieden; trockneten dennoch manchmal

einzelne Schalen schneller aus, so wurde mit Wasser, das im Keim-

apparat vorgewärmt war, nachgegossen. Zu stark ausgetrocknete

Schalen wurden natürlich nicht berücksichtigt. In den aller-

meisten Fällen diente als Substrat chemisch reines säurefreies

Filtrierpapier (Schleicher und Schüll Nr, 595). Dieses wurde

mit destilliertem Wasser, das im Institut hergestellt wurde, in

eben angegebener Weise befeuchtet. Über andere Substrate

wird an den betreffenden Stellen Näheres angegeben werden..

Die Beleuchtung geschah, abgesehen von den im Laborato-

riumszimmer und in der Vermehrung ausgeführten Versuchen,

welche dem Tageslicht ausgesetzt waren, durch künstliches Licht,

das ununterbrochen während der ganzen Zeit der Versuche

leuchtete. Anfänglich diente als Lichtquelle Gaslicht (Grätzinlampe),

später kam elektrisches Licht (Osramlampen) zur Verwendung.

Über letzteres werden weiter unten nähere Angaben gemacht.

Die Verdunklung der Schalen geschah mittels Blechbüchsen.

Wie schon angeführt, wurde auch für genügende Durch-

lüftung des Versuchsraums gesorgt.

Material.

Die Samen, die ich zu meinen Versuchen verwendet habe,

sind zum allergrößten Teil auch von mir geerntet worden. Ein

geringer Teil wurde von Haage & Schmidt bezogen. So war,

abgesehen von den letzteren, die Herkunft und der genaue

Tag der Ernte, und damit das Samenalter bekannt. Bei der

Ernte habe ich, soweit es möglich war (so bei Verbascum und

Scrophularia) , nur Samen derselben Pflanze entnommen, bei

anderen aber stammten die Samen von Pflanzen, die auf einem

möglichst eng begrenzten Raum zu finden waren (so bei den

Epilobium-Arten, Oenothera biennis, Ranunculus), so daß sowohl

die auf die Samen während der Reife einwirkenden äußeren

Bedingungen als auch die inneren Verhältnisse bei den mit-

einander in Vergleich gezogenen Samen soweit wie möglich

dieselben waren.

Bei meinen Untersuchunsfen wurde wenijjer Wert gelegt
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auf die Benutzung einer möglichst großen Zahl verschiedener

Samenarten; die wesentlichen Feststellungen wurden vielmehr

immer zunächst an Epilobium- Arten, meist Epilobium hirsutum

gemacht und dieselben erst nachträglich auf andere Arten aus-

gedehnt. Die Samen von Epilobium hirsutum erwiesen sich

deswegen als besonders geeignet, weil sie bei Temperaturen, die

für die Durchführung der Versuche günstig liegen, im Dunkeln

fast nicht keimten, und weil die Keimung bei diesen Samen in vier

bis fünf Tagen unter günstigen Bedingungen schon beinahe

vollständig abgelaufen ist. Zur Erweiterung der Funde an Epi-

lobium hirsutum wurden aus ähnlichen Gründen herangezogen:

Lythrum Salicaria, Verbascum thapsiforme, Scrophularia nodosa

und einige andere.

Das Auszählen der Samen wurde von mir selbst vorge-

nommen; es kamen dabei immer nur gute Samen zur Verwendung.

In den weitaus meisten Fällen wurde bei den Versuchen mit je

2 mal loo Samen gearbeitet, loo in einer Schale; außerdem waren

immer Kontrollschalen bei den einzelnen Versuchen im Dunkeln

zum Vergleich vorhanden. Es sei kurz erwähnt, daß ich zu

meinen Versuchen etwa 150000 Samen gezählt habe.

Allgemeines über die Keimung der benützten Samen.

Über die Resultate, die ich an Samen erhielt, welche nur

zur Orientierung untersucht wurden, für die folgenden Fragen

aber nicht in Betracht kommen, wird an anderer Stelle be-

richtet werden. Hier wird nur auf das Verhalten der Samen

eingegangen, die später für die Untersuchungen über Substrat

und Lichtintensität benützt wurden. Von diesen wurden, wie

schon erwähnt, Epilobiumsamen am meisten verwendet.

Epilobium.

Samen von Epilobium waren schon von Kinzel zu Unter-

suchungen über Lichtkeimung herangezogen worden; Kinzel

hatte deren starke Beeinflussung durch das Licht bei der Kei-

mung zuerst nachgewiesen; später hatte dann Lehmann die

Abhängigkeit dieser Beeinflussung von der Temperatur genauer

untersucht. Über die von mir gewonnenen Ergebnisse an ver-

schiedenen Epilobiumsamen sei hier nur angeführt, daß sich die
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einzelnen Arten in ihrem Verhalten gegenüber dem Licht sehr

erheblich unterscheiden. So zeigte sich, daß bei den von mir

untersuchten Samen von Epilobium angustifolium, E. adnatum

bei Temperaturen von 20 bis 25 Grad kaum von einer Beein-

flussung der Keimung durch das Licht gesprochen werden kann,

während Samen von Epilobium hirsutum, E. roseum, E. par-

viflorum, bei diesen und auch noch höheren Temperaturen durch

das Licht bei der Keimung eine äußerst starke Begünstigung

erfahren; daher konnten nur diese letzteren Samen zu den unten-

stehenden Versuchen verwendet werden. In der Mitte zwischen

beiden Extremen steht E. montanum; dieses zeigt bei den

angewandten Temperaturen eine starke Beeinflussung durch

das Licht, keimt aber auch im Dunkeln schon sehr stark. Worin
dieses verschiedene Verhalten begründet ist, darüber lassen sich

bis jetzt nur Vermutungen aussprechen, doch werden mit weniger

Wahrscheinlichkeit äußere Faktoren (wie Kinzel meint), die

während der Reife oder Nachreife eingewirkt haben, in Be-

tracht zu ziehen sein, als besser »spezifische Bedingungen« der

Samen selbst. — Aber nicht allein verschiedene Arten von

Epilobium verhielten sich bei der Keimung dem Licht gegen-

über verschieden, sondern sogar Samen der gleichen Art z. B. Epi-

lobium hirsutum ergaben in gewissen Grenzen erhebliche Unter-

schiede. Dies ersieht man am deutlichsten aus den Versuchen,

die mit verschiedenen Lichtintensitäten angestellt wurden (s. u.);

doch auch im Dunkeln machten sich bei gleichen Temperaturen

Unterschiede geltend. So keimten im Frühjahr 19 14 Samen
der Sorte I bei 25 Grad im Dunkeln längere Zeit überhaupt

noch nicht, während die einer andern Sorte II bei dieser Tem-
peratur in ca. 10 Tagen zu 10 bis 15% keimten, und dann eine

Weiterkeimung einstellten. Eine dritte, von Haage & Schmidt

bezogene Samensorte III keimte ähnlich stark wie die letzteren,

doch wurden dann die übrigen Samen im Dunkeln von Pilzen

qefallen und zerstört, so daß das Resultat dadurch beein-

trächtigt wurde. Auffallend hierbei ist, daß gerade Samen
höheren Alters im Dunkeln diese stärkere Keimung bei 25 Grad

aufweisen; doch ist es aus meinen Versuchen nicht möglich,

diese Verschiedenheit der Keimung verschiedener Samen von

Epilobium hirsutum bei gleicher Temperatur mit Sicherheit auf
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eine Abhängigkeit vom Nachreifestadium zurückzuführen. Epi-

lobium roseum schließt sich seinem Verhalten nach an Epi-

lobium hirsutum an, ebenso E. parviflorum; dies stimmt mit

Lehmanns und Kinzels Untersuchungen überein (vergl. zu

diesen Angaben die Tabellen, die weiter unten bei Substrat und

Intensität angeführt sind).

Lgthrum.

Neben den Samen von E. hirsutum wurden am häufigsten

Samen von Lythrum Salicaria zu meinen Versuchen verwendet.

Über das Verhalten dieser Samen bei der Keimung berichtet

Kinzel 19 13. S. 46: »Soweit die Prüfungen reichen, sind die

Vertreter dieser Familie bei der Keimung ihrer Samen ganz

an das Licht gebunden. Sowohl bei Peplis wie bei Lythrum

verläuft die Keimung sehr langsam und kann im letzteren Fall

nicht durch starke Abkühlung beschleunigt werden.« Diesen

Angaben liegen Untersuchungen bei 18 bis 20 Grad zugrunde.

Doch ist es auch bei diesen Samen wichtig, bei verschiedenen

Temperaturen zu untersuchen; so konnte ich feststellen, daß

schon eine Erhöhung der Temperatur um 5 bis 10 Grad eine

äußerst rasche, in zwei bis drei Tagen ablaufende Keimung
im Licht bewirkt, und daß bei Temperaturen, die um 30 Grad

liegen, auch im Dunkeln sehr rasche Keimung erfolgt. Hierzu

seien folgende Tabellen angeführt:

Tabelle i.

Material
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Tabelle 2.

Material
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Tabelle 3.

793

Material
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Tabelle 5.

Material
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Oenothera biennis.

Die Samen von Oenothera biennis, über deren Beeinflussung

bei der Keimung durch das Licht schon Kinzel berichtete,

zeigten dieses Verhalten nur bei Temperaturen um 20 Grad,

während bei höheren Temperaturen wohl noch eine Beschleuni-

gung der Anfangsgeschwindigkeit der Keimung, aber nicht mehr

eine Erhöhung der Keimprozente sich einstellte. Hierzu die

folgenden Versuche:
Tabelle ".

Material
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Tabelle 8.

Material
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Lichtintensität.

In der Einleitung wurde schon darauf hingewiesen, daß die

Beeinflussung der Keimung »lichtempfindlicher« Samen durch

Licht ganz verschiedener Stärke erfolgt. Dies hat sich aus dem
Vergleich der Arbeiten Gaßners und Haacks ergeben. Wäh-
rend der erstere fand, daß Kiefernsamen in ihrer Keimung
schon durch Ys H.-K. begünstigt werden, mußte der letztere,

um eine Wirkung des Lichtes bei der Keimung der Samen

von Chloris ciliata zu erzielen, verhältnismäßig sehr hohe Inten-

sitäten anwenden. Lichtstärken von loo Kerzen hatten keine,

solche von 800 bis goo Kerzen nur geringe Wirkung, erst

1200 Kerzen und darüber übten starke Beeinflussung auf die

Keimung aus. Damit war das verschiedene Verhalten ver-

schiedener Samen festgestellt; es war aber auch noch die

Frage offen: Wie werden dieselben Samen durch verschiedene

Lichtintensitäten in ihrer Keimung beeinflußt? Lubimenko
(191 1) stellte zur Beantwortung dieser Frage einfache Versuche

mit natürlichem Licht an, indem er durch Dazwischenschalten

verschiedener Papierlagen das Licht abschwächte. Er kam da-

bei zu wenig befriedigenden Resultaten. Eingehender hat sich

Lehmann mit dieser Frage beschäftigt. Er formuHerte die

Frage auf Grund seiner Feststellungen über die Verknüpfung

von Temperatur- und Lichtwirkung bei der Keimung folgen-

dermaßen: Welchen Einfluß haben verschiedene Lichtintensi-

täten bei bestimmten Temperaturen? Auf Grund dieser Frage

stellte er die folgenden Versuche an. Er untersuchte Samen

von E. hirsutum bei der Temperatur von 20 bzw. 21 Grad und

den folgenden Beleuchtungsintensitäten: 6,25, 150 H.-K. Da-

bei findet er eine verschieden starke Wirkung; 6 H.-K. wirken

erhebhch weniger als 25 und 150 H.-K. Der Abfall der Wir-

kung von 150 zu 2^ H.-K. war dagegen nicht als sehr erheblich

befunden worden. Doch wurden hierbei von Lehmann die

Endresultate verschieden lang dauernder Versuche verglichen.

Eine bessere Vergleichung ergibt sich aber, wenn man die An-

zahl der erschienenen Keimlinge nach etwa einer Woche, vom

Versuchsbeginn an gerechnet, in Betracht zieht. Dann erhält

man folgende Übersicht (vgl. hierzu die Tabellen Lehmanns
1912).
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Es ergibt sich diinn immer noch ein erhebhcher Abfall der

Wirkung von 150 H.-K. zu der von 25 H.-K.; von 25 zu 6

H.-K. erfolgt nach der Figur am vierten Tag kein Abfall,

während für den 7. Tag die Angabe bei 6 H.-K. fehlt.

An diese Versuche habe

ich angeknüpft, um in diese

Verhältnisse mehr Klarheit

zu bringen. Dabei unter-

suchte ich:

I. Die Wirkung höherer

r und niederer Beleuchtungs-
Fig- I- Intensitäten bei derselben

Temperatur,

2. die Wirkung der Intensität bei verschiedenen Temperaturen,

Bevor ich aber zu meinen Ergebnissen übergehe, muß ich

noch einiges über die Methoden nachtragen , welche speziell

bei den Versuchen über die Intensitätswirkung in Frage kamen.

Methodisches

zu den Versuchen mit verschiedenen Lichtintensitäten.

Zu den Versuchen mit verschiedenen Intensitäten wurden

stets Osramlampen benutzt. Die den Samen zugestrahlte Be-

leuchtungsintensität kann aber bei der Benutzung solcher Lampen
nicht nach der auf der Lampe vermerkten Kerzenstärke be-

rechnet werden, da die Strahlungen nach den verschiedenen

Richtungen des Raumes erheblich voneinander abweichen, die

Lampe aber für eine mittlere Strahlungsstärke geaicht ist. Für

meine Versuche kamen aber bei der Lage der Lampe über den

Keimapparaten nur die nach abwärts oder schwach seitwärts

gerichteten Strahlen zur Geltung; nach dieser Richtung ist die

Lichtstärke aber gerade am geringsten. (Die Lampen in ge-

neigter Lage anzuwenden war unmöglich, weil dieselben dabei

Schaden leiden.)

So war es für meine Versuche nur möglich, die Beleuch-

tungsintensität auf der belichteten Fläche direkt photometrisch

zu bestimmen. Dies war auch deshalb nicht zu umgehen, da,

je nach dem horizontalen Abstand der Untersuchungsschalen
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von der vom Mittelpunkt der Lampe auf den Keimapparat ge-

fällten Senkrechten, die Beleuchtungsintensität erhebliche Unter-

schiede aufwies, was auf die Konstruktion der Lampen zurück-

zuführen ist. So wurde z. B. für eine 62okerzige Lampe, welche

in der Entfernung, wie sie aus der auf der Lampe vermerkten

Lichtintensität berechnet wurde, eine Beleuchtungsstärke von

500 H.-K. hätte hervorrufen sollen, durch Photometrieren be-

stimmt, daß die Beleuchtungsintensität in dieser Entfernung senk-

recht unter der Lampe nur 84 Kerzen, 20 cm von der Senkrechten

entfernt 200 Kerzen und 25 cm entfernt 228 Kerzen betrug.

Die Beleuchtung nahm also zu, trotzdem der Abstand von der

Lampe größer wurde. Bei Benutzung einer 10 kerzigen Lampe
erhielt man in 100 cm Entfernung anstatt 10 Kerzen senkrecht

nach unten 2,5 Kerzen, 15 cm davon entfernt 3,5 und 20 cm
seitlich 4,5 Kerzen Beleuchtungsstärke.

Die Messung der Beleuchtungsintensität läßt sich bei mitt-

leren und höheren Intensitäten mittels des Weberschen Photo-

meters mit einer für meine Versuche ausreichenden Genauig-

keit ausführen. Das betreffende Photometer, das schon von

Prof. Lehmann zu seinen früheren Versuchen verwendet wurde,

hat auch mir wieder Herr Prof. Wolf in Tübingen in liebens-

würdiger Weise zur Verfügung gestellt. Es sei ihm hierfür an

dieser Stelle noch besonders gedankt. Die Beleuchtungsintensität

wurde stets in der gleichen Richtung, in der das Licht während der

Versuche auf die Schalen strahlte, gemessen. Es wurden deshalb

immer nach einem bestimmten Plan die Aufstellung der Schalen

vorgenommen. Die Berechnung der Beleuchtungsintensität ge-

schah nach der Formel: E = C 5— , wobei C eine Apparat-
r"

konstante, r die photometrische Einstellung bedeutet. Auf diese

Weise konnte die Beleuchtungsstärke bis auf 2 H -K. abwärts

mit genügender Genauigkeit festgestellt werden. Niederere Be-

leuchtungsintensitäten konnten sodann durch Vergrößerung des

Abstandes der Lichtquelle oder durch Benützung einer weiter

unten beschriebenen Blendenvorrichtung erreicht werden. Seit-

liche Reflexion, die an und für sich wegen der Schwärzung

des Dunkelzimmers gering war, wurde auf doppelte Weise aus-

geschlossen. Die Schalen wurden im Apparat mit Kragen aus
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schwarzem Karton, die auf der Innenseite eingerust waren, um-
geben. Die I>ampen wurden in ein Gehäuse gebracht, das die

Form eines oben geschlossenen und unten offenen Pyramiden-

rumpfes hatte und das so konstruiert war, daß im wesentlichen

nur Licht auf die beiden Keimapparate fallen konnte. Inwendig

war dasselbe mit Ruß geschwärzt.

Um niedere Beleuchtungsintensitäten zu erhalten, wurde dieser

Kasten auf der Unterseite, nachdem die benützten Lampen inner-

halb befestigt waren, bis auf eine kleine genau gemessene Öff-

nung lichtdicht abgeschlossen. Hinter dieser Öffnung wurde

eine Mattscheibe befestigt und sodann die von dieser Scheibe

bei bestimmter Flächengröße ausgestrahlte Intensität photo-

metrisch bestimmt. Die Intensität konnte mittels des Weber-
schen Photometers bis auf eine halbe Kerze gemessen werden

R2
nach der Formel: J = C • —:7-, wo C eine Apparatkonstante,

R den Abstand des Photometers von der Lichtquelle, r wiederum

die Ablesung auf dem Photometer bedeutet. Niedere Beleuch-

tungsintensitäten wurden sodann erhalten durch entsprechende

Entfernung der leuchtenden Fläche von den Schalen, und durch

Verkleinerung der leuchtenden Fläche. Die Beleuchtungsintensität

kann dann nach folgender Formel berechnet werden, wobei

vorausgesetzt ist, daß die Lichtstrahlen die Blende senkrecht

durchsetzen und senkrecht auf die beleuchtete Fläche auffallen:

e . f
E = —rs~; hierin ist e die Flächenhelligkeit, d. h. die von einem

d^

qcm der leuchtenden Fläche ausgestrahlte Intensität, f die in qcm
gemessene Blendengröße und d der in m gemessene Abstand

der beleuchteten Fläche von der Blende (Näheres s. Liebenthal,

Praktische Photometrie 1907). Auf diese Weise bin ich auf

V400 H.-K. herabgegangen.

Die bei den Versuchen benützten Petrischalen wurden un-

mittelbar vorher ausgekocht. Für die entsprechenden Samen
wurden bei den aufeinanderfolgenden Versuchen immer dieselben

Schalen und Deckel benützt. Tropfenbildung an der Unterseite

der Deckel und der Glasfläche des Keimapparates konnte durch

Anwendung einer Seife verhindert werden, wie sie gegen das

Anlaufen der Brillengläser verwendet wird. Doch wurde hier-



Lichtintensität und Substrat bei der Lichtkeimung. 8oi

von bei den Petrischalen nur spärlich und sehr sorgfältig Ge-

brauch gemacht und dann stets ein Abfließen möglicherweise

noch auftretender Tropfen in die Schale vermieden. Während
der Versuche standen immer Kontrollschalen mit denselben

Samen im Dunkeln. Das Auszählen bei den Versuchen mit

niederen Intensitäten wurde so rasch wie möglich innerhalb

weniger Minuten vorgenommen; diese kurze Behchtung kann
sicher nicht von Bedeutung sein, denn es ergab sich auch schon

bei dem ersten Auszählen, innerhalb zwei Tagen nach Beginn des

Versuches, ob die Keimung rascher oder schwächer verlief.

Bis dahin bheben die Samen ungestört unter dem Einfluß der

niederen Intensität. Bei sämtlichen Versuchen wurde immer 48,

72, 96 Stunden nach dem Beginn der Versuche ausgezählt. Die

dabei erhaltenen Werte sind im folgenden miteinander ver-

glichen worden.

Ausführung der Versuche.
Die Versuche wurden auch hier zunächst mit vSamen von

Epilobium hirsutum durchgeführt, und zwar mit Samen ver-

schiedener Herkunft und verschiedenen Alters. Die oben schon

angeführte Tatsache, daß sich solche verschiedene Samen gegen-

über Licht- und Temperatureinflüssen bei der Keimung sehr

erheblich unterscheiden, wird bei diesen Untersuchungen mit

verschiedenen Lichtintensitäten noch viel auffallender. Daher
konnten wiederum nur Samen gleichen Alters und gleicher

Herkunft untereinander in Vergleich gezogen werden, wenn es

galt, die Abhängigkeit der Keimung bei konstanter Temperatur

von der Lichtintensität aufzufinden. In der folgenden Tabelle

Q sind die bei verschiedenen Lichtintensitäten bei 25 Grad

erhaltenen Ergebnisse zusammengestellt. Auf Grund dieser Er-

gebnisse wurden die auf Seite 803 und 804 stehenden Kurven
gezeichnet, indem auf der Abszissenachse die angewandten

Beleuchtungsintensitäten, als Ordinaten die entsprechenden Keim-

prozente nach 48, bzw. 72, 96 Stunden aufgezeichnet sind.

Der Abkürzung halber werden die am 10. X. 19 13 ge-

sammelten Samen von Epilobium hirsutum mit E. h. I bezeichnet

sein, die am 14. IX. 19 12 gesammelten mit E. h. II und die von

Haage und Schmidt bezogenen (Samenalter unbekannt) mit

E. h. III (s. Tab. 9, S. 802).
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Die graphische DarsteUung S. 803, Fig. 2, zeigt, daß von

300 H.-K. zu 70 H.-K. ein sehr deutlicher, einer geraden Linie

nahekommender Abfall vorhanden ist; zwischen 3 und 0,5 H.-K.
ist der Abfall stärker. Ein weiterer leichter Abfall tritt zwischen

Vioo und V400 H.-K. auf. Die untere Schwelle war bei ^400

H.-K. noch nicht erreicht, sie dürfte noch niedriger als bei 7iooo

H.-K. liegen.

Die Übersichtskurve

auf Seite 804, Fig. 3, zeigt,

daß, abgesehen von den

nach 48 Stunden auftreten-

den geringen Ungenauig-

keiten, die möglicherweise

den Einflüssen der Quel-

lung zugeschrieben werden

müssen, von 500 bis 70

H.-K. und wahrscheinlich

auch noch darüber hinaus,

eine beinahe vollständig

gleichmäßige Keimung er-

folgt. Dann tritt ein Ab-
fall gegen 3 bzw\ 0,5 Ker-

zen auf, der aber nicht so

stark ist wie bei den vorher besprochenen Samen. Von da

ab erfolgt ein äußerst schwacher x\bfall bis Yjqo Kerze, der

Schwellenwert liegt sehr wahrscheinlich weit niedriger als bei

den Samen von Epilobium hirsutum I.

Der A^erlauf der Kurven bei Epilobium hirsutum HI ist ganz

ähnlich wie bei Epilobium hirsutum II (s. S. 804, Fig. 4). Nur machen
sich bei diesen Samen nach 48 Stunden Ungenauigkeiten noch

stärker geltend. Anscheinend ist der Einfluß von 500 Kerzen schon

von schädigenden Wirkungen begleitet, denn es findet ein leichter

Anstieg von 500 zu 300 Kerzen statt; dann verläuft die Kei-

mung nahezu gleichmäßig bis zu 3 Kerzen, auch von da ab er-

folgt nur ein ganz allmählicher Abfall, der erst unter ^
^oo Kerze

stärker zu werden beginnt. Eine auffallend starke Keimung
findet noch bei ^/joo H.-K. statt (50% in 3 Tagen), während in

derselben Zeit im Dunkeln nur ca. 2 bis 3 Keimlinge erscheinen.

51*

Vi 00

Fig. 2. Epilobium hirsutum I. 25**.

Anm. Von 70 H.-K. abwärts setzt sich der

Abfall wahrscheinlich noch weiter in der Richtung

300 H.-K. bis 70 H.-K. fort und wird erst weiter

unten stärker werden.
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Vergleicht man die Keimung der verschiedenen Epilobium-

samen untereinander, so zeigt sich wiederum, wie oben bei der

Temperaturwirkung, daß auch die Intensitäten des Lichtes die

80,S nacti 96 i<i

O.V.3.

nactiTZSta

-0,5
V»oo Vioo

Fig. 3. Epilobium hirsutum II. 25".

Siehe Anm. zu Fig. 2.

Keimung der Samen je nach Alter und Herkunft verschieden

beeinflussen. So wirken gleiche Lichtintensitäten auf die einen

Samen ganz anders als auf die andern. Es keimen z. B. bei

nach 36 Std

a((i.3 ISO joo

5, nach 72 Sril

l/MO V10O
'•'

Fig. 4. Epilobium hirsutum III. 25^.

3 Kerzen nach 92 Stunden von E. h. III 66%, von E. h. II 56%
und E. h. I nur 32% der Samen, oder bei Y400 Kerze 25%
bzw. 21 und 10%. Besonders bemerkenswert ist, daß Intensi-

\
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tätsunterschiede sich bei der Keimung der verschiedenen Samen
ganz unterschiedlich bemerkbar machen, was sich am anschau-

hchsten aus der Betrachtung des Verlaufs der Kurven ergibt.

E. h. I hat einen raschen Anstieg von niederen zu höheren

Intensitäten, während ein solcher bei den andern Epilobiumsamen

bei höheren Intensitäten äußerst schwach ist und nur bei nie-

deren Intensitäten stärker in die Erscheinung tritt.

So steigt die Zahl der Keimlinge bei Erhöhung der Kerzen-

zahl von 70 auf 300 H.-K. bei E. h. I um 22 %, bei E. h. II und

E. h. III dagegen nur um 2,5 % (96 Stunden nach der Behch-

tung). Von 3 auf 70 H.-K. ist der Anstieg für E. h. I 27, für

E. h. II 22, für E. h. III nur 13%.

Sehr bemerkenswert ist, daß bei der Temperatur
von 25 Grad alle Epilobiumsamen noch von außer-

ordentlich niederen Intensitäten begünstigt werden-
ich habe noch durch V400 Kerze eine deutliche Förde-
rung der Keimung innerhalb der Versuchszeit nach-

weisen können. Doch auch bei dieser Lichtstärke unter-

scheiden sich die drei Samensorten noch in ihrer Kei-

mung; während die Samen I nur noch zu 12 % und 7 % keimen,

erscheinen von E. h. II noch 23 und 20%, von E. h. III 22 und

29 %. Es wird demnach die untere Grenze der Lichtstärke für

die Samen von E. h. I höher liegen als für die Samen von

E. h. II und E. h. IIL

Wir wenden uns nunmehr den Versuchen zu, welche bei

anderer Temperatur (20") mit Epilobiumsamen angestellt wurden.

Es sind hierbei aber nur die Samen I untersucht worden

(S. Tab. 10, S. 806.)

Diese Versuche zeigen, daß die Lichtintensität bei der

Keimung bei niederer Temperatur eine viel bedeutendere

Rolle spielt als bei höherer. Bei 20" müssen viel höhere In-

tensitäten angewandt werden als bei 25", um gleich starke Kei-

mung zu erzielen. So zeigt ein Vergleich, daß, um am 4. Tage

zu 30% Keimungen zu gelangen, bei 20*^ 210 H.-K. einwirken

müssen, während bei 25'^ dazu schon 3 H.-K. genügen. Damit

hängt auch zusammen, daß die untere Grenze für die wirk-

samen Intensitäten bei 20" schon früher erreicht ist als bei 25",

sie liegt schon zwischen 3 und 0,5 H.-K., w^ährend sie bei 25"
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Tabelle lo.

Material
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Kurven die sehr gleichmäßig verlaufen, und die sich theoretisch

berechnen lassen (s. S. 807 und 808). Auf diese Weise ließ

sich auch ungefähr der Beginn der Keimung feststellen; die

Keimung setzte bei einer Beleuchtung von 3 H.-K. und 70 H.-K.,

ungefähr gleichmäßig nach 2 1 Stunden vom Beginn der Be-

lichtung an gerechnet, ein. Zu Anfang erfolgte sodann rasche

Keimung, die immer langsamer wurde, bis sie schließlich so
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Tabelle 12.

Material
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Tabelle 13.

809

Material
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wärts; man hat dann bei -^-^ H.-K den Schwellenwert er-

reicht. Doch kann auch für Lythrum nicht gesagt werden, daß

Beieiictitgsint.o.(^3.d 30

S. Anm. zu Fig. 2. Fig. 8. Lythrum Salicaria. 25*^.

dies die absolute untere Grenze ist, denn bei Erhöhung der

Temperatur wird dieselbe ganz analog wie bei Epilobium viel

Tabelle 14.

Material
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niedriger zu liegen kommen; bei Erniedrigung der Temperatur

liegt der Schwellenwert höher und zwar bei 20" anscheinend

in der Nähe von 150 H.-K., wie sich aus der Tab. 14 ersehen

läßt. Die Temperatur von 25° ist für L3^thrum Salicaria weniger

optimal als für Epilobium I. Es würde ihr etwa eine Temperatur,

die für Ep. I zwischen 20° und 25" liegt, entsprechen.

Betrachten wir nochmals im allgemeinen, was sich aus den

Versuchen über die Lichtintensität ergab. Es zeigte sich, daß

zwischen der Lichtintensität und der Temperatur bei der

Keimung eine starke gegenseitige Abhängigkeit besteht. Je

niedriger die Temperatur ist, desto höhere Intensitäten müssen

angewandt werden, um einen bestimmten Erfolg zu erzielen,

desto auffallender wird also hierbei die Abhängigkeit der

Keimung vom Licht in die Erscheinung treten. Bei verhältnis-

mäßig höheren Temperaturen, die schon mehr an der Grenze

liegen, oberhalb welcher bereits Keimung im Dunkeln erfolgt,

genügen schon sehr schwache Beleuchtungsstärken, um zu einem

ähnlichen Erfolg zu gelangen. Bei Überschreitung dieser Grenze

kann man eine Lichtwirkung nur noch an der Erhöhung der

Keimungsgeschwindigkeit und nicht mehr an der Erhöhung der

Keimprozente (wenn nach Tagen gemessen) feststellen (vgl.

Lythrum). Ob sich aus diesen Versuchen weitere Schlüsse ab-

leiten lassen, etwa nach welcher Regelmäßigkeit der Abfall der

Lichtwirkung vor sich geht, ist fraglich. Sicherlich läßt sich

daraus kein Fechnersches Gesetz ableiten. Eher wäre ein

Abfall nach einer geraden Linie herauszufinden, was dann auf

chemische Wirkung des Lichtes hinweisen würde. Dies aber

aus den vorliegenden Versuchen behaupten zu wollen, ist, ab-

gesehen von den zahlreichen Schwankungen, schon deshalb

nicht angängig, weil nicht bekannt ist, wie der Abfall der

Energie der bei der Keimung wirksamen Strahlen vor sich

geht. Es dürfen nicht — wie schon Sachs (1874) betont hat

— ohne weiteres photometrische Messungen, die nur auf die

verlief, trotzdem das Samenmaterial dasselbe war. Es liegt dies daran, daß der

Versuch der Tabelle I ein Jahr früher ausgeführt wurde als der dieser obigen

Tabelle. Es ist damit deutlich gezeigt, wie stark Nachreifeerscheinungen die

Keimung beeinflussen.
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unser Auge wesentlich beeinflussenden Strahlen abgestimmt

sind, herangezogen Averden. Es ist daher Aufgabe späterer

Forschungen, zunächst einmal einwandfrei die Wirkung ver-

schiedenwelligen Lichtes unter Berücksichtigung der Energie

der einzelnen Spektralbezirke festzustellen. Was bis jetzt über

die Wirkung von verschiedenfarbigem Licht bekannt geworden

ist, ist wegen der mangelhaften Berücksichtigung der energetischen

Verhältnisse der einzelnen Spektralbezirke nicht einwandfrei.

Auch wäre es wichtig zu wissen, wie die chemisch wirksamsten

Strahlen, die ultravioletten, die Keimung beeinflussen, denn bei

allen bisher angewandten Untersuchungsmethoden sind dieselben

ausgeschlossen gewesen. Dann erst würden sich endgültige

Vorstellungen über die Lichtwirkung machen lassen, was aus

meinen Versuchen noch nicht möglich ist.

Im Anschluß an die eben angeführten Versuche über die

Wirkung der Lichtintensität habe ich mich der Beantwortung

einer weiteren Frage zugewandt: Welchen Einfluß hat eine

verschieden lange Belichtung der Samen im Keimbett
auf die Keimung? Es ist nach dem Vorhergehenden selbst-

verständlich, daß die Lösung dieser Frage nur unter Berück-

sichtigung der Lichtintensität und der Temperatur in Angriff

genommen werden kann. Bisher sind hierüber zwei Unter-

suchungen ausgeführt, jedoch blieb bei diesen die Intensität

des Lichtes unberücksichtigt. Raciborski (1900) teilt mit, daß

Tabaksamen, wenn sie gequollen sind, schon bei der Behchtung

von einer Stunde stark in ihrer Keimung gefördert werden.

Und Kinzel fand für Nigellasamen, die durch das Licht in der

Keimung gehemmt werden, daß schon bei einer Belichtung von

3 Minuten diese hemmende Wirkung zum Vorschein kam.

Demnach erschien es besonders interessant (auch war es für die

Ausführung der vorhergehenden Untersuchungen notwendig zu

wissen), wie derartige Untersuchungen bei den von mir be-

nützten Samen ausfallen.

Die Versuche wurden wiederum an Samen von Epilobium

hirsutum durchgeführt und zwar zunächst mit Samen im

ungequollenen Zustand. Die Samen wurden also sofort nach

dem Einlegen ins Keimbett i, 5, 8, 24 und 48 Stunden be-

kannten Beleuchtungsintensitäten ausgesetzt und dann ins
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Dunkle gebracht. Ich stelle im folgenden die betreffenden

Tabellen zusammen.
Tabelle 15.

Material

Versuchs-

bedingungren

Beg. 17. I. 14

Epilobiiim hirsutuni I.

25''. Belichtungsdauer i, 5, 8, 24, 48 Std.

hell

a b %
48 Std.

a b %
24 Std.

I

8 Std. I 5 Std.

a b % a b % a b %
I Std.

a b <%

dunkel

a b %

19. I. 14
20. I. 14
21. I. 14
22. I. 14

25'^ und 250 H.-K.

51 40
7768
8i]73

82I75

45.5

72,5

77

78,5

64
85

89179

89179

40

75

52
80

84
84

48
67
72

72

40
62

67

69

44
646
69.5

70.5

4
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Bei 20" hat für diese Samen von E. I eine Belichtungs-

dauer von I—8 Stunden bei keiner Lichtstärke einen Erfolg,

24 stündige Belichtung hat keine wesentliche Wirkung bei

niederen und mittleren Beleuchtungsstärken, und erst bei höheren

Intensitäten findet eine Keimung statt. Erst 48 stündige Be-

lichtung hat denselben Erfolg wie ständige Belichtung und

zwar bei sämtlichen untersuchten Beleuchtungsstärken.

Bei 25'' gestalten sich die Verhältnisse anders. Bei niederen

Intensitäten liegen sie hier ebenso wie bei 20,^^ und höheren

Intensitäten, so daß also i-, 5-, 8 stündige Einwirkung des Lichts

ohne Einfluß ist, 24 stündige schon stärkere und 48 stündige

die volle Wirkung besitzen. Bei mittleren und höheren In-

tensitäten wirkt schon eine 5 stündige Belichtung, wenn auch

sehr schwach, erheblicher äußert sich 8 stündige Belichtung;

und bei 24 stündiger Einwirkung des Lichts erscheint schon

die volle, der ständigen Belichtung entsprechende Keimzahl.

Es ergibt sich also, daß die notwendige Belichtungsdauer

sehr stark von der Temperatur und von der Beleuchtungsin-

tensität abhängt. Je höher die Temperatur und je stär-

ker die Beleuchtungsintensität ist, desto kürzer
fällt die Belichtungsdauer aus.

Von großem Interesse war nun noch, zu erfahren, welche

Belichtungszeit bei gequollenen Samen nötig ist, um sie zur

Keimung zu veranlassen. Es wurden demnach Samen zunächst

im Dunkeln eine genügend lange Zeit zur Quellung ausgesetzt

und dann ins Licht gebracht. So wurde bei den folgenden

Versuchen vorgegangen.
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Dieser Versuch zeigt, daß 48 stündige Belichtungsdauer bei

einer vorhergehenden Quellungsdauer von 17 Stunden den

gleichen Erfolg hat wie ständige Belichtung. Bei 20 stün-

diger Behchtung keimen dagegen schon 30% weniger;

8 stündige Behchtung hat geringe und 5 stündige ganz

schwache Wirkung. Das Licht von 70 H.-K. wirkt

also auch nach vorhergehender Quellung nicht mo-
mentan. Erst nach einer Belichtungsdauer, die

zwischen 20 und 48 Stunden liegt, ist der volle Er-

folg erzielt. (Für wenige Samen genügt allerdings schon

eine Belichtungsdauer von 5 Stunden.)

Nachdem durch die vorausgehenden Untersuchungen einiges

über die Stärke des Lichts und die Beleuchtungsdauer bekannt

geworden ist, stellte ich noch einige Versuche an, um über das

Wesen der Lichtwirkung Anhaltspunkte zu gewinnen. Ich

suchte zunächst festzustellen, ob das Licht die Ouelluno; der

Samen beeinflußt. Zu diesem Zwecke führte ich folgenden Ver-

such aus: Samen von Epilobium hirsutum wurden zu gleicher

Zeit in den Keimapparat gebracht, die einen sofort ins Licht,

die andern zuerst ins Dunkle und erst nach 1 5 Stunden ins Licht.

selben Samen ausgeführt werden, wie bei den obigen Versuchen ohne Berücksich-

tigung der Quelhing verwendet wurden. Eine gleichzeitige Untersuchung mit Samen,

die nicht gequollen waren, hatte folgendes Ergebnis

:

Tabelle i8.

Beginn 20. II. 14

Samen und Versuchsbed. wie oben. Die Samen vor der Belichtixng

nicht gequollen, sondern mit den obigen zusammen zu gleicher

Zeit sofort belichtet.

hell

48 Std.

D /O

20 Std.

0/
,0

8 Std.

bl%

5 Std.

a b %

I Std.

ab %
dunkel

21. II. 14
22. II. 14

23. IL 14

24. IL 14

25. IL 14

s. oben
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Tabelle 19.

Material
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gen, die ohne vorhergehende Verdunklung belichtet wurden^).

Es beträgt die Zeit, die verstrichen sein mußte, bis die letzteren

gleichhohe Keimprozente aufwiesen wie die ersteren, weniger

als 24 Stunden. Es stimmt dies mit dem vorhergehenden Ver-

such annähernd überein. Das Endresultat v/ird natürlich bei

beiderlei Samen dasselbe sein, nur wird es von den vorher ver-

dunkelten früher erreicht sein als von den andern. Die beiden

letzten Versuche deuten also mit großer Wahrscheinlichkeit

darauf hin, daß das Licht während der Quellung der Samen

beinahe keinen Einfluß ausübt, die Quellung als solche dem-

nach nicht beeinflußt.

Um festzustellen, wie lange das Wasser braucht, bis es durch

die Samenschale eingedrungen ist, wandte ich die von A. Fischer

beschriebene Methode an. Die Samen wurden sorgfältig ab-

getrocknet, darauf wurde die Schale mittels Nadel und Pinzette

vom Sameninnern entfernt, letzteres nochmals abgetrocknet

und dann auf Kobaltpapier ausgepreßt. Schon nachdem die

Samen ein bis zwei Stunden auf feuchtem Substrat gelegen

hatten, konnte auf diese Weise bei einem Teil der Samen ein

roter Fleck erzielt werden, den man bei kürzerer Dauer der

Quellung nicht erhielt. Befanden sich die Samen länger als

2 Stunden, etwa 6 Stunden, im Wasser, so trat bei sämthchen

Samen beim Auspressen ein roter Fleck auf. Mittels dieser

Methode kann jedoch nur festgestellt werden, daß das Wasser

in das Sameninnere eindringt, und daß dies sehr bald nach dem
Einlegen in feuchtes Substrat geschieht, nicht aber, wenn die

Quellung vollständig vor sich gegangen ist.

Aus den vorhergehenden Untersuchungen er-

gab sich also, daß das Licht nicht auf die Quellung
einwirkt.

Es ließe sich nun mit Gaßner die Ansicht vertreten, daß

das Licht in der Samenschale ein »Hemmungsprinzip« beseitige.

Es wäre denkbar, das durch die Belichtung der Sauerstoff-

Durchtritt durch die Samenschale begünstigt wird. Crocker,

Shull und Becker haben früher schon für nicht »lichtempfind-

liche« Samen festgestellt, daß die Samenschale den Durchtritt von

1) Der Versucli zeigt außerdem, daß eine Verdunklungsdauer von 125 Stunden

die Keimung bei vorhergehender Belichtung nicht hemmt.
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Sauerstoff hemmen kann, und bei der vom Licht begünstigten

Chloris ciliata hat Gaßner dasselbe für die Spelzen gefunden.

Außer diesen Versuchen von Gafdner legen auch die Versuche

Lehmanns eine solche Erklärung nahe. Derselbe zeigt, daß

angestochene Samen von Epilobium hirsutum auch im Dunkeln

unter denselben Bedingungen keimen, unter denen sie intakt

nur im Licht keimen würden. Auch konnte ich eine ähnliche

Begünstigung der Keimung durch Anstechen bei Samen von

Oenothera biennis und Scrophularia nodosa beobachten, die

wie oben ausgeführt, auch vom Licht begünstigt werden^). In-

dessen hat schon Lehmann (19 12 S. 396) darauf hingewiesen,

daß auf Grund der bis jetzt vorliegenden Untersuchungen die

Frage noch nicht völlig entschieden werden kann, ob die Wir-

kung des Lichtes bei der Keimung auf der Beeinflussung der

Samenschale beruht oder auf der Beeinflussung des Samen-

innern.* Es ist sehr leicht möglich, daß bei der Keimung eine

kombinierte Wirkung von Licht und Sauerstoff vorhanden ist,

derart, daß der Sauerstoff, der fraglos bei der Keimung not-

wendig ist, dabei in irgendeine Reaktion eingeht. Unter nor-

malen Verhältnissen kann durch die Samenschale eine lang-

same Diffusion des Sauerstoffs vor sich gehen, welche bei hö-

herem Partialdruck (Gaßner) oder bei Entfernung und Ver-

letzung der Samenschale (Lehmann) stark vergrößert wird,

so daß dadurch eine Beschleunigung der Reaktion hervorge-

rufen wird. Das Licht kann aber beidemal auch auf diese im

Innern vor sich gehende Reaktion beschleunigend wirken; diese

Beschleunigung kommt aber nur dann merklich zur Geltung,

wenn die Reaktion an und für sich langsam verläuft.

Schon die überaus niedrigen Intensitäten und die noch im

folgenden zu besprechenden Versuche mit schwachen Säuren

sprechen nicht sehr für die Annahme, daß die Wirkung des

Lichtes auf einer Beeinflussung der Schale beruht. Folgende

Versuche widersprechen aber vollständig einer solchen Er-

klärung (S. Tab. 21, S. 8 ig).

Dieser Versuch zeigt, daß bei der vorliegenden Samenprobe

eine 48 stündige Belichtung im Keimmedium ohne vorhergehende

Quellung im Dunkeln (die Samen waren innerhalb dieser Zeit

^) Hierüber wird an anderer Stelle näheres berichtet werden.
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Material
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innere an eine Reizwirkung denken oder aber an eine direkte

chemische Wirkung" des Lichtes. Wie schon Lehmann aus-

einandergesetzt hat, vertraten Pfeffer und Jost die Ansicht,

daß bei der Lichtkeimung eine Reizwirkung des Lichtes vor-

läge. Dieser Ansicht haben sich eine Reihe weiterer Forscher

angeschlossen. Von anderer Seite ist aber auch schon darauf

hingewiesen worden, daß eine chemische Wirkung sehr wohl

in Frage kommen kann (Fall ad in). Die Ansicht, daß bei der

Lichtkeimung ein Reiz vorliegt, wird durch Jost folgender-

maßen begründet: »Beim Tabak genügt eine einstündige Be-

lichtung der wasserdurchtränkten Samen, um dann auch im

Dunkeln die Keimung zu ermöglichen. Auch zeigte sich, daß

Lichtreiz nur unter bestimmten Verhältnissen nötig ist, bei

Chloris ciliata z. B. nur bei ungenügender Sauerstoffzufuhr, zu

niedriger Temperatur und mangelhafter Nachreife. Unter diesen

Umständen erscheint es begreiflich, daß Licht durch andere

Reize, z. B. chemische oder thermische ersetzt werden kann.«

Diese Ansicht wird also im wesentlichen auf die vereinzelte,

heute wegen des Mangels einer Angabe über die übrigen Ver-

suchsbedingungen kaum noch völlig beweiskräftige Angabe
Raciborskis begründet, daß auch bei der Lichtkeimung wie

bei anderen bekannten Lichtreizen eine sehr kurze Dauer der

Lichtwirkung nötig sei, daß also auch hier die »Präsentations-

zeit« gering sei. Nimmt man aus der von Blaauw (1909

S. 20) aufgestellte Tabelle über die Präsentationszeiten beim

Phototropismus mit verschiedenen Intensitäten den Wert für die

Lichtstärke, welcher meinen Versuchen am meisten entspricht

— 45 Kerzen — , so ist die Präsentationszeit für die Krümmung
der Avenakeimlinge ^s Sekunden. Für meine Versuche ergibt

sich aber, daß bei 70 Kerzen und optimaler Temperatur nach

2ostündiger Belichtung erst für 50% der Samen die Präsentations-

zeit erreicht ist. Nur für sehr wenige Samen ist die Präsentations-

zeit 5 bis 8 Stunden. Die »Präsentationszeit« wäre also unverhält-

nismäßig höher bei der Lichtkeimung als bei den Lichtreizen; auch

bei anderen bekannten Reizen sind die Präsentationszeiten weit

niedriger befunden worden; so beträgt sie für den Geotropismus,

wenige Minuten.

Außerdem läßt sich bei dieser Lichtwirkung wohl kein Reiz-
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mengengesetz ableiten, wie dies bei anderen Reizen gefunden

wurde, doch soll hierauf noch nicht näher eingegangen werden.

Ferner sei nochmals darauf hingewiesen, daß das für alle

Reize gültige Fechnersche Gesetz aus meinen obigen Ver-

suchen nicht abgeleitet werden kann.

Auf Grund dessen und fernerhin auf Grund der späteren

Untersuchungen über das Substrat bin ich davon abgekommen,
die Wirkung des Lichtes bei der Keimung als einen Reiz auf

das Protoplasma aufzufassen; schon Lehmann hat die ]\Iög-

lichkeit in Betracht gezogen, daß das Licht eine rein chemische

Wirkung haben kann, und Pallad in schreibt über das Licht-

keimungsproblem: »Es ist bekannt, daß die Samen gewisser

Pflanzen nur im Dunkeln keimen. Andere Samen, sowie Sporen

bedürfen dazu im Gegenteil des Lichtes. Das Licht wirkt in

diesem Fall (und überhaupt bei Wachstumserscheinungen), nicht

nur wie ein einen Sperrhaken beseitigender Auslösungsreiz,

sondern als notwendige Energie, welche bei den betreffenden

Reaktionen verbraucht wird. Das erhält unter anderem aus

dem Umstand, daß das Lichtbedürfnis vieler Samen von ihrem

Reifezustand abhängt: ungenügend ausgereifte Samen sind be-

sonders lichtbedürftig.« Nach den vorhergehenden Mitteilungen

kann ohne weiteres zugegeben werden, daß das Licht als not-

wendige Energie wirkt, die zwar nicht etwa wie beim Assimi-

lationsprozeß gespeichert wird, sondern zur Erhöhung der Ge-

schwindigkeit einer Reaktion verbraucht wird (katalytische Licht-

reaktion), wie es bei den allermeisten bekannten photochemischen

Prozessen der Fall ist. Die starke Abhängigkeit der Keimung
von der Temperatur und die Tatsache, daß höhere Temperaturen

die Keimung ebenfalls im Dunkeln auslösen, sprechen dafür,

daß hier eine Reaktion abläuft, die durch Licht und Temperatur-

erhöhung beschleunigt wird. Den ausschlaggebenden Grund

hierfür aber werden die Ergebnisse liefern, die sich bei meinen

Untersuchungen über Substratwirkung im folgenden herausstellen.

Wirkung des Substrates.

Lehmann (1909) hat zuerst darauf aufmerksam gemacht, wie

wichtig die Beachtung des Substrates bei Samen ist, deren

Keimung vom Licht beeinflußt wird. Er fand, daß Samen von
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Ranunculus sceleratus, die unter bestimmten Bedingungen auf

destilliertem Wasser nicht keimten, ceteris paribus auf Erde

und Knopscher Nährlösung zu sehr hohen Prozenten keimten.

Auf andern Substraten, wie HCl, KOH, FegClß, H2O2 usw.

dagegen erhielt er keine Keimung im Dunkeln, ebensowenig

auf Erdauszügen. Die Wirkung von Erde und K n o p scher

Nährlösung wurde in der Folge noch bei andern vom Licht

begünstigten Samen festgestellt. So fand Gaßner für Chloris

ciliata, daß deren Samen »unter allen Umständen im Dunkeln

keimen, wenn die Körner auf K n o p scher Nährlösung zur

Keimung gebracht werden; Keimung auf Erde wirkt ähnlich

wie auf Nährlösung«. Einen Unterschied zwischen der Keimung
auf Erde und der auf Filtrierpapier fand Baar (19 12) für

Samen von Amarantus, die vom Licht bei der Keimung be-

einträchtigt werden.

Gümbel (19 13) zeigte dann, daß Samen von Sinapis arvensis,

die im Dunkeln nicht keimten, wenn sie dauernd auf dem
gleichen Keimbett lagen, durch Umlegen auf ein anderes Keim-

bett auch im Dunkeln zur Keimung zu brinsfen waren. Man
erkennt also aus diesen Angaben, daß dem Substrat eine große

Bedeutung auch bei der Lichtkeimung zukommt. Die Wirkung
des Substrates kann sowohl in seiner physikalischen Beschaffen-

heit als in seiner chemischen Natur begründet sein. Bei meinen

Untersuchungen habe ich diese beiden Gesichtspunkte in Betracht

gezogen; ich werde hierauf während der Erörterung derselben

zurückkommen.

Wirkung von Erde, Sand und Filtrierpapier.

Zu Anfang untersuchte ich, ob die bei der Keimung einiger

Samen beobachtete Wirkung der Erde auch bei andern vom

^) Es hat auch sehr den Anschein, daß stärker nachgereifte Samen schon durch

geringe Lichtintensitäten begünstigt werden und bereits bei niedrigeren Temperaturen

im Dunkeln stärker keimen als Samen geringeren Alters. Dies zeigt ein Vergleich

der Epilobiumsamen I (vom Herbst 1913) und Epilobiumsamen II (vom Herbst 191 2),

welche beide, zu gleicher Zeit untersucht, erhebliche Unterschiede aufweisen und

zwar derart, daß die ersteren Samen auf stärkere Lichtintensitäten und höhere Tem-

peraturen angewiesen sind. Ebenso wurde für Lythrum festgestellt, daß bei 30" im

Dunkeln ein Jahr später viel stärkere Keimung erfolgte als das Jahr vorher unter

denselben Bedingungen.
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Licht in der Keimung geförderten Samen festzustellen ist.

Gleichzeitig zog ich zu diesen Versuchen Sand verschiedener

Herkunft hinzu, da schon mehrmals über eine günstige Wirkung

von sandigem Substrat bei anderen Samen berichtet wurde

(Laschke 1907 und Lehmann 1909). Ich führe hierzu folgende

Versuche an:
Tabelle 23.

Material

Versuchs-

bedingungen

Beginn
"17. VII. 12

Epilobium hirsutum V, von Haage und Schmidt im Jahr 191

1

bezogen..

Laboratoriumszimmer dunkel. Schwankende Temperatur zwischen

16 und 21°.

Substrat: Erde, Sand, Erdauszüge.

Filtrierpapier

und
destilliertes

Wasser

a b /o

Erde und
destilliertes

Wasser

0/
/o

Kalbaum-
scher Sand
und destil-

liertes Wasser

0/
/o

Flußsand und
destilliertes

Wasser

/o

Krupersand
und

destilliertes

Wasser

/o

-3- vn. 12

31. VII. 12

6. VIII. 12

5.5
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Stellariasamen die starke Begünstigung durch den Kaibaum sehen

Sand fand (1909). Ich fragte zur Aufklärung dieser Verhältnisse

bei der Firma Kaibaum an, auf welche Weise der betreffende

Sand gereinigt worden sei, und erhielt die Auskunft, daß dazu

Säure verwendet worden war; andere zur Versendung kommende
Sande waren durch Glühen gereinigt. Ich bezog daher noch-

mals solchen Sand, der mit Säure gereinigt war, und zwei

andere Sande, die auf andere Weise gereinigt waren, und stellte

damit folgenden Versuch an:

Tabelle 26.

Material
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dieselben Ergebnisse, wie sie Lehmann erhalten hatte; die Samen
keimten zu hohen Prozentsätzen in der Vermehrung im Dunkeln,

wenn sie auf Filtrierpapier gebracht wurden, das mit Knopscher
Nährlösung getränkt wurde, wie folgender Versuch zeigt:

Tabelle 27.

Material
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Tabelle 28.

827

Material
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einem größeren Prozentsatz der Keimlinge geltend. Demgegen-

über bewirkte die niedere Konzentration von 0,05 mol. anfänglich

eine weniger starke Beschleunigung, aber die schädigende Wirkung

der Säure auf die Keimlinge trat hierbei viel weniger in die

Erscheinung, so daß annähernd go% der Samen im Dunkeln

keimten. Bei noch schwächeren Konzentrationen nimmt die

Beschleunigung der Keimung noch mehr ab und zwar ent-

sprechend der Konzentration, denn es läßt sich aus dieser Tabelle

das interessante Ergebnis ableiten, daß (unter Ausschluß der

ersten Tage, wo sich Verschiedenheiten durch die Quellung

einstellten) die Beschleunigung der Keimung annähernd pro-

portional der Konzentration der Säure zunimmt, solange keine

schädigende Wirkung der Säure auftritt (vgl. hierzu die durch

Fettdruck hervorgehobenen Zahlen).

Die Wirkung der Säuren bei der Keimung und die Ab-
hängigkeit von der Konzentration wurde noch bei einer Reihe

anderer Samen, bei denen ein günstiger Lichteinfluß bekannt

ist, festgestellt.

Epilobium roseum verhält sich ähnlich wie E. hirsutum,

wie die folgende Tabelle zeigt:

Tabelle 30.

Material
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Die Wirkung von Säuren bei der Keimung wurde noch an

folgenden Samen festgestellt: Lythrum salicaria, Scrophu-
laria nodosa, Verbascum thapsiforme, Digitalis pur-

purea, Oenothera biennis. Die folgenden Tabellen, bei denen

auch die Konzentration der Säure berücksichtigt wurde, gehören

hierher:

Tabelle ;i.

Material

Versuchs-

bedingungen

Beginn

17. XII. 12

Lythmm Salicaria, gesammelt 11. X. 12^

30". Substrat: HCl in verschiedenen Konzentrationen

und destilliertem Wasser

hell

destil-

liertes

Wasser

dunkel

destilliertes

Wasser

0/
,0

HCl
(0,025 mol.)

a
i
b

i %

HCl i HCl
(0,0125 mol.)

j

(0,00625 mol.)

a
i

b % /o

19. xn. 12

20. xn. 12

21. xn. 12

3- I- 13

99 9S
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nodosa wirken Lösungen von 0,01 und 0,006 mol. pro Liter am
günstigsten, Verbascum thapsiforme hat seine optimale Kon-
zentration bei 0,01 mol., während Oenothera biennis und Digi-

talis purpurea nur noch von ganz niederen Konzentrationen in

ihrer Dunkelkeimung begünstigt werden. Doch dürfen diese

Angaben nicht absolut genommen werden, da sehr wahrscheinlich

eine Abhängigkeit der Konzentration von der Temperatur be-

steht, denn es ist beim Vergleich der Tabellen beachtenswert,

daß gerade solche Samen (Digitalis, Oenothera, Lythrum), die

bei der angewandten Temperatur bereits im Dunkeln zu keimen

beginnen, schon durch sehr niedrige Konzentrationen in der

Keimung beschleunigt werden, während bei den übrigen etwas

stärkere Konzentrationen wirksam sind. Doch wurde den evtl,

Beziehungen zwischen Konzentration und Temperatur von mir

nicht weiter nachgeforscht, ebensowenig darüber Versuche an-

gestellt, ob auch die maximalen und minimalen Konzentrationen

solche Beziehungen erkennen lassen, wie es den Anschein hat.

Es sei nur hierzu der eine Versuch angeführt:
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Tabelle 37.

Material
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auch durch Temperaturerhöhung möglich ist, im
Dunkeln durch den Einfluß von Säuren bei solchen
Temperaturen zur Keimung gebracht werden, bei

denen sie ohne diesen Einfluß nicht keimen. (Ob die

Samen von Wasser- oder Landpflanzen stammen, spielt dabei

keine Rolle.)

An diese Versuche mit Samen, die in der Keimung vom
Licht begünstigt werden, schließe ich einige wenige Unter-

suchungen an, bei denen solche Samen, die keine oder nur

äußerst geringe Beeinflussung durch das Licht erfahren, mit

Säure behandelt wurden. Dies wurde mit Epilobium adnatum,

E. montanum, E. angustifolium ausgeführt:

Tabelle 38.

Material

Versuchs-

bedingungen

Beginn

5. III. 14

VaS»^ n.

Epilobium adnatum
gesammelt

28. VIII. 12

25" dunkel

HCl
Destil-

, liertes
0,0; moL; -..^^ Wasser

Epilobium angustifolium, gesammelt 18. VIII. 12

22" hell und dunkel

HCl
Beginn

| 0,2 mol.

16. XL 12

Destil-

liertes

Wasser

bell

Destil-

HCl 0,2
I

liertes

I
Wasser

dunkel

Die Beeinträchtigung durch die Säure war also ganz

Dagegen wurde die Keimung der Samen von Epi-

7. ni. 14 5h n. 3 % 8 % 18. XL 12 2 % 28 % 5 % 10 %
8.IILi4 9'^v. -% 63% 19. XL 12 3% 540/^ 8% 43%
8.IILi4 5hn. 60 <% 98 <% 20. XL 12 3 <% 70 o/, 8% 66 <%

9.IILi4 5hn. 100 <%, 100% 22. XL 12 3 <% 790/^ 8% 80%
26. XL 12 1% %2% 8% 82 0/0

Bei den Samen von Epilobium adnatum erfolgte die Kei-

mung auf Säure um ein Geringes langsamer als auf destilliertem

Wasser,

schwach.

lobium angustifolium, die bei 22^

mehr erkennen ließ, unter dem Einfluß von 0,2 molekularer

Säurelösung beinahe vollständig verhindert, sowohl im Hellen

wie im Dunkeln. Ganz ähnlich verhielt sich bei dieser Tem-

peratur E. montanum gegenüber 0,2 mol. Säurelösung. Die

Keimung der Samen der letzteren Art, die bei dieser Tempe-

ratur ebenfalls etwa gleich rasch im Hellen und Dunkeln ver-

läuft, wurde durch 0,2 mol. HCl. beinahe vollständig' verhindert.

Zeitschrift iür Botanik. VI. 53

keine Wirkung des Lichts
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Möglicherweise liegt für diese Samen die Temperatur von 22^

schon zu hoch, um eine Lichtwirkung noch erkennen zu lassen;

dann könnte man dieses Verhalten anschließen an das bei den

früheren Samen Gesagte, bei denen bei entsprechend höherer

Temperatur auch Beeinträchtigung für stärkere Säurekonzen-

trationen sich ergab. Klar läßt sich aber aus diesen Versuchen

erkennen, daß die Säurewirkung in engem Zusammenhang mit

der Lichtwirkung steht.

Von Wichtigkeit ist noch die Frage, welchen Einfluß ver-

schiedene Säuren gleicher Konzentration bei der Keimung
ausüben. Dies ersieht man aus folgenden Tabellen:

Tabelle 39.

Material
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Die Säurewirkung" nimmt also nach folgender Reihe ab: HCl,

HNO3, HoSO,, CH3COOH, C2H,(COOH)2, H3PO4.

Diese Reihe läßt sich ungefähr mit der von Ostwald auf-

gestellten Tabelle für die Stärke der Säuren, gemessen an der

Geschwindigkeit der Rohrzuckerinversion, vergleichen (vgl.

Höber, S. 109):

HCl = 1,000

HNO3 = 1,000

HoSO, = 0,53^)

CH3COOH = 0,004

Es läßt sich daraus und aus den Beziehungen, die zwischen

Keimung und Konzentration der gleichen Säure sich ergaben,

der Schluß ziehen, daß die Säuren entsprechend der Konzen-

tration ihrer Wasserstoffionen wirken. Dafür sprechen außer-

dem die später angeführten Versuche mit Salzen, bei denen

dieselben Anionen, wie sie bei den Säuren zugegen waren,

ohne Wirkung blieben.

Wirkungsdauer und Nachwirkung der Säuren.

Entsprechend den Versuchen über die Lichtintensität bin ich

noch auf die Behandlung der Fragen eingegangen: Wie lange

muß die Einwirkung der Säure dauern, bis sie den vollen Er-

folg auslöst, und macht sich hierbei eine dem Licht entsprechen-

de Nachwirkung bemerkbar? Hierzu habe ich folgende Ver-

suche ausgeführt. Es wurden Samen von Epilobium hirsutum

das eine Mal 24 Stunden, das andere Mal 48 Stunden auf saurem

Substrat (0,1 mol. HCl) im Dunkeln belassen, sodann sorgfäl-

tig mit destilliertem Wasser von 25 '^ abgewaschen, bis keine

Reaktion mittels Lackmuspapier festzustellen war, und sodann auf

destilliertes Wasser ins Dunkle gebracht. Zur Kontrolle wurden

auch Samen, die vorher schon in destilliertem Wasser sich be-

fanden, in eine andere Schale umgelegt; daß dabei Substrat-

wechsel eine Wirkung gehabt hätte, wurde nicht beobachtet.

{Vgl. dazu die gegenteilige Angabe für andere Samen von

Gümbel 1913.)

^) H2SO4 = 0,53 läßt sich nicht direkt vergleichen, da in dieser Tabelle

äquivalente Lösungen in Betracht kommen, während in meinen Versuchen äqui-

molekulare angewandt wurden.

53*
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Tabelle 41.

Material

Versuchs-

bedingungen

Beginn

3. III. 14

Epilobium hirsutum IV

25". Dunkel. Substrat: HCl 0,1 mol. und destilliertes Wasser.

nach 24 Stunden

auf destilliertes

Wasser umgelegt

(vom 3. bis 4. III.

auf Säure)

nach 48 Stunden
auf destilliertes

Wasser umgelegt,

Beginn 7. III.

(vom 7. III. bis

9. III. auf Säure)

/o

auf HCl,
nicht

umgelegt

destilliertes

Wasser,
nach 24 Stunden
wieder auf destil-

liertem Wasser
umgelegt

5. HI. 14

6. III. 14

7. HI. 14

9. III. 14
10. III. 14

11. III. 14
12. III. 14

13. III. 14
16. III. 14
18. III. 14

7
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Material
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gung der Samenschale durch das Würzelchen mehr statt. Doch

wurde auch bei einzelnen Samen, wie Verbascum und Scrophu-

laria, bemerkt, daß trotz Überschreitung der optimalen Konzen-

tration noch ein Austritt des Keimlings aus der Samenschale

erfolgte; doch erschienen die Keimlinge sehr bald geschädigt,

indem sich von der Wurzelspitze an eine Braunfärbung und

allmähliche Zerstörung bemerkbar machte. Wurden die Samen
wie in Versuch 41 auf destilliertes Wasser umgelegt, so wuchsen

die Keimlinge vollständig normal weiter. Diesem Verhalten

nach muß man eine zweifache Wirkung der Säure annehmen.

Sie wirkt einerseits fördernd auf den Keimprozeß durch Be-

schleunigung desselben und andererseits (bei diesen Konzen-

trationen) schädigend auf das Wachstum des Keimlings; bei

zu starker Konzentration macht sich diese letztere Wirkung so

früh geltend, daß das Wachstum sofort oder bald nach seinem

Beginn sistiert wird, so daß ein Austritt des Keimlings aus der

Samenschale nicht mehr erfolgt.

Allgemeines über die Wirkung der Säuren.

Wenn man nach einer Erklärung der eben festgestellten

Wirkung- der Säuren bei der Keimung sucht, so steht man
wiederum zunächst vor der Frage: Wirkt die Säure auf die

Schale oder auf das Sameninnere? Crocker nimmt an, daß

die bei der Keimung von anderen Samen festgestellte Wirkung
von Säuren darauf zurückzuführen sei, daß die Samenschale

derart von den Säuren verändert würde, daß sie für Wasser

und Sauerstoff durchlässiger wird. Anders erklärt A. Fischer die

von ihm aufgefundene Wirkung der Säuren bei der Keimung von

Wasserpflanzensamen. Er lehnt die Annahme ab, daß es sich

dabei um eine Wirkung der Säuren auf die Schale handle. Er
schreibt darüber: »Die Samenhüllen sind ursprünglich schon für

Wasser durchlässig und werden es nicht erst durch Behandlung

mit Lösungen, denn die schwachen, bei der Keimung wirksamen

Lösungen können den resistenten Membranen kaum etwas an-

haben.« Auch die Untersuchungen Beckers geben einige An-
haltspunkte. Er fand, daß die ungleich verlaufende Keimung
verschiedenartiger Früchte und Samen bei derselben Spezies im
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wesentlichen auf die Schale zurückzuführen ist; Versuche aber,

diese Unterschiede durch Chemikalien auszugleichen, wobei auch

Säuren und Knopsche Nährlösung zur Verwendung kamen,

schlugen fehl; es wurde entweder eine Begünstigung oder eine

Beeinträchtigung durch die Chemikalien festgestellt, aber dann

immer in gleicher Weise bei den verschiedenerlei Samen bzw.

Früchten. Demnach liegt hier keine Wirkung der Chemikalien

auf die Schale, sondern auf das Sameninnere vor.

Wenn ich die Wirkung der vSäure bei den von mir unter-

suchten Samen in Betracht ziehe, so verweise ich zunächst auf

die bei der Besprechung der Lichtintensität angeführten Gründe.

Von einer Beeinflussung der Quellung durch die Säure kann

nicht die Rede sein, denn diese verläuft im Dunkeln, wie wir

gesehen haben, auch ohne Säure sehr rasch. Es könnte nur

wieder in Betracht gezogen werden, daß die Säure die Samen-
schale verändert, durch welche Veränderung dann die Keimung
erfolgen würde. Doch ist nicht einzusehen, warum eine solche

Veränderung an ganz bestimmte Säurekonzentrationen gebunden

sein soll und in so starker Abhängigkeit von der Temperatur

vor sich gehen soll. Daß aber die Säure wirklich in das Samen-

innere eindringt, habe ich, ähnlich wie das Eindringen von

Wasser mittels Kobaltpapier, festgestellt, indem ich das Samen-

innere auf Eackmuspapier auspreßte und dabei einen roten

Fleck erhielt, wenn die Samen einige Zeit in saurem Substrat

sich befunden hatten. Sehen wir demnach — und auch auf

Grund der oben über das Licht mitgeteilten Tatsachen — von

der Annahme ab, daß die Säure auf die Samenschale wirkt,

und betrachten wir die Wirkung der Säure, wie sie sich auf

das Sameninnere äußern kann.

Über die Mitwirkung von schwachen Säuren bei der Samen-
keimung überhaupt ist sehr wenig bekannt. Beim Durchsehen

von Pfeffers Physiologie und Czapeks Biochemie findet man
beinahe nur Arbeiten angegeben, die sich mit der Beeinflussung

des Wachstums der Keimlinge durch verschiedene Chemikalien

beschäftigen, während über Arbeiten, die die Beeinflussung des

Keimungsvorganges behandeln, kaum etwas zu finden ist. Es
muß aber unbedingt zwischen solchen Untersuchungen, die sich

mit dem Wachstum der Keimlinge beschäftigen, und solchen.
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die über die Auslösung der Keimung handeln, streng geschieden

werden.

Erst in neuester Zeit erschienen einige Arbeiten, die sich

mit dem Einfluß schwacher Säuren auf dem Keimprozeß be-

schäftigen, so die schon früher angeführte Arbeit von A. Fischer

(1907) über die Keimung von Wasserpflanzensam^en, und von

M. Promsy (19 13) über die Keimung von zahlreichen Kultur-

samen, besonders solchen, die von sauren fleischigen Früchten

stammen. A. Fischer nimmt zur Erklärung seiner Unter-

suchungen die für Reizerscheinungen charakteristischen Aus-

lösungsprozesse an, wenn er sagt, daß die Ionen der Lösung

(Säuren und Laugen) auf das ruhende Plasma keimfördernd

wirken; er denkt sich das so, daß das ruhende Plasma, das man
als nicht ionisiert ansehen könnte, durch Ionisierung erweckt

wird und der nunmehr mobilisierte Embryo auf eigene Kraft

die Keimung beginnt. Eine andere Erklärung der Säurewirkung

findet sich bei Promsy. Sie schreibt auf Grund ihrer Unter-

suchungen, daß zahlreiche Samen durch Anwesenheit von Säure-

lösungen (org. wie anorg.) im Keimbett begünstigt werden:

»Man weiß nach Neumeister, daß gewisse Samen beim

Keimen ein Pepsinferment produzieren, das wie bei den Tieren

Eiweißstoffe nur in saurer Lösung zersetzt (Kürbis, Mohn, Mais

und vielleicht Getreide); nach andern Autoren enthalten dagegen

Lupinussamen ein Trypsinferment, das besser in alkalischer

Lösung wirksam ist. Nun wird nach unseren (M. Promsys)
Erfahrungen die Keimung der Gurken-, Mais- und Getreidesamen

durch Säure begünstigt, während die der Lupinen durch die-

selben Substanzen gehemmt wird. Uns scheint, dafii hier mehr

als bloß eine zufällige Übereinstimmung vorliegt, und daß der

Einfluß der Säure sich ändert, je nachdem sie im Samen eine

für die fermentative Wirksamkeit günstige oder ungünstige

Reaktion ausübt.« Danach nimmt Promsy eine rein chemische

Wirkung der Säure bei der Keimung an (vgl. dazu auch

B o r o w i k o w).

Nehmen wir zunächst an, es handle sich um einen Reiz, so

müßte man an einen Wachstumsreiz denken. Abgesehen davon,

daß das Licht auf das Wachstum nicht fördernd, sondern hem-

mend wirkt, wurde durch Nabokich (191 o) gezeigt, daß Keim-
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linge von Helianthus durch Säurekonzeiitrationen von über

0,001 normal getötet werden, bei niedrigeren Konzentrationen

wirken die Säuren stimulierend; doch üben diese Wirkung nicht

die Wasserstoffionen, sondern der Säurerest aus. Konzentra-

tionen aber, wie ich sie für meine Samen als optimal für die

Keimung gefunden habe, sind tötlich, so z. B. 0,05 bis 0,005

normal H2SO4- Lösungen schon bei igstündiger Einwirkung.

Das Wasserstoffion wirkt nach den Untersuchungen von Xa-

bokich auf die KeimHnge unbedingt schädhch; dies haben, wie

oben ausgeführt, ja auch meine Untersuchungen ergeben. An
einen Wachstumsreiz läßt sich also nicht denken; dann ist es

aber nicht leicht möglich, überhaupt einen Reiz anzunehmen,

denn dann müßte man annehmen, daß eine und dieselbe Kon-

zentration zuerst begünstigend und dann schädigend auf das-

selbe Plasma wirkte.

Es erscheint mir deshalb besser, die Säure nicht als ein die Kei-

mung im Dunkeln durch Wirkung auf das Plasma auslösendes

Agens zu betrachten, sondern anzunehmen, daß sie rein chemische

Wirkungen ausübt, indem sie bei einer schon durch die Tem-

peratur ausgelösten chemischen Reaktion katalytisch wirksam

ist. Hierfür sprechen im Zusammenhang folgende Tatsachen:

1. Die Keimung verläuft auch ohne die Anwesenheit der

Säuren bei einer mittleren Temperatur, wenn auch sehr langsam.

2. Eine Erhöhung der Temperatur hat wie bei andern endo-

thermen chemischen Reaktionen eine raschere Keimung auch

im Dunkeln ohne Einfluß von Licht oder Säure zur Folge.

3. Durch den Einfluß der Säure wird die bei mittlerer Tem-

peratur vor sich gehende langsame Keimung sehr stark be-

schleunigt. Ist die Temperatur niedriger, so daß im Dunkeln

überhaupt keine Keimung auftritt, bei L3l:hrum salicaria z. B.

schon bei 23°, so bringt auch die Säure keine merkliche Be-

schleunigung hervor, obwohl dabei Quellung erfolgt und diese

Temperatur nicht so niedrig ist, daß eine Wirkung iiuf das

Plasma unmöglich wäre. Daraus ist zu schließen, daß die bei

dem Keimprozeß sich abspielenden Reaktionen bei solchen

Temperaturen noch zu langsam verlaufen oder gar nicht ver-

laufen, als daß sich eine beschleunigende Wirkung der Säure

geltend machen könnte. Anders liegt dies beim Einfluß des
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Lichtes. Dieses vermag auch schon hier eine, wenn auch noch

schwache Wirkung auszulösen, vielleicht infolge seiner größeren

Energiezufuhr.

4. Die Säuren wirken wie bei anderen chemischen Prozessen,

welche durch sie katalytisch beeinflußt werden, so, daß die Be-

schleunigung proportional der Konzentrationen der Wasserstoff-

ionen erfolgt.

5. Die Wirkung der Säure ist nicht »explosiv«, sondern es

ruft erst eine längere Einwirkungsdauer erhebliche Reaktion

hervor. Erst nach 48 stündiger Einwirkung erzielt man die volle

Wirkung. Wie bei anderen katalytischen Reaktionen liegt hier

eine Nachwirkung nach Entfernung des Katalysators vor

(Wirken Säure und Licht zusammen, so wird bei mittleren

Lichtintensitäten und optimalen Säurekonzentrationen die Wir-

kung der Säure von der Lichtwirkung überdeckt. Stärkere

Konzentrationen machen sich hierbei, wie auch im Dunkeln,

durch ihre sekundäre, das Wachstum hemmende Wirkung

geltend.)

Die Wirkung anderer Stoffe bei der Keimung.

Enzyme.

In einer früheren Abhandlung habe ich gemeinsam mit Leh-
mann darauf hingewiesen, daß durch proteolytische Enzyme
im Dunkeln eine Keimung zu erzielen ist und daß dabei offenbar

katalytische Wirkungen derselben mitspielen. Schon damals

wurde angeführt, daß die Förderung durch Enzyme oft sehr

unregelmäßig in die Erscheinung trat. Im Verlaufe der seit-

herigen Untersuchungen habe ich daraufhin noch eine große

Anzahl von Versuchen über den Einfluß von Enzymen bei der

Keimung »lichtempfindlicher« Samen angestellt. Ich habe dabei

ganz ähnliche Ergebnisse wie früher mit häufig sehr starker

Förderung erhalten, immer aber ziemlich erhebliche Unregel-

mäßigkeiten gefunden. Ich möchte deshalb vorläufig noch darauf

verzichten, diese Ergebnisse mitzuteilen, und habe deshalb auch

bei den vorhergehenden Erörterungen die Annahme einer kata-

lytischen Vv'irkung des Lichtes ohne Berücksichtigung der Enzyme
zu stützen gesucht.
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Laugen und Salze.

Im Anschluß an A. Fischers Funde, daß den OH-Ionen

bei der Keimung von Wasserpflanzensamen eine ähnliche Wirkung

zukommt wie den H-Ionen, habe ich an Lichtkeimern einige

Versuche mit Laugen angestellt. Doch machen diese Unter-

suchungen keinen Anspruch auf Vollständigkeit. Ich untersuchte

Epilobium hirsutum unter dem Einfluß von: NaOH von folgen-

den Konzentrationen: 0,4; 0,1; 0,05; 0,005; ^nol. bei 22^^. Hierbei

habe ich nie eine Keimung erzielt (innerhalb 14 Tagen); ferner

NaOH von: 0,4; 0,2; 0,05; 0,02 mol. bei 30*^; auch hier erschienen

innerhalb 14 Tagen höchstens i bis 2%. Auch auf KOH
(0,2 mol.) Ca(OH)2, NH4 (OH) erfolgte innerhalb 10 Tagen

bei 22^ keine Keimung. Eine Begünstigung der Keimung
durch Laugen konnte also nicht festgestellt werden, dagegen

eine starke Hemmung; denn bei 30" müßte normalerweise

die Keimung rasch (in 3 bis 4 Tagen) vor sich gegangen

sein. Man könnte danach entweder eine Giftwirkung der Laugen

auf das Plasma annehmen oder aber ließe sich diese Wirkung

chemisch derart erklären, daß auch die Laugen katalytisch wirken.

Bei einer solchen Reaktion aber könnten bei der Katalyse durch

Laugen andere Reaktionsprodukte entstehen als bei der Katalyse

durch Säuren, welche für die Keimung ungünstig oder wertlos

sind (siehe hierzu die Esterkatalyse durch OH- und H-Ionen

bei Höber).

Ohne Wirkung' bei der Keimung von Epilobium hirsutum

Samen wurden auch folgende Salze befunden: KCl (0,2 mol.);

KNO3 (0,1); K0CO3 (0,1); KBr (0,2); KJ (0,2); NagPO, (0,02

und 0,1); FeClg (0,1); 0,2; 0,06; 0,02; 0,01;) MnS04, 0,2; 0,06;

0,02; 0,01) MnClg (0,1). Weiter ausgedehnt wairden diese Ver-

suche nicht. Indessen bestätigen sie nochmals, daß bei Säuren

nicht der Säurerest, sondern das H-Ion wirksam ist, sonst müßte

auch auf Salzen mit demselben Säurerest eine Wirkung sich

gezeigt haben.

Nachdem die Wirkung der Säure als katalytisch aufgefaßt

wurde, ist nur ein Schritt dazu, auch die Wirkung des Lichtes

bei der Keimung als reaktionsbeschleunigend anzusehen; dem-

nach ist folgende Erklärung der bei der Lichtkeimung festge-

stellten Tatsachen sehr wahrscheinlich: Die Keimung der Samen
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ist eine chemische Reaktion, bei der Reservestoffe eine Um-
lagerung erfahren und zwar, wie Zaleski annimmt, die durch

Enzyme ausgelöste reversible Reaktion der Reifung der Samen.

Diese Reaktion geht bei den durch das Licht begünstigten

Samen von einer gewissen Temperatur ab im Dunkeln sehr

langsam vor sich. Licht und Säure beschleunigen dieselbe. Bei

höherer Temperatur wird schon durch diese selbst eine derartige

Erhöhung der Keimungsgeschwindigkeit erzielt, daß der Einfluß

des Lichtes sich nur noch untergeordnet bemerkbar macht. Bei

höheren Temperaturen genügt also schon eine ganz geringe

Lichtintensität, um diese Reaktion katalytisch zu beschleunigen.

Was den Sauerstoff anlangt, so braucht dessen Einfluß danach

nicht notwendig auch als katalytisch angenommen zu werden,

denn es ist möglich, daß er in die betr. Reaktionen als Teil-

nehmer eingeht.

Zusammenfassung der Ergebnisse.

Im Zusammenhang lassen sich die in den vorhergehenden

Untersuchungen behandelten Fragen folgendermaßen beant-

worten :

Ähnlich, wie dies von früheren Autoren festgestellt worden

war, ergab sich für eine Reihe von Samen, daß die Lichtkeimung

sehr stark von der Temperatur abhängig ist.

Unter sonst gleichen äußeren Bedingungen verlief die

Keimung je nach der Stärke der Beleuchtung verschieden. Es

machte sich hierbei ein Unterschied nicht nur zwischen ver-

schiedenen Samenarten geltend, sondern auch Samen derselben

Art verhielten sich der Lichtintensität gegenüber (ähnlich wie

auch gegenüber der Temperatur) verschieden, wenn sie sich

nach Alter oder Herkunft unterschieden. Untersuchungen an

Samen gleichen Alters und gleicher Herkunft ergaben, daß die

Wirkung der Lichtintensität stark an die angewandten Tem-

peraturen gebunden ist; im allgemeinen zeigte sich, daß bei

niedrigeren Temperaturen stärkere Belichtung nötig war als

bei höheren Temperaturen; bei Temperaturen, die schon in der

Nähe der Grenze lagen, oberhalb welcher bereits Keimung im

Dunkeln erfolorte, genügten schon sehr schwache Beleuchtungs-
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stärken, um die Keimung erheblich zu beeinflussen. Die nie-

drio-ste noch wirksame Beleuchtuno-sstärke la«" für eine Samen-

Sorte von Epilobium hirsutum bei 20° zwischen 3 und 0,5 H.-K.;

bei 25° dagegen war mit ^400 H.-K. die untere Grenze der

Beleuchtungstärke noch nicht erreicht. Es zeigte sich also, daß

noch außerordentlich niedere Beleuchtungsintensitäten die Kei-

mung erheblich beeinflußten.

Auch die Beleuchtungsdauer ist abhängig von der Temperatur,

außerdem sehr stark von der Beleuchtungsstärke. Je höher die

Temperatur und je stärker die Beleuchtung war, desto kürzer

mußten die Samen belichtet werden. Im allgemeinen wurde bei

48 stündiger Beleuchtung durch mittlere Intensitäten (70 H.-K.)

der volle Erfolg erzielt. Auch wenn die Samen vorher im

Dunkeln gequollen worden waren, äußerte sich die Lichtwirkung

nicht momentan; auch dann war noch für die meisten Samen
eine Dauer der Belichtung von 20 bis 48 Stunden nötig, um
eine entsprechende Keimung zu erzielen. Auf die Quellung der

Samen von Epilobium hirsutum . wirkte das Licht nicht ein;

ebenso ist nach meinen Untersuchungen die Annahme sehr un-

wahrscheinlich, daß das Licht die Samenschale derart beein-

flußte, daß dadurch die Keimung ausgelöst wurde. Das Licht

wirkt vielmehr auf das Sameninnere. Parallelen mit bekannten

Lichtreizerscheinungen ließen sich schwer finden; das Verhalten

der Samen bei der Keimung läßt sich besser erklären, wenn

man die Lichtwirkung katalytisch auffaßt.

Stark beeinflußt wurde die Keimung vieler »lichtempfind-

licher« Samen durch schwache Säuren. Sie konnten alle, soweit

sie untersucht wurden und soweit sie auch durch entsprechende

Temperaturerhöhung im Dunkeln keimten, bei solchen Tem-

peraturen durch Säureeinfluß zur Keimung gebracht werden,

bei denen sie ohne diesen Einfluß nicht keimten. Dies wurde

festgestellt für Samen von Epilobium hirsutum, Epilobium ro-

seum, Epilobium paviflorum, Lythrum Salicaria, Srophularia

nodosa, Verbascum thapsiforme, Digitalis purpurea, Oenothera

biennis. Dabei war die Wirkung der Säure an bestimmte op-

timale Konzentrationen gebunden, die je nach Samenart

und Temperatur verschieden waren. Stärkere Konzentra-

tionen hatten Schädigung der Keimlinge zur Folge. Ab-
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gesehen von den Einflüssen der Quellung und sekundären

Schädigungen verlief die Keimung etwa proportional der Säure-

konzentration, und die Wirkung verschiedener Säuren nahm
entsprechend ihrer »Stärke« ab, so daß HCl und HNO3 am
besten wirkten. Demnach wirkten die Säuren entsprechend der

Konzentration ihrer Wasserstoffionen. Die Säurewirkung steht

in engem Zusammenhang mit der Lichtwirkung; denn Samen,

wie Epilobium montanum und Epilobium adnatum, die den andern

verwandtschaftlich sehr nahe stehen, aber bei entsprechenden

Temperaturen vom Licht nicht beeinflußt werden, wurden durch

die gleichen Säurekonzentrationen geschädigt, durch welche die

andern Epilobiumsamen begünstigt wurden.

Ebensowenig wie das Licht wirkte die Säure momentan; bei

mittleren Konzentrationen war eineWirkungsdauer von annähernd

48 Stunden nötig, um den vollen Erfolg der ständigen Einwirkung

auszulösen. Da die Säure auf zweierlei Weise wirkt, die Keimung
günstig, das Wachstum der Keimlinge ungünstig beeinflußt, so

ist ein Wachstumsreiz durch, die Säure bei der Lichtkeimung

nicht anzunehmen. Die Säure ist daher nicht als ein die Keimung
im Dunkeln durch Wirkung auf das Plasma auslösendes Agens
zu betrachten, sondern besser als Katalysator bei einer durch

die Temperatur und andere Einflüsse ausgelösten Reaktion.

Dadurch findet auch die Annahme, daß das Licht katalytisch

wirkt, eine Stütze.
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