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Vorwort. 

Die vorliegende Veröffentlichung leitet eine auf 3Arbeiten berechnete Reihe von Ab­
handlungen ein. Sie verfolgen in einem einheitlichen Rahmen drei verschiedene Ziele. 

Auf Grund von Versuchen, die in ihrer methodologischen Ausrichtung ursprüng­
lich rein ökologisch bestimmt waren, hernach bei der weiteren experimentellen Ver­
tiefung aber stark von rein physiologischen Gesichtspunkten getragen wurden, sollen 
zunächst die Funktionstypen des Assimilationsapparates aufgedeckt und einander 
gegenübergestellt werden, die im Lebensraum des Meeres ausgebildet sind. Da sich 
immer mehr herausstellt, daß der auf dem Lande und damit in der höheren Pflanzen­
welt vorherrschende Typus nur einer von verschiedenen möglichen ist, den wir uns 
freilich infolge der vorherrschenden Untersuchungen an grünen Geweben als den 
Assimilationsapparat schlechthin anzusehen gewöhnt haben, so geht es letzten Endes 
gar nicht mehr um das Leben im Meere, vielmehr um die vergleichende Erfassung einer 
Grunderscheinung des pflanzlichen Lebens überhaupt. Wir werden dabei sehen, daß 
der Lebensraum des Meeres, dem ja die Lebewesen entstammen, schon darum in den 
Mittelpunkt einer vergleichenden Analyse zu stellen ist, weil ihn ihm als dem Urmedium 
noch die ganze Mannigfaltigkeit gerade der physio logischen Gestaltstypen erhalten 
ist, die auf dem Lande, soweit wir die Funktion des Stoffgewinns im Licht betrachten, 
offenbar weitgehend nivelliert worden sind. 

Weiterhin soll die Gegenüberstellung der Eigenschaften jener Funktionstypen in 
der 11. Abhandlung als Ausgangspunkt dienen für die Darstellung eines bedeutsamen 
Entwicklungsanstoßes, den die vergleichende Physiologie der Photosynthese in den 
letzten Jahren durch den Einbruch der meeresbio log ischen Forschung erfahren hat. 

Von den Funktionstypen aus, die sich bei der Gegenüberstellung verschiedener 
Arten, Gattungen und höherer systematischer Einheiten erfassen ließen, führt der Weg 
schließlich zur Behandlung der engeren Einheiten inherhalb einzelner Arten. Eine 
orientierende Prüfung zeigte auf der einen Seite, daß bei gewissen Braunalgen je nach 
dem Lichtfeld ihres Wuchsortes auch in physiologischer Hinsicht auffällige Ver­
schiedenheiten bestehen. Auf der anderen Seite sind aber offenbar selbst in völlig 
gleichem Lebensraum, also im selben Lichtfeld und ber gleichem Salzgehalt noch 
„Formen" einzelner Arten ausgebildet, die sowohl in Größe und Wuchsform wie im 
Farbstoffgehalt und im biochemischen Bau ihres Pigmentapparates beträchtlich von­
einander abweichen. Da nun neuere Erfahrungen an Landpflan:Zen mit immer zwingen­
derer Kraft für die Existenz erblich verschiedener Rassen neben den eigentlichen 
Standortmodifikationen sprechen und die. vergleichend-physiologische Erfassung 
solcher Formen für unser Problem grundsätzlich wichtige Aufschlüsse zu liefern ver­
spricht, so wird die 111. Abhandlung sich mit den biochemischen Eigenschaften und 
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der funktionellen Reaktionsweise von modifikativen Formen und konstitutionellen 
Rassen besch,äftige,n, die uns im Meere als Oberflächen- und Tiefenformen bestimmter 
Arten begegnen;

Ein glücklicher Zufall fügte es so, daß die Erkenntnis von der Notwendigkeit und Fruchtbarkeit 

ökologischer  Gedankengänge selbst im rein physiologischen Bereich der ungelösten Fragen der 

Kohlensäureassimilation zeitlich zusammenfällt mit der Gründung des Instituts für Meereskunde der 

Universität Kiel. Wer, aus verschiedenen Gründen für bestimmte Fragen zeitweise an die westliche 

Ostsee gebunden, gezwungen war, die Vorarbeiten zu den in Rede stehenden Versuchen unter primi­

tiven Umständen an fliegenden Feldstationen durchzuführen, um schließlich im Kitzeberger Meeres­

institut eine Heimstätte für ihre Fortsetzung zu finden, hat doppelten Anlaß, von den Ergebnissen 

�us die Bedeutung meereskundlicher Forschung überhaupt im Rahmen pflanzenphysiologischer Pro­

bleme herauszustellen. 

Zehn Jahre lang an den verschiedensten Küsten der skandinavischen Länder sowie an der deut­

schen Nord- und Ostseeküste betriebene Experimentalarbeiten über die funktionelle Einstellung be­

stimmter biochemischer Typen von Meeresalgen auf die Hauptfaktoren, die ihren unmittelbaren 

Lebensraum kennzeichen, führten den Verfasser in den letzten 2 Jahren an einen Wendepunkt der 

Arbeit Er betrifft sowohl die grundsätzliche Auffassung der vorher aufgedeckten Funktionstypen 

wie den Fortgang der Arbeiten überhaupt. Die Beachtung, die den Ergebnissen dieser zehnjährigen 

Arbeit in der letzten Zeit zuteil wurde, rechtfertigt es, daß an. diesem Wendepunkt sowohl eine Rück­

schau wie ein Ausblick vorgenommen wird. Sie mögen der Darstellung der neuen Versuche, die im 

Sommer l 937 an der Kieler Förde angestellt wurden, vorausgehen. 

Einleitung. 

Die im Jahre 1927 begonnenen Arbeiten knüpfen an den großen Naturversuch 
an den ökologisch so überaus mannigfaltig gestalteten Küsten der nordeuropäischen 
Meere an. Von hier aus, d. h. von der auf ausgedehnten Reisen gewonnenen Anschau­
ung der Vegetationsverhältnisse sowie der Prüfung der Grenzprobleme in horizontaler 
und vertikaler Richtung mußte die experimentelle Analyse unter grundsätzlicher 
Änderung ihres methodologischen Charakters gegenüber der rein physiologisch ein­
gestellten Richtung der Pflanzengeographie so gehandhabt werden, daß den Schluß­
folgerungen nicht bloß physiologische, vielmehr ökologische und p f lanzen­
geographische  Beweiskraft zukäme. Im Mittelpunkt stand also die Einstellung der 
Pflanzen zum natürlichen Lebensraum und seinen bestimmenden Faktoren am Wuchs­
ort. Daß die Ergebnisse dieser Art von vergleichender Ökologie vor allem solche Eigen­
schaften der physiologischen Gestalt aufdeckten, die den Eindruck erwecken, als seien 
sie in den mannigfaltig gestalteten Lebensräumen von eben jenen Faktoren der Außen­
welt, also vorwiegend durch das Vorleben und damit durch die Umwelt  erzeugt, kann 
nicht wundernehmen. Haben doch gerade die vorausgegangenen erfolgreichen Labora­
toriumsversuche von HARDER u. a. gezeigt, in welchem Maß die physiologischen Eigen­
schaften der ökologisch gegensätzlichen „Einstellungen" auf bestimmte Faktoren 
durch das Vorleben geprägt, dem Protoplasma also unter  ihrer formenden Kraft  
aufgezwungen werden. 

Allein der Schwerpunkt verlagerte sich im weiteren Verlauf der Arbeiten in zwei­
facher Richtung: 

1. Die ökologische Vertiefung führte mit der Erfassung gegensätzlicher Einstel­
lungstypen aus g le ichem Lebensraum von der prägenden Wirkung der Umwelt hin­
weg zur Aufdeckung der bislang verborgenen k o n s t i tut  i o n e 11 e n Typen der physio-
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logischen Gestalt, an deren Ausprägung das Vorleben nur begrenzten Anteil hat 
(MONTFORT 1936, 1937 a, b, c). 

2. Die Vertiefung der experimentellen Analyse der Einstellung des Assimilations­
apparates auf die Qualität des Lichtes führte mit innerer Notwendigkeit in das Gebiet 

der rein phys io log ischen Assimilationsforschung. Es konnte gezeigt werden, daß 
der bisher über Gebühr herausgestellte und weitgehend isoliert betrachtete Grün­

typus der Chloroplasten physiologisch als „ Rot ausnutzer" anzusprechen ist, während 

Fucoxanthin-Braunalgen in ausgesprochenem Gegensatz zu jenem Typus wie auch zu 

den weit verbreiteten XanthoP.hyll-Braunalgen sowohl experimentell gebotenes blaues 
Tageslicht wie auch natürliches blaugrünes Tiefenlicht ohne andere Nebenpigmente 

als ge I b e Farbstoffe auszunutzen vermögen; und diese Ausnutzung geschieht sogar 

in einem erstaunlich hohen Maße. 
Damit rückt der Schwerpunkt von der ökologischen Frage der Lichteinstellung auf 

Intensität und Qualität des Lichtes in der Litoralregion und im Tiefenlicht für die 

weitere Analyse mehr und mehr in das Gebiet der Untersuchung der Carot inoid­

wirkungen. Nun sind aber photosynthetische Leistungen in  ihrem optischen Bereich, 

die wes�ntlich auf ihr  Konto zu setzen sind, natürlich nur nach Maßgabe der von den 
gelben Farbstoffen erreichten Absorption bestimmter Strahlen möglich. Es kommt 

also jetzt darauf an, die Leistungen bei solchen „ BI au  ausnutzern" mit den Eigen­

schaften ihrer Farbstoffe ins Verhältnis zu setzen. Denn weder die Ermittlung des 

quantitativen und qualitativen Charakters der Lichtfe lder  (SEYBOLD 1934, 1935, 

1936), noch die vergleichende Betrachtung des Lichtgewinns  (SEYBOLD 1934, 1936), 

noch die Aufdeckung der funktionellen Reaktionsweisen (MoNTFORT 1934, 1936, 1937; 

SCHMIDT 1937) vermag für sich allein das Problem der Carotinoidwirkung zu lösen. 

Um diese Fragen ihrer Lösung entgegenzuführen, bedarf es einer Verknüpfung aller 

jener Untersuchungsrichtungen mit vergleichenden Assimilationsversuchen an ver­
schiedenen Funktionstypen in weißem und farbigem Licht. 

In einer kürzlich vorgelegten Analyse der Beweiskraft der bekannten Versuche von 

W1LLSTÄTTER und STOLL (1918) über die Nichtbeteiligung der Carotinoide am Assi­

milationsprozeß habe ich zeigen können, daß die von WILLSTÄTTER und STOLL sowie 
ihren Nachfolgern aus Versuchen an Laub blättern gezogenen weitreichenden Schlüsse 

der Kritik nicht standhalten. Es mußte darauf hingewiesen werden, daß damit eine der 

Hauptfragen, deren Lösung die beiden Biochemiker im Schlußwort ihres Assimilations­

buches ausdrücklich als eine der wesentlichsten Aufgaben ihrer vielseitigen Unter­

suchungen bezeichnen, entgegen ihrer Meinung - und damit der heutigen Lehr­

meinung überhaupt - in ihrer grundsätzlichen Fassung offenbar falsch beantwortet 

ist. Es dürfte daher berechtigt sein, die wesentlichen experimentellen Argumente 
unserer neuen Vorstellung von der Wirkung einzelner Spektralbezirke auf die photo­

synthetische Leistung der Plastiden in ihrer Abhängigkeit vom biochemischen Cha­

rakter ohne die bisher notwendige Belastung durch ökologische Fragen und ganz ohne 

kritischen Ballast auf Grund neuer Versuche zusammenfassend darzustellen. 

Solche Untersuchungen habe ich mit Unterstützung der Deutschen Forschungs­
gemeinschaft und des Reichsforschungsrates während des Jahres 1936 in Laboe an der 

Kieler Außenförde begonnen und im Sommer und Herbst 1937 am Institut für Meeres­
kunde in Kitzeberg fortgesetzt. 
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Dem Direktor der Anstalt, Herrn Prof. Dr. REMANE, bin ich für das außerordentlich freundliche 
Entgegenkommen zu großem Dank verpflichtet. Das Gleiche gilt für die Assistenten des Institutes, 
Herrn Dr. ERICH SCHULZ und Frl. Dr. HEJ.GA MEYER, die mich in mannigfacher Weise unterstützt 
haben. Herr Doz. Dr. HOFFMANN bestimmte bereitwillig einige Algen, und bei der Materialbeschaffung 
auf Helgoland stand uns wiederum Herr Dr. KoRNMANN von der biologischen Anstalt Helgoland mit 
Rat und Tat zur Seite. An der Bestimmung der Durchlässigkeitskurven von Algen und Farbstoff­
extrakten hat Frl. Dr. MEYER wesentlichen Anteil. 

In Kitzeberg wären die umfangreichen Versuchsserien ohne die aufopfernde Hilfe meiner beiden 
Mitarbeiter, Frl. GERDA KüsTERS und Herrn cand. rer. nat. HANS FöCKLER nicht möglich gewesen. 

Allen Genannten spreche ich auch hier meinen herzlichen Dank aus. 

I. Differenzfilter�Versuche mit grünen und braunen Meeresalgen.

Es gibt zwei Möglichkeiten, die Bedeutung bestimmter Spektralbezirke für die 

Photosynthese verschieden gefärbter Assimilationsgewebe zu ermitteln. Bei jeweils 
energiegleicher Einstrahlung der e in  z e  1 n e n Bezirke erhält man eine physiologische 
Assimilationskurve, die die Abhängigkeit der Funktion von der Wellenlänge kundgibt. 
Die Grundtypen dieser Kurven für grüne; braune und rote Gewebe hat G. SCHMIDT 
(1937) kürzlich vorgelegt. Anders, wenn man aus einem zusammengesetzten Licht 

(,,Weißlicht" des Sonnen- oder diffusen Tageslichtes) einzelne Bezirke herausnimmt 
und die Bedeutung der fortschreitenden Zugabe kürzerwelligen Lichtes zum Rot­
anteil des Tageslichtes bis zu seiner völligen Wiederherstellung ermittelt. Dieses Ver­

fahren liefert Differenzfilter-Assimilationskurven. 
Wir werden sehen, daß gerade die Differenzfiltermethode mit Abdrosselung oder 

Zugabe bestimmter Strahlen gegenüber dem Ausgangslicht für die Aufdeckung der 
Funktionstypen des Assimilationsapparates unschätzbare Dienste leistet. Zu dieser 
Hoffnung berechtigten schon die orientierenden Versuche vom Sommer 1936. Die 
neuen Versuche vom Sommer 1937 haben die an sie gestellten Erwartungen erfüllt. 
Da sie die Grundlagen für die Bewertung der Funktionstypen abgeben, soll ihre 
Methodik etwas eingehender geschildert werden. 

1. V e r s u c h s m e t h o d ik.

a) Fi lter  u n d  B estrahlung.

Verwendet wurden große Farbglasrundscheiben der Firma Schott & Gen. von ca. 20 cm Durch­
messer. Die Reihe begann mit RG 8 (äußerstes Rot) und führte bis zu GO 3, einem hellen Gelb, dem 
gegenüber natürlichen Tageslicht unter grauem Himmel nur noch die äußersten violetten Strahlen 
fehlen. Die Abstufungen der fortschreitend durch kürzerwelliges Licht erweiterten Strahlung sind aus 
der Übersicht nebst den Durchlässigkeitsverhältnissen im Schott-Katalog ersichtlich1). 

R08>,\ ca. 700 µ,p, 002 >,\ ca. 560 µ,µ. 005>,\ ca. 445 fLfL 

R05>,\ ,, 670 fLfL GO 11>,\ ,, 500 fLfL 003>,\ ,, 430 fLfL
RG2>,\ ,, 630 f-Lf-L 007 >,\ ,, 475 f-Lf-L · Fensterglas >A „ 360 fLfL 

Die Assimilationskammern (mit je auf Celluloidrahmen aufgenähten Versuchspflanzen) liegen zu 
zweien oder dreien in großen Zinkdosen, deren Deckel die Farbfilter tragen, Als Lichtquelle dient aus­
schließlich natürliches Tageslicht. Wir bestrahlen entweder mit Sonne+ diffusem Himmelslicht oder 
mit diffusem Licht bei Grauhimmel (seltener zu besonderen Zwecken bei Blauhimmel). Wenn die 
Gewebe mit Sonnenlicht bestrahlt werden sollen, erfordert die Gleichmäßigkeit der Belichtung in den 
Dosen die Verwendung großer Spiegel. Mit ihrer Hilfe werden die Sonnenstrahlen jeder Dose senkrecht 

1) Prüfungen der Filter wurden mit dem Pulfrich-Photometer vorgenommen.

20 
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Abb. 1. Feldflaschenartige 
Assimilationskammern aus 
einem Vergleichsversuch 
mit Cladophora rupestris, 

Laminaria hyperborea und 
Phyllophora membranifo/ia. 

Abb. 3. Wie Abb. 2. Dose ohne Deckel. 
Auf dem mit Milchglas bedeckten Boden 
zwei Assimilationskammern mit La-

minaria hyperborea und Codium 

tomentosum. 

Abb. 2. Assimilationsdose; Deckel mit Schott­
schem Farbfilter. Versuchsanordnung zur Ein­
spiegelung von Sonnenlicht durch Filter 8012. 
Die Schutzscheibe links dient zur Abblendung 

des direkt einfallenden Sonnenlichtes. 
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zugeführt. Zur Erhaltung genügender Temperaturkonstanz stehen die Dosen in weiten Zinkwannen 
mit fließendem Wasser, das einem Reservoir entstammt. 

Die Figuren 2 und 3 zeigen die Anordnung der Assimilationskammern in den Dosen sowie Filter­
aufsatz und Spiegelanordnung. Die Methode der Bestrahlung ist also die gleiche wie bei den früher 
auf der ökologischen Station Fitjar der Insel Stord (Norwegen) angestellten Versuchen (vgl. MONT­
FORT 1934). 

b) Gang der  Untersuchung
und Best immung der Assimilat ionskurven unter  D i f f erenzf i lt ern. 

Es kam darauf an, in einer bestimmten auffallenden Strahlung mehrere Funktionstypen gleich­
zeitig arbeiten zu lassen. Der Verzicht auf künstliches Licht, der in anderer Hinsicht geboten erschien, 
zwang bei der leichten Veränderlichkeit des Wetters dazu, den Geweben nach Möglichkeit recht viel 
verschiedene  Bezirke dieser Strahlung g le ichzeit ig  darzubieten. Arbeitet man also mit je 3 Por­
tionen Dictyota und 3 Portionen Ulva, so wird so vorgegangen, daß je 2 Assimilationskammern (eine 
mit Dictyota und eine mit Ulva) mit dem weißen Tageslicht, das 2. Paar mit dessen Rot-+ Grünanteil, 
das 3. Paar mit dem. reinen Rotanteil dieses Lichtes bestrahlt wird. Wenn dann bei gleichmäßig 
grauem Himmel in mehreren 1/2 oder l stündigen Expositionen hintereinander mit den gleichen Paaren 
der beiden (meist funktionell gegensätzlichen) Versuchspflanzen auch in anderen Bezirken experimen­
tiert wurde und die Leistyngen jeweils auf diejenigen der Kontrollen im Weißlicht bezogen werden 
konnten, so waren auf diesem Wege s imultane Differenzfilter-Assimilationskurven zu gewinnen. 

Voraussetzung zur Brauchbarkeit dieses Verfahrens ist eine längere Vorprüfung der Versuchs­
pflanzen in weißem Licht. Diese erstreckt sich: 1. auf die individuellen Schwankungen, 2. auf die 
konstanten, individuellen Verschiedenheiten der Leistungen und meistens noch auf die Bestimmung 
der einfachen physiologischen Lichtassimilationskurven. Die Kenntnis dieser Eigenschaften, vor allem 
der Einstellung auf die I n tensität des Lichtes, ist für die Beurteilung der Wirkung qualitativer Ab­
drosselung der Energiezufuhr gegenüber einer Intensitätsverminderung bedeutsam. Der Berechnung 
der Relativwerte der Assimilationsleistung werden die in der Vorprüfung erhaltenen sogenannten 
Individual i täts faktoren zugrunde gelegt. Mit ihrer Hilfe lassen sich die gleichzeitig an mehreren 
Thallis einer Versuchspflanze in den einzelnen Spektralbezirken ermittelten Werte mit der gleichen 
Sicherheit zur Bestimmung der Differenzfilter-Assimilationskurve verwenden, wie wenn mit ein und 
demselben VersuchsthalHts gearbeitet wird und die Expositionen nacheinander bei gleichbleibender 
Intensität des auffallenden Weißlichtes vorgenommen werden. Da aber in diesem Fall die ganze Serie 
mehrere Stunden erfordert, während der die Himmelsstrahlung nur in den seltensten Fällen bei gleich­
mäßig trübem Wetter um die Mittagsstunden herum ungefähr gleiche Intensität bewahrt, so zogen 
wir das erste Verfahren mit der gleichzeitigen Prüfung mehrerer Thalli unter Verwendung der Indi­
vidualitätsfaktoren vor. 

Die Versuche umfassen also jeweils eine lange Vorarbeit. Dafür sind ihre Ergebnisse aber auch 
vielseitig verwertbar - nicht bloß mit Rücksicht auf die Fragen, die hier erörtert werden. Wir be­
trachten hier lediglich die Differenzfilter-Assimilationskurven und zudem nur als Unterlagen für die 
spätere Beurteilung von Lichtgewinn und funktioneller Lichtausnutzung in zusä tz l  i eh gebotenen 
fortschreitend kürzerwelligen Strahlungsbereichen gegenüber dem Rotanteil des Tageslichtes. 

2. G e g e n üb e r s t e l l u n g d e r  F u n k t i o n s typ e n.

Sie erfordert eine kurze Vorführung der Kurven für die beiden Gruppen von 
Chloroplasten. In den Figuren sind die Assimilationsleistungen (Relativwerte nach 
Bestimmungen mit der Winklerschen 0

2
-Methode) auf die Werte im Rotlicht= 100 

bezogen und so eingetragen, daß sie ungefähr auf der äußersten Grenze der Reichweite 
der Strahlung unter den Filtern liegen. 

a) Der Xan thophyl l typus der Chloroplasten.
(Carotinoide ohne fucoxanthin.) 

Rein biochemisch betrachtet umfaßt dieser Typus, soweit meine Erfahrungen 
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reichen, alle fucoxanthinfreien Assimilationsgewebe, gleichgültig, ob sie rein grün, gelb, 
braun, rot oder violett gefärbt sind. Assimilations p h ys i  o I ogi sch konnten aber bisher 
nur wenige Angehörige dieses Typus durchgeprüft werden. Es erweist sich als zweck­
mäßig, die durch den Besitz von Chromoproteiden ausgezeichneten Gewebe (Rotalgen, 
Cyanophyceen) als besondere Gruppe abzutrennen. 

a) Plastiden ohne Chromoproteide.

Fig. 4 und 5 geben, wenn wir von Ceramium zunächst absehen, den grundsätzlichen 
Verlauf der Kurven für grüne Starklichtalgen wieder. Er ist in mehrfacher Hinsicht 
aufschlußr,eich. 
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Abb. 4. Differenzfilter-Assimilationskurven bei 
fortschreitender Erweiterung der Spektralbezirke 
des diffusen weißen Tagelichtes. 1 =Ceramium

rubrum, 2 = Cladophora hirta. Beziehung der Werte 
auf die Leistungen unter dem (engeren) 

Rotfilter RG5. 

Abb. 5. Differenzfilter-Assimilationskurven. 
1 =Ceramium rubrum, 2 = Ulva lactuca (Helgoländer 
Material aus Versuchen vom Sommer 1936), 3 = 
Ulva lactuca (Kieler Material aus Versuchen vom 
Sommer 1937), 4 =Cladophora hirta. Beziehung der 
Leistungen auf die Werte unter dem (weiteren) 

Rotfilter R02. 

1. Die Differenzfilter-Assimilationskurve macht durchaus den Eindruck einer ge­
wöhnlichen physiologischen Lichtassimilationskurve. Ohne nähere Kenntnis der Ver­
suchsanordnung w.ürde ein Leser, der nur wüßte, daß auf der Abszisse Lichtsteigerun­
gen abgetragen sind, annehmen, es handle sich um eine Abhängigkeit der Funktion 
von der Intens i tät  des Lichtes. Tatsächlich steigern wir ja auch die Intensität der 
Strahlung. Setzen wir diese mit der Steigerung der Funktion ins Verhältnis, so zeigt 
sich das gleiche wie bei dem „Relativitätsgesetz" der C02-Assimilation (LuNDEGÄRDH): 
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die Steigerung der Funktion ist im Minimumgebiet des Faktors relativ am größten, 
um mit fortschreitender Annäherung an das Maximumgebiet geringer zu werden. 

2. Allein hier ist ja das Minimumgebiet in Wirklichkeit das Gebiet der stärksten
Chlorophyllabsorption, in dem sich der Energiegewinn durch die Hauptbänder der 
Absorption des Farbstoffes besonders stark auswirkt. In der Figur 4, wo von einem 
sehr engen Rot ausgegangen wird, das schon den Bändern in Rotorange keine Möglich­
keit mehr zur Absorption gestattet, wird daher unter Filter RG 5 (>,,>670µ,µ,) auch nur 
schwach assimiliert. Die Zugabe der Strahlen geringerer Wellenlänge läßt daher die 
Leistung stark anschwellen. Das gilt, wenn auch in etwas geringerem Maß, noch bis 
an die Grenze von Gelb und Grün. 

3. Die weitere Zugabe der noch fehlenden grünen und blauen Strahlen des weißen
Tageslichtes, das hier bei völlig bedecktem Himmel mit gleicher Intensität in allen 
Bereichen zwischen ,\ 700 bis 400µ.µ. einfällt, bedeutet für diesen Assimilationsapparat 
ebenso wenig, wie die weitere Steigerung der Intensität an einem Punkt der gewöhn­
lichen Lichtassimilationskurve, der bereits nahe am Übergang zum horizontalen Ast 
liegt. 

4. Wir haben also einen Funktionstypus vor uns, der ganz auf die „linke" Hälfte
des Spektrums, d. h. auf die I an  gwelligen Strahlen (Rot, Orange, Gelb sowie Gelb­
grün) eingestellt ist. Ihm gehören von Braunalgen auch olivgrüner, chlorophyllreicher 
Schatten-Fucus und gelbbrauner, chlorophyllarmer Sonnen-Fucus an. Ich habe diesen 
Typus schon früher als den der „Rotausnutzer" bezeichnet. 

ß) Plastiden mit Phycoerythrin und Phycocyan. 
In Figur 4 und 5 ist jeweils der linke Teil der Kurve eingezeichnet, den dunkel­

rotbraune, chlorophyllreiche Ceramium rubrum-Büschel lieferten, die von gleichem 
Lichtfeld stammten wie Cladophora hirta. Schon früher habe ich gelegentlich der ent­
sprechenden Versuche mit Plocamium coccineum von Helgoland darauf hingewiesen, 
daß der ungemein starke Anstieg der Kurve bei Phycoerythrin-Plastiden mit ihrer 
Intens i tätseinstellung nichts zu tun hat (vgl. MONTFORT 1937b). Auch bei dem 
Kieler Ceramium handelt es sich nicht um eine gegenüber Cladophora ausgeprägtere 
Einstellung auf Starklicht, vielmehr um eine Ausnutzung der vom Phycocyan und 
Phycoerythrin der rotbraunen Zellen gelieferten Energie in Gelb und Gelbgrün. Ver­
mutlich würde das bei Zugabe des gesamten Grünbereiches (bis ,\ 500µ.µ.) wegen des 
Absorptionsmaximum des Phycoerythrins (vgl. KvuN 1912) noch stärker zum Aus­
druck gekommen sein. Darüber hoffe ich später weitere Angaben machen zu können. 
Dann wird auch auf die Frage des Kurvenverlaufs bei Zugabe des blauen Anteils im 
Tageslicht zurückzukommen sein. Vorläufig sind die Verhältnisse bei Zellen mit 
Chromoproteiden noch zu wenig geklärt, als daß etwas Sicheres über den gesamten 
Verlauf der Kurve ausgesagt werden könnte. 

b) Der  Fucoxanthintypus der  Chloroplasten.

Die Gegen,überstellung der Figuren 6 und 5 sowie 7 und 4 (vgl. auch Fig. 9 und 10) 
verschafft uns einen Einblick in zwei grundverschiedene Funktionstypen des Assi­
milationsapparates, deren Existenz von der physiologischen Forschung bisher zum 



310 C. MoNTFORT: 1. Aufdeckung und vergleichende Analyse der Carotinoidwirkungen.

Schaden des Carotinoidproblems übersehen wurde. Die Entdeckung eines außer­

ordentlich starken Anstiegs der Photosynthese fucoxanthinreicher Plastiden bei Zugabe 

der gesamten Grünregion des Tageslichtes zu seinem Rot- und Gelb-haltigen Anteil 
erscheint mir von grundsätzlicher Bedeutung, da er eben den fucoxanthin f re ien  

Plastiden des Xanthophylltypus, soweit sie nicht über Chromoproteide verfügen, 

völlig abgeht. Das Kurvenbild ist daher jetzt bei Laminaria und Dictyota von dem 
bei grüner Ulva und Cladophora grundverschieden. Darauf werden wir noch zurück­
kommen. 
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Abb. 6. Differenzfilter -Assimilationskurven. 
1 =Laminaria digitata (Ostsee-Tiefenform aus
8 m), 2 =Dictyota dichotoma (Helgoländer Ma­
terial aus Versuchen vom Sommer 1937), 3 = 
Dictyota dichotoma (Helgoländer Material aus
Versuchen vom Sommer 1936) Wie Abb. 5. 
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Abb. 7. Differenzfilter-Assimilationskurve 
von Laminaria digitata (Ostsee-Tiefenform).

Wie Abb. 4. 

Zugleich zeigen die Kurven der Figur 6, daß wir es nicht etwa mit einer Besonder­

heit der Schwach l ichteinstellung zu tun haben, was man ja aus der Gegenüber­
stellung einer Tiefen-Laminaria mit jenen grünen Starklichtalgen hätte schließen 

können. Absichtlich kam Dictyota als Starklichtpflanze in den Versuch. Wir sehen 

also, daß die Eigentümlichkeit des Verlaufs der Leistungskurve dieses Typus mit der 

Intens i tätseinstellung der Plastiden nichts zu tun hat. Im übrigen hätten ja gerade 

die T ie fenpflanzen viel eher ausgesprochen „logarithmische" Kurven liefern müssen 
als die Starklichtpflanzen aus dem oberen Litoral, wenn sich in diesen Kurven wirklich 

Intensitätseinstellungen kundgäben. 

c) D i e  Bedeutung der  Intens itä t  d e r  S tr ahlung für  d ie  Gesta l t  der  Kurve.

Etwas anderes ist es, in welchem Maß die Intensität des eingestrahlten Lichtes als

e n er  ge ti scher  Faktor die Gestalt der Kurve beeinflußt. Ein wesentlicher Unterschied 
zwischen jeder vollständigen Lichtassimilationskurve im gewöhnlichen Sinne und den 
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Differenzfilter-Assimilationskurven der vorgeführten Art besteht darin, daß jene die 
Abhängigkeit der Funktion von der Intensität des Faktors in sämtl ichen Stufen 
vorführt, während diese, selbst wenn der erste Wert unter Filter RG 5 im äußersten 
Rot gewonnen wird, noch immer die Auswirkung der starken Chlorophyllabsorption 
um·;\ 670µµ herum kundgeben. Aber selbst wenn wir dem abhelfen und Filter RG8 
in den Anfang stellen, dessen Licht wegen seiner Begrenzung bei ;\ ca. 690µµ zu lang­
wellig ist, um vom Chlorophyll erheblich absorbiert zu werden, so erhalten wir zwar 
eine Kurve, die bei ;\ 690µµ unter dem Nullpunkt (Kompensationspunkt) beginnt, 
allein auch ihr haftet noch ein Mangel an. Sie drückt die fortschreitend höheren 
Intensitätsstufen, mit denen die Chloroplasten bei der qualitativen Erweiterung der 
Strahlung arbeiten, nur in solchen Relativwerten aus, die mit den Lichtstufen nicht 
ohne weiteres ins Verhältnis gesetzt werden können, die man aus einer gewöhnlichen 
vollständigen Lichtassimilationskurve mit dem Maximalwert der Strahlung in direktem 
Sonnenlicht + diffusem Himmelslicht bei klarem Himmel um die Mittagszeit bei hohem 
Sonnenstand errechnen kann. Mit anderen Worten: wir wissen zunächst nicht, in 
welchem Gebiet der Lichtassimilationskurve, rein energetisch, d. h. nur mit Rücksicht 
auf die Intensitätsstufen betrachtet, die Werte unserer Differenzfilterkurven liegen. 
Es ist aber klar, daß die Lage dieses Ausschnittes im Minimum-, Übergangs- oder 
Maximumgebiet des Lichtfaktors auch für eine Kurve der k o m bin i e rt e n Wirkung 
von Intensität+ Qualität nicht gleichgültig sein kann . 

. Man braucht sich nur vorzustellen, was geschehen kann, wenn von 2 gleichen 
assimilierenden Geweben das eine mit rotem und gelb-grünem Licht (;\>550µµ) 
sehr hoher Intensität bestrahlt wird und darin mit Hilfe der vom ersten Maximum 
der Chlorophyllabsorption gelieferten Energie eine starke Photosynthese erreicht, 
während das andere die gleichen langwelligen Strahlen in gleicher Intensität, dazu aber 
gleichzeitig noch kurzwelliges Licht derselben Intensität erhält. Wenn die Chloro­
plasten schon im ersten Fall sehr stark assimilieren, darf man nicht erwarten, daß die 
zusätzliche kurzwellige Strahlung ebenso starke Verwertung findet, wie wenn der 
Parallelversuch mit erheblich geringerer Intensität der gleichen Strahlungen vor­
genommen wird. 

Das braucht sich aber nicht nur bei Schwachlichteinstellungen der Chloroplasten 
(oder des Protoplasmas überhaupt) in solcher Weise zu äußern. Man kann nämlich 
zeigen, daß selbst extreme Schwachlichtgewebe, ja sogar solche aus blaugrünem 
Tiefenlicht, ohne rote Strahlen vom Standort her überhaupt zu kennen, selbst rotes 
Sonnenlicht der Mittagssonne, von Filter RG2 zu fast lOO °lo hindurchgelassen, 
stundenlang nicht nur gut ertragen, sondern darin recht gut assimilieren! Wenn 
u n filtriertes Sonnenlicht bei solchen Geweben selbst in gewöhnlichen Glaskammern 
die früher vorgeführten Sonnenst ichwirkungen hervorruft, die in kurzer Zeit bis zum 
Lichttod führen können, so sind diese lediglich auf das Konto der v io letten Strahlen 
zu setzen. Darüber werde ich auf Grund von weiteren Versuchen, die im Sommer 1937 
in Kitzeberg angestellt wurden, demnächst berichten. Allein auch bei photisch sehr 
resistenten S ta  rk l  ich tgeweben zeigt der Vergleich der Leistungen in s ta  rke  m rotem 
Licht gegenüber denen im Weißlicht von gleich hohem Rotanteil oft nur eine geringe 
Steigerung durch die zusätzliche kurzwellige Strahlung. Das findet man auch bei 
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Dictyota, und diese Erscheinung wird uns noch beschäftigen, wenn wir das Zusammen­
wirken der einzelnen Wellenlängen im weißen Licht näher betrachten. 
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Abb. 8. Differenzfilter-Assimilationskurven in Abhängigkeit von der Intensität der Strahlung des 
Weißlichtes. x x =Laminaria digitata (Tiefenform), 0-0 =Dictyota dichotoma, l!]---l!l = 
Ulva lactuca, S = Sonne + diff. Licht, s. d. = starkes diffuses Licht; die übrigen Kurven aus schwachem 
diffusem Licht. Beziehung der Leistungen auf die Werte im jeweiligen Weißlicht. Filter RG8 =sehr 

dunkles Rotfilter (,\>690µµ). 

Es ist also nicht verwunderlich, daß der Anstieg der Differenzfilter-Assimilations­
kurven im diffusen Licht unter sehr trübem Himmel von Rot nach Grün und Blau 
viel steiler verläuft als in starkem diffusem Licht oder gar in direktem Sonnenlicht; 
denn dabei sind ja von vornherein mit den langwelligen Strahlen schon erheblich höhere 
Leistungen erzielt worden als bei sehr gedämpfter Rotstrahlung. Ich führe daher in 
Figur 8 einige solcher Kurven vor, die teils bei direktem Sonnenlicht, teils in starkem, 
teils in schwachem diffusem Tageslicht bei Sonnen-Dictyota erhalten wurden. Zur Ab­
wechslung sind die Kurven nun auf die Leistung im Weißlicht =100 bezogen, anstatt 
auf die Werte in rotem Licht. Dadurch kommt auch die verschiedene Höhenlage der 
Leistungen zum Ausdruck, die die Zellen in roten Strahlen verschiedener Intensität 
erreichen. 

d) Vergleichende Betrachtung der Typen. 
Sofern also mit hinreichend schwachem Licht gearbeitet wird, kommt bei den 

Fucoxanthinplastiden ganz unabhängig von ihrer Intensitätseinstellung eine funk­
tionelle „Einstellung" auf ganz bestimmte Bezirke des Tageslichtes zum Vorschein. 
Es macht dann den Eindruck, als ob bei diesem Typus die Photosynthese im Rotanteil 
des Tageslichtes nur gleichsam angekurbelt sei und erst durch die Zugabe der übrigen 
Wellenlängen voll in Gang, käme. 

In den Figuren 9 und l O sind in beiden Funktionstypen, die so markante Gegen­
sätze der Wirkung bestimmter Spektralbereiche des Tageslichtes zum Ausdruck 
bringen, vereinigt. Sie springen bei der Betrachtung von Cladophora gegenüber 
Laminaria in ihrem grundsätzlichen Verhalten ebenso heraus wie bei Ulva gegenüber 
Dictyota. Bei beiden Paaren erweist sich der Bezirk zwischen·,\ 550 und ,\ 500µµ für 
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den weiteren Gang der assimilationsphysiologischen und strahlungsphysikalischen 
Analyse als entscheidend. Da hiervon im nächsten Kapitel eingehend zu sprechen ist, 
sei nur noch kurz darauf hingewiesen, daß in Figur 10 der Teil der Kurve von Laminaria, 
der dem langwelligen Bezirk ><>550µµ angehört, grundsätzlich ähnlich logarithmisch 
verläuft wie bei den grünen und bei fucoxanthinarmen braunen Plastiden. Das kann 
man auch für Dictyota aufzeigen. Durch den starken Anstieg in dem Bezirk ab >550µµ 
kommt· es daher zu einem auffälligen Knick im Gesamtverlauf der Kurve. Diesen 
Knick habe ich bei grünen Zellen niemals erhalten. 
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Abb. 9. Differenzfilter-Assimilationskurven 
verschiedeµer Funktionstypen. 1 =Ceramium ru­
brum, 2 = Ulva lactuca, 3 =Dictyota dichotoma. 2 

und 3 aus synchronen Bestimmungen. 

Abb. 10. Differenzfilter-Assimilationskurven 
verschiedener Funktionstypen. 1 =Ceramium ru­
brum, 2 =Cladophora hirta, 3 =Laminaria digitata. 

Daß wir es hier mit einem gesetzmäßigen Verhalten zu tun haben, geht daraus 
hervor, daß der starke Knick bei allen Versuchen, sowohl im Jahre 1936 in Laboe wie 
im Jahre 1937 in Kitzeberg, auftrat. Außerdem erschien er ja auch bei gleichzeitiger 
Vornahme sämtlicher Expositionen in der Vergleichsserie Ulva-Dictyota von 1937 
nur bei Dictyota, niemals aber bei Ulva, obwohl beide mit gleicher Intensitätseinstel­
Iung in den Versuch kamen! Womit das zusammenhängt, werden wir gleich sehen. 

Zum Schluß ein Hinweis auf die Ergebnisse der Versuche von G. SCHMIDT (1937) 
mit getrennter Einwirkung roter, grüner und blauer Strahlen (vgl. die Fig. 11). Dort 
finden wir bei grünen und fucoxanthin armen braunen Plastiden in ausgesprochenem 
Gegensatz zu roten, aber auch zu fucoxanthinreichen Geweben grünes Licht relativ 
wenig wirksam. Wenn wir aber die Leistung der gleichen Ulva (und Monostroma) bei 
Bestrahlung mit blauem Licht ein 2. Maximum fast in

1 
der gleichen Höhe wie das 

Maximum im Rot erreichen sehen, während dieselben Strahlen, .wenn sie den grünen 
Zellen zus ätz I ich zu langwelligem Licht geboten werden, kaum nennenswert wirken, 
so hebt sich Ulva auch darin scharf von den braunen Fucoxanthingeweben ab. Denn 
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die gleiche Bedeutung der blauvioletten Region, die wir an ihnen bei der Betrachtung 
der Werte für Q Ass· Rot/Blau antreffen, und die'in der Figur 11 so deutlich gegenüber 
Ulva zum Ausdruck kommt, tritt uns ja auch dann entgegen, wenn wir Dictyota und 
Laminaria das kurzwellige Licht gleichzeitig mit der blaufreien Region des Tages­
lichtes bieten. Seine photochemische Verwertung muß also bei ihnen offenbar ganz 
anders erfolgen als in gewöhnlichen Chloroplasten. 
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Abb. 11. Typen der Assimilationskurven in energiegleichem Licht verschiedener Wellenlängen. 
1 =Delesseria sanguinea (Ostsee-Tiefenform), 2 =Laminaria digitata (Ostsee-Tiefenform), 3 =Mono­
stroma spec., 4 = Ulva lactuca, 5 =Fucus vesiculosus (Kieler Starklichtform), (6 =Chondrus crispus 
(dunkelviolette Schattenform aus Norwegen)). Beziehung der Leistungen bei a auf die Werte in rotem 

Licht, bei b auf die jeweiligen Maxima. 

All dies zwingt, wie mir scheint, zu dem Schluß, daß hier wirklich auch in assi­
milations p h ys i o I o gi sehe r Hinsicht unterschiedliche Funktionstypen vorliegen 
müssen, d. h. Typen des Assimilationsapparates, die in einer entscheidenden biochemi­
schen Eigenschaft der Mechanik der photochemischen Prozesse verschieden sein müssen. 
Es ist Aufgabe der folgenden Kapitel, diesen Verschiedenheiten auf einem anderen 
Wege der vergleichenden Analyse zu Leibe zu rücken. 

3. Die Auswirkung von Qualität und Quantität der Strahlung und 

die Frage ihres gegenseitigen Ersatzes. 

In den bisher vorgeführten Differenzfilter-Versuchen waren die mittels Farbfilter 
aus einer diffusen Himmelsstrahlung herausgeschnittenen Bezirke nicht nur qualitativ, 
sondern auch quantitativ verschieden. Die Abdrosselung der blauen Strahlen aus dem 
Weißlicht unter bedecktem Himmel bedeutet gerade wegen des Verlustes solcher 
Strahlen, die von den Farbstoffen absorbiert werden, eine energetische Einbuße. Es 
war daher zu prüfen, wie weit dieser qualitative Verlust durch entsprechende Inten­
sitätssteigerung des Restlichtes auszugleichen ist. 
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Abb. 12. Schema zur Veranschaulichung der Methode für die Bestrahlung mit energiegleichem Weiß-, 
Rot + Grün- und Rotlicht bei Verwendung von weißem Tageslicht. Horizontaler Stab I aus Block 

1 +2 +3 =weißes Tageslicht unter grauem Himmel (W); vertikaler Stab I aus Block 1 + 1 x + 1 x x =

rotes Licht (R), energiegleich mit W; ab  c d = Rot + Grünlicht, energiegleich mit R und W. 

Das Schema der Figur 12 soll die Verhältnisse veranschaulichen. Der Einfachheit 
halber sind die Bezirke von .:1. 700-600µµ als Rot, von 600-500µµ als Grün, von 
,\ 500-400µµ als Blau angesetzt. Beim Arbeiten im Freien unter völlig bedecktem 
Himmel blenden wir mit Filter GG 11 den Bezirk 3 fast vollständig ab. Rein ener­
getisch (doch ohne Rücksicht auf die Quanten) betrachtet, wäre die Intensitäts­
g le i chhe i  t zwischen diesem Weißlicht und der unter Filter GG 11 herrschenden 
Strahlung wieder hergestellt, wenn wir die Intensität des verbliebenen Rot + Gelb 
+ Grün-haltigen Lichtes (das unserem Auge gelbgrün erscheint) um 50 °1o gesteigert
wird. Wir haben also den Block 3, der ca. 1/3 der assimilatorisch wirksamen Gesamt­
strahlung enthält, gleichsam parallel zur Abszisse halbiert und je eine Hälfte dem
Block 1 (Rot) und dem Block 2 (Grün) aufgesetzt. Die Pflanzen arbeiten also wiederum
mit blaufreiem Tageslicht gleicher Energieverteilung im Rot und Grün wie vorher,
aber dieses Licht ist nun dem Weißlicht im assimilationsphysiologischen Sinn in  t e n­
s i tä tsgl  e ich.

Sinngemäß würde sich bei einer Abdrosselung auch der grünen Strahlen bis auf 
.:1. >600µµ ein energiegleiches Rotlicht dadurch ergeben, daß wir seine Intensität auf 
das dreifache steigern. Anstatt der Lichtsumme des horizontalen Stabes I der Figur l 2, 
der alle 3 Spektralbereiche umfaßt, und dessen Energiegehalt auf der Anwesenheit 
von Strahlen sehr verschiedener Wellenlänge beruht, wirkt jetzt die Lichtsumme des 
gleich großen vertikalen Stabes ein; doch stehen in ihm nur langwellige Strahlen zur 
Verfügung. 

Im Anschluß an diese Überlegungen und im Hinblick auf die früher behandelten 
Differenzfilter-Versuche ergeben sich 2 Fragen. 

I 

..______ ..,. 
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1. Wie weit entspricht die Assimilationsleistung im Rot bzw. Rot+ Grün derjenigen
in intensitätsgleichem Weißlicht; verhalten sich die beiden Funktionstypen gleich? 

2. Stellt die Leistung im zusammengesetzten Weißlicht eine Summe der Einzel­
leistungen innerhalb der einzelnen Spektralbereiche dieses Lichtes da; beträgt sie mehr 
als dieser Summe entspricht oder erreicht sie überhaupt den Wert dieser Summe? 

Da es leichter ist, eine gegebene Weißlichtstrahlung durch Vorschaltung von 
Pergamentpapier oder Neutralgläsern abzuschwächen, als die Intensität ihrer durch 
Farbfilter für den Versuch herausgeschnittenen Bezirke entsprechend zu steigern, so 
bediente ich mich der ersten Methode und arbeitete mit Tageslicht im Freien bei völlig 
bedecktem Himmel. 

a) Der Ausgle ich qual i tat iven Energiever lustes  durch äquivalente Ste ige­

rung des  Rest lichtes. 

Wird die Differenzfilter-Assimilationskurve für energiegleiche Strahlenbereiche 
mittels Werten aus nacheinander folgenden Expositionen konstruiert, so setzt das 
Gleichheit der vom Himmel bezogenen Strahlung während dieser Expositionen voraus. 
Diese Voraussetzung ist aber nur an sehr gleichmäßig trüben Tagen für wenige Stunden 
um die Mittagszeit gewährleistet und muß mittels Skalenphotometer und öfterer Prü­
fung durch die Selenzelle kontrolliert werden. Der Vorteil, den die Verwendung ein 
und derselben Versuchspflanze für die Bestrahlung in allen Bezirken gewährt, wird aber 
im Succedanversuch meist durch Schwankungen der Himmelsstrahlung in Frage 
gestellt. Ich führe daher, um sichere Ergebnisse zu bringen, nur 2 Kurven vor, die im 
Simultanversuch in 4 Lichtqualitäten an Material aus 2 Serien gewonnen wurden, 
das während längerer Zeit auf seine Leistungen in weißem und farbigem Licht geprüft 
war. Mit Hilfe der bekannten Individualitätsfaktoren der in den einzelnenAssimilations­
kammern arbeitenden Pflanzen (bei Dictyota je 10 Gabeln von verschiedenen Indi­
viduen gleicher Lichteinstellung, von Ulva je ein gleich großes rechteckiges Stück eines 
Thallus) konnten die Werte für die Kurven jeweils in gleichzeitigen Expositionen 
unter 3 Filtern gegenüber unfiltriertem Weißlicht bestimmt werden. 

Das mit Spannung erwartete Ergebnis dieses Vergleichsversuches mit Ulvä und 
Dictyota aus gleichem Lichtfeld als Vertreter der beiden Funktionstypen ist in Fig. 13 
wiedergegeben. Schlagender konnte kein Beweis für die Existenz verschiedener Funk­
tionstypen und für das Ausmaß ihrer Eigenart ausfallen als der Verlauf dieser beiden 
Kurven. Sie bekunden die physiologische Gestalt zweier Assimilationsapparate und 
sind nicht nur beim Vergleich unter sich, sondern vor allem bei ihrer Gegenüber­
stellung mit dem entsprechenden Paar der gewöhn I i ehe n Differenzfilter-Assimila­
tionskurve für unser Problem höchst aufschlußreich. 

Wir greifen zunächst auf die Kurven der Figur 9 zurück. Die fucoxanthinfreien 
grünen Chloroplasten lieferten durch die logarithmische Gestalt der Kurve einen 
Beweis für ihre Einstellung auf langwelliges Licht. Die Zugabe der kurzwelligen Region 
des Tageslichtes erwies sich als fast bedeutungslos. Da Dictyota sich gerade umgekehrt 
verhält, kam es zu der. charakteristischen Überschneidung der Kurven. Die jetzt 
geschaffene Energie g le ich h e i t der qualitativ verschiedenen Bezirke verändert das 
Kurvenbi ld  von Grund aus (vgl. Figur 13). Aber diese Veränderung drückt nicht 
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Abb. 13. Differenzfilter-Assimilationskurven 

in energiegleichen, aber qualitativ von Rot 
über Grün bis Weiß erweiterten Bezirken. 

1 =Dictyota dichotoma (Helgoländer Stark­
lichtmaterial), 2=Ulva lactuca (Kieler Stark-

lichtmaterial). 

eine Andersartigkeit des funktionellen Verhaltens der Plastiden in dieser neuen Ver­
suchsserie gegenüber den früheren Versuchen aus, v ie lmehr  f indet  die  Ver­
sch iedenheit  im Verhalten zweier  gegensätz l ich arbeitender  Ass imi la ­

t ionsapparate  unter  grundverschiedenen Bedingungen in entsprechend 

verschiedenen K urven ihren Ausdruck. 
Wir betrachten zunächst das grüne Gewebe. Wenn Ulva im ersten Fall (Fig. 9) 

eine typische Assimilationskurve mit ste i lem Anstieg im langwelligen Teil und bei 

Zugabe der übrigen Bezirke des weißen Lichtes eine maximale Steigerung der im Rot 
gefundenen Leistung von 100 auf 225 erreichte, jetzt aber (Fig. 13) bei Energiegleich­
heit der Bezirke in äußerst f I ach e m Anstieg selbst in weißem Licht es nur auf eine 

Steigerung der Rot-Leistung von 100 auf 110 bringt, so sehe ich hierfür nur die eine 
Erklärung: Ulva vermag den qualitativen Verlust an Energie, den ihre Farbstoffe 
durch Absorption der blauen und auch der grünen Strahlen aus weißem Licht ein­

brachten, durch äquivalente Steigerung der Intensität des Restlichtes, also vermittels 

gesteigerter Absorption in I an gwelligem Licht, auszugleichen. Das geht sogar so weit, 
daß die Photosynthese selbst in ziemlich reinem Rotlicht unter FilterRG2 (,.\>630µµ) 

ungefähr mit der gleichen Geschwindigkeit abläuft wie in energiegleichem weißem 

Tageslicht. Ob die Kurve immer die leichte Wölbung mit dem deutlichen Abfall im 
Weißlicht gegenüber dem Rot+ Grün-haltigen Restlicht aufweist, müssen weitere 

Untersuchungen zeigen. 
Um so auffälliger ist das Ergebnis bei den braunen Geweben. Was sehen wir-tat­

sächlich und zu welchen Schlüssen auf die Natur der photochemischen Vorgänge 
führen die an Dictyota ermittelten Leistungen? 

1. In grundsätzlich ähnlicher Weise wie in der Figur 9 steigt bei Dictyota in Figur 13
die Kurve auch bei Zugabe der blauvioletten Region noch stark an. Zwar verläuft sie 
im langwelligen Abschnitt etwas anders als früher, und es fehlt der zwischen ,.\ 550 und 
,.\ 500µµ in nicht energetisch ausgeglichenen Bezirken regelmäßig gefundene extreme 
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Anstieg. Aber die relative Wirkung des Weißlichtes gegenüber seinem Blau-freien 
Anteil ist wiederum recht erheblich. 

2. Wenn jede weitere Zugabe von kürzerwelligen Strahlen zu einem Rotlicht, worin
Dictyota mittels ihres hohen Gehaltes an. Chlorophyll a gut assimiliert, die Assimilation 
trotz energetischer Abblendung des qualitativ erweiterten Lichtes sogar bis zur Zugabe 
der blauvioletten Strahlen noch steigert, so deckt sich dieses Ergebnis vollkommen 
mit den Befunden aus Differenzfilter-Versuchen der ersten Gruppe. Wiederum sehen 
wir Dictyota im zusammengesetzten weißen Licht, nicht wie rein grüne Plastiden, fast 
ausschließlich mit den roten, gelben und gelbgrünen Strahlen arbeiten, vielmehr nützt 
sie gleichzeitig auch die kurzwelligen Strahlen zur Photosynthese aus. Und - was als 
das Bedeutsamste erscheint - der Energiegehalt d ieser  Strahlen ist durch eine äqui­
valente Steigerung der Energie der langwelligen Strahlen offenbar nicht ersetzbar. 

Nun schließen sich aber auch Fucus vesiculosus und andere fucoxanthinarme 1) 

Braunalgen wenigstens .in dem Bereich des Lichtes unter GG 11 (,\>500µ,µ,) gegenüber 
energiegleichem weißem Tageslicht nicht an Dictyota, sondern durchaus an Ulva an! 
Wir treffen also auch hier wieder auf die beiden Funktionstypen der Xanthophyll- und 
der Fucoxanthin-Chloroplasten1). Behält man ihre Beziehungen zu bestimmten Strahlen 
und die so verschiedene Befähigung im Auge, für einen qualitativen Energieverlust 
in einer Steigerung der Energie in anderen Spektralbezirken einen Ersatz zu finden, so 
könnte man versucht sein, Ulva und Genossen einem Typus der „ Ungebundenheit", 
Dictyota urid ihre biochemischen Verwandten aber einem solchen der „qualitativen 
Bindung" zuzurechnen. Worin diese zu suchen ist, hoffe ich in einem späteren Kapitel 
aufzeigen zu können. 

b) Das  Zusammenwirken der  e inze lnen Strahlen und die  Frage ihrer  ge­
ste igerten A usnutzung in  weißem Licht. 

Unter Hinweis auf eine kürzlich erschienene Mitteilung (MoNTFORT 1937 b) kann 
ich mich hier kurz fassen. Die Frage ist, ob die im Weißlicht erreichte Assimilations­
leistung eine Steigerung oder die Summe oder nur einen Bruchteil der Summe der 
Einzelleistungen in den verschiedenen Spektralbezirken darstellt. DASTUR und METHA 
(1935) glauben einen gesteiferten Effekt durch das Zusammenwirken aller Strahlen 
gefunden zu haben; HARD ER ( 1936) bezweifelt die Richtigkeit der methodischen 
Unterlagen ihrer Messungen. Ich selber kam schon auf Grund der Laboeer Versuche von 
1936 zu einer Ablehnung dieser Anschauung. Die weitere experimentelle Prüfung läßt 
mich die Frage erneut aufnehmen. Ich bestritt bisher nur die Existenz eines geste i ­
gerten Effektes im zusammengesetzten Licht, äußerte mich aber nicht zu  der Frage, 
ob die Gesamtleistung denn wenigstens der S umme der Einzelleistungen entspräche. 
Heute muß ich noch einen Schritt weiter gehen. In der folgenden Tabelle 1 sind -
nach steigender Intensität der Strahlung angeordnet die Ergebnisse einiger Ver­
suche. mit jeweils , gleichzeitigen Expositionen in weißem Tageslicht sowie in Aus­
schnitten aus seinem Rot-, Grün- und Blauanteil als Relativwerte der in diesen Lichtern 
erreichten Leistungen vorgeführt. Sie sind auf die Werte im zusammengesetzten 
weißen Licht bezogen. Zugleich ist die Summe der Einzelleistungen angegeben. 

1) vergl. den Nachtrag bei der Korrektur am Schluß der Abhandlung.
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Alge 

Ulva 

Dictyota 

Laminaria 

dig. Ostsee 
Tiefenf. 

37 

82 

Tabel le  1. 
VG2 
Grün 

31 

BG12 i\'Blauviolett /i Summe 
.

Weiß Strahlung 

50 

45 

__ j ____ i _I ____ __ 

1: 138 i 100 
diff. Licht 

li Grauhimmel 
'I 

100J
_ II 113 

-1 ,

1 

• 86 i/ 168 100 i „ 
I sehr hell

---- ---

VG2 �BG-7 !BG 12 + 003, --
1 

So-nne +d.L. 
34 1 66 

1 
166 ! 100

K 11
24 . g, 37, Dictyota

Kll VG2 '13012;.003-
Dict.vota 

1 
" 

" 

48 75 73 196 100 
23. 9. 37! Dictyota 65 71 82 218 100 \

Zur B,eurteilung der Tabelle ist im Auge zu behalten, daß mit diesen Filtern durch­
aus noch nicht der ganze Bereich des Weißlichtes erfaßt ist; zudem ist die Strahlung 
unter den Filtern gerade bei Grün und Blau erheblich schwächer als für die gleichen 
Bezirke in unfiltriertem Tageslicht. Trotzdem erreicht die Summe der Einzelleistungen 
in manchen Fällen sogar schon die doppelte Höhe der Leistungen in weißem Sonnen­
licht. Wenn man aber bei Tiefen-Laminaria noch an photische lnakt iv ierungen 
hätte denken können, so spricht gerade die hohe Leistung in  den wirksamen blau­
violetten Strahlen hier gegen einen solchen Einwand. Und bei Dictyota handelt es sich 
ja um eigens ausgesuchtes Helgoländer Stark 1 i c h  t material. Zudem wurde überall 
nur mit halbstündigen Expositionen gearbeitet. Irgendwelche „Sonnenstich"-Depres­
sionen schalten dabei ganz aus. Im übrigen zeigt ja auch die photisch ziemlich resistente 
Starklicht-U /va die gleiche Erscheinung wie die übrigen Pflanzen. Dasselbe fand ich 
in anderen Versuchen auch bei Coral/fna officinalis.

Selbst wenn das Rotlicht noch mehr eingeengt wird (unter Filter RG 5 auf >..>670µµ) 
und auch aus dem Blau unter BG 12 mittels Filter 003 das äußerste Violett (zwecks 
Ausgleichs für die zwischen VG2 und BG 12 unvermeidbare Überdeckung bei >.. 500µµ) 
herausgenommen und damit eine ganz erheblich zu schwache  Summe der einzelnen 
Bezirke in ihrerWirkung derjenigen des zusammengesetzten Sonnenlichtes gegenüber­
gestellt wird, erhalten wir mit 196% noch immer die doppelte Summe der Leistung, 
die im zusammengesetzten Licht erreicht wird. 

Zusammenfassend kann man also sagen: 
1. Wenn mit schwacher Intensität gearbeitet wird, erhält man im Weißlicht un­

gefähr die Summe der Einzelleistungen aus den verschiedenen Spektralbezirken. Im 
allgemeinen bleibt aber auch hier der Wert noch unter der Summe, um schon in 
mittlerem diffusem Licht erheblich abzufallen. 

2. Wenn mit starkem Licht bestrahlt wird (Sonnenlicht), erreichen selbst extremste
Sonnenalgen, die am Standort im obersten Litoral auf horizontalen Felsbänken und in 
seichten Ebbetümpeln täglich mehrere Stunden der prallsten Sonne ausgesetzt sind, 
im zusammengesetzten Licht niemals auch nur annähernd die Summe, oft nicht einmal 

1. 10. 37L 

Kll ! 
'1 

25. 9. 3711 

RG5 RG2 
enges breites 
Rot Rot 

58 30 
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die halbe Summe der Einzelleistungen. Manches spricht dafür, daß selbst solche 
funktionellen Sonnenpf lanzen es im weißen Starklicht ihres Standortes nicht einmal 
auf 1/3 jener Summe bringen.

II. Lichtgewinn und Lichtausnutzung in zusätzlichen Strahlungsbereichen.

Seit 50 Jahren kennen wir die Absorptionskurven einzelner Zellen mit grünen, roten
und braunen Chromatophoren. Die mit Recht viel beachtete Arbeit von SEYBOLD über 
die „Lichtenergiebilanz submerser Wasserpflanzen" (1934), von deren Hauptteil der 
Verfasser selbst angibt, seine Untersuchungen können „als eine Nachprüfung und Fort-

1 

setzung der Messungen von ENGELMANN und GAIDU1Kov gelten" (S. 616), führt durch-
aus zu einer Bestätigung dieser beiden Forscher. Die Bedeutung der SEYBOLD'schen 
Ergebnisse an verschiedenfarbigen Assimilationsgeweben liegt also weniger in der 
Feststellung ihrer strahlungsphysikalischen Eigenschaften als solcher; sie muß vielmehr 
darin erblickt werden, daß es ihm gelang, diese Eigenschaften mit dem Lichtfeld in 
verschiedener Wassertiefe ins Verhältnis zu setzen. 

Allein dies betrifft nur die eine Seite des großen Fragenkomplexes. Diese Messungen 
haben zwar klargestellt, wie sich die Energiebilanz der submersen Pflanzen rein physi­
kalisch am Standort gestaltet, über die photosynthetischen Leistungen in bestimmtem 

. Lichtfeld gestatten sie jedoch für sich allein keine Aussage. In den gleichzeitig und 
unabhängig voneinander ausgeführten Untersuchungen von SEYBOLD (1934) und 
MoNTFORT (1934) prüfte der eine mittels der Absorpt ionskurven die lichtphysi­
kal ischen,  der andere mit den Ass imi lat ionskurven die lichtphysio logischen 
Verhältnisse eines Stoffgewinns in  verschiedener Meerestiefe. Die Verknüpfung dieser 
beiden Betrachtungsweisen deutet den Weg an, den die vergleichende Assimilations­
forschung sowohl in ökologischer wie in physiologischer Richtung künftig einschlagen 
muß, wenn es ihr vergönnt sein soll, die vielen ungelösten Fragen des Anteils bestimmter 
Farbstoffe an dem Vorgang der Photosynthese wie auch die Bedeutung bestimmter 
Strahlen für die Leistungen der Zellen in bestimmten Lichtfeldern experimentell auf­
zuhellen. 

Auf diesen beiden Wegen sind in der intensivierten, aber zunächst noch isoliert 
vorgenommenen Weiterführung dieser Untersuchungen seither neue bedeutsame Er­
gebnisse erzielt worden. Das gilt besonders für die Beziehungen zwischen Lichtfeld und 
Blattfarbstoffen (SEYBOLD und EGLE 1937; EGLE 1937)1). Auf der anderen Seite wurde 
versucht, solche Beziehungen für die Funktion der Photosynthese auszuwerten und 
zugleich die Bedeutung der natürlichen Lichtfelder für die spezifische photochemische 
Wirkung bestimmter Strahlen in ihrer Abhängigkeit vom Erbgut gegenüber dem Vor­
leben der Gewebe klarzustellen (MoNTFORT 1937 a, 1937 b ). 

So durften die Vorarbeiten auf beiden Wegen als soweit vorgeschritten betrachtet 
werden, daß auch unser assimilationsphysio logisches  Probh;m bei einer Ver­
knüpfung der beiden Richtungen mit Aussicht auf Erfolg in Angriff genommen werden 
konnte. Während ich mich früher darauf beschränken mußte, die Leistungen der 
Gewebe in bestimmten Lichtfeldern vorwiegend als solche zu betrachten und die Er-

1) vergl. den Nachtrag am Schluß der Abhandlung.
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gebnisse der vergleichenden Absorptionsforschung (zumeist fremder Untersuchungen) 
nur zur Beurteilung theoretischer Fragen der Tiefenverteilung der Vegetation sowie 
der komplementären Farbenanpassung, zuletzt auch des Gültigkeitsbereiches quanten­
theoretischer Vorstellungen heranzuziehen, galt es nun, außer der Geschwindigkeit der 
Photosynthese auch den Licht gewinn unserer Versuchspflanzen und von hier aus die 
Licht ausnutz u n g eingehend zu untersuchen. Das erforderte 1. eine vergleichende 
Farbstoffanalyse der Funktionstypen, 2. eine Beziehung ihrer Ergebnisse auf diejenigen 
der vergleichenden Assimilationsprüfung. 

l. Vergleichende Farbstoffanalyse der  Funktionstypen.

Zunächst ein gaar methodische Bemerkungen. Den Absorptlonskurven liegen Durchlässigkeits­
messungen mittels des Pu l  f ri c h photometers zugrunde1). Da einige der zu den Assimilationsversuchen 
verwendeten Thalli zu dick waren, um den Verlauf der Transmissionskurve auch in den Bezirken der 
geringsten Durchlässigkeit hinreichend genau zu ermitteln, erfolgt der Vergleich in dieser Arbeit nichf 
auf der Basis einer Ausn1essung des vom lebenden Gewebe hindurchgelassenen Lichtes, vielmehr aut 
der Basis der Durchlässigkeitskurve der extrahierten Farbstoffe (vgl. auch WARBURG und NEGELEIN 
1923). Im Anschluß an TIMIRIAZEFF (1903) und SEYBOLD (1932, 1936) wurden die Messungen so vor­
genommen, daß die Farbstoffe in den Extrakten aus gleichen Flächen der Gewebe jeweils ungefähr 
in der natürlichen Pigmentkonzentration vorlagen. Gesamtfarbstoffe und Carotinoide werden in 
alkoholischer Lösung, die Chlorophylle in Benzin vorgeführt. 

a) Absorptionskurven.
Die Figuren 14, 15 und 16 betreffen 3 Pflanzen, deren Gewebe in Farbton, Anteil 

der gelben Komponenten an der Gesamtabsorption wie in dem Verhältnis Q Chlor. a/b 
recht verschieden sind. Das Laminaria-,,Blatt" war braungelb, während der Schatten­
Fucus tief olivgrün gefärbt war. Schon W1LLSTÄTTER und STOLL (1913) haben darauf 
hingewiesen, daß sich das Spektrum der Braunalgen nicht sehr von dem grüner Laub­
blätter unterscheidet. Allein in dieser weiten Fassung dürfte jene Aussage nicht haltbar 
sein. Ein Vergleich zwischen unserer Laminaria- und der Fucus-Kurve mit der vergleich­
baren Kurve von Phaseolus (vgl. SEYBOLD 1936, S. 787) läßt keinen Zweifel darüber, 
daß relativ chlorophyll arme,  aber sehr carotinoidreiche Braunalgen wie Laminaria,

zumal als Tiefen formen farbstoffanalytisch einem grünen Laubblatt viel ferner stehen 
als chlorophyllre iche ,  aber relativ carotinoidarme Braunalgen. Ist stelle das hier 
schon heraus, weil dieser bisher übersehene Unterschied innerhalb zweier Gruppen von 
braunen Geweben für die Beurteilung der Funktionstypen wichtig ist. 

Auf der anderen Seite kann es nicht schaden, schon jetzt nachdrücklich auf die 
außerordentlich große Übereinstimmung hinzuweisen, die besteht zwischen SEYBOLo's 
genannter Figur 7, in der die Gesamtabsorption (a + b + c + x) sowie Chlorophyll­
absorption (a + b) und Carotinoidabsorption (c + x) von Phaseolus zusammengestellt 
sind, und unseren entsprechenden Kurven von chlorophyllreichem Schatten-Fucus 
vesiculosus (Fig. 15). Es verlohnt sich also, den Anteil der grünen un9 gelben Kompo­
nenten an der Gesamtabsorption sowie die Steigerung der Lichtabsorption durch die 
Carotinoide in einzelnen Bezirken bei unseren 3 Geweben in ähnlicher Weise näher zu 

1) Für ihre Mitarbeit bei der Bestimmung der Durchlässigkeitskurven bin ich Frl. Dr. HELGA
MEYER zu großem Dank verpflichtet. 

21 



322 C. MoNTFORT: 1. Aufdeckung und vergleichende Analyse der Carotinoidwirkungen.

100 

90 

80 

70 
� 
.S 60 
c 

50 
:.:; 

'tO 
</) 

30 
<( 

2.0 

10 / 

150 700 1[ 650 1[ 600 J!l 550 ][ 500 1Z[ 450 :ill[ 4-0Ql<_f' 

Abb. 14. Absorptionskurven des Farbstoffextraktes aus Laminaria digitata (Ostsee-Tiefenform). 

1 = Gesamtpigment, 2 = Chlorophyll, 3 = Carotinoide. 
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Abb. 15. Absorpt;onskurven des Farbstoffextraktes aus Fucus vesicu/osus (extreme Schattenform aus 
Cuxhafen). 1 = Gesamtpigment, 2 = Chlorophyll, 3 = Carotinoide. 
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Abb. 16. Absorptionskurven des Farbstoffextraktes aus Ulva /actuca (Starklichtmaterial aus der 
Kieler Förde). 1 = Gesamtpigment, 2 = Chlorophyll, 3 = Carotinoide. 
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betrachten, wie dies SEYBOLD kürzlich bei dem grünen L a u b  b 1 a tt (Phaseolus) getan 
hat. Dabei wird Gelegenheit sein, auf die Verhältnisse bei Laubblättern zurück­
zukommen. 

b) Der  Ante i l  d e r  grünen Ko mponenten  a n  d e r  Gesamtabsorption.

Teilen wir die Figuren 14, 15 und 16 von ,\ 750 bis ,\ 400µµ nach dem Vorbild
SEYBOLD's in einzelne Abschnitte von je 50µµ Breite ein und bestimmen für jeden 
Bezirk den prozentualen Anteil der Chlorophylle sowie den der Carotinoide an der 
Gesamtabsorption, so erhalten wir die Figuren 17, 18 und 19. Sie bekunden noch an­
schaulicher als der Verlauf der 3 Originalkurven der Absorption in °/

0 
des auffallenden 

Lichtes (in den Figuren 14, 15 und 16) die Verschiedenheit der Pigmentapparate 
sowohl beim Vergleich der 3 Gewebe untereinander wie auch innerhalb jedes einzelnen 
beim Vergleich der aufeinander folgenden Bezirke. Das gilt besonders für den mittleren 
Teil und die kurzwellige Hälfte des Spektrums. 
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Abb. 17. Laminaria digitata (Ostsee­

Tiefenform). Der Anteil der grünen und 

gelben Pigmente an der Gesamtabsorp­

tion des Farbstoffextraktes in einzelnen 

Spektralbezirken. 1 = Chlorophyll, 

2 = Carotinoide. 

Wir betrachten zunächst die Chlorophyllkurven. Man erkennt unschwer, daß zwei 
Grundtypen des Pigmentapparates vorliegen, denn Laminaria fällt völlig aus eiern 
Rahmen der bei Ulva undFucus gegebenen Verhältnisse heraus. Schon für den Bezirk IV 
(,\ 600-500µµ) beträgt der Chlorophyllanteil bei Laminaria nur 57 °/0 , während die 
entsprechenden Werte bei Fucus und Ulva 92 und 82 °/0 

betragen. Am krassesten ge­
stalten sich die Verhältnisse natürlich in den Gebieten, wo die Carotinoide schon 
stärker absorbieren. Bei dem so verschiedenen Wert für Q Abs. Chlor./Car. ist es nicht 
verwunderlich, daß der Chlorophyllanteil in dem für den Verlauf unserer Differenzfilter­
Assimilationskurve so bedeutsamen V. Bezirk (,\ 550-500µ11,) recht verschieden aus­
fällt. Aber die Abweichung von den Verhältnissen bei Ulva gilt auch hier wiederum 
nur für das gelbbraune Gewebe (Laminaria), nicht für die olivgrüne Phäophycee 
(Fucus). Dem Wert für Laminaria in Höhe von nur 27% stehen bei UlJJa und Fucus 

60 und 75 °lo gegenüber. Beim Übergang zum V 1. Bezirk bleibt das Mißverhältnis 
bestehen oder gestaltet sich eher noch krasser. Wir finden jetzt den Chlorophyllanteil 
bei laminaria erst auf 34 üfo gestiegen, während Ulva und Fucus 77 bzw. 80üfo zeigen. 

Worin sind nun die Ursachen für diesen geringen Anteil des laminaria-ChlorophyIIs 
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an der Gesamtabsorption der Pigmente in einem kurzwelligen Spektralbereich zu suchen, 
über den SEYBOLD (1936, S. 788) von den·Chlorophyllen seines Bohnenb lattes  mit 
Recht hervorhebt, sie ab�orbierten in ihm „schon so erheblich, daß die Mehrabsorption 
des Lichtes durch die Carotinoide im Blau und Violett wenig ins Gewicht fällt"? 
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Abb. 18. Fucus vesiculosus (extreme 
Schattenform aus Cuxhafen). 1 =Chlo­
rophyll bei Fucus, la =Chlorophyll beim 
Blatt vom Phaseolus (nach SEYBOLD), 

2 = Carotinoide bei Fucus .

Abb. 19. Ulva lactuca

(Starklichtmaterial der Ostsee), wie 
Abb.! 7. 1 = Chlorophyll, 2 = Carotinoide. 

Auf der einen Seite wirkt sich hier wahrscheinlich ein geringerer Wert für Q Chlor./ 
Car. aus, der bei Phaseolus etwa 3, bei Laminaria hingegen wohl nur <2 beträgt. 
Aber noch wichtiger - für unser spezielles Problem sogar von entscheidender Bedeu­
tung - ist hier die optische Auswirkung der extremen Verschiedenheit der Werte für 
das Verhältnis der beiden Chlorophylle selbst. Bei Phaseolus beträgt Q Chlor. a/Chlor. b 
3,3 bis 4,5 (SEYBOLD und EoLE 1937, S. 494, Tab. 2), während er bei Laminaria auf 
Grund der Bestimmungen von W1LLSTÄTTER und STOLL (1913) zu etwa 20 angesetzt 
werden muß 11) 

Nun brauchen wir nur den Verlauf der Absorptionskurven reiner Chlorophyll a­
Lösungen in den Figuren der neuen Arbeit von EoLE (1937) im kurzwelligen Licht zu 
betrachten und sie einerseits mit seinen Kurven verschiedener Gemische von a und b, 

') Da SEYBOLD und EGLE neuerdings (1938) überhaupt kein Chlorophyll b fanden, beträgt 
Q a/b hier also oo, während sie ihn für Ulva auf 2,3 korrigieren. 

, , 
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andererseits mit unseren Kurven des Laminaria-Chlorophylls zu vergleichen, um zu 
erkennen, daß hier ein ziemlich reines Chorophyll a vorliegen muß. Dieses aber ist 
gerade im Bereich zwischen A 55Üf-lf-l bis etwa 47511-11- durch eine „optische Leere" aus­
gezeichnet, während eine erhebliche Zugabe von Chlorophyll b die Kurve schon ab 
A 5001-lf-l sehr stark anschwellen läßt. 

Wenn wir nun in Figur 16 gegenüber 14 die Kurve unserer Ulva bei an sich 
deutlich etwas ger ingerem Chlorophyllgehalt ! jenseits von A 50011-f-l rasch ansteigen, 
bei Laminaria hingegen in weitem Bogen ausholen sehen, so wirkt sich der Unterschied 
zwischen einer Mischung von Chlor. a und b, die bei Ulva nach SEYBOLD und Eorn 
durch den Wert Q a/b = 1,2 bis 1,51) ausgedrückt ist, und der Absorption einer fast 
re inen Lösung  von Chlorophyl l  a aus. 

Etwas anders liegen die Verhältnisse bei Fucus vesiculosus. Zunächst zeigt eine 
vergleichende Prüfung des Chlorophyllgehaltes gleicher Flächen von Ulva (Ostsee), 
Dictyota (Nordsee), Tiefen-Laminaria digitata (Ostsee), gelbbraunem Tiefen-Fucus 
vesiculosus (Ostsee) und unserem olivgrünen litoralen Schatten-Fucus vesiculosus (Nord­
see) folgende Abstufung, bezogen auf Ulva: 

Alg e \1 Ulva 1 ;
i

i�:� 1 L;���
e
;ria \ Dictyota I 

l
�
t
ii��·

==r
=

el
=
. =ch

=
lo
=

r=op=h
=
yllg ehalt r 1,201 1,22 1 1,36 1 5,6 

In Übereinstimmung mit früheren Erfahrungen (LUBIMENKO 1928) und mit den 
jüngsten Ergebnissen von RuooLPH (1934) und SEYBOLD und EGLE (1937) sehen wir 
bei Fucus den Chlorophyllgehalt im Rot-haltigen weißen Schattenlicht der Litoral­
region gegenüber dem kurzwelligen Tiefenlicht stark anwachsen. Wenn wir nun in 
Figur 15 in der Absorptionskurve des Chlorophylls unseres litoralen Fucus zwischen 
A 525 und 47511,11- die bei Laminaria angetroffene breite Delle vermissen, so ist dafür 
in erster Linie die wesentlich höhere Konzentrat ion des Farbstoffes verantwortlich 
zu machen. Allein, es könnte ja sein, daß die Verschiedenheit der beiden Kurven nicht 
nur auf einem beträchtlichen Konzentrationsunterschied beruht. Ein Blick auf die 
Kurven der Figur 14 bei EoLE (1937, S. 579) läßt den Gedanken aufkommen, derChloro­
phyllextrakt von olivgrünem Fucus könnte eine Mischung von sehr viel Chlor. a und 
wenig b darstellen. 

So kommt es, daß der Verlauf der Kurve für die Gesamtabsorption wie auch der 
der Chlorophyllabsorption bei diesem Fucus so weitgehend mit den entsprechenden 
Kurven von SEYBOLD's Laubblatt übereinstimmt. Das kommt natürlich auch in jenen 
Kurven zum Ausdruck, die die Veränderung des proz.imtualen Anteils der grünen 
Komponenten an der Gesamtabsorption in den einzelnen Bezirken zeigen. Ich habe 
daher die aus SEYBOLD's Angaben (1936, S. 788, Tab. 14) errechneten Werte für den 
Chlorophyllanteil an der Gesamtabsorption des Blattextraktes in unsere Figur 18 auf­
genommen. Wie man sieht, stimmen die Kurven des Chlorophyllanteils bei Ulva und 
chlorophyllreichem Fucus mit der Kurve, die das Laubblatt liefert, recht gut überein. 

c) Die  Ste igerung de r  L i chtabsorption durch d ie  Carot ino ide.
Nicht minder interessant ist eine vergleichende Betrachtung der Kurven, die den

1) v ergl. die Anm erkung auf S. 324. 
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Anteil der Carotinoide an der Gesamtabsorption in einzelnen Spektralbereichen 
anzeigert. Auch hier müssen wir wieder an die Interpretation der Verhältnisse beim 
Laubblatt durch SEYBOLD anknüpfen. 

Ähnlich haben schon WARBURG und NEGELEIN (1923) den Anteil der Carotinoide bestimmt. Wenn 
a1 die Abs.-Kurve des alkoholischen Gesamtextraktes, a2 diejenige des Extraktes nach Ausschaltung 
des Chlorophylls ist, so berechnen WARBURG und NEGELEIN aus a)a1 den Anteil der Absorption, der 
auf das Konto der Carotinoide zu setzen ist. Die so erhaltenen Werte liegen ihren grundsätzlich bedeut­
samen Berechnungen über die Abhängigkeit des Nutzeffektes U /E · 100 von der Wellenlänge zugrunde. 
Während aber WARBURG und NEGELEIN die Frage der Carotinoidabsorption an dem entscheidenden 
Punkt ihrer Erörterung nur eben berühren, im übrigen aber aus theoretischen Gründen geradezu 
umgehen (vgl. MoNTFORT 1936, S. 746), rückt SEYBOLD diesem Problem (wenn auch nur von der 
strahlungsp hysi kal i schen Seite aus) geradewegs zu Leibe. Durch Gegenüberstellung der Werte 
für Q (a + b + c + x): (a + b) in den einzelnen Bezirken gelingt es ihm, bei Phaseolus zu zeigen, daß 
die Carotinoide die gröf?te Absorptionszunahme nicht im Blauviolett, wie man bisher immer hervor­
hob, vielmehr im V. Bezirk zwischen ,\ 550 bis 500 µp. einbringen. SEYBOLD kommt daher zu dem 
Schluß: ,,Mit demselben Recht können wir die Carotinoide als Grünstrahlen absorbierende Pigmente 
ansprechen, wie wir ihnen eine vermehrte Lichtabsorption im Blau und Violett zugestehen" (1936, 
s. 788).

Bevor wir die Steigerung der Lichtabsorption durch die gelben Farbstoffe bei
unseren 3 Geweben untersuchen, wollen wir einen Blick auf die Kurven der prozen­
tualen Anteile der Carotinoidabsorption in einzelnen Spektralbezirken werfen. Die 
Abstufung der Konzentrat ion der gelben Pigmente ist schon aus den Figuren 14, 
15, 16 ersichtlich und kann nach den Werten bei Filtrr S 47 (opt. Schwerpunkt bei 
,\ 470µ.µ.) berechnet werden. Da sich Laminaria gegenüber Fucus bezüglich des Caro­
tinoidgehaltes gerade umgekehrt verhält wie hinsichtlich des Chlorophyllgehaltes, so 
muß es bei ihr im kurzwelligen Teil des Spektrums zu auffälligen Überschneidungen 
kommen. Das sehen 1«ir denn auch in Fig. 17 deutlich, und hierin unterscheiden sich 
diese ausgesprochenen F u c o x an  t hin plastiden nicht nur von den Plastiden des grünen 
,,Normaltypus", sondern auch von denen chlorophyllreicher, aber relativ fucoxanthin­
a r m e r  Braunalgen. 

Bestimmen wir nun in gleicher Weise, wie SEYBOLD es bei seinem Laubblatt tat, 
bei unseren beiden Braunalgen die Werte für Q Gesamtpigment: Chlorophyll in den 
einzelnen Bereichen, so erhalten wir die Figur 20. Zum Vergleich habe ich nach 
SEvBow's Messungen die Werte für Phaseolus eingezeichnet. Zu dieser Figur ist 
einiges zu sagen. 

1. Bei LaminaJ;ia' ist die Steigerung der Lichtabsorption durch die gelben Farb­
stoffe im kurzwelligen Bereich enorm. 

2. Chlorophyllreicher F11cus vesiculosus erfährt durch die Carotinoide eine Steige­
rung der Absorption in ungefähr gleichem Ausmaß wie ein grünes Laubblatt. 

3. Die Steigerung des Lichtgewinns kann im Optimumgebiet bei Laminaria das
Vierfache betragen, während sie beim grünen Laubblatt und bei olivgrünem Fucus

nur etwa das 1,5fache beträgt. 
4. Das Optimum des zusätzlichen Lichtgewinns durch die gelben Komponenten

liegt zwar auch bei Laminaria schon im V. Bezirk, allein die Kurve fällt nach dem 
VI. Bezirk (A 500 bis 450µ.11,) so schwach, daß auch hier noch eine erstaunlich große
Steigerung besteht. Angesichts der Tatsache, daß bei Phaseolus hier schon wieder der
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Abb. 20. 

Gesamtabsorption 
Der Quotient �------�-�-�

Chlorophyllabsorption 
d. h. die Steigerung der Lichtabsorption
durch die Carotinoide in einzelnen Spek­

tralbereichen. Gegenüberstellung von

Fucoxanthinalge und Laubblatt. 
1 =Laminaria digitata (Ostsee-Tiefen­

form), 
2 = Phaseolus vulgaris (nach SEYBOLD). 

Wert 1,27 angetroffen wird, verdienen sowohl Höhenlage wie Gestalt der Kurve der 
Steigerungsquoten bei ausgesprochenen Fucoxanthinplastiden besondere Beachtung. 

Nun erinnern wir uns daran, daß SEYBOLD auf Grund der Verhältnisse beim grünen 

Laubblatt zu dem Ergebnis kam, die Chlorophylle absorbierten im kurzwelligen Spek­
tralbereich schon so erheblich, ,,daß die Mehrabsorption des Lichtes durch die Caro­
tinoide im Blau und Violett wenig ins Gewicht fällt". Vergleichen wir nun die Fig. 17 
mit den Figuren 18, 19 und 20, so kann über einen Punkt wohl kein Zweifel bestehen: 
Das schon früher von mir hervorgehobene, aber erstmalig von SEYBOLD näher analy­
sierte Problem der Lichtabsorption durch die Carotinoide sowie die Frage, in welchem 
Bereich sie eine bedeutende Steigerung des Lichtgewinns einbringen und von welcher 
Größenordnung dieser zusätzliche Gewinn sein kann, bekommt ein völlig anderes 
Gesicht, sobald wir diese Dinge nicht nur vom grünen Normaltypus aus betrachten,
sie vielmehr einer vergleichenden Analyse der modifikativen wie der konstitutionellen 
biochemischen Gegentypen unterwerfen, die uns bei der Prüfung des strahlungs­
p h y s i o I o g i s c h e n Verhaltens als Funktionstypen des Assimilationsapparates ent­
gegen getreten sind. 

Zum Verständnis des entscheidenden Gegensatzes zwischen dem extremen Fuco­
xanthintypus ( l) und eiern grünen Normaltypus als Xanthophylltypus (II) darf in 
strahlungsphysikalischer Hinsicht im Anschluß an jene sehr richtige Kennzeichnung 
des Typus 11 durch SEYBOLD für Typus I jene Aussage geradezu umgekehrt werden. 
Man wird die Verhältnisse bei den Plastiden sehr Fucoxanthin-reicher Assimilations­
gewebe kaum übertrieben kennzeichen, wenn man von ihnen das Gegenteil von dem 
ausdrückt, was SEYBOLD von seinem Laubblatt sagen muß: d ie  Carotinoide ab­

sorbieren im kurzwell igen Spektra lbere ich schon so erheblich, daß die 
Mehrabsorption des  Lichtes  durch das Chlorophyll im Grünblau und. B lau 
wenig  ins  Gewicht fä l l t! 

0 
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Das dürfte strahlungsphysikalisch vielleicht auch für gelbe Pelvetia und gelbes 
Ascophyllum scorpioides, aber wohl auch für Neotia nidus avis gelten, die ja gleichfalls 
nur Chlorophyll a enthält. Allein in allen diesen Fällen findet Ja, soweit man sie unter­
sucht hat, der starke Zuwachs des Lichtgewinns im kurzwelligen Bereich, den vor­
wiegend die Carotinoide einbringen, photosynthetisch keine Verwertung. Um so auf­
fälliger hebt sich die Sonderstellung des Fucoxanthintypus heraus. 

2. D i e  p h o t o s y n tlie t i s c h e  L i c h t a u s n u t z u n g  b e i  qu a l i t a t i v e r  V e r­

ä n d e r u  n g de  r v o m Pi g m e n t  a p p a rat g e I i e f e r  t e n E n e r g i e. 

Wir haben bisher die strahlungsphysikalische Erscheinung des Lichtgewinns und 
die strahlungsphysiologische Erscheinung des Stoffgewinns getrennt behandelt. Jene 
wurde nach dem Verlauf der Absorptionskurven, diese nach dem Verlauf der Assi­
milationskurven beurteilt. Wenn wir nun auch den relativen Lichtgewinn in den fort­
schreitend durch Zugabe kürzerwelliger Strahlen erweiterten Bereichen bis zum weißen 
Tageslicht auf die Ausgangswerte im roten Restlicht des Tageslichtes unter Filter RG 2 
beziehen, so schaffen wir für den Lichtgewinn eine Vergleichsbasis zur Differenzfilter­
Licl;ltassimilationskurve. Es bedarf dann nur einer Beziehung dieser Kurve auf die ent­
sprechenden Differenzfilter-Absorpt ions kurven, um für unsere Funktionstypen aus 
relativem Lichtgewinn und relativem Leistungsanstieg zur Beurteilung der photo­
synthetischen Lichtausnutzung der zusätzlichen Strahlungsbereiche zu gelangen. 
Gleiches gilt für die Auswirkung einer Abdrosselung kurzwelliger Strahlen aus dem 
Tageslicht auf Energiegewinn und photosynthetische Leistung im langwelligen Rest­
licht. 

Wir beginnen mit der Betrachtung der Differenzfilter-Absorptionskurven im Ver­
hältnis zu den entsprechenden Assimilationskurven, müssen uns aber, da die Versuche 
mit Fucus vesiculosus bezüglich Assimilationsleistungen noch nicht so weit ausgewertet 
sind wie in strahlungsphysikalischer Hinsicht, zunächst auf die Gegenüberstellung von 
Ulva und Laminaria beschränken. 

a) Verg le ich  der  Di f ferenzf i l ter-Absorption skurven
mit  den Ass imi lat ionskurven. 

In den Figuren 21 und 22 sind uns die jeweiligen Leistungskurven der Photo­
synthese schon aus den Figuren 4, 5 und 7 bekannt. Vergleichen wir nun aber diese 
physiologischen Kurven mit den physikalischen Kurven der relativen Absorptions­
steigerung, so ergeben sich auffällige und sehr aufschlußreiche Verschiedenheiten. 

Bei Ulva stimmt die physiologische Kurve beim Übergang aus rotem Licht unter 
RG 2 über Rot+ Gelb+ Gelbgrün bis.;\ 500µ,µ bei Betrachtung der Gesamtabsorption 
mit der physikalischen Kurve des Lichtgewinns so weitgehend überein, daß man gerade­
zu von einer Identität spl'.echen kann. Dafür weicht die Assimilationskurve bei Zugabe 
der gesamten Blauviolettregion in ihrem fast horizontalen Verlauf so stark von der 
Zuwachskurve des Energiegewinnes ab, daß hieraus schon zu entnehmen ist, mit welch 
niedrigem Nutzeffekt die in Blauviolett erteichte Steigerung des Energiegewinns auf 
über den doppelten Wert photosynthetisch verarbeitet wird. 
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Abb. 21. Beziehung der' Differenzfilter-Assimi­
lationskurve auf die entsprechenden Absorp­
tionskurven bei Ulva lactuca. 1 =Carotinoide, 

2 = Gesamtpigment, 3 Chlorophyll, 
Ass. =Assimilation. 
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Abb. 22. Laminaria digitata (Ostsee-Tiefen­
form). Beziehung der Differenzfilter-Assimila­
tionskurve auf die entsprechenden Absorptions-

kurven. Wie Abb. 21. 

Da bei Laminaria die Zugabe der Grünregion die physiologische Kurve mit dem 
schon früher besprochenen Knick stark ansteigen läßt, während der Lichtgewinn auch 
hier bis ,\ 500µ.µ. gleichmäßig zunimmt, so kommt es zwischen ,\ 550 und 500µ.µ. wieder 
zu ipteressanten Überschneidungen (vgl. Fig. 22). Die Abweichungen sind besonders 
dann sehr groß, Wenn wir die physiologische Leistung anstatt auf die Gesamtabsorption 
auf die Ch I o r o p h y 11 absorption beziehen. Davon wird nachher die Rede sein. In dem 
Bereich A< 500µ.µ. treten bei Laminaria wiederum Überschneidungen auf, jedoch im 
umgekehrten Sinn wie bei Zugabe des rechten Grünbereiches. Aus den bekannten 
Gründen holt die Kurve der Steigerung der Chlorophyllabsorption zunächst sehr weit 
nach „rechts" aus, um erst bei Zugabe der violetten Strahlen steiler anzustreben. Die 
Überschneidung mit der Kurve der Leistungssteigerung erfolgt daher hier erst gegen 
das Ende der photosynthetischen Verarbeitung des sichtbaren Spektrums. Alle diese 
Besonderheiten deuten darauf hin, daß der Nutzeffekt des Lichtgewinns in allen Ab­
schnitten bei Laminaria wesentlich von dem bei Ulva abweicht. Wir wollen darum die 
Verhältnisse in den einzelnen Bereichen genauer prüfen. 
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In Fig. 23 und 24 sind für Photosynthese und Lichtgewinn jeweils für die auf­
einanderfolgenden Bezirke unter den angegebenen Filtern die prozentualen Steige­

rungen getrennt zusammengestellt. Was im groben schon aus den Figuren 21 und 22 
abzulesen war, tritt jetzt für jede Steigerung des Energiegewinns unter erweitertem 
Lichtbereich eines breiteren Filters klar hervor. Wir können also unter Hinweis auf die 
absichtlich nebeneinander angeordneten Teilkurven für die Verhältnisse jedes der 

beiden Typen in sich selbst gleich zur Gegenüberstellung der beiderlei Kurven der 
Abschnitte der Figuren 23 und 24 Hjr jedes einzelne Gebiet eines erweiterten Licht­
genusses übergehen. 
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Abb. 23. Ulva lactuca (Starklichtmaterial der Kieler Förde). Die Steigerung der Photosynthese bei 
erweiterter Strahlung im Verhältnis zur Steigerung des Energiegewinns aus der Absorption der Farb­

stoffe. 1 = Carotinoide, 2 = Gesamtpigment, 3 = Chlorophyll, Ass. = Assimilation. 
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Abb. 24. Laminaria digitata (Ostsee-Tiefenform). Die Steigerung der Photosynthese bei erweiterter 
Strahlung im Verhältnis zur Steigerung des Energiegewinns aus der Absorption der Farbstoffe. 

1 � Carotinoide, 2 � Gesamtpigment, 3 = Chlorophyll, Ass. = Assimilation. 
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1. Zugabe der Orange-, Gelb- und Grüngelb-Strahlen zum reinen Rot (RG 2-+0G 2):
Ulva arbeitet mit gutem Nutzeffekt, Laminaria bei gleichem Lichtgewinn, den die 
Steigerung der Chlorophyllabsorption einbringt, mit schlechtem Nutzeffekt. 

2. Zugabe der gesamten Grünregion zum bisherigen Licht (OG 2-+GG 11): Ulva

arbeitet bei an sich geringerem Zuwachs an Energie wie zuvor mit gutem Nutzeffekt, 
Laminaria hingegen trotz gleichem Lichtgewinn durch Absorptionssteigerung des 
Chlorophylls mit übermäßig gutem Nutzeffekt. 

3. Zugabe der hellblauen Strahlen zum bisherigen Licht (GG 11-+GG 5): weder
Ulva noch Laminaria vermögen den Lichtgewinn im früheren Maß auszunutzen. Da 
das Chlorophyll bei Ulva jetzt wegen des großen Anteils an Chlorophyll b fast doppelt 
so viel einbringt als· das reine Chlorophyll a bei Laminaria, arbeiten die grünen Pla-

1 

stiden hier also noch viel schlechter als die braunen von Laminaria.

4. Zugabe der �ioletten Strahlen (nebst den von gewöhnlichem Glas noch durch­
gelassenen Ultraviolettstrahlen (GO 5-,,.Fensterglas): Ulva wird nicht beeinflußt, 
während Laminaria wenigstens in nicht zu starkem Licht die Leistung noch weiter 
steigert. 
b) Die Wirkung  der  Abdrosse lung kurzwel l iger  Strahlen aus weißem

Tages l icht  au f  Lichtgewinn und Sto f fgewinn.
Wir sind bisher bei der Analyse der Differenzfilter-Lichtassimilationskurven meist

vom langwelligen Anteil des Tageslichtes ausgegangen und haben die Steigerung von 
Lichtgewinn und photosynthetischer Leistung in zusätzlichen Strahlenbereichen be­
trachtet. Für gewisse Fragestellungen ist es nun zweckmäßig, die Betrachtung des 
gleichen Zahlenmateri·als auch in der umgekehrten Richtung durchzuführen. Anstatt 
des Energiegewinns und der Steigerungen der Leistung begegnen uns dann Energie­
verlust und Depressionen der Leistung. Die Frage lautet dann: wie wirkt sich die fort­
schreitend breitere Ab d rosse  l u n g der kurzwelligen Strahlen aus, und in welchem 
Verhältnis steht die beobachtete prozentuale Depression der Photosynthese (1) zur 
prozentualen Einbuße an absorbierter Energie (2). Bezeichnen wir (1) als D Ass. und 
(2) als D Abs., so dient Q D Ass./D Abs. als Maßstab für die Beurteilung der Reaktion
des Assimilationsapparates auf die Abdrosselung bestimmter Strahlenbereiche.

Da ich nun mit Fucus vesiculosus zwar hinreichend Versuche angestellt habe, um 
die Wirkung der Blauabdrosselung beurteilen zu können, jedoch noch nicht wage, 
für diesen Schatten-Fucus die gesamte Differenzfilter-Assimilationskurve so aufzustellen, 
wie es für Ulva und Laminaria möglich war, so empfiehlt es sich hier, wenigstens für die 
bisher übersehbaren Bereiche die Werte für Q D Ass./D Abs. vorzuführen. 

In die Tabelle 2 sind auch die wahrscheinlichen Werte von Q D Ass./D Abs. für 
olivgrünen Schatten-Fucus serratus von Cuxhafen aufgenommen worden. Von ihm 
waren im Sommer 1937 die Werte für D Ass. bestimmt worden. Die im Nenner des 
Quotienten einzusetzende Zahl mußte freilich von dem erwähnten Schatten-Fucus 
vesiculosus aus Helgoland entnommen werden, der einer eingehenden Farbstoffanalyse 
unterzogen wurde. Allein da dieser in Bau und Farbton mit dem Helgoländer Fucus

serratus weitgehend übereinstimmte, so dürfte gegen dieses Verfahren, dessen Ergebnis 
für die Beurteilung des Gesamtbildes unwesentlich ist, nichts einzuwenden sein. Der 
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Vorteil besteht lediglich darin, daß die Tabelle nun eine breitere Basis für eine ver­
gleichende Betrachtung der Wirkung einer Abdrosselung bestimmter Strahlen aus dem 
Tageslicht ermöglicht. 

Tabel le  2. Wirkung e iner  Abdrosse lung der  kurzwel l igen Strahlen aus  
we ißem Tages l icht  auf  Lichtgewinn und Stof fgewinn1).
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Die Ergebnisse lassen sich wie folgt zusammenfassen: 

14 20 11341 50 0,71 0,68 
l. Bei Ulva führt eine durch Abdrosselung der blauvioletten Region ( 1) aus dem

Tageslicht herbeigeführte Einbuße an Lichtenergie in Höhe von 60% eine Depression 
der Photosynthese herbei, die nur etwa 8-IO°lo beträgt. Werden dem diffusen Tages­
licht unter grauem Himmel sogar nur die ultravioletten und violetten Strahlen ent­
zogen ( 1 !), dann wächst das Mißverhältnis zwischen dem physikalischen Effekt im 
Pigmentapparat und seiner physiologischen photochemischen Auswirkung schon so 
stark an, daß der beträchtliche Energieverlust, den die Absorption der Chlorophylle 
erleidet (41 °lo), von der Leistung der Plastiden nur zu 1/10 beantwortet wird. 

2. Steht dem Assimilationsapparat von Ulva das gesamte Rot+ Grün (A>500µµ,)
des gleichen Tageslichtes zur Verfügung, so wirkt die Wegnahme der rechten Hälfte des 
Grün (bis ,\ 550/L/L) (1 II) so, daß strahlungsphysikalischer und physiologischer Effekt 
einander gleichkommen (Depression in Höhe von ca. 10-lSüfo). Das Gleiche gilt für die 
Wirkung einer weiteren Abdrosselung bis auf den Rotanteil (A>630tL/L) (IV), jedoch 
mit dem Unterschied, daß hier die Einbuße den Wert von ca. 40°1o erreicht. 

3. Schatten-Fucus vesiculosus und Fucus serratus verhalten sich grundsätzlich wie
grüne U!va. Zwar erreicht bei ihnen der Wert für Q D Ass./D Abs. bei Abdrosselung 
der gesamten Blauviolettregion höhere Werte als bei Ulva. Das liegt aber nur daran, 
daß bei ihnen der relative Energieverlust (mit 45 °lo) erheblich schwächer ist als bei 
Ulva (mit 60%), während die  Depression der  Photosynthese  auch h ier  nur  
ca. IO °lo beträgt. 

4. Während somit auch bei dieser Gegenüberstellung Ulva2) und relativ fuco-
1) Die Werte für die relative Depression der Lichtabsorption sind auf die Chlorophylle bezogen.2) Nach weiteren Erfahrungen gehören auch Cladophora-Arten von sehr verschiedenem Chloro­phyllgehalt (z. B. die sehr chlorophyllreiche Cl. rupestris wie die chlorophyllarme Cl. hirta und gracilis)hierher. 
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xanthinarme aber chlorophyllreiche Braunalgen wenigstens grundsätzlich dem schon 
hervorgehobenen einheitlichen Funktionstypus der „ Rotausnutzer" angehören, be­
antworten die Plastiden von Tiefen-Laminaria die gleichen Abdrosselungen völlig 
anders. Schon im Fall ( 11) erreicht Q D Ass./D Abs. mit 0,5 einen 5 mal höheren Wert 
als_ bei den grünen und olivgrünen Plastiden. Bei ( 1) ist es grundsätzlich ebenso. zu­
gleich läßt die Tabelle keinen Zweifel darüber, daß an dem höheren Wert für Q viel 
weniger ein g�ringerer Verlust an Energie beteiligt ist als eine stärkere Depression der 
Photosynthese, die von 8 (bei Ulva) auf 29 (bei Laminaria) anwächst. 

5. Umgekehrt verhält sich Laminaria im Fall ( 11 !). Während sogar Fucus vesiculosus

und Fucus serratus auf die Abdrosselung der „dunkelgrünen" Strahlen so reagieren, 
daß die Depression der Photosynthese aus dem Energieverlust völlig verständlich 
wird, steht bei Laminaria einem Energieverlust von 14 °1o eine Depression der L ei stung 
von 46 °lo, also in der 3fachen Höhe gegenüber. 

In .Fall (IV) sorgt gegenüber ( 111) ein Nachlassen der Leistungsdepression trotz er­
heblich verstärktem Energieverlust zur Herstellung eines normalen Wertes für Q. 

6. Die unter 4. und 5. besprochenen Verhältnisse kennzeichnen Tiefen-Laminaria
(sowie Dictyota) als „ Grünblauausnutzer". 

7. Da bei Fucoxanthinplastiden die Wirkung der Blaugrün-Abdrosselung durch den
Chlorophyllanteil des Pigmentapparates nicht erklärt werden kann, spricht dies für 
eine besondere photochemische Bedeutung der Carotinoidabsorption. 

c) Der  Nutzef fekt  e iner  qual i tat iven Ste igerung des  Lichtgewinns  und
die  Bedeutung der Carot inoidabsorpt ion. 

Bezeichnen wir den prozentualen Zuwachs der photosynthetischen Leistung in 
einem erweiterten Lichtfeld mit Z Ass., den des gleichzeitigen Lichtgewinns durch 
Absorption mit Z Abs., so drückt der Quotient Q Z Ass./Z Abs. · 100 den Nutzeffekt 
in Prozenten für den erweiterten Lichtgewinn aus. Wir brauchen dann nur noch Z Abs. 
näher differenzieren und für die Berechnung von Q jeweils den relativen Lichtgewinn 
durch die Gesamtabsorption, die Chlorophyll- und die Carotinoidabsorption getrennt 
einzusetzen und erhalten so die Tabelle 3. Sie enthält die Werte für Q Z Ass./Z Abs. 
(mithin für die photosynthetische Ausnutzung zusätzlichen Lichtgewinnes) bei Zugabe 
der kürzerwelligen Strahlen zum roten Restlicht des weißen Tageslichtes unter völlig 
bedecktem Himmel. 

In der Tabelle 3 bedeuten also Werte weit unter  100 sehr mangelhafte Ausnutzung, 
solche nahe an 100 gute Ausnutzung des von den Farbstoffen eingebrachten Licht-
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gewinnes. Wie es sich mit Zahlen weit über 100 verhält, wird gleich zu erörtern sein. 
Diese Tabelle enthält nun für Ulva und Lamifzaria als Vertreter der beiden Funk­

tionstypen gleichsam den Extrakt unserer experimentellen Bemühungen in den beiden 
eingangs gekennzeichneten Richtungen und ihrer ersten Verknüpfung zu einer ver­
gleichend-physiologischen Betrachtung. Welche Bedeutung diesem ersten Versuch 
zukommt, muß die Zukunft zeigen. 

Schwierigkeiten im Sinne der heutigen Lehrmeinung ergeben sich für die theoreti­
sche Deutung dieser Befunde eigentlich nur für Laminaria, nicht aber für Ulva ..
Wiederum erweist sich der schon mehrfach herausgehobene Bezirk von ,\ 550 bis 
,\ 500µµ als bedeutsam. 

Bleiben wir zunächst bei Ulva und bei der Chlorophyll- bzw. der Gesamtabsorption. 
Wie schon die Kurven der Figur 23 erkennen ließen, sprechen die Werte für eine volle, 
aber nicht übermäßige Ausnutzung der zusätzlichen Gelb- und Gelbgrunstrahlung. 
Das Gleiche darf man auch für den nächsten Bezirk (,\ 550 bis 500µµ) aussagen. 
Irgendein Zwang, seine Zuflucht zu der Carot inoidabsorption zu nehmen, besteht 
aber bei Ulva nur in geringem Maß. 

Anders, wenn wir das Verhalten von Laminaria betrachten. Für den Übergang von 
RG2 nach 002 fällt die Leistung verhältnismäßig zu gering aus, der Nutzeffekt wäre 
etwa 50°1o, wo wir ihn bei Ulva zu etwa lOO°lo antrafen. Umgekehrt finden wir bei 
Laminaria im nächsten Bezirk für Q Z Ass./Z Abs. (Chlor.!) bei Zugabe der gesamten 
Grünstrahlung bis ,\ 500µµ den Wert 587 gegenüber 52 im vorausgegangenen Bezirk. 
Während sich bei Ulva der Wert für den gleichen Quotienten im selben Bereich über­
haupt nicht verändert zeigt, steigt er also bei Laminaria auf den 10fachen Betrag an! 

Wie ist das zu erklären? Wenn ich recht sehe, gibt es hier assimilationstheoretisch 
nur 2 Möglichkeiten. 

1. Die (gemessen am Lichtgewinn) enorme Steigerung der Leistung ist ausschließ­
lich auf das Konto der vom Chlorophyll gelieferten Energie zu setzen. 

2. Der hohe Wert für die f,.usnutzung der zusätzlichen Absorption muß ganz
wesentlich der gleichzeitig von den Carotinoiden gelieferten Energie zugerechnet 
werden, während der Nutzeffekt der vom Chlorophyll allein gelieferten Energie normal 
wäre. 

Annahme 1 zwingt zur Anerkennung der von WURMSER und HENRY nach wie vor 
gegenüber WARBURG und NEGELEIN vertretenen Vorstellung, daß der Nutzeffekt der 
zusätzlich absorbierten grünen Strahlen ganz bedeutend größer ist als man das im 
roten Licht findet. Daß diese Auffassung aber wenigstens für getrennt  absorbiertes 
grünes gegenüber rotem Licht weder für Ulva noch für Laminaria richtig sein kann, 
glauben wir unlängst bewiesen zu haben (vgl. MoNTFORT 1936, SCHMIDT 1937). 

Folgt nun hieraus an sich schon, daß die erste Annahme von vornherein in ihrem 
gesamten Umfang abzulehnen sei? Man hätte ja auch mit der Möglichkeit rechnen 
können, daß wir es hier mit einem Fall zu tun haben, den DASTUR und METHA ( 1936) 
im Auge haben, wenn sie von einer Steigerung der Leistung durch das Zusammen­
wi rken der photosynthetischen Einzelleistungen aus bestimmten Spektralbereichen 
in weißem Licht sprechen. Allein auch diese Auffassung hält einer experimentellen 



C. MoNTFORT: 1. Aufdeckung und vergleichende Analyse der Carotinoidwirkungen. 335 

Kritik nicht stand, wie ich kürzlich zeigen .konnte (MoNTFORT 1937b) und wie auch 
im letzten Kapitel auf Grund weiterer Versuche erneut bewiesen wurde. 

Aus diesem Dilemma sehe ich keinen anderen Ausweg als die Zustimmung zur 
Annahme 2. Wenn wir uns unter dem immer stärker werdenden Zwang der neuen 
experimentellen Tatsachen und einer von der vergleichenden Ökolog ie  her orien­
tierten Neuordnung unserer Vorstellungen vom Wesen der C02-Assimilation bei be­
stimmten Funktionstypen allmählich damit befreunden müssen, wenigstens in b e­
s t im m t e n Carotinoiden der Chloroplasten auch funktionell wesentliche Bestandteile 
ihres komplizierten photochemischen Apparates zu erblicken, so vermag ich nicht 
einzusehen, weshalb wir nicht annehmen sollen, Carot inoide seien es, die dem Gewebe 
eine Ausnutzung ihrer  Energielieferung mit einem Nutzeffekt in Höhe von 500/o 
erlauben. Ich schrecke vor dieser Annahme heute viel weniger zurück als vor der An­
nahme 1, die im Bann der heutigen Lehrmeinung, die doch nicht mehr haltbar ist, 
zwangsläufig zur Anerkennung eines 5-6 mal zu hohen Nutzeffektes führt. 

Ich bin mir darüber klar, daß unsere Absorptionsmessungen Mängel enthalten; 
schon die Verwendung relativ breiter Filter bedingt solche (vgl. EGLE 1937). Diese 
Fehler betreffen aber alle Versuchspflanzen in gleicher Weise. Wenn die an ihnen unter 
gleichartigen Verhältnissen auf gleichem Wege ermittelten, außerordentlich großen 
Verschiedenheiten sowohl im lichtphys ikal i schen wie im lichtphysio logischen 
Verhalten so scharf hervortreten, wie es  hier der Fall ist, dann dürfen wir wohl an­
nehmen, es käme in ihnen wenigstens grundsätzlich das gesetzmäßige Verhalten ver­
schiedener Typen zum Vorschein. Und Typen nicht nur des biochemischen Baues der 
Pigmentapparate ,  vielmehr vor allem der photosynthetischen Le istungs­
apparate. So dürfte man wohl nicht zu weit gehen, wenn man hier von „ Funkt ions­
typen" des Assimilationsapparates spricht. Daß wir mit ihrer Aufdeckung erst am 
Anfang eines schwierigen und weiten Weges stehen, verkennt niemand. 

III. Bemerkungen zu einer Theorie der Carotinoidwirkungen in Chlorophyll a­
Plastiden; Sensibilisierung und Redoxsystem. 

Aus den Ergebnissen der vergleichenden Assimilationsversuche läßt sich unter 
Zuhilfenahme der vorgeführten Absorptionskurven und der von den biochemischen 
Untersuchungen von WILLSTÄTTER und STOLL gelieferten Angaben wenigstens eine 
hypothetische Vorstellung von der Besonderheit des Assimilationsapparates der Fuco­
xanthin-Plastiden gewinnen. 

In der kürzlich auch von MoTHES (1936) zur Erklärung meiner ersten Befunde an 
Dictyota aus den Jahren 1932 und 1933 herangezogenen Vorstellungen von BALY 
spielt die Übereinstimmung im Reduktionspotential der beiden Farbstoffpaare Chloro­
phyll a und b sowie Carotin und Xanthophyll eine besondere Rolle. Die BALv'sCHEN 
Vorstellungen gelten aber zunächst nur für den grünen Normaltypus der Chloroplasten, 
der Chlorophyll a und b enthält. Man könnte sich nun denken, daß Fucoxanthin als 
02 - re ichstes  Carotinoid der gelben Chloroplastenfarbstoffe bei Fucoxanthinplastiden 
( Dictyota, Laminaria, Alaria, Desmarestia, Phyllitis, Ectocarpus) wenigstens chemisch 
irgendwie die Rolle des fehlenden Chlorophyll b übernimmt. Damit und mit der gleich­
zeitigen starken Energiesammlung in jenem Bereich, der hier - ganz besonders bei 
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schwacher Chlorophyllkonzentration - infolge des Fehlens der Komponente b sonst 
„optisch leer" bliebe, ließe sich vielleicht im Sinne der Formulierung von BALY die 
Überlegenheit im Blau gegenüber dem Xanthophylltypus der Chloroplasten erklären. 

Wenn auf der einen Seite das allein vorhandene Chlor. a leicht zu Chlor. b oxydiert 
werden kann, auf der anderen Seite aber wohl angenommen werden darf, Fucoxanthin 
könne leicht reduziert werden (es braucht darum noch nicht an Violaxanthin oder 
Xanthophyll gedacht zu werden; es käme ja auch eine Hydrierung in Frage), so 
könnte man sich die Oxydoreduktionsprozesse, mit denen heute allgemein in den Vor­
stellungen über den Mechanismus der Photosynthese gearbeitet wird, gerade bei 
Chlorophyll b-f r  e i e n Fucoxanthinplastiden in ähnlicher Weise wie bei dem Spiel 
zwischen Chlorophyll a und b denken. Man braucht sich nur vorzustellen, daß dieses 
chemische Spiel' gleichzeitig mit photochemischen Prozessen verbunden ist, an 
denen sich auch. die Carotinoide durch den von ihnen eingebrachten Energiegewinn 
beteiligen (der wie die Fig. 20 zeigt, zwischen A 530 und 480µ,µ, sehr beträchtlich ist), 
so würde dies vielleicht die Besonderheit des photosynthetischen Blaulichtapparates 
verständlich machen. Man neigt ja in der jüngsten Assimilationsphysiologie ohnehin 
zu der Ansicht, das Chlorophyll fungiere lediglich als L ichts  am m 1 er ,  ohne selber 
chemisch mit der Kohlensäure zu reagieren 1). Ist diese Ansicht richtig, so würde das 
die Annahme eines irgendwie gearteten „Ersatzes" der Komponente b durch ein hoch 
oxydiertes und leicht reduzierbares Carotinoid wohl nicht stören. 

Was nun die Frage der F luoreszenz in ihrer Bedeutung für die Lieferung der vom 
Chlorophyll optimal verarbeiteten langwelligen Strahlen anlangt, die von MoTHES neuer­
dings (1937) zur Erklärung einer vielleicht nur in direkten Mitwirkung der Carotinoide 
b�i der C02-Reduktipn herangezogen wird, so darf ein Ergebnis nicht übersehen werden, 
zu dem unsere neuen Assimilationsversuche geführt haben: der Pigmentapparat der 
Fucoxanthinplastiden ist zu einem einfachen Ersatz der vom Gesamtpigment und damit 
ganz wesentlich von den Carotinoiden im kurzwelligen Bereich gelieferten Energie 
durch eine äquivalente Steigerung der vom Chlorophyll a 11 e in  im Bereich der roten 
Strahlen aufgefangenen Energie offenbar nur in begrenztem Maß befähigt. Läge also 
die Bedeutung der gelben Farbstoffe lediglich in ihrer durch Fluoreszenz erreichten 
Energielieferung, d. h. in einer Übertragung roter Strahlen auf den Bereich der starken 
Chlorophyllabsorption, dann hätte man doch wohl schließen müssen, die Plastiden 
seien in ders.elben Weise, wie ich es bei grünen Chloroplasten vom „Xanthophyll­
typus" ( Ulva) habe zeigen können, in der Lage, einen qualitativen Energieverlust in 
der grünblauen Region durch Steigerung der Absorption im Rot auszugleichen. 

So dürfte also die auffällige Verschiedenheit im Verlauf der Differenzfilter-Assi­
milationskurven bei Laminaria (nebst Dictyota) gegenüber Ulva, die wir in energie­
g l  e ichen Differenzfilterbereichen angetroffen haben, in Verbindung mit den gewöhn­
lichen Differenzfilter-Assimilationskurven und den Ergebnissen der Farbstoffanalyse 
auch für die theoretische Interpretation der Mitwirkung der Carotinoide Anhaltspunkte 
liefern. 

Wir dürfen daher für die weitere Betrachtung zunächst von der Bedeutung der 
1) OAFFRON in seinem Vortrag über „Die C02-Assimilation bei Purpurbakterien und bei grünen

Pflanzen" auf der Botanikertagung am 5. Juli 1936 in Erlangen. 
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Fluoreszenz ganz absehen und wenden uns der Frage der Sensibilisierung zu. Zwar 
erscheint es verfrüht, die bisher an Chlorophyll a-Plastiden ermittelten Ergebnisse der 
Assimilationsversuche schon zu einer auch nur vorläufigen Assimilationshypothese zu 
verarbeiten, aber auf einen Punkt muß doch eingegangen werden. Er betrifft Fragen 
der Sensibilisierung, aber weniger die Umwandlung der absorbierten Strahlen seitens 
des Sensibilisators, als vielmehr die Bez iehungen der  Sens ib i l i s ierung zu se inen 
oxydierenden oder  reduzierenden E igenschaften. 

In den Kapiteln „ Energetik und Kinetik der Lichtwirkung" sowie „Der pflanzliche 
Stoffwechsel" seines bedeutsamen Werkes „Photobiologie" erörtert P1NcussEN (1930) 
·die Probleme der Photosynthese eingehend. Für unsere spezielle Frage könnte die
elektrolytische Theorie der Photolyse von BAUR möglicherweise von Wert sein. Mag
es sich auch bei diesen photochemischen Versuchen zunächst nur um a-biologische
Prozesse handeln, l?1NcussEN jedenfalls zögert nicht, die vorläufir noch so undurch­
sichtigen Verhältnisse in der assimilierenden Zelle durch sie zu beleuchten, wenngleich
noch völlig dahinsteht, wie weit „die auf die photographische Platte zugeschnittenen
Versuche überhaupt auf den Organismus und biologische Reaktionen zu übertragen
sind" (P!NCUSSEN 1930, S. 201 ). 

Gehen wir von dem BAUR'SCHEN Schema E + h v == E� aus, worin die Bildung einer Potential­
differenz innerhalb des Moleküls des Sensibilisators durch Absorption eines Lichtquantums aus­
gedrückt ist, so kann man sich vorstellen, daß im Sensibilisierungsprozeß der eine Partner durch die
vom Licht verursachte Abtrennung von Elektronen auf eine höhere Oxydationsstufe gehoben wird,
während der andere reduziert (hydriert) wird. ,,Es handelt sich bei den Sensibilisierungen bzw.
Desensibilisierungen augenscheinlich allgemein um Systeme von oxydierenden und reduzierenden
Stoffen, deren Wirkung aufeinander wohl durch das Licht verschoben wird" (P1NcusSEN, S. 201 ).

P1NcussEN denkt hierbei natürlich noch nicht an eine Bedeutung der C a r o t i noide
für den Assimilationsprozeß, aber die Beziehung der älteren Vorstellungen von BALY
zu diesem Spiel innerhalb eines Redoxsystems bei der Sensibilisierung und zu unseren
Vorstellungen von der Mitwirkung der Carotinoide bei der Kohlensäurereduktion in
kurzwelligen Strahlen ist offensichtlich.

Es liegt nahe, von hieraus einen Blick auf die P urpurbakter ien  zu werfen. Die 
kürzlich erfolgte Aufdeckung des biochemischen Charakters eines „Chlorophyll­
appatates" bei photosynthetisch arbeitenden Purpurbakterien (SCHNEIDER 1936) und 
die Prüfung der ,chemischen und physikalischen Eigenschaften der Carotinoide durch 
KARRER brachte eine überraschende Erscheinung ans Tageslicht: der photosy'thetische 
Apparat dieser Bakterien stellt in seinem Aufbau aus je einem Paar von „Chloro­
phyllen" sowie Carotinoiden, die sich jeweils durch ihr Reduktionspotential von­
einander unterscheiden, ein völliges Analogon dar zu den Paaren Chlorophyll a und b 
sowie Carotin und Xanthophyll der grünen Chloroplasten. SCHNEIDER zögert auch 
nicht, aus dieser biochemischen Übereinstimmung (und anderen nicht näher erwähnten 
Umständen) den Carotinoiden der Purpurbakterien eine Rolle beim Assimilations­
prozeß zuzuschreiben. 

Wenn Braunalgen  in unseren Versuchen eine bevorzugte Stellung einnehmen, so 
darf dies nicht wundernehmen angesichts der Tatsache, daß braune Assimilations­
gewebe, trotz besonders günstiger biochemischer Voraussetzungen zur analytischen 
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Erfassung des Carotinoidproblems, in den physiologischen und biochemischen Theorien 
über die Vorgänge der C02-Assimilation bisher zum Schaden der Entwicklung des 
Carotinoidproblems völlig vernachlässigt sind. Lange genug hat man die gesamten 
Fragen der Photosynthese ausschließlich von grünen Chloroplasten aus betrachtet. 
In einer Zeit, in der bereits der Versuch unternommen wird, die Verhältnisse der 
Assimilation bei grünen Pflanzen und bei Purpurbakterien einander gegenüberzustellen 
(GAFFRON) 1), dürfte es berechtigt sein, darauf hinzuweisen, wie vieles für die Erfassung 
der photochemischen und photosynthetischen Vorgänge im echten Chlorophyl lkorn 
durch eine vergleichende Bearbeitung grüner, brauner und roter Plastiden gewonnen 
werden kann. 

IV. �chlußbetrachtungen.

Zum Schluß ein ökologischer Hinweis auf die Bedeutung der Carotinoide als Neben­
pigmente im blaugrünen Tiefenlicht. Bei der von der heutigen Assirnilationsphysiologie 
vertretenen Vorstellung, außer dem Chlorophyll seien höchstens die Ch  ro mo pro  te  i de 
an der photosynthetischen Verwertung der absorbierten Energie beteiligt, bleibt eine 
pflanzengeographische Erscheinung völlig unverständlich: warum treten in dem blau­
grünen Lichtfeld der Tiefenregionen der nordischen Meere von den Angehörigen des 
grünen Normaltypus· selbst die extremsten Schattenpflanzen unterhalb einer be­
stimmten Tiefe fast vollständig zurück, während Schatten-Braun a I gen in derTiefen­
region durch eine enorme jährliche Stoffproduktion ausgezeichnet sind und als Träger 
der aus dieser Region weit über Gebühr hervorgehobenen Rotalgen die üppigsten 
Pflanzenbestände bilden? Solche Laminarien kennt man ja noch aus einer Tiefe von 
30-40 m. Da ihre Plastiden kein Phycoerythrin besitzen, das ihnen eine Ausnutzung
der grünen Strahlen <560µ,µ. ermöglichte, müßten sie also im Sinne der heutigen Lehr­
meinung ausschließlich mit dem Chlorophyll arbeiten. Da sie jedoch, wie die Farbstoff­
analyse zeigt, sehr arm sind an Chlorophyll und zudem nur über die Komponente a
verfügen, die gerade zwischen ,\ 520 und 470µp, sehr wenig Energie einbringt, müßte
ihr Chlorophyllapparat außerhalb einer Beteiligung der Carotinoide im Tiefenlicht-also
grundsätzlich anders arbeiten als derjenige von Schatten-Grünalgen,  mit denen sie
in der Schattenregion des Weißlichtes sowie grünreichen Lichtes nahe der Wasser­
oberfläche doch vergesellschaftet sind l

Wir dürfen ja nicht vergessen, daß die Verhältnisse bei Chlorophyll a sich rein 
strahlungsphysikalisch anders gestalten als bei einer Mischung von a und b, wie sie 
bei Grünalgen mit einem relativ niedrigen Wert für Q a: b neuerdings von SEYBOLD 
und EaLE gerade für Besiedler des grünreichen Unterwasserlichtes gefunden wurde. 
In diesem Fall wird ja auch ohne die Carotinoide die kurzwellige Region viel voll­
ständiger abgefangen. Wenn nun Schatten-Grünalgen, Xanthophyllbraunalgen 2) und 
Fucoxanthinbraunalgen von gleicher Intensitätseinstellung in gedämpftem Weißlicht 

1) Vortrag von GAFFRON in Erlangen am 5. Juli 1936 nebst anschließender Diskussion mit Be­
merkungen von 1. BUDER, R. HARDER und C. MONTFORT, worin der zuletzt Genannte erstmalig die 
hier vorgetragene Auffassung der Carotinoidwirkung erörtert hat. 

2) Gemeint sind solche Braunalgen, die entweder nur wenig Fucoxanthin besitzen oder bei denen
das Fucoxanthin aus irgendeinem nicht näher bekannten Grunde photosynthetisch unwirksam ist. 
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im oberen Sublitoral an nordexponierten W�nden nur mit ihren Chlorophyllen arbeiten 
können, weil die Absorption ihrer gelhen Farbstoffe keine Bedeutung haben soll -
weshalb gelangen dann selbst außerordentlich chlorophyll re iche  Grünalgen wie 
Cladophora rupestris, deren Chloroplasten zudem noch Chlorophyll b in reichstem 
Maße besitzen (Q a: b nach SEYBOLD und EGLE =0,7!) 1) unterhalb 20 bis 30m selbst 
sehr chlorophyllarmen und zudem b-freien Laminarien gegenüber funktionell ins 
Hintertreffen? 

Wie ich früher(MoNTFORT 1934) durch Ermittlung der s yn c h ro  n e n Tiefen pr  of  i I e 
der Assimilationsleistungen grüner, brauner und roter Schattenalgen gleicher Inten­
sitätseinstellung zeigen konnte, .ver läuft  d ie  Tiefen kurve  der  Le istungen bei  
F ucoxanth in-Braunalgen nicht stei ler a ls  be i  Rota lgen. Das ist um so be­
achtlicher, als diese doch in ihrem Phycoerythrin über ein ausgezeichnetes Mittel zur 
Absorption des Tiefenlichtes verfügen, während ihre braunen Träger im selben blau­
grünen Dämmerlicht in 40mTiefe mit Chlorophyl l  a allein auskommen sollen! Wenn 
innerhalb der Schatten-Braunalgen gerade die Tiefenformen so reich sind an Caro­
tinoiden, so deckt sich dieses Ergebnis des großen Naturversuches sehr gut mit den 
experimentellen Erfahrungen von RuooLPH (1934), wonach die Carotinoide in den 
Plastiden von Blättern gerade bei Bestrahlung mit kurzwelligem Licht stark an­
gereichert werden. Fassen wir dies alles zusammen, so läßt sich die assimilations­
ö k o I o g i s c h e Gleichwertigkeit der Tiefen-Braunalgen mit den Tiefen-R otalgen 
derselben Region nur durch die Annahme eines besonderen „Blaugrün-Apparates" er­
klären, der assimilations p h ys i o I ogi  sch den biochemisch und strahlungsphysikalisch 
verschiedenen „Grün-Apparat" der Rotalgen ersetzt. Da aber bei den Tiefen-Braun­
algen als Nebenpigmente eben nur Carotinoide fungieren können, so ermöglicht die 
hier begründete Fucoxanthintheorie eine Erklärung sowohl ihres Tiefenvorkommens 
wie ihrer Leistungen im Tiefenlicht. 

Mit diesem Ergebnis einer physiologischen Analyse kehren wir an den ökologischen 
Ausgangspunkt zurück. Die �atur arbeitet wie im Bereich der morphologischen, so 
auch im Bereich der physio logischen Gestalt mit ganz verschiedenen Mitteln und 
erreicht selbst in einem so einheitlichen Medium und Lichtklima, wie es das Meer für 
die braunen und roten Besiedler der Tiefenregion bei freiem Lichtzutritt von der 
Oberfläche her darstellt, die gleichen Wirkungen auf ganz verschiedenen Wegen. 

V. Kurzer Überblick und Zusammenfassung der Ergebnisse.

In Fortsetzung früherer Versuche wird eine vergleichende Analyse der photo­
synthetischen Leistungen verschieden gefärbter Assimilationsgewebe zur Aufdeckung 
der Carotinoidwirkungen bei Bestrahlung mit Licht verschiedener Wellenlänge vor­
gelegt. Gegenüber der früheren getrennten Belichtung mit einzelnen Spektralbereichen 
werden die Versuche mit der Differenzfiltermethode angestellt, wobei den Zellen fort­
schreitend kürzerwelliges Licht zum Rotanteil des Tageslichtes zusätzlich zur Ver­
fügung steht. Aus den Absorptionskurven der Farbstoffextrakte gleicher Flächen wird 
der zusätzliche Lichtgewinn des Pigmentapparates für Gesamtfarbstoffe, Chlorophylle 

1) Von SEYBOLD und EGLE neuerdings (1938) auf den Wert 2,6 erhöht.
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und Carotinoide bestimmt. Die zusätzliche photosynthetische Leistung in dem fort­
schreitend erweiterten Lichtfeld des diffusen Tageslichtes wird auf den Lichtgewinn 
bezogen. Aus dem Vergleich von Lichtgewinn und Stoffgewinn wird die funktionelle 
Lichtausnutzung berechnet und für eine Theorie der Carotinoidwirkungen ausgewertet. 

Die wichtigsten Ergebnisse lassen sich wie folgt zusammenfassen. 
1. Rein grüne Gewebe vom Xanthophylltypus ( 1) der Chloroplasten liefern „loga­

rithmische" Differenzfilter-Assimilationskurven; sie bekunden eine Einstellung des Assi­
milationsapparates auf langwelliges Licht. Auch olivgrüne und gelbbraune Phäophyceen, 
die wenig oder gar kein wirksames Fucoxanthin besitzen, gehören dem Typus I an. 

2. Bei braunen Geweben vom Fucoxanthintypus ( 11) zeigt die Kurve einen völlig
anderen Verlauf. Sie weist im Grün zwischen ,,\ 550 und 500µµ einen steilen Anstieg 
auf und weicht in Höhenlage wie im Gesamtverlauf so wesentlich von dem Verhalten 
des Typus I ab, daß die Ursachen jenseits einer Intensitätseinstellung oder einer Aus­
wirkung der Konzentration der Farbstoffe gesucht werden müssen. 

3. Wird ein durch Abdrosselung der blauvioletten Region aus weißem Tageslicht
herbeigeführter Energieverlust durch äquivalente Steigerung des rotgrünen oder roten 
Restlichtes ersetzt, so vermögen die Angehörigen des Typus I den qualitativen Licht­
verlust durch quantitative Steigerung der Absorption in der verbliebenen langwelligen 
Region völlig oder sehr weitgehend auszugleichen, während Dictyota und Tiefen­
Laminaria als Angehörige des 11. Typus hierzu nicht befähigt sind. 

4. Die Frage, ob die im zusammengesetzten Weißlicht erreichten Leistungen eine
Steigerung der Summe der Einzelleistungen in den verschiedenen Spektralbereichen 
darstellt oder nicht, wird bei Angehörigen beider Typen und sowohl bei Schatten- wie 
Sonnenpflanzen untersucht. Im allgemeinen liegt die Leistung selbst im schwachen 
Licht noch unter  der Summe der Einzelleistungen aus rotem, grünem und blauem 
Licht. Im Sonnenlicht erreichen nicht einmal photisch resistente extreme Sonnen­
pflanzen den Wert jener Summe. Sie müssen sich mit Leistungen in Höhe von ca. 
2/:i der Summe jener Werte begnügen, auf die sie es bei getrennter Belichtung mit 
einzelnen Strahlenbereichen bringen. 

5. Der Pigrnentapparat einiger zu den Assimilationsversuchen verwendeter Pflanzen
wird auf den Anteil der Chlorophylle und Carotinoide am Gesamtfarbstoff geprüft. 
Dabei zeigt sich, daß chlorophyllarme aber carotinoidreiche Tiefen-Laminaria strah­
lungsphysikalisch ganz wesentlich von grünen Blättern abweicht, während chlorophyll­
reicher Schatten-Fucus sich eng an Laubblätter anschließt. Bei Laminaria wird die 
„optische Leere", die Chlorophyll a zwischen ,,\ 530 und 470µµ aufweist, durch die 
Carotinoide, vornehmlich das Fucoxanthin ausgefüllt. 

6. Durch Aufstellung der Quotienten Q Z Ass./Z Abs. als Ausdruck des Verhält­
nisses der zusätzlichen Leistungssteigerung zum zusätzlichen Energiegewinn uncl 
Q D Ass./D Abs. für die Auswirkung des Energieverlustes bei Abdrosselung der kurz­
welligen Strahlen aus dem Tageslicht, werden die Unterlagen für die Beurteilung des 
Nutzeffektes einer qualitativen Steigerung des Lichtgewinns und für die Bedeutung 
der Carotinoidabsorption gewonnen. 

7. Durch die unter 5. geschilderten Verhältnisse wird es verständlich, daß der Nutz­
effekt einer zusätzlich zum Rot I Gelb-Anteil gebotenen grünen Strahlung des Tages-
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lichtes zwischen ,\ 550 und 500µ.µ. bei Fucoxanthin-Plastiden, bezogen auf ihre Chloro­
phyllabsorption, 4-5mal zu groß ausfällt. 

8. Bei grünen Zellen vom Typus I (Rotausnutzer) zwingt die Beziehung des Licht­
gewinns bzw. -verlustes auf die Steigerung bzw. Depression der Photosynthese nicht 
zur Annahme einer beträchtlichen photochemischen Mitwirkung ihrer Carotinoide am 
Prozeß der C02-Reduktion. 

9. Braune Zellen vom Typus II (Grünblauausnutzer) arbeiten in mäßigem Licht vor­
wiegend im Bereich der kombinierten Absorption von Chlorophyll+ Carotinoiden. Die 
Verbindung der Ergebnisse der strahlungsphysikalischen mit denen der physiologischen 
Analyse zwingt bei ihnen zur Annahme eines besonderen photochemischen Grilnblau­
Apparates. Wenn dieser mit Licht der Wellenlängen zwischen,\ 540 bis 400µ.µ. bestrahlt 
wird, kann der von den Carotinoiden eingebrachte Lichtgewinn vom Chlorophyll a 
offenbar nur durch die Anwesenheit von 02-reichem Fucoxanthin photosynthetisch in 
beträchtlichem Maß ausgenutzt werden. 

10. Die experimentellen Ergebnisse der vergleichenden Analyse werden im Anschluß
an Beziehungen der Sensibilisierung zum Redoxsystem des Sensibilisators zu den 
Grundlagen einer Fucoxanthintheorie verarbeitet. Sie vermittelt nicht nur ein Ver­
ständnis für die Ergebnisse der Laboratoriumsversuche, sondern auch für das Tiefen­
vorkommen der Fucoxanthinalgen im Meer und für die tatsächlich an den Tiefen­
standorten ermittelten photosynthetischen Leistungen. 

Hal le  (Saale), Sylvester 1937. 

Nachtrag  bei  d e r  Korrektur. 

In ihren jüngsten Untersuchungen über Chlorophyll und Carotinoide bei Meeres­
algen kommen SEYBOLD und EGLE ( 1938) u. a. zu dem wichtigen Ergebnis, daß die 
Braunalgen, entgegen den Angaben von WILLSTÄTTER und STOLL (1913), bezogen auf 
die Thallusfläche ein gleiches molekulares Verhältnis der grünen und gelben Pigmente 
besitzen wie Grünalgen und Rotalgen: Q Chlorophyll/Carotinoide= ca. 2,5. ,,Es besteht 
demnach bei den braunen und roten Algen gegenüber den grünen weder eine absolute 
noch eine relative Chlorophyllarmut. Der flächenrelative Pigmentgehalt von Fucus und 
Laminaria entspricht dem der Laubblätter." (S. 80.) 

Da wir früher (MoNTFORT 1934, 1936, J 937) in unseren theoretischen Betrachtungen 
iiber Fucoxanthinplastiden im Anschluß an die Angaben von WILLSTÄTTER und SroLL 
l1äufig mit dem angeblich so niedrigen Wert für Q ( ca. 1) gearbeitet haben, ergibt 
sich nun die Notwendigkeit zu prüfen, wie weit der neue Befund von SEYBOLD und 
EGLE etwa eine andere Deutung unserer früheren Versuche, damit aber auch der vor­
stehend geschilderten neuen Versuche, vor allem bezüglich der aus ihnen gezogenen 
Schlußfolgerungen, nötig macht. 

1. Für die Fucoxanthintheorie kommt es nicht auf die chemischen Mengen (der
Stoffe) an, vielmehr ausschließlich, wenn man so sagen darf, auf die opt ischen Mengen 
(nämlich der eingefangenen Energie), was übrigens SEYBOLD und EGLE bei der Be­
trachtung cler Pigmentmengen ganz allgemein selber hervorheben. Und eben diese 
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„optischen Mengen", also ausschließlich die absorbierte  Energie ,  habe ich seit 1934 
wenigstens für die theoretischen Schlußfolgerungen im Sinne einer Carotinoidtheorie 
im Auge, selbst wenn ich nur allgemein-·· und freilich mißverständlich von Q Chloro­
phyll/Carotinoide sprach. Solange man im Bann der Angaben von WILLSTÄTTER und 
STOLL, an deren Richtigkeit zu zweifeln vor den neuesten Erfahrungen von SEVBOLD 
und EGLE keinerlei Grund vorlag, das Verhältnis der Farbstoffkomponenten bei den 
in Rede stehenden Braunalgen allgemein als etwa= 1 annehmen mußte, während der 
Wert bei Grünalgen und Laubblättern zu 3 bis 4 ermittelt war, ergab sich zwangs­
faufig die Schlußfolgerung, auch Q Abs. Chlorophyll/Carotinoide müßte bei braunen 
Plastiden gegenüber Grünalgen und Laubblättern immer ganz wesentlich zugunsten 
der gelben Komponenten verschoben sein. 

Was hat sich nun geändert mit dem Nachweis, daß der Wert für das Verhältnis der 
Farbstoffkomponenten selbst bei Fucoxanthinplastiden durchaus nicht aus dem 
Rahmen der Grünalgen und Laubblätter herausfällt? Dazu ist Folgendes zu sagen: 

2. Hätten wir es auch bei den Braunalgen nur mit Carotin und Xanthophyll (nebst
Phylloxanthin) zu tun, dann würde sich die Sachlage freilich geändert haben. Allein 
in dem Augenblick, wo mit dem Fucoxanthin ein Carotinoid hinzukommt, das in aus­
gesprochenem Gegensatz zu Carotin und Xanthophyll viel weiter „links", d. h. ab 
530µµ bereits stark absorbiert, um bei den vorliegenden Mengen in der Absorptionskurve 
gegen 500 µµ ungemein stark anzusteigen (vgl. unsere Fig. 14), wird ja jede sonst, d. h. 
bei fehlen von Fucoxanthin bestehende proportionale Abhängigkeit zwischen der 
Höhe von Q Chlor./Car. und Q Abs. Chlor./Car. infolge der strahlungsphysikalischen 
Eigenart des Fucoxanthins hinfällig. 

3. Von zwei Geweben, deren Wert für Q Chlor./Car. (1) genau gleich groß ist, also
z. B. =2,5, von denen aber Gewebe l Chlor. a + b und lediglich Carotin+ Xanthophyll
enthält, während Gewebe 2 nur Chlorophyll a, dafür aber Carotin + Xanthophyll +
Fucoxanthin  besitzt, muß QAbs. Chlor./Car. (II) zwischen 530 und 475µµ trotz
Gleichheit der Werte für ( 1) beim Gewebe 2 sehr vie l  kleiner sein als beim Gewebe l .
Bezeichnen wir das Verhältnis der molekularen Pigmentmengen mit Qp, das der absor­
bierten Energie mit QA> dann ist es also im Sinne der Fucoxanthintheorie durchaus
nicht nötig, daß Qp bei ausgesprochenen Fucoxanthinplastiden, wie ich früher an­
zunehmen gezwungen war, einen kleineren Wert aufweisen müßte als wir ihn bei grünen
Plastiden von Grünalgen oder Laubblättern antreffen.

4. Beziehen wir nun das Verhältnis der photosynthetischen Le istung in den ent­
scheidenden Bezirken, also Q Ass. Rot/Grünblau auf den Pigmentapparat, so kommt 

für eine photochemische Funktion, die hier doch wohl primär vorliegt, nur eine Be­
ziehung auf QA , nicht aber eine solche auf Qr in Frage. Damit dürfte die neue Situation
in ihrer Bedeutung für die 1934 von mir auf der alten Grundlage gezogenen Schluß­
folgerungen und die seither vertiefte Auffassung von der Bedeutung bestimmter 
.Carotinoide für die Photosynthese hinreichend klargestellt sein. Zugleich dürfte auch 
die von SEYBOLD und EGLE auf Grund ihrer neuen Befunde aufgeworfene Frage, ,,in 
welchem Maß nun die Versuche von MoNTFORT (1934) mit Phäophyceen eine andere 
Deutung erfahren müssen", grundsätzlich beantwortet sein. Lediglich, bezüglich der 
von mir als fucoxanthin arm bezeichneten Arten und Formen wäre ein Zusatz insofern 
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nötig, als hier offenbar selbst bei mäßigen Mengen von Fucoxanthin (und damit 
gegebener physikalischer Voraussetzung zu entsprechenden Leistungen) in assimila­

tionsph ysi o l  og isch er  Hinsicht ein „inaktives" Fucoxanthin vorliegen muß. Worin 
diese Eigenschaft zu suchen ist, muß künftigen Nachforschungen vorbehalten bleiben. 
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