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Nestbau und Brutpflege bei Reptilien. 
Von W. WUNDER, Breslau. 

Mit 14 Abbildungen. 
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Allgemeine Betrachtungen. 
Vergleichen wir die Eizahl bei Fischen und Amphibien mit der 

bei Reptilien, so faUt uns auf, wie wenige Eier im aUgemeinen die 
Reptilien legen. Ein Fischweibchen ist bei vielcn Arten imstande, 
mehrere Millionen Eier zu licfern [WUNDER (I)], von Amphibien
weibchen werden noch haufig Tausende von Eiern abgelaicht 
[WUNDER (2)]. Flir Reptilien dagegen dlirften mehrere hundert Eier 
bei einem Weibchen nur ausnahmsweise vorkommen. Die groBte 
Menge von 400 StUck jahrlich wird nach MELL von Seeschildkroten 
abgesetzt. Abb. I flihrt die aus dem Korper einer graBen Meeres
schildkrote (Caretta caretta) entnommenen Eier nach BARBOUR (2) vor 
Augen. Die Eier werden nicht aUe auf einmal abgelegt, sondern 
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2 W. WUNDER: 

reifen in Etappen heran. Rechts groBe legreife Eier, links noch nicht 
fertig entwickelte Eier, die erst einige Wochen spater wiederum in 
Abstanden zur Ablage kommen. Man hat beobachtet, daB eine See
schildkrote im Laufe eines Jahres 2-5mal in Abstanden von 14 bis 
IS Tagen zur Ablage einer Gruppe von Eiern schritt, bis der Vorrat 
ersch6pft war. Wir finden die Angabe, daB im allgemeinen bei den 
einzelnen Reptilienarten die Eizahl zwischen 2 und ISO schwankt 
(BREHM). 

Die ver haltnismaDig geringe Eizahl bei den Reptilien hangt 
zweifellos mit der bedeutenden EigroBe zusammen. Wahrcnd noch 

Abb. I. Aus dem Korper einer groBen Meeresschildkrote (Caretta caretta) entnommene Eier. Sie werden 
nicht aUe auf einmal abgelegt, sondern reifen in mehreren Etappen (2-5) heran und kommen jeweils etwa 
in I4tagigem Abstand zur Ablage. Die Eier rechts sind groB und legereif, die Rier links noch klein und 

unentwickelt. [Aus BARBOUR (2).] 

trage und sehr groDe Reptilien wie Riesenschildkroten und Krokodile 
tiber 100 Eiern von der GroBe der Ganseeier in ihrem Korper be
herbergen konnen, ist bei den rasch kriechendcn Schlangen und 
Echsen die Eizahl starker beschrankt. MELL hat fUr chinesische 
Schlangen z. B. durchschnittiich 20-50 Eier festgestellt. Bei den 
auDerst flinken kletternden Baum-, Fels- und Mauerbewohnern 
(Geckoniden, Agamiden, Lacertiden) treffcn wir gar meistens nur 
2-5 Eier an. Selbstverstandlich zeigt die Vermehrungsstarke bei 
den Reptilien letzten Endes auch noch in anderer Beziehung An
passungen an die Erfordernisse der Umwelt, wobei besonders die Ver
nichtungsgefahr eine Rolle spielt. Viele Schildkroten- und Echseneier 
sind bei Tier und Mensch beliebte Lcckerbissen. Auch soil die Vernich
tungszahl bei den kleinen Seeschildkroten besonders deshalb sehr groB 
sein, weil diese Tiere anfangs wohl schwimmen aber noch nicht tau chen 
konnen, so daB sie leicht den Wellen und Raubfischen in tieferem 
Wasser und Raubvogeln in der Nahe des Ufers zum Opfer fallen. 

Die EigrofJe bei den Reptilien ist wie bei den Vogeln bedingt 
durch den groBen Dotter- und Wassergehalt. Diese stellen ebcnso 
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wie die Ausbildung der Schale besondere Einrichtungen dar, welche 
eine Eientwicklung auf dem Lande erst ermoglichen. In dem Amnion 
wird bei den hoheren Wirbeltieren (Amnioten = Reptilien, Vogeln 
und Saugetieren) innerhalb des Eies ein fhissigkeitsgcfullter Raum 
geschaffen, in dem sich die Ausbildung des embryonalen Korpers 
unter ahnlichen Bedingungen vollziehen kann, wie dies bei niederen 
Wirbeltieren (Anamniern = Fischen und Amphibien) im Wasser ge
schieht. Zweifellos steUt die Ablage derartiger Eier auf dem Lande 
fur Landbewohner einen wesentlichen Vorteil fUr die Erhaltung der 
Art dar. Besonders ist dies der Fall, wenn die Eier an geschutzten 
Orten abgelegt oder gar noch von der Mutter bewacht werden. Es 
ist also durchaus verstandlich, daB die Eizahl der Reptilien im all
gemeinen so gering ist. 

Die Eischale ist bei manchen Reptilien (Krokodilcn und Schild
kroten) durch Kalkablagerung hart wie die der Vogeleier. Bei anderen 
jedoch bleibt die Schale kalkarm oder kalkfrei und ist pergament
artig. Bei ein und derselben Reptilienart konnen jedoch auch die 
Eischalen je nach der Entwicklungszeit bald hart und bald weich 
sein. So gibt THILENIUS (2) fUr die Eier der Bruckenechse, Sphenodon 
punctatus GRAY (Hatteria) an, daB sic glcich nach der Ablage auBer
ordentlich weich und elastisch sind und in Saure gebracht nur wenige 
Gasblasen aufsteigen lassen. Nach I2stundigem Aufenthalt in feuchter 
Erde erhartet die Schale und zeigt eine lebhafte Gasbildung bei Be
ruhrung mit Saure. Die Eier dieser Echse brauchen sehr lange Zeit 
zu ihrer Entwicklung, namlich 12-14 Monate, und sie bekommen 
zum SchluB wieder eine weiche, elastische, nur wenig kalkhaltige 
Schale. Frische Eier sind kleiner und anders gestaltet bei diesem 
Tier als alte. THILENIUS (2) gibt fUr Hatteria an, daB frische Eier 
gleichartig aussehen und eUipsoide Gestalt und im Durchschnitt eine 
GroBe von 20: 14 mm aufweisen, wahrend alte Eier aUe Formen von 
Ellipsoiden bis zu Kugeln und eine betrachtliche GroBenzunahme 
zeigen, wie z. B. die MaDe 27:26 mm, 27:23 mm, 30:23 mm und 
33: 25 mm beweisen. Die GroBenzunahme findet hier auf einem 
bestimmten Entwicklungszustand (letztes Drittel der Entwicklungs
zeit; Beginn der Hautpigmentierung bei den Embryonen) statt. Sie 
ist auf Wasseraufnahme aus der Umgebung zuruckzufuhren, wie dies 
umgekehrt das Schrumpfen der Eier bei zu groBer Trockenheit 
aufs deutlichste zeigt. Sonst ist hauptsachlich bei weichschaligen Rep
tilieneiern die Volumzunahme im Laufe der Entwicklung durch 
Wasseraufnahme aus der feuchten Umgebung festgestellt. GIERSBERG 
beobachtete bei dem Ei der Zauneidechse, Lacerta agilis L. eine 
GroBenzunahme von 1,2:0,9 cm auf 1,6: 1,1 cm in 4 Wochen und 
gleichzeitig eine Gewichtszunahme von 0,5 g auf 1,3 g. Bei der 
brasilianischen Eidechse Ameiva surinamensis stell ten HAGMANN und 
GOELDI fest, daB bei alteren Gelegen die Eier eine Gewichtszunahme 

1* 



4 W. WUNDER: 

urn 2 g aufwiesen. Die Eilange war gleich geblieben, dagegen hatte 
der Breitendurchmesser urn 3 mm zugenommen. DaD tatsachlich 
eine Ausdehnung des Eies ausschlief31ich der Breite nach in diesem 
Falle stattgefunden hatte, zeigte die Beschaffenheit der sonst fein 
gekornelten Eihaut, die feine Risse aufwies. Schlangeneier werden 
vielfach in der Gestalt einer kurzen Zigarre abgelegt und nehmen 
gegen Ende der Entwicklungszeit durch Wasseraufnahme und da
durch bcdingte Erhohung des Innendruckes mehr Kugelform an. 

Flir die Entwicklung der besonders weichschaligen Reptilieneier 
mlissen ganz bestimmtc Bedingungen gegeben sein. Bei zu groDer 
Trockenheit besteht die Gefahr der Schrumpfung. In der Nasse ver
schimmeln die Eier. AuDer Feuchtigkeit ist vor allem Warme not
wendig. Es muD also meistens eine gcwisse Flirsorge fUr die Nach
kommcnschaft getroffen werden. Diese Aufgabe libernimmt bei den 
Reptilien allein das Weibchen, das die schon vorher im mlitterlichen 
Korper befruchteten Eier an einer geeigneten Stelle ablegt. 

A. Nestbau bei Reptilien. 
I. Nester an geschiitzten Stellen, die schon in der Natur vorhanden 

sind (in Felsspalten, Holzritzen usw.). 
Nur in den seltensten Fallen und vielfach nur unter den un

gewohnlichen Bedingungen der Gefangenschaft legen Reptilien ihre 
Eier da ab, wo sic sich gerade zufallig aufhalten. Meistens £allt 
dagegen auf, daD trotz massenhaften Vorkommens der Tiere die 
Gelege wegen ihrer glinstigen Lage nur auDerordentlich schwer zu 
finden sind. So schildcrn z. B. GOELDI und HAGMANN wie beispiellos 
haufig die brasilianische Echse Tropidurus torquatus ist. Sie treibt 
sich liberall an Gartenhecken, Zaunen, Baumstammen, sowie auf 
Mauern und Hausdachern herum. Ihre Gelege wurden jedoch zum 
ersten Male 1897 nach mlihseligstem jahrelangcm Suchen gefunden 
und beschrieben. 

Kletternde Arten legen gerne ihre Eier in Mauern und Baum
spalten, hinter Holzverschalungen, locker sitzender Baumrinde sowie 
in den Larvengangen des Holzes abo Auch werden nach KREEFTS 
Beobachtungen auf Madagaskar von manchen Geckonen die Eier 
an frei zutage tretenden Stellen von Baumstammen in geringen Ein
buchtungen angeklebt. Die Klebefahigkeit der frisch abgelegten 
Geckoneneier ist namlich anfangs sehr groD urn jedoch schnell unter 
Trocknen und Erharten der zunachst weichen Schale zu schwinden. 
Abb. 2 zeigt ein typisches Gelcge des gewohnlichen slidchinesischen 
Hausgecko, Gecko japonicus D. B. an der Innenseite eines Fenster
ladens nach MELL. Das Zweiergelege ist charakteristisch flir die 
Familie der Geckoniden. 

GOELDI verdankte dem Zufall die Entdeckung der Eier einer 
brasilianischen Echsenart mit nachtlicher Lebensweise, Hemidactylus 
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mabuia. Dcr Wind hattc cinen Baumast abgcrissen, in desscn Spalten 
in Gruppen von 3-4 die Eier lagen. In einem Glasrohrchen ent
wickelten sic sich genau so gut wie an ihrem fruheren Aufenthaltsort. 

Manche Reptilien legen nur ausnahmsweise ihre Eier unter Steinen 
oder in Fclsspalten ab, wahrcnd sie sonst sorgfaltiger verfahren. Dies 
gilt nach KREEFT fur unsere einheimischen Eidechscn. Auch schildert 
schon DARWIN, wie cine Riesenschildkrote der Galapagosinseln, 
Testudo nigra, zwar auf sandigem Untergrund gewohnlich Nester 
baut, wie sie aber da, wo der Boden felsig ist, aufs Geratewohl die 
Eier in Vertiefungen fallen laBt. BYNOE fand 7 in einer Spalte 
(zitiert nach BEEBE). Mag nun auch in dem zuletzt erwahnten Fall 
keine bcsondere Auswahl des Ortes stattfinden, so sollen doch hier 
cinige Beobachtungen von MELL 
nicht unerwahnt bleiben. Er fand 
in dem morschcn von Termiten 
zernagten Dach einer Gartenhutte 
12 Gelege von H emidactylus im 
selben Loch unter etwa 50-60 fUr 
menschliche Augen gleichcn Hoh
lungen. An einem Fensterladen 
cines Klosters der Kantoner Um
gegend waren 186 Eier (= etwa 
93 Gelege) von Gecko japonicus, ob
wohl an dem Gebaudekomplex 
wenigstens 60-80 gleiche Laden 

Abb.2. Typisches Gelege des gew6hnlichen 
siidchinesischen Hausgecko (Gecko faponicus 

G. B.) an der Innenseite eines Fensterladens. 
(Aus MELL.) 

vorhanden und nicht mehr Geckonen als in anderen Gebauden zu 
sehen waren. Die Spezialisation in der Wahl des Ablageortes wird 
nach dem gleichen Autor durch die Empfindlichkeit der Reptilieneier 
beleuchtet, die bei nichtkalkschaligen Formen oft schon in 3 Stunden 
zum Schrumpfcn und in wenig Iangerer Zeit zum Schimmeln der Eier 
fuhrt, auch wenn sie vorsichtig behandelt und oft an Orte gebracht 
werden, die nach menschlichem Ermessen ahnliche Temperatur- und 
Feuchtigkcitsverhaltnisse aufweisen. Eier der Bambus bewohnenden 
Lacertide Platyplacopus kuhnei (v. DENB.), die in lebende, aber ein
seitig durchlocherte Bambusglieder gelegt werden, wurdcn nach 
Schlagen und fluchtigem Spalten des Bambus unberuhrt gelassen, 
die Glieder wieder geschlossen, mit taglich angespritzter Gaze um
wickelt und an warm en schattigen Orten aufgehangt; trotzdem fingen 
viele Eier schon nach 2 Stunden an einzufallen und im ganzen 
schliipften nicht mehr als etwa 10 % von ihnen. 

2. Nester im Sand. 
a) Echsen. 

MELL gibt an, daB eine auBerordentlich groBe Zahl (95 %) der 
chinesischen Reptilien die Eier in selbst gegrabenen Erdhohlen unter-
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bringt. Nach KREEFT legt das ChamaJeon (Chamiileon vulgaris) seine 
40 Eier in einer etwa 18 cm weiten, 6 cm tiefen, meist muhsam unter 
Gestrauch gescharrten Erdgrube abo Viele Agamiden, Z. B. Amphi
bolurus barbatus und Amphibolurus muricatus, scharren ihre 5-8 Eier 
in Sand ein. Abb. 3 stellt nach GOELDI und HAGMANN das im Sande 
vergrabene aus 4 Eiern bestehende Gelege der brasilianischen Echse 
Tropidurus torquatus dar. Die Eier waren an der Halde eines Wein
berges in einer selbstgegrabenen kleinen Vertiefung eingescharrt. 
Besonders wird bei diesem an Gartenhecken, Zaunen, Baumstammen 
und auf den Dachern der Hauser in ungeheurer Haufigkeit auf· 
tretenden Tier betont, wie schwierig die Gelege aufzufinden sind. 
Bei der Zauneidechse, Lacerta muralis, legt nach KREEFT das Weib-

chen im Juni oder Juli etwa 5 bis 
14 Eier in eine etwa 8 cm tiefe 
selbst gescharrte und wieder zuge
deckte Grube, am liebsten in lockere, 
maBig feuchte Erde abo Die Jungen 
entschliipfen etwa nach 8 Wochen 
im August oder September. 

Schon das haufige Ausblciben 
einer Entwicklung bei Reptilien
eiern, die in der Gefangenschaft 

Abb.3. Gelege der Echse Trop,durus torquatus abgelcgt wurden, und das merk-
aus GOELDI und HAGMANN. Da, Tier legt . 
stets 4 Eier ab, die im Sande vergraben werden. wurdlge Verhalten der Tiere unter 

dies en Bedingungen weist darauf 
hin, daB es keineswegs gleichgultig ist, an welchem Ort die Eiablagc 
stattfindet. 1m Vivarium legen nach KREEFT die Eidechsen die Eier 
meist auf oder unter dem Wasserbehalter abo Manche Schildkroten 
lassen sogar unter dies en unnatiirlichen Bedingungen die Eier ins 
Wasser fallen. 1m Freien dagegen suchen sich die Eidechsen besonders 
geeignete Stellen zur Eiablage, zu denen sic oft weite Wanderungen 
unternehmen. GOELDI berichtet, daB die Weibchen des als Pflanzen
fresser im brasilianischen Sumpfwald lebenden Luguans Iguana 
tuberculata zur Fortpflanzungszeit die FluBrander verlassen und 
den Seitenbachen folgend we iter in das Flachland hineinstreichen. 
Von dort aus streben sie sandigen Stellen und alten Dunen zu, wo 
sie ihre Eier versteckt in einer im Sande selbst gefertigten Grube 
ablegen. Die Stelle verstehen sie dann wieder sehr gut durch das 
ausgehobene Erdreich einzuebnen. Es braucht ein sehr gutes Auge, 
urn die Nester zu erkennen. Die Eingeborenen entwickeln hierin 
eine recht groBe Geschicklichkeit. Nach beendetem Legegeschiift 
kehren die Leguane dann wieder in den Sumpfwald an den FluB· 
rand ern zuruck. 

Uber die Eiablage bei der im FluBgebiet des Amazonenstromes 
auf der Insel Mexiana lebenden Eidechse Iguana tuberculata LAUR. 
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berichtet HAGMANN (3) folgendermaBen: "Auf Mexiana findet die 
Eiablage von Iguana tuberculata von Ende September bis Ende 
Oktober statt, wozu besonders die Sanddiinen der Kiiste aufgesucht 
werden, die die Anlage einer Grube zur Aufnahme der Eier sehr 
erleichtern. Wie ich schon an friiherer Stelle bekannt machte 1, 
belauft sich die Anzahl der Eier eines Geleges durchschnittlich auf 
30 Stuck. 

Die Nestgruben werden gewohnlich schrag verlaufend angelegt, 
und zwar wird ein etwa 2 FuB langer Gang gegraben, der am Ende 
etwas erweitert wird und zur Aufnahme der Eier dient. Da diese 
Sanddiinen bei jeder Springflut wieder bespiilt werden, so findet 
sich auch geniigend Feuchtigkeit und Festigkeit im Sande vor. Nur 
dadurch ist es moglich, in den lockeren Sand einen Gang zu graben, 
in dem zu gleicher Zeit auch die zur Entwicklung der Eier notwendige 
Feuchtigkeit erhalten bleibt. Obwohl die Gruben von der Iguana 
wieder ausgefiillt werden, sind die Nestgruben im Sande leicht zu 
finden, da keine weitere Sorgfalt zur Verwischung der Spuren ver
wendet wird. Da aber die Richtung des Ganges von der Oberflache 
aus nicht immer zu erkennen ist, so sondieren die Eingeborenen mit 
ihren Waldmessern den Platz und finden die Eigrube oder den Gang 
an derjenigen Stelle, wo sie den geringsten Widerstand fiihlen. 

Zur Zeit der Eiablage der ,Cameleoes' werden die Sanddiinen 
von den Eingeborenen eifrig besucht, denn die Eier, welche weich 
gekocht sehr wohlschmeckend sind, werden von ihnen sehr geschatzt." 

Manche Echsen leben schon normalerweise in Wohnhohlen, in die 
sie sich bei ungiinstiger Witterung zuriickziehen und in denen oder 
in deren Nahe sie zur Fortpflanzungszeit die Eier unterbringen. 
GOELDI und HAGMANN beschreiben derartige Hohlen von der bra
silianischen Eidechse Ameiva surinamensis. Die Tiere hatten sich in 
Gemiisebceten Locher von Armlange und 3~4 cm Durchmesser 
gegraben, die hinten noch eine mehr oder weniger geraumige Er
weiterung aufwiesen. Bei regnerischem Wetter lagen die Tiere im 
Innern oder dicht vor dem Ausgang. Die Gelege von 3~5 Eiern 
wurden dort ebenfalls untergebracht. 

Auch fiir eine schwarze Meerechse der Galapagosinseln Ambly
rhynchus cristatus BELL schildert BEEBE solche Wohnhohlen. Eine 
groBe Hohle am Abhang eines Felsens war 90 m lang und bot in 
ihren zahlreichen Nischen, Spalten und Verzweigungen einer groBen 
Reihe von Tieren Unterschlupf. Der Ausgang der Hohle war ge
meinsam, aber jedes Tier hatte seine besondere Spalte oder Zufluchts
stelle, an der auch die Eiablage in einer selbst gegrabenen Vertiefung 
erfolgte. An einer anderen Stelle der Insel boten tiefe Spriinge und 
Spalten den Tieren Unterschlupf und hier wurden die Eier abgelegt. 

1 Zoo1. Jb, Abt. System. 14, 589. 
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Die Jungen hielten sich dann auch noch In Gruppen in der Nahe 
ihres Geburtsortes auf, meist 6-8 StUck wie in einer Kinderstube 
vereint und zogen sich bei schlechtem Wetter, wahrend der Nacht 
und bei Gefahr wieder in das Innere des Zufluchtsortes zuruck. 

Beim Unterbringen der Eier in der Nahe oder im Innern ihrer 
Wohnhohle verfahrt noch besonders die Bruckenechse Sphenodon 
punctatum (Hatteria) nach den Angaben von THILENIUS (2). Wenn die 
Echsen mit Vogeln in einer Wohnhohle zusammen leben, so erfolgt 
die Eiablage in einer besonders gegrabenen Bruthohle. Es wurde 
wohl sonst Gefahr bestehen, daB die Vogel die Eier der Echsen ver
nichten. Fur die Bruthohlen wahlen die Hatterien Platze, an denen 
die Vogel keine Minierarbeiten ausfuhren und dann Stellen, die dem 
Sonnenschein frei Zutritt gewahren. 

"In der Zeit urn den 1. November, wenn vorhergehender Regen 
den Boden aufgeweicht hat, wandert die Tuatara (wie Hatteria bei 
den Eingeborenen heiBt) nachts den oft recht weiten Weg nach dem 
Klippenrande oder den Grasbosehungen und beginnt hier neb en oder 
unter einem Grasbuseh zu graben. Der Eingang der kleinen Hohle 
ist eben groB genug, urn den Vorderkorper der Tuatara aufzunehmen, 
weiterhin erweitert sich die Hohlung nach beiden Seiten und erhalt 
einen horizontalen Boden. Mitunter gelingt es, eine H atteria bei 
der Arbeit zu uberrasehen; man sieht dann das Tier mit beiden 
Handen abwechselnd Erde wegkratzen oder findet es in einer Stellung, 
als ob es dureh Einsehmiegen der Sehultern und des Vorderkorpers 
die Wandung ebnete. Die Fertigstellung der Hohle geht langsam 
vonstatten; naeh 4 Naehten fand ieh eine Eikammer zur Aufnahme 
bereit, weIche bei 16 em Tiefe, 14 em breit und 3 em hoeh war. Wo 
ein Gang die Eikammer mit der AuBenseite verbindet, ist entspreehend 
mehr Zeit erforderlieh. Abends, etwa zwischen 8 und 9 Uhr, begegnete 
ieh nieht selten traehtigen Weibehen, weIche die Wege kreuzen, augen
seheinlieh auf der Wanderung zu einer beginnenden oder teilweisc 
fertigen Eikammer. Ebenso pflegen die Tiere urn Sonnenaufgang 
zuruekzuwandern. Gelegentlieh indessen bleiben die Weibchen unten 
im Grashange auch den Tag uber; beim Aufgraben findet man sie 
dann in dem zur Eikammer fuhrenden 40 em langen Gange. 

Die Arbeit an der Eikammer erfolgt aussehlief31ieh nachts, ebenso 
die Eiablage selbst. Uber die Art der letzteren vermag ieh keine 
Angaben zu machen, da es mir nicht gelang sie zu beobachten. Sehr 
wahrscheinlich ist, daB die Eier in liingeren Zwischenraumen wie bei 
anderen Sauriern abgelegt werden, und zwar in dem Gange, falls 
ein soIcher vorhanden, oder doeh vor der Eikammer. In letzterer 
selbst ist nicht Raum genug vorhanden, urn auch nur einen Teil 
des Weibchens aufzunehmen. Beim Ausgraben einer Kammer findet 
man uberdies, daB die Eier in 2-3 Lagen dicht neben und uber
einander gepaekt sind und den Raum genau ausfullen, als ware er 
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von vornherein flir eine ganz bestimmte Anzahl von Eiern berechnet 
gewesen. Da die Kammerwande verhaltnismaDig fest sind, bleiben 
die Zwischenraume zwischen den Eiern von Luft erfullt, und selbst 
kurze Zeit vor dem Ausschlupfen der Jungen enthalten die Zwischen
raume nur lockere Erde, welche durch Sickerwasser dorthin gelangt 
sein mag. Die auffallende Packung der Eier scheint das Weibchen 
mit dem Munde auszufuhren. Der lange, wenn auch biegsame 
Schwanz hindert die Verwendung der hinteren Extremitaten in dem 
engen Raum hierfur, und der groDe lange Kopf wurde den Handen 
im Wege sein. Beweisend scheint mir zu sein, daD ich beim Auf
graben einer Kammer das Weibchen im Gange fand mit dem Kopf 
an der Eikammer und einem Ei im Maule. 1st die Eiablage beendet, 
so wird die Kammer selbst (nicht der etwa vorhandene Gang) mit 
Erde verschlossen, welche mit Grashalmen vermischt ist; wenn 
letztere verwelken, geben sie in Verbindung mit der eigentumlich 
eben aussehenden Oberflache des Erdpfropfes gelegentlich einen Hin
weis auf die Eikammer. Trotzdem ist die Auffindung recht schwierig, 
und an mehr als einem Tage war das Resultat mehrstundigen Hackens 
und Grabens ein negatives. Der Regel nach sucht jedes Weibchen 
alljahrlich dieselbe Stelle zur Eiablage auf; <;0 fand ich in diesem 
Jahre ein frisches Gelege genau an derselben Stelle, an welcher im 
Vorjahre ein frisches und unmittelbar daneben ein vorvorjahriges 
Gelege freigelegt wurden." Die Eier (gewohnlich 12 Stuck) brauchen 
12-14 Monate zu ihrer Entwicklung. Die Jungen scheinen ziemlich 
gleichzeitig mit Hilfe ihres Eizahnes die Schale zu sprengen. Sie 
bleiben kurze Zeit an der Stelle des Nestes zusammen, graben sich 
zur Oberflache durch und suchen sich jedes fur sich eine kleine Hohlung 
in der Nahe des fruheren Nestes. 

In selteneren Fallen lebten die Eidechsen nicht mit Vogeln zu
sammen. Es diente dann ein Hauptgang der Hohle der alten Hatteria 
als Wohnraum und sein Eingang blieb offen. An seinem auDersten 
Ende wurde im rechten Winkel zu ihm eine kleine Kammer aus
gescharrt und in dieser fanden sich die Eier eingelagert. Ein Lieb
lingsplatz zur Anlage von Nestern lag unter einem FuDweg. Der 
oben harte Boden laDt hier im Winter das Regenwasser ablaufen, 
so daD der Feuchtigkeitsgrad an dieser Stelle flir die Entwicklung 
der Eier besonders gunstig ist. 

b) Schildkroten. 

Auch die Schildkroten legen meistens ihre Nester im Sand an. 
Die erste eingehende Beobachtung bei diesen Tieren verdanken wir 
MIRAM, der die Sumpfschildkrote Emys europaea in der Gefangen
schaft und auf groDerem Ge1ande seines Gartens in ihrem Verhalten 
wahrend der Eiablage untersuchte. Wurden die Tiere zu dieser Zeit 
auf engem Raume gehalten, so verloren sie oft einzeln ihre Eier. 
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MIRAM lieD sie dann frei in seinem Garten umhergehen und er stellte 
fest, daD sie sich nun eine ganz bestimmte Stelle fur die Eiablage 
aussuchten. Nach der Sudwestseite stieg das Gelande ein wenig an 
und an diesem trockenstenTeil fand sich ein Spalier von Wein
stocken. Der Boden bestand aus Lehm, der mit feinem Sand unter
mischt war und der wah rend der Durre so fest wurde, daD er sich 
nur mit einiger Muhe auflockern lieD. Diese Stelle such ten sich die 
Schildkroten zur Eiablage aus. Immer abends oder vor Sonnen
untergang fanden sie sich hier ein und beschaftigten sich fast die 
ganze Nacht hindurch mit der Herstellung des Nestes. In den 
Monaten Mai und Juni an sehr warmen schonen Sommertagen bei 
anhaltender Durre erfolgte der Nestbau. Die Tiere wahl ten sich zu 
diesem Zwecke jedes von dem andern moglichst weit entfernt einen 
von Pflanzenwuchs freien Platz aus. Durch die Entleerung einer 
betrachtlichen Menge von Flussigkeit, welche MIRAM fur Drin hielt, 
wurde zunachst der Boden erweicht. WERNER (6) halt es jedoch fur 
wahrscheinlicher, daB diese Flussigkeit aus den Analblasen stammt, 
die bei Schildkroten als Hilfsatemorgane im Wasser dienen, groBe 
Mengen von Fliissigkeit aufnehmen und am Hinterende des Korpers 
paarig in die Kloake ausmiinden. Jedenfalls werden groBe Mengen 
von Fliissigkeit vor Inangriffnahme des Nestbaues und auch wahrend 
seiner Herstellung auf den harten Boden entleert, wodurch dieser 
einigermaBen erweicht wird. Die Tiere fingen, nach den Beobach
tungen von MIRAM, die spater von verschiedenster Seite Bestatigungen 
erfuhren, dann an mit dem Schwanze, dessen Muskeln straff angezogen 
waren, eine Offnung in die Erde zu bohren, wobei die Spitze des 
Schwanzes fest gegen den Boden gedriickt wurde, wahrend seine 
Basis kreisformige Bewegungen ausfiihrte. Durch dieses Bohren ent
stand eine kegelformige Offnung, die oben breiter und unten enger 
war und in die die Schildkroten nochmals in AbstandenFliissigkeit 
zur Erweichung des Bodens austreten lieBen. Nachdem die Ver
tiefung so groB geworden war, daB sie fast den ganzen Schwanz 
aufnahm, fingen die Tiere an mit den HinterfiiBen das Loch weiter 
zu graben. Zu dies em Zwecke wurde die Erde bald mit dem rechten, 
bald mit dem linken HinterfuB aus der Grube herausgeworfen, so 
daB eine Art Wall an ihrem Rande entstand. Die FiiBe wirkten bei 
dieser Betatigung ahnlich wie Menschenhande. Die Schildkroten 
kratzten mit dem rechten FuBe von rechts nach links und mit dem 
linken FuBe von links nach rechts abwechselnd jedesmal eine Hand 
voll Erde heraus und legten sie in einiger Entfernung am Rande der 
Grube im Kreise nieder. Sie arbeiteten solange weiter, als die FiiBe 
noch Erde erreichen konnten, denn der Korper war wahrend der 
ganzen Tatigkeit fest und unbeweglich und der Kopf nur zum kleinen 
Teil aus dem Brust- und Riickenschild hervorgetreten. So entstand 
eine runde Offnung von etwa 2 Zoll Durchmesser, die aber im Innern 
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bedeutend weiter wurde. "Nach einigen vergeblichen Versuchen aus 
der Hohle noch mehr Erde herauszuholen hatte sich das Tier tiber
zeugt, daB das Nest fertig sei", wie sich MIRAM ausdrtickt. Der 
ganze Vorgang dauerte wohl I Stunde und dartiber. Ohne seine 
Lage zu ve6indern begann dann das Tier mit der Eiablage, die auch 
mancherlei Merkwtirdiges bot. Sobald namlich ein Ei aus der Kloake 
heraustrat, wurde es mit der InnenWiche eines HinterfuBes auf
gefangen und, indem sich der FuB langsam senkte, auf den Boden 
der Hohle niedergelegt. Darauf zog sich dieser FuB zurtick und der 
andere FuB fing in der gleichen Weise ein zweites aus der Kloake 
austretendes Ei auf, das er in die Hohle gleiten lieB. So wechselten 
beide HinterftiBe ab und ftihrten die anfangs noch mit weicher Schale 
umgebenen an der Luft jedoch schnell er
hartenden Eier in schonendster Weise zur 
Tiefe des Nestes hinab (s. Abb.4). Die 
gewohnliche Eizahl, die in einem Nest ab
gelegt wurde, war 9, es kamen jedoch auch 
gelegentlich Gelege von 7 oder 8, ja in 
einem Falle von I I Eiern zur Ablage. Da 
die Eier sehr schnell aufeinanderfolgten Abb.4. Sumpfschildkrote (Emys orbi

(oft schon nach I Minute) und da nur cularis L.) bei der Eiablage nach 
KNAUER. (Aus REMANE.) Das Tier 

selten Pausen von 2-3 Minuten eintraten, hat mit Hilfe seines Schwanzes und 

dauerte das ganze Eierlegen etwa 1/4 bis 
1/2 Stunde. Nachdem nun das Tier voll
kommen erschopft noch einige Zeit in der 
Lage verharrte, in der die Eiablage erfolgt 

der Hinterbeine eine Grube ausgehoben 
und Iegt gerade mit Hilfe des rechten 
HinterfuBes ein eben abgelegtes Ei in 

die Tiele der Grube. 

war, begann es mit der anstrengendsten Tatigkeit, die darin bestand, 
die Hohle zu verschtitten und dem Erdboden gleichzumachen. Mit den 
FtiBen wurde die Erde gefaBt (abwechselnd bald mit dem rechten, bald 
mit dem linken) und vorsichtig tiber die Eier gestreut. Zunachst wurde 
das ganze Material des aufgeworfenen Walles verwendet und mit 
auBerster Vorsicht in die Grube gescharrt. Ais diese etwa nach Ablauf 
einer halben Stunde vollkommen eingeebnet war, verharrte das Tier 
wiederum ungefahr cine halbe Stun de in Ruhestellung. Dann erhob es 
sich, umkreiste sein Nest und fing an mit dem Hinterteile des Brust
schildes die aufgeworfene Erde einzustampfen. Schon zuletzt war die 
Erde fest aufgedruckt worden. Nun jedoch wurde sie mit aller Wucht 
eingepreBt. Der Hinterteil des Korpers hob sich zuerst in die Hohe 
und lieB sich dann wieder auf die Erde herabfallen. Dieses Stampfcn 
wurde im Kreise ausgcfuhrt und war eine sehr anstrengende Arbeit. 
Sie wurde mit einer fur Schildkroten unglaublichen Schnelligkeit 
und mit einer auBerordentlichen Sorgfalt durchgefuhrt. Durch dieses 
Einebnen des Bodens gltickte es dem Tier, alle Spuren zu verwischen, 
die auf das hier errichtete Nest hindeuten konnten. Dies gelang so 
vollstandig, daB MIRAM nur durch angebrachte Zeichen sich die 
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Stelle merken konnte, an der die Eier lagen. Das Stampfen dauerte 
gewohnlich 3 Stunden oder noch langer bis spat nach Mitternacht. 

Die 3 Zol1 tief unter die Erdoberflache abgelegten Eier bleiben 
daselbst bis zum April des naehsten Jahres liegen, bis die Jungen 
schltipfen. Es scheint fur die Entwicklung der Eier notwendig zu 
sein, daB sie in einem festen hochliegenden Boden, der der Sonne aus
gesetzt ist, untergebracht sind und daB die Erdschicht gleichsam 
eine feste Kruste urn sie bildet und sie gegen Feuchtigkeit, mechanische 
Einflusse und zum Teil selbst gegen Kalte schutzt. 

Bei Testudo graeca wurde von KREEFT und bei Testudo radiata 
von VOELTZKOW auf Madagaskar beobachtet, daB diese Tiere nur 
wenige Eier in wochenlangen Absbinden ablegten. Besonders auch 
liegen ahnliche Feststellungen vor fur die Riesenschildkroten, von 
denen hier das Verhalten von Testudo nigra der Galapagosinseln nach 
BEEBE dargelegt werden solI. Die Nester waren so angelegt, daB die 
Sonne nur ein paar Stunden am Tag auf sie sehien, dann aber sehr 
heW. Ihre Lage konnte nur sehr schwer nach einer geringen Boden
erhebung oder friseh aussehender Erde festgestellt werden. BEEBE 
fahrt dann fort: "AIs wir die ersten Nester am Wege fanden, muBten 
wir unwillkurlich an die alte Volksweisheit denken: Man solI nieht 
aIle Eier in einen Korb tun. Dies ist eine Mahnung, welche die 
Schildkrote befolgt; denn im Umkreis von 45 m fanden wir 4 Nester, 
von denen jedes 8- f 7 Eier enthielt. Die Locher waren ungefahr 
f4 em tief und hatten einen Umkreis von etwa 30 em. Die Eier 
wurden in Sehichten von 3-6 abgelegt. Die erste Schicht lag auf 
dem weichen Boden am Grunde; sie war von der nachsten durch 
2-3 em getrennt; die zweite Schicht war von der dritten in derselben 
Weise geschieden. Die Erde, welche die Eier umhullte, war locker; 
aber oben war das Loch bis zu einer Tiefe von 7-9 em mit einer 
sehr harten Kruste bedeckt, die wahrscheinlich so zustande gekommen 
war, daB die Schildkrote sich darauf gelegt und von der einen Seite 
zur andern in derselben Weise darauf gedruckt hatte, wie wir es 
haufig beobachteten, wenn sie sich in ihr Lager hineinwuhlte. Nach 
der GroBe und der Zahl der Eier, die wir in verschiedenen Schild
kroten fanden, welche wir zerlegten, scheint es, daB in einer bestimmten 
Zeit I oder 2 Nester fertiggestellt und f Woche oder 2 Woe hen 
spater die ubrigen Eier abgelegt werden. IO-20 Eier waren soweit, 
daB sie zusammen ausgestoBen werden konnten, wah rend 20 oder 
30 weitere erst die Halfte oder ein Drittel der GroBe aufwiesen" 
(s. auch Abb. f). 

Auch die Meeresschildkroten, die im Wasser die Hauptzeit ihres 
Lebens zubringen, legen ihre Eier auf dem Lande abo Sie sind auf 
dem Lande sehr unbeholfen und fallen dabei leieht ihren Verfolgern, 
besonders dem Menschen, zum Opfer. Prinz v. WIED schildert in 
seinen Beitragen zur Naturgeschichte Brasiliens das Verhalten der 
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Weibchen bei der Eiablage folgendermaBen: "Bleibt alles ruhig und 
still, so nahert sich die Schildkrote endlich langsam dem Strande, 
kriecht auf das Trockene und schiebt sich mit hoch erhobenem Haupte 
bis in eine Entfernung von 30 oder 40 Schritt jenseits der Flutmarke, 
schaut sich hier nochmals urn und beginnt dann die Eier abzulegen." 
"Unsere Gegenwart stbrte sic nicht bei ihrem Geschafte; man konnte 
sie beruhren und sogar aufheben (wozu aber 4 Manner notig waren); 
bei all den lauten Zeichen unseres Erstaunens und den Berat
schlagungen, was man wohl mit ihr anfangen sollte, gab sie kein 
anderes Zeichen von Unruhe als ein Blasen, wie etwa die Ganse tun, 
wenn man sieh ihrem Neste nahert. Sie fuhr mit ihren flossenartigen 
HinterfuBen langsam in der einmal begonnenen Arbeit fort, indem 
sie gerade unter ihrem After ein zylinderformiges, etwa 25 em breites 
Loch in dem Sandboden aushohlte, warf die herausgegrabene Erde 
auBerst gesehickt und regelmaBig, ja gewissermaBen im Takte zu 
beiden Seiten neben sieh hin und begann alsdann sogleich ihre Eier 
zu legen. Einer unserer beiden Soldaten legte sieh nun seiner Lange 
nach ncb en die Versorgerin unserer Kuehe auf die Erde nieder, griff 
in die Tiefe des Erdloehes hinab und warf die Eier bestandig heraus, 
sowie die Sehildkrote sie legte. Auf diese Art sammelten wir in einer 
Zeit von etwa 10 Minuten an 100 Eier." "AIs wir naeh einigen Stunden 
an den Strand zuruekkehrten, fanden wir sie nieht mehr vor. Sic 
hatte ihr Loch verdeekt, und cine breite Spur im Sande zeigte, daB 
sic ihrem Elemente wieder zugekroehen war." 

Bei ihrer Wanderung auf dem Lande zum Neste hinterlassen die 
Meeressehildkroten im Sande der Kuste Spuren. Die Furchen werden 
durch die vier FlossenfuBe gegraben und zwischen ihnen sehleift der 
Unterpanzer des schweren Korpers noeh auf der Erde. Von manchen 
Meeresschildkroten wird behauptet, daB sie naeh der Eiablage ihrer 
eigenen Spur wieder zum Meere zuruck folgen sollen. An den Kusten 
Ceylons jedoeh lebt cine eierlegende Sehildkrote, die angeblieh 
dadurch ihr Nest zu verbergen sucht, daB sie den Weg zu dieser 
Stelle in wei tern Bogen ausflihrt und an einem ganz anderen Ort 
wiederum an der Meereskuste zuruckkommt. 

c) Krokodile. 
1m Sande werden die Ncster nicht bei allen Krokodilarten angelegt, 

sondern offenbar nur bei den in Afrika und Madagaskar auftretenden 
Arten. Zur Eiablage suchen sich die Tiere trockene sandige Stellen 
unmittelbar am Wasser aus, meistens das sandige Ufer oder eine 
Sandbank im FluB. Schon aus diesem Grunde wahlen sic zur Ei
ablage die trockene Zeit, zu der der FluB nicht ausgetreten ist. Be
sonders eingehend wurde das Verhalten der Krokodile bei der Ei
ablage von VOELTZKOW in Madagaskar studiert. Die Anzahl der 
Eier schwankt gewohnlich bei Crokodilus madagascariensis GRAND. 
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in einem Gelege zwischen 20 und 40 Stiick, doch sollen bei dem Nil
krokodil bis zu roo Eier in einem Neste vorkommen. Die Krokodile 
legen vielfach auch weite Wanderungen zuriick, wenn sie keinen 
geeigneten Platz fUr die Eiablage vorfinden. Die Gestalt des 
Nestes scheint auch je nach dem Untergrund noch etwas zu 

Abb. 5. Nest des Nilkrokodils auf den Sesse-Inseln ;m Viktoriasee. Eine Aufnabme von ROBERT KOCH. 

Die Eier waren im Sand vergraben und sind hier freigelegt. 

wechseln. In weichen trockenen Sand wird eine flache Grube ge
scharrt; auf festerem Boden ist diese 1/3 _1/2 m tief und mit 
steilen Wanden versehen. Da das Tier die Grube mit seinen Fiif3en 
auskratzt, so ist sie an ihrem Grunde etwas unterhohlt und der 
Boden in der Mitte ein wenig erhOht. Bei der Ablage rollen nun, 
wie es scheint, die Eier von selbst an diese tiefen Stellen; zuweilen 
findet man auch in der Mitte einige Eier, was wohl als Beweis dafUr 
angesehen werden kann, daf3 das Muttertier die Eier nicht mit den 
Fiif3en an die tiefen Stellen befordert, da man ja sonst in der Mitte 
nie Eier vorfinden wiirde. Gelegentlich trifft man selbst auf felsigem 
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Untergrund mit wenig Sand bedeckt in flachen Gruben Eier an. 
Die Eier scheinen sehr empfindlich zu sein gegen Nasse. Die Ablage 
erfolgt in der Nacht meist kurz vor Tagesanbruch. In einem groBeren 
Nest liegen die Eier stets in 2 Etagen, welche die gleiche Anzahl von 
Eiern oder hochstens einen Unterschied von I oder 2 Stuck zeigen 
und durch eine Lage Sand voneinander getrennt sind. VOELTZKOW 
nimmt an, daB zuerst die in dem einen Eileiter enthaltenen Eier 
abgelegt und mit Sand bedeckt werden und daB dann die Ablage 
der im zweiten Eileiter befindlichen Eier nach einer Erholungspause 
vonstatten geht. Die Gruben werden vom Muttertier sorgfaltig zuge
scharrt und der Sand wahrscheinlich mit dem Schwanz geebnet, so 
daB von auBen die Stelle nicht kenntlich ist. Frische Nester verraten 
sich nur durch Spuren des Tieres, da der Schwanz im Sande eine tiefe 
Furche auf dem Weg zurlicklaBt. 
Den Spuren folgend durchsuchen 
die Eingeborenen den Boden durch 
Sondieren mit dem Speer, bis sie 
auf das Gelege stoBen. Die Ent
wicklungsdauer betragt 40 Tage. 
Man hat die Eier im Sande der 
Besonnung ausgesetzt und ganz 
normal zur Entwicklung gebracht. 
Bei Einwirkung zu groBer Feuchtig
keit dagegen setzt sehr leicht Schim

Abb. 6. Skizze eines Alligatornestes nach 
der Katur entworfen von Dr. KATZER. (Aus 
GOELDJ.) Das Nest gleicht einem Heu-
haufen in der GroBe und ist aus Schilf 
und anderen Pflanzenteilen vom Weibchen 

zusanunengetragen. 

melbildung ein. Auf die besondere Art und Weise, in der die aus
schllipfenden Jungen von den Eltern ausgegraben und bewacht 
werden, wird in einem spateren Kapitel eingegangen. Abb. 5 zeigt 
das Nest eines Nilkrokodils, bei dem die Eier freigelegt sind. 

3. Nester aus faulendem Pflanzen material. 
a) Krokodile. 

Die in Amerika lebenden Krokodile, z. B. Caiman niger und 
Caiman sclerops bauen richtige Nester, welche sie aus Pflanzenmaterial 
herstellen. Alligator mississippiensis benutzt nach SVIHLA zu diesem 
Zwecke Schilf folgender Arten: Phragmites communis und Spartina 
patens juncea. Ein von diesem Autor beobachtetes Nest bestand aus 
vom Weibchen abgebissenen Pflanzenteilen. Sein Durchmesser betrug 
4 FuB und sein Hohe 2 FuB. Abb. 6 stellt eine schematische Zeich
nung eines Alligatornestes dar. GOELDI berichtet dazu folgendes: 
"Die Legezeit der beiden hiesigen Alligatoren fallt mit dem Sommer 
zusammen, wenn der Wasserstand in den Fllissen schon stark ab
genommen hat. Als Nistplatz wird eine geeignete, etwas versteckte 
Mulde, sei es auf wenige Schritte Entfernung vom erhohten Ufer, 
sei es weiter ab, in einer Weide etwa, ausgewahlt. Auf Marajo sah 
ich vergangenes Jahr Ende August in der Nahe eines Sumpfes unter 
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elnem Stachelpalmenbusch eine vorjahrige Nistmulde von Caiman 
niger. Dieselbe ist mit einem gewissen Grad von Sorgfalt hergestellt; 
es fehlt nicht an einer weichen Lage von Blattern und Halmen. Bei 
oberflachlicher Betrachtung scheint es, als ob die Mulde vollig trocken 
sei; ich uberzeugte mich jedoch von der Richtigkeit der Angabe eines 
dortigen Gutsbesitzers, daB der Grund der Mulde feucht bzw. geradezu 
naB ist, und es scheint, daB bei der Auswahl des Netzplatzes Ort
lichkeiten ausgesucht werden, bei denen das Eingehen des Grund
wassers nicht zu befurchten ist. Hitze von oben und Feuchtigkeit 

Abb.7. Nest von Caiman niger im Sumpfgebiet der Inse1 Mexiana. Das J\cst wird von der Mutter (3 m 
langesTier) bewacht. Die schwarze Linie umgrenzt das eigentliche Nest (80 em hach). [Aus HAGMANN(I).] 

von unten her bilden offenbar die Bedingungen, von denen die 
Bebrutung abhangt." 

HAGMANN (r), aus dessen Arbeit Abb. 7 und 8 entnommen sind, 
macht genauere Angaben uber die Nester von Caiman niger. "Von 
einem Nest in Payrusdickicht der ausgedehnten Campossumpfe 
(Mondongos genannt) habe ich 2 photographische Aufnahmen gemacht, 
wie sie meiner Mitteilung beiliegen. Abb. r (= Abb. 7) zeigt uns 
das Nest in unversehrtem Zustande, bewacht von der Mutter. Zur 
Sicherung des Apparates wurde die Alte vorher durch gut gezielten 
KugelschuB (direkt hinter dem Auge) unschadlich gemacht; sie hatte 
eine Lange von 3 m. Das Nest selbst hatte etwa r1/ 2 m Durchmesser 
und etwa 80 cm Hohe und glich im allgemeinen in Form und GroBe 
einem Heuhaufen, wie er in Mitteleuropa zur Erntezeit auf den 
Wiesen aufgeworfen wird. Es bestand gemaB seiner Lagc aus durren 
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zerknitterten und zerbroehenen Papyrusstengeln, die aile aus der 
Nahe, wie es in der direkten Umgebung deutlieh zu erkennen war, 
zusammengeseharrt wurden. Die Eier, 44 an der Zahl, lagen ungefahr 
40 em uber der Erdoberflache sorgfaltig in dem Neste eingebettet, 
so daB also daruber noeh eine 40 em maehtige Sehieht von Nest
material lag. Sie waren in zwei Lagen angeordnet, wobei die obere 
Lage von der unteren nur durch cine dunne Sehieht von verfaulten 
Papyrusfasern getrennt war. Fig. 2 (= Abb. 8) zeigt das geoffnete Nest 
mit den Eiern in ihrer noeh teilweise naturliehen Lage. Das lnnere 

Abb.8 . Nest von Caiman niger im Sumpfgebiet der Insel Mexiana. Der obere Teil des Nestes wurde 
abgehoben. urn die Lage der Eier zu zeigen. [Aus HAGMANN (!).J 

des Nestes, dessen Temperatur meiner Sehatzung nach der mensch
lichen Korpertemperatur annahernd gleich zu stehen kommt, war 
warm-feucht. Da das Nest mit seinem Untergrunde sozusagen im 
Sumpfe selbst steht, so ist fUr cine gleichmaBige Feuchtigkeit gesorgt. 
Sie bringt mit der Sonnenbestrahlung durch Verwesen des Nest
materiales eine genugende Temperatur zur Ausbrutung hervor. -
Die ubrigen Nester, die ich im Campo antraf, zeigten im wesentlichen 
keine Abweichung von dem obigen. 

Sinnreich ausgcwahlt war dic Lage cines Nestes, das ich am Ufer 
des 19arape Pinto im tiefsten Urwalde sah. Da samtliche Flusse 
der lnsel des Amazonasastuariums der Flut und Ebbe, die sich bis 
weit ins Innere der Campos fuhlbar machen, unterworfen sind, andert 
sich naturlieh der Wasserspiegel , e r fallt und steigt mit den Gezeiten. 
1m Igarape Pinto, wo ieh das Nest bcobachtete, etwa 10 km von der 

Ergebnisse der Biologie X. 2 
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Kuste entfernt, betragt die Differenz in der Hohe des Wasserspiegels 
bei Ebbe und Flut wahrend der Sommermonate noch etwa 11/2 m, 
so daB bei Ebbe die Ufer stellenweise als senkrechte Tonwande 
trocken stehen. Das bezugliche Nest lag nun direkt am Rande dieses 
senkrecht abfallenden Ufers, aber dicht daneben befand sich ein 
naturlicher Terraineinschnitt, der der Mutter es moglich machte, 
das Nest auch bei der tiefsten Ebbe zu besuchen. DaB das Nest 
tatsachlich besucht wird, bewiesen mir die deutlichen Spuren eines 
Alligators, eingedruckt in die zahe Tonmasse dieses kleinen Terrain
einschnittes. Dieses Nest bestand ausschlieBlich aus durren Blattern, 
wieder zusammengetragen aus der nachsten Nahe, wie es auch hier 
die Umgebung des Nestes deutlich verriet." 

b) Schlangen. 
Von sehr vielen Schlangen ist bekannt, daB sie ihre Eier an solchen 

Stellen ablegen, wo sich modernde Pflanzenstoffe befinden, die bei 
ihrer Zersetzung Warme erzeugen. Auf diese Weise findet die Liefe
rung der Bruttemperatur statt. Mit besonderer Vorliebe werden zur 
Eiablage aufgesucht Laubhaufen, die vom Winde zusammengetrieben 
in Erdhohlen oder in Baumlochern angehauft sind. Auch Grashaufen, 
Torf, Moos und besonders Dungerhaufen sind als Stellen fur die 
Eiablage bei Schlangen beliebt. MELL fand in einem Dungerhaufen 
hinter einer einsam liegenden Windmuhle der Bremer Heide tiber 
300 Eier (16 Gelege) cler Ringelnatter, obwohl in cler Gegencl in 
4 Jahren kein Exemplar der Schlange gesehen worden war. Es 
werden also besonders geeignete Stellen von den Tieren erkannt und 
vielfach von mehreren Weibchen zur Eiablage benutzt. WERNER (6) 
sagt, daB die Ringelnatter, Tropidonotus natrix L. zur Eiablage Haufen 
von Mist, Laub, Gerberlohe, Sagespanen, lockere Erde, Mulm, feuchtes 
Moos u. dgl., die der Warme ausgesetzt sind, und doch langere Zeit 
eine maBige Feuchtigkeit bewahren, aussucht. "Sie sucht hier eine 
Vertiefung, bringt den After daruber, biegt den Schwanz in die Hohe 
und laBt nun die Eier in die Mulde fallen. Ein Ei folgt beim Legen 
unmittelbar auf das andere und klebt an dem vorigen, so daB das 
ganze Gelege perlschnurformig verbunden sein kann. Diese Eier sind 
es, die yom Volke als Hahneneier bezeichnet werden, und in den 
Augen der Aberglaubigen wunderbare Krafte besitzen sollen. Ihre 
Entwicklung ist 3 W ochen nach dem Legen vollendet; das nunmehr 
vollstandig ausgebildete Junge bohrt sich ein Loch durch die Schale 
und beginnt hierauf das Leben der Eltern." 

Man findet in der Literatur vcrschiedene Angaben, wic man am 
best en Schlangeneier zur Entwicklung bringen kann. MELL gibt an, 
man solle eine groBe Tonschale mit ausgegluhtem und dann ange
feuchtetem Sand fUllen, darauf die Eier legen und mit angefeuchtetem 
aber nicht zu nassem Moos bedecken. Uber das Ganze stiilpt er dann 
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eine weite Glasglocke. Auch jiingere Schlangeneier konnte er zum 
Ausschliipfen bringen, wenn aus lcicht angetrocknetem Teich
schlamm eine kiinstliche Hohle hergestelIt wurde, die im Garten 
eingegraben oder in einem groBen Tonkiibel in Erde eingebaut und 
mit Drahtgaze umzogen war. DITMARS empfiehlt Schlangeneier in 
Torfmoos zu halten. 

Ebenso wie die andern aus den Eiern ausschliipfenden Reptilien 
sind die jungen Schlangen mit Eizahnen versehen, die in der Ein
zahl als knocherne Gebilde vielfach von I mm GroBe dem PramaxilIare 
am Oberrande des Schnauzenbogens aufsitzen. Der Eizahn konnte 
von MELL bei einer Naja naja 14 Tage vor dem Ausschliipfen fest
gestelIt werden. Die Eizahne besitzen entweder an der Seite oder an 

Abb.9. Zwei Kobraeier nach dem Schlupfen mit den Schnittflachen des Eizahnes an beiden Polen.-' 
(Aus MELL.) 

der Spitze oder an beiden zugleich scharfe Schneideflachen, die in 
der Schale Schnitte wie von einem feinen Messer erzeugen. Abb.' 9 
zeigt Kobraeier nach dem Schliipfen. Die Schnittflachen des Eizahn~s 
sind an beiden Eipolen deutlich zu sehen. Es sei noch erwahnt, daB 
mit fortschreitender Entwicklung der Reptilienembryonen die Schale 
diinner und weniger widerstandsfahig wird, so daB auch die Arbeit 
des Eizahnes dadurch cine Erleichterung erfahrt. Immerhin ist seine 
Leistung recht iiberraschend, wenn man bedenkt, wie kurzlebig dieses 
Organ ist, das gewohnlich 1-4 Tage nach dem Schliipfen des Jung
tieres abgeworfen wird. 

Es konnen hier selbstverstandlich nicht aIle Schlangenarten auf
gezahlt werden, die ihre Eier in modernden Pflanzenstoffen ablegen. 
DaB wir hier berechtigt sind, von einer Art Nest zu sprechen, diirfte 
besonders daraus hervorgehen, daB verschiedene Schlangenarten den 
Ort, an dem die Eier abgelegt wurden, bewachen und verteidigen, 
wie spater genauer geschildert wird. 

c) Echsen. 
Auch von manchen Eidechsen sowohl unter unseren einheimischen 

als auch unter auslandischen Arten wird angegeben, daB sie die Eier 
in modernde Pflanzenstoffe ablegen. Vielfach handelt es sich dabei je
doch urn Tiere, die, wie die Zauneidechse, ebenso gerne unter Steinen, 

2* 
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in feuchter Erde oder unter anderen Bedingungen zur Eiablage 
schreiten. Bei den in den obigen Abschnitten erwahnten Krokodilen 
und Schlangen dagegen sind fast ausnahmslos modernde Pflanzen
teile, die eine gewisse Feuchtigkeit enthalten und bei ihrer Zer
setzung Warme liefern, fur die Entwicklung der Eier notwendig. 

4- Nester in Ameisen- und Termitenhaufen. 
Manche Reptilien nutzen die gunstigen Bedingungen aus, die sich 

in den Bauten staatenbildender Insekten bieten, indem sie ihre Eier 
in Ameisen- oder Termitenhaufen ablegen. Fur einheimische Ei
dechsenarten, z. B. fur die Zauneidechse Lacerta agilis L. ist bekannt, 
daB sic gelegentlich ihre Eier in die Haufen schwarzer Ameisen ablegt, 
in denen unter gunstigen Temperatur- und Feuchtigkeitsbedingungen 
die Entwicklung erfolgt, ohne daB die Ameisen den Eiern oder 
schlupfenden jungen Eidechsen irgendeinen Schaden zufiigen wurden. 
Ja wir muss en sogar daran denken, daB umgekehrt die jungen Echsen 
in den Insekten sofort cine willkommene Nahrung vcrfinden. Wahrend 
bei diesen Eidechsen die Eiablage nur gclegentlich in den Ameisen
haufen erfolgt, wissen \Vir von anderen Reptilien, daB sie sich ganz 
an eine Ablage ihrer Eier in Termitenbauten gewohnt haben. 

Besonders interessant sind hier die Beobachtungen, welche HAG
MANN (2) an zwei brasilianischen Eideehsenarten anstellen konnte. 
Die cine Art, cine kleine, zu der Familie der Geekoniden gehorige 
Eideehse mit Namen Gonatodes humeralis legt ihre Eier in Termiten
haufen an solchen Stellen ab, die bereits von den Termiten verlassen 
sind. Es handelt sieh urn vernachlassigte altere Gange cines noeh 
bevolkerten Baues, die von den alten Reptilienweibehen aus zweierlei 
Grunden zur Eiablage aufgesueht werden. Erstens werden dort die 
zarten Tierchen bei ihrer Eiablage von den Termiten nicht belastigt, 
und zweitens laufen die Eier nieht Gefahr von den Termiten "ein
gemauert" zu werden. Bald nachdem die jungen Reptilien aus
geschlupft sind, gelangen sie in die bevolkerten Teile des Baues und 
finden dort an den Termiten das fur sie geeignete Futter in reiehlichem 
MaBe vor. HAGMANN (2) entnahm die Eier dieser Eideehsenart aus 
einem Termitenbau und konnte sie in einer zugedeckten Glasschale 
zur Entwicklung bringen. Die ausgeschlupften Jungen fraBen sehr 
gierig die diekleibigen Termiten, welche ihnen als Nahrung geboten 
wurden und gediehen dabei so gut, daB wohl kein Zweifel besteht, daB 
sie aueh unter gewohnlichen Bedingungen bei dieser Kost aufwaehsen. 

Wahrend es sich bei der zuletzt geschilderten brasilianischen 
Echsenart urn ein sehr zartes und kleines Tierehen handelt, das nicht 
imstande ware an solchen Stellen, wo die Termiten noch bauen, sieh 
den Weg aus dem eingemauerten Ei nach auBen zu bahnen, legt noeh 
eine zweite brasilianische Echsenart ihre Eier in Termitennester. Es 
handclt sich urn Tupinambis nigropunctatus SPIX. Dieses Tier, das 
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sehr viel kraJtiger als die erstgenannte Art ist, verschafft sich bei 
der Unterbringung der Eier Eingang in ein frisehes gut bewohntes 
Termitennest. HAGMANN (2) schildert dies folgendermaDen: "leh 
hatte auf Mexiana Gelegenheit, einen Jaeruaru bei der Arbeit zu 
beobachten. Das Tier durchbohrt die auDeren Partien des Baues, 
die immer harter und widerstandsfahiger sind als der innere Teil, 
und bildet sich einen Gang, der ihm bequemen Einsehlupf gewahrt; 

Abb. 10. Die Eier der brasilianischen Ech~e Tlfpinambis nigropunctatus SPIY in einem Termitenbau abgelegt. 
Die dunkle Zeichnung der ursprunglich weiBen Eier kommt von der Einmauerung. [Aus HAGMAN N (2).J 

dann hohlt es den inneren weieheren Teil muldenformig soweit aus, 
bis es sieh den notigen Platz zur Eiablage gesehaffen hat. Naeh 
erfolgter Ablage werden dann die Eier hier ihrem Schicksal uber
lassen. Die Termiten bessern den entstandenen Schaden an ihrem 
Bau wieder aus, und bei dieser Gelegenheit werden die Eier des 
Jaeruaru vollstandig eingemauert. Daher auch die dunkle Zeichnung 
auf den ursprunglich weiDen Eiern (s. Abb. IO). Wie die frisch aus
geschlupften Jungen sich aus dem Termitennest herausarbeiten, ist 
mir noch nicht recht klar und bedarf noch weiterer Beobaehtungen; 
auf alle Falle muD das Junge schon in seiner ersten Stunde eine ganz 
bedeutende Arbeit verrichten. DaD die Jungen in ihrer ersten Zeit 
ausschlieBlich von Termiten leben, liegt auf der Hand. Frische, d. h. 
direkt aus einem Termitenbau herausgeloste Eier, zeigen niemals 
irgendwelche Schrumpfungen; ihre weiche Schale ist ganz prall; 
sobald sic jedoch wenige Tage frei liegen, beginnen sie einzuschrumpfcn, 
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was natiirlich zur Folge hat, daB der Embryo mit der Zeit zugrunde 
gehen muB. Die Eier, die in einen Termitenbau gelegt und dort von 
Termiten in den Bau eingemauert werden, sind also aufs beste ge
schiitzt gegen Feuchtigkeit und Temperaturwechsel. Daraus folgt, 
daB der Termitenbau nicht nur die jungen Jacruarus mit Nahrung 
versieht, sondern daB er schon den Eiern als Isoliermasse dient. Ich 
bewahrte einerseits Eier, weIche noch zum groBten Teil im Termiten
nest eingekittet waren, andererseits soIche, die aus der Bautenmasse 
herausgeschaJt worden waren, in einem Glas auf. Von den letztern 
Eiern trockneten die me is ten ein, trotzdem das Glas durch einen 
aufgeschliffenen Deckel gut verschlossen war. Aus den ubrigen Eiern 
kroch das erste Junge am 12. Dezember gleichen Jahres aus, ein 
zweites am 17. Dezember." Es fiel HAGMANN (2) auf, daB wohl 
infolge des Gewichtsverlustes durch den Mangel an Feuchtigkeit in 
dem Glase das zweite Junge bedeutend leichter war als das zuerst 
geschliipfte. Trotzdem nahm es von Anfang an gerne Termiten als 
Nahrung an und lieB sich sehr gut groBziehen. 

B. Brutpflege bei Reptilien. 
1. Bewachen der Eier und Jungen durch die Elterntiere. 

a) Echsen. 
Fiir die schwarze Meerechse Amblyrhynchus cristatus BELL gibt 

BEEBE an, daB die Eier gelegentlich in einer Seitenbucht der Wohn
hohlen der alten Tiere untergebracht werden, so daB auf diese Weise 
das Weibchen auch nach der Eiablage beim Neste bleibt. Auch 
werden die ausgeschliipften Jungen in der Nahe ihrer Brutstatte in 
Gruppen von 6-8 wie in einer Art Kinderstube angetroffen. Ob das 
Weibchen selbst dabei eine Brutpflege durch Bewachung und Schutz 
von Eiern und Jungen ausiibt oder ob nur beide am gleichen Ort 
vorkommen, ist nicht genauer bekannt. THILENIUS (I) gibt fUr 
V aranus griseus, den er in Siid-Tunis beobachtete, an, daB das Weibchen 
uber den Eiern zu liegen pflegt und wieder sehr bald zu ihnen zuruck
kehrt, wenn man es vertreibt. SoIche Beobachtungen wurden zunachst 
bei Kafigbewohnern gemacht, doch fUgt der gleiche Autor hinzu, 
daB auch im Freien das plotzliche Verschwinden der geschlechts
reifen Varane auffallt, sob aid die Zeit der Eiablage beginnt. Auch 
fUr Uromastix acanthinurus und fUr Agame inermis wird von dem 
gleichen Beobachter festgestellt, daB das Weibchen an dem Ort der 
Eiablage verbleibt und dann, wenn man es vertreibt, wieder dahin 
zuriickkehrt. 

DaB das Weibchen auch sein Nest vertcidigt, konnten GOELDI 
und HAGMANN bei dem brasilianischen Leguan Iguana tuberculata 
am eigenen Leibe feststellen. Sie schreiben dariiber: "Ich hatte im 
Oktober Gclcgcnheit zwei trachtige Iguana-Weibchen zu kaufen, wie 
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sie hier in Para oft zum Essen feilgeboten werden. Da ich die Tiere 
bezuglich ihrer Eiablage genau unter Kontrolle haben wollte, so 
setzte ich sie in eine leerstehende Abteilung des Schlangen- und 
Krokodilkafigs unseres Zoologischcn Gartens und lieB ihnen genugend 
Sand hineingeben, urn ihnen das Eingraben der Eier zu ermoglichen. 
Eines der Weibchen ging leider schon am folgenden Tage ein, wahrend 
das andere nach Verlauf von wenigen Tagen anfing ein machtiges 
Loch in den Sand zu graben. Am anderen Tage fand ich das Loch 
wieder geschlossen, das Weibchen hatte abgelegt und lag ruhig in 
einer Ecke des Kafigs. Nun sollte ich Gelegenheit haben, eine 
energische Brutpflege zu beobachten! Ich cntschloB mich die Eier 
zu zahlen und sie zugleich an einem zur weiteren Uberwachung 
gunstigeren Ort unterzubringen. Ich kroch in den Kafig hinein, der 
mir nur eine hockende Stellung gewahrte. Das Tier wurde etwas 
unruhig, was ich ohne weitere Beachtung lieB, und begann die Eier 
sorgfaltig mit den Handen aus dem Sand hcrauszugraben. Doch 
hatte ich noch keines derselben ans Licht befordern konnen, als mich 
plotzlich das I guana-Weibchen von hinten angriff und in einem Sprunge 
meinen Rucken hinauf nach meinem Kopfe schoB. Nachdem ich das 
Tier im Nacken packte, urn mich vor seinem gar nicht zu verachtenden 
GebiB zu schutzen, begann es heftig mit seincm sehnigen Schwanz 
urn sich zu schlagen. Eine solche cnergische Brutpflegc hatte ich 
tatsachlich nicht erwartet!" 

Fur unsere einheimischc Eidechse Lacerta agilis will GEYER bc
obachtet haben, daB das Weibchen bei anscheinender Gefahrdung die 
zuvor abgelegten Eier im Maul an einen sicheren andercn Ort schaffte. 
Der gleiche Autor wiederholt ubrigens die Angabe, daB die Eier 
dieses Tieres frisch abgelegt im Dunkeln lebhaft leuchten sollen. Ob 
auf diese Weise die Eier besser von dem brutpflcgenden Weibchen 
an den dunklen Ablagestellen erkannt werden und ob das Leuchten 
regelmaBig oder nur gelegentlich festgestellt werdcn kann, ist meines 
Wissens nicht bekannt. BRONN gibt an, daB die Eier von Lacerta 
agilis, wenn auch nur vorubergehend mit hellweiB grunlichem Licht, 
wie die Johanniskafer, leuchtcn. Diese Entdeckung ist nach LEYDIG 
dem Maler und Kupferstecher GRUNDLER 1774 zuzuschreiben. 

b) Schildkroten. 
Aus der Tatsache, daB die aus den Eiern schlupfendcn Jungen 

der Meeresschildkroten aus den Sandnestern auf direktem Wege zum 
Wasser finden, wollte man auf eine Brutpflege bei dies en Tieren 
schlieBcn. Fur die Arrauschildkrotc gibt WERNER (6) nach den 
Berichten HUMBOLDTs und SCHOMBURGS an, daB offenbar eine Brut
pflege stattfinden musse "soviel ist gewiB, daB diese Schildkrote 
ihre ersten Lebensjahre in den seichtesten Lachen zubringt und erst, 
wenn sie erwachsen ist, in das groBe FluBbett geht. Wic finden die 
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Jungen nun diese Lachen? Werden sie von den weiblichen Schild
kroten hingefuhrt, die sich ihrer annehmen, wie sie ihnen aufstoBen? 
Die Arrauschildkrote erkennt sicher, so gut wie das Krokodil, den 
Ort wieder, wo sie ihr Nest gemacht hat; da sie aber nicht wagt, 
ans Ufer zu kommen, wenn die Indianer ihr Lager aufgeschlagen 
haben, wie konnte sie ihre Jungen von Fremden unterscheiden? 
Andererseits wollen die Otomaken beim Hochwasser weibliche Schild
kroten gesehen haben, die cine ziemliche Anzahl junger Schildkroten 
hinter sich hatten, solche, welche allein an einem einsamen Ufer gelebt 
hatten und zu diesem wieder zuruckkommen konnten." WERNER (6) 
nimmt an, daB wahrscheinlich die Weibchen den Jungen den Weg 
zum Wasser weisen. Dies durfte jedoeh nach neueren Untersuchungen 
von PARKER nicht notwendig sein, da die frisch geschlUpften Schild
kroten imstande sind mit Hilfe ihrer Sinne die richtige Gegend fur 
ihren spateren Aufenthalt zu ermitteln. Jedenfalls scheinen mir die 
Angaben uber eine Fursorge der Elterntiere fUr die Jungen durch 
eine Bewachung der jungen Tiere oder durch ein Geleiten an den 
richtigen Aufenthaltsort nicht genugend begrundet zu sein. DaB 
Weibchen mehrmals an den Ort der Eiablage zuruckkehren, ist wahr
scheinlich durch die Ablage der Eier in Etappen und nicht durch 
cine Sorge urn das Nest und die ausschlUpfenden Jungen bedingt. 

c) Krokodile. 
Bei den zahlreichen Fabeln, welche seit dem Altertum uber das 

Krokodil berichtet werden, mochte man zunachst auch daran zweifeln, 
daB es eine richtige Brutpflege betreibt. Auch die Erzahlungen der 
Eingeborenen, welche viele Reisende wiedergeben, erscheinen nicht 
unbedingt beweiskraftig. Wir kennen jedoch eine groBere Reihe 
zuverlassiger Beobachtungen, die es sicher erscheinen lassen, daB die 
Krokodile eine weitgehende Brutpflege betreiben. Das Weibchen 
halt sieh bei dem Nest auch noch nach der Eiablage langere Zeit auf. 
Es geht zwar zum Beutefang, kehrt aber regelmaBig zum Nestplatz 
wieder zuruck, wie auch die Spuren im Erdreich der Umgebung aufs 
deutlichste erkennen lassen. Wenn man zu HERODOTS Zeiten glaubte, 
das Krokodil brute seine Eier aus, so ist dies freilich ein Irrtum. 
Das Tier liegt lediglich auf dem Nest und bewacht den Nestplatz, 
der nach der ubereinstimmenden Beobachtung verschiedenster Autoren 
von dem Weibchen verteidigt wird. Zur Fortpflanzungszeit sind die 
Tiere besonders reizbar und sie werden nach den Angaben von HAG
MANN (r) dem Menschen in der Nahe des Nestes leicht gefahrlich. 
Andere Autoren wieder geben an, daB zwar die Krokodile in der 
Nahe des Nestes bleiben, daB aber von einer Verteidigung des Nestes 
keine Rede sein konne. Moglieherweise verhalten sich die einzelnen 
Krokodilarten verschieden. HAGMANN (r) macht fur den Alligator 
(Caiman sclerops) die Angabe, daB das Weibchen sicher zum Neste 
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immer wieder zuruckkehrt und er erwahnt ein Sprichwort der Ein
geborenen, das besagt, der Alligator brute seine Eier mit den Augen 
aus, was soviel heiBen soIl als, die Alte lasse das Nest niemals aus 
den Augen. Auch konnte HAGMANN (1) beobachten, daB die Alli
gatoren zu dieser Zeit auf einen Ruf, der ihren Artgenossen von den 
Eingeborenen nachgeahmt wurde, mit einem machtigen Gebrull 
"gleich dem eines erschreckten Kalbes, untermischt mit dem Grunzcn 
cines wutenden Stieres" antworteten und er behauptet, daB besonders 
wah rend einer dunklen Nacht in leichtem Kahn dieses Gebrull einen 
ganz bedeutenden Respekt einfloBe. Auch GOELDI und HAGMANN 
machen fUr die beiden amerikanischen Alligatoren (Caiman niger 
und Caiman sclerops) die Angabe, daB die Tiere zur Brutezeit ent
schieden aggressiv seien und daB sich jedes Jahr UnglUcksfalle am 
Amazonas ereignen, die auf Annaherung eines Menschen an irgend
ein Alligatornest zuruckzufUhren seien. Sic fahren fort bei ihrem 
Bericht mit den Wartcn: "die Tiere gehen soweit, zu dieser Zeit 
Kahne anzugreifen, was sic sonst nicht leicht tun. Ein erzurntcs 
groBes Exemplar von Caiman niger, wie sie z. B. die Flusse und Seen 
von Marajo in ungezahlten Prachtstlicken aufweisen, bleibt immer 
cine bedenkliche Begegnung. Zur Brutczeit verhalten sich Caiman 
niger und Caiman sclerops nahezu gleich, wahrend auBerhalb derselben 
sonderbarerweise das kleinere Jacare- tinga allgemein als bissiger und 
bosartiger gilt als das im Grunde phlegmatische und bis zu cinem 
gewissen Grade feige Jacare- acu". 

Die weiblichen Krokodile beschranken sich nun nicht allein darauf 
sich moglichst lange Zeit bei dem Neste aufzuhalten und entweder 
nur durch ihre bloBe Anwesenheit oder durch ihre erhohte Reizbarkeit 
und Angriffslust Feinde von den Eiern fernzuhalten, sondern sie sind 
auch merkwurdigerweise den Jungen beim AusschlUpfen aus dem 
Nest behilflich. Die eingehendsten Beobachtungen hat zu dieser 
Frage VOELTZKOW in Madagaskar angestellt. Er schreibt daruber: 
"Wie die Sakalavaleute mir erzahlten, scharrt zur Zeit, wenn die Eier 
zum AusschlUpfen reif sind, das alte Tier die Grube auf; hieran zu 
zweifeln, hatte ich keinen Grund, da ich selbst zahlreiche Gruben, 
aus welchen der Sand entfernt war, und welche die zerbrochenen 
Eisehalen enthielten, besiehtigt hatte. Es entstand nun die Fragc, 
woher weiB das Muttertier, daB die Eier weit genug entwiekelt sind 
und es nun Zeit zum Aufscharren ist. Dies Ratsel hatte eine schr 
einfache Losung. 

In dem Arbeitszimmer meines Hauses zu Majunga stehen einige 
mit Sand gefullte Kisten, in ihnen Krokodileier, urn diese stets vor 
Augen zu haben und gegebenenfalls das AusschlUpfen der jungen 
Tiere beobachten zu konnen. Eines Tages horte ieh in einer dieser 
Kisten Tone ersehallen und kam auf die Vermutung, daB vielleieht 
ein junges Tier ausgekrochen sci und, im Sande verborgen, im 
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Ersticken diese Laute von sich gebe. Beim Nachgraben stellte sich 
nun die ganz uberraschende Tatsache heraus, daB die Tone aus den 
unverletzten Eiern selbst erschallten. Diese Tone sind so laut, daB, 
wenn die Eier frei liegen, man sie ganz deutlich im Nebenzimmer 
hart. Sind die Eier mit Sand bedeckt, wie es in der Natur der Fall 
ist, also etwa 1/2 m hoch, so sind die Tone etwas gedampfter, aber 
doch ohne Muhe deutlich auf die Entfernung einer Zimmerlange 
vernehmbar. Das Rufen der Jungen im Ei kann man jederzeit 
anregen, wenn man mit starken Schritten an dem Orte, an dem sich 
die Eier befinden, vorubergeht, wenn man an die Kiste, weIche die 
Eier enthalt, klopft oder das Ei in die Hand nimmt und etwas bewegt: 
Jede Erschutterung veranlaBt die Jungen im Ei, Tone von sich zu 
geben. Da, wie oben bemerkt, das Muttertier auf dem Neste schlaft, 
wird es bei seinen Bewegungen oder seinem Wandern vom Wasser 
zum Neste oder umgekehrt den Erdboden erschuttern und die Jungen 
im Ei, die weit genug entwickelt sind, zur Erzeugung von Tonen 
anregen. Das alte Tier scharrt dann den Sand aus der Grube und 
nach einiger Zeit schliipfen die Jungen aus. Aus derartigen Eiern, 
die ausgegraben und frei aufbewahrt wurden, krochen nach 3 Tagen 
die Jungen aus. Die Tone werden mit geschlossenem Munde hervor
gebracht, wie es scheint, unter starker Zusammenpressung der Bauch
muskeln, ungefahr wie wir beim Schluckauf Tone erzeugen. Auch 
der Klang ist ahnlich. 

Sind die jungen Tiere ausgeschlupft, so wandert das alte Krokodil 
mit ihnen zum Wasser. Mein Gehilfe, ein durchaus zuverlassiger 
Mann, erzahlte mir, er hatte vor kurzer Zeit ein groBes Krokodil mit 
einer Schar von etwa 20 Jungen uber eine Sandflache zum Wasser 
wandern sehen. Das alte Tier sei auffallig wild gewesen. DaB die 
eben geschlupften Jungtiere ohne Hilfe der Mutter imstande sein 
soIl ten die uber ihnen befindliche Sandschicht zu durchbrechen, 
glaube ich nach meiner Erfahrung auf das Bestimmteste verneinen 
zu durfen. Von den Eiern, die mit eincr etwa 1/2 m machtigen Sand
schicht bedeckt waren, zeigten zwar einige schwache Versuche der 
Jungen, auszuschlupfen, indem die Schale an einer Stelle zerbrochen 
war; manchmal hatten die J ungen die Schnauzenspitze heraus
gestreckt, waren aber stets abgestorben, wahrscheinlich aus Mangel 
an Luft. Die nur schwach mit Sand bedeckten Eier bereiteten den 
jungen Tieren beim Ausschliipfen keine Schwierigkeiten." 

Auch fur die amerikanischen Alligatoren wird von HAGMANN (r) 
angegeben, daB die Jungen noch innerhalb der Eischale einige Stun
den vor dem Auskriechen ein merkwurdiges Quaken horen lassen, 
das auf einige Meter Entfernung vernehmbar ist. Auf das Rufen 
der Jungen hin scharrt dann die Mutter das Nest auf und ermoglicht 
den jungen Alligatoren das Auskriechen. Ohne die Hilfe der Mutter 
solI es unmoglich sein, daB sich die kleinen Tiere aus der dicht 
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zusammengepreBten Masse des Pflanzengewirres ihren Weg nach 
auBen bahnen. 

SCHOMBURGK gibt an fUr den Mohrencaiman (Caiman niger) I 
daB sich die Weibchen auffallend lange mit regster Liebe der Jungen 
annehmen, sie fortwahrend bewachen und mit groBter Wut ver
teidigen. Er hatte Gelegenheit, diese Tatsache aus eigener Erfahrung 
kennenzulernen und schreibt dartiber: "In Begleitung eines In
dianers ging ich eines Tages der seeahnlichen Ausbuchtung des 
Arkarikuri entlang, urn Fische mit Pfeil und Bogen zu schieBen. Auf
merksam gemacht durch ein eigentumliches Geschrei, das viel Ahn
lichkeit mit dem junger Katzen hatte, glaubte ich mich schon in der 
Wihe des Lagers einer Tigerkatze zu befinden, als me in Begleiter nach 
dem Wasser wies und ,junge Caimane!' ausrief. Die Tone kamen 
unter den Zweigen eines Baumes hervor, der sich infolge der Unter
waschung seines Standortes in waagerechter Richtung tiber das Wasser 
geneigt hatte und es mit den Zweigen bertihrte. Vorsichtig rutschten 
wir auf dem Stamme bis zur Krone entlang, wo ich unter mir die 
junge 1/2 m lange Brut im Schatten versammelt sah. Da wir uns 
nur etwa I m tiber dem Wasserspiegel befanden, war es dem Indianer 
ein Leichtes, eins der jungen Tiere mit dem Pfeile zu erlegen und das 
zappelnde kreischende Geschopf aus dem Wasser zu ziehen. In dem
selben Augenblicke tauchte ein groBer Caiman, die Mutter, die, ohne 
daB wir sie bemerkt, uns schon lange beobachtet haben mochte, 
unter unseren FtiBen zwischen den Zweigen empor, urn ihre Jungen 
zu verteidigen, wobei sie zugleich ein schauerliches Gebrtill ausstieB ... 
Bald hatte das Gebrtill noch andere Caimane unter uns versammelt, 
die der wtitenden Mutter getreulich beistanden, wahrend diese sich 
oft bis weit tiber die Schultern aus dem Wasser erhob, urn uns von 
unserem Standorte herunterzureiBen ... Wurde sie von einem unserer 
Pfeile verwundet, dann zog sie sich einen Augenblick unter das Wasser 
zurtick, tauchte aber schnell wieder auf und erneuerte ihren Angriff 
mit verdoppeltem Ingrimm. Der bisher ruhige Wasserspiegel war 
zur aufgeregten Wogenmasse geworden, da er ununterbrochen von 
dem gekrtimmten Schwanz gepeitscht wurde und ich muB gestehen, 
daB die unglaubliche Ktihnheit des Tieres mir das Herz in doppelter 
Schnelle schlagen machte. Ein einziger Fehltritt oder Fehlgriff 
wtirde uns unmittelbar dem geoffneten Rachen des Tieres zugeftihrt 
haben. Nachdem wir den Vorrat unserer Pfeile erschopft hatten, 
hielt ich es doch fUr das Geratendste, uns so vorsichtig wie moglich 
zurtickzuziehen. Halsstarrig folgte die Mutter uns bis ans Ufer, auf 
dem sie jedoch zurtickblieb; denn am Lande ist der Caiman zu furcht
sam, als daB er gefahrlich sein konnte, scheint auch selbst die Wehr
losigkeit, in der er sich auf festem Boden befindet, zu kennen, da 
er auf dem Lande jedesmal schleunigst die Flucht ergreift, urn in 
das Element zu gelangen, in welchem er der gefahrlichste Bewohner 
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ist. Die Schildc des J ungen waren noch weich und biegsam; es 
konnte also erst vor wenigen Tagen ausgeschliipft sein; schon aber 
verbreitete es einen starkcn Moschusgeruch. Nicht weit von der 
Stelle erblickten Wlr clllen breitcn Pfad am Dfer, der uns zu dem 

Abb. II. Die nordamerikanische Schlange Hetcrodon platyrhinus. 
Ein Weibchen mit seinen Eiern. [Aus BARBOUR (2).] 

etwa IO m vom Wasser 
entfernten Lager der 
Eier fiihrte." 

d) Schlangen. 
Wah rend vielfach 

Schlangen ihre Eier 
abscits von ihrem ge
wohnlichen Aufent
haltsort in fauligen 
modernden Stoffen ab
legen und sich sclbst 
ti berlassen, wissen wir 
in einigen Fallen, daB 
die Eier von den 

Weibchen mit dcm Korper umschlungcn und bewacht werden, wic 
dies auf einer hicr beigegebenen Photographic im Bilde dargestellt 
ist (Abb. II). Auch bci lebendig gebarcndcn Schlangen halten sich 

Abb. 12. Die lebendig gebarende Schlange Eutenia sir/aliso Ein 
Weibchen mit seinen Jungen. [Aus BARBOUR (2).] 

vielfach die Jungen 
noch einige Zeit in der 
Nahe der Mutter auf, 
kriechen auf ihr umher 
und lassen sich von ihr 
bewachcn, wie dies 
ebenfalls durch eine 
Abbildung belegt wer
den soli (Abb. 12). Die
se Sorge des Mutter
tie res ftir die Jungen 
halt jedoch nicht allzu 
lange an. 1m allgemei
nen scheint sie nur we
nige Tage zu wahren. 

2. Ausbriitung der Eier durch die Mutter. 
Bei der Ricsenschlange Python molurus brtiten dic Weibchen 

cbenso wie bei Python sebae die abgclegten Eicr aus. Wiederholt 
hat man in zoologischen Garten gcnauere Beobachtungen tiber dieses 
Erbrtiten der Eier angestellt. Es soli hier ein Bericht aus dem 200-

logischen Garten wiedcrgegeben werden, der sich auf cine west-
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afrikanische Riesenschlange (Python sebae) bezieht. Die Eier, welche 
etwa so groB waren wie Ganseeier, waren in der Nacht vom I2. zum 
I3. Januar in Form eines kegelformigen Haufens abgelegt worden, 
urn den sich die Schlange herumrollte, so daB die Eier vollkommen 
bedeckt wurden (s. Abb. I3). Wenn man sich ihr naherte, blies und 
zischte sie voll Wut. Das Weibchen war vorher langere Zeit mit 
einem gleichartigen Mannchen zusammengewesen und aus den be
fruchteten Eiern schliipften Junge aus. 

In einem anderen Falle wurden Beobachtungen an der Riesen
schlange (Python molurus) angestellt. PINKERT berichtet, daB groBe 

Abb.13. Eine ostindische Riesenschlange (Python mO!UYlls) urn ihr Gelege geringelt. 
(Aus HESSE-DoFLEIN.) 

Weibchen aus Port Said in Kisten bezogen worden waren und daB 
sich zwei Tiere urn ihre Eihaufen wendeltreppenartig herumgelegt 
hatten. Die Schlangen waren auBerordentlich reizbar und lieBen 
dumpf zischende Laute vernehmen. Eine sonderbare Erscheinung 
war ein in kurzen Zwischenraumen den Korper der Mutter uber
laufendes Zucken. Prof. WILLIAM MARSHALL fand, daB die Tem
peratur zwischen den spiralig liegenden Korperringen diejenige des 
Kastens urn 8,25 0 C uberstieg. Die ausschliipfenden J ungen steckten 
zwischen den kranzformig urn den Eihaufen gelegten Ringen des 
Korpers der alten Python-Mutter ihre Kopfchen hervor, schoben 
sich zungelnd hindurch und gelangten so nach auBen. In Abstancl 
von mehreren Tagen schli.ipften langsam etwa 30 StUck Junge von 
6o---}0 em Lange aus. N eben ihnen lag ein Berg zusammengedruckter 
merkwurclig aufgeschlitzter Eier, die hellen flachen Ledertaschchen 
glichen. Die jungen Pythons, welche anfangs ein formliches Medusen
haupt bildeten, entfernten sich nach und nach immer mehr von der 
groBen Schlange. Die Riesenschlangenmutter nahm wah rend der 
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ganzen Zeit keinerlei Nahrung zu sich, obwohl ihr von den Wartern 
als verlockendes Angebot fette Kaninchen vorgehalten wurden. Da
gegen trank sie gierig eine groBe Schtissel Wasser aus. 

3. Lebendig gebarende Reptilien. 
Gewahnlich werden von den Reptilien die befruchteten mit einer 

derben Htille versehenen Eier abgelegt, bevor noch die Entwicklung 
der Embryonen sich vollzogen hat. Wir sprechen in dies em Falle 
von Oviparitat. Bei einer groBen Reihe von Reptilien ist es jedoch 
maglich, daB unter ungtinstigen AuBenbedingungen die Eier noch 
etwas langere Zeit im mtitterlichen Karper zurtickgehalten werden 
und daB dann die Entwicklung innerhalb der Eischale fortschreitet, 
ohne daB engere Beziehungen zum mtitterlichen Organismus gegeben 
waren. Auf diese Weise werden nicht nur weitgehend entwickelte 
Eier abgelegt, die innerhalb kurzer Zeit nach der Eiablage Junge 
auskriechen lassen, sondern es kann sich schon innerhalb der Eihtille 
im mtitterlichen Karper unter Umstanden die Entwicklung voll
kommen vollziehen, so daB gleich nach der Eiablage die Eihtille auf
reiBt und das Junge sozusagen lebendig geboren wird. Wir sprechen 
in dies em Falle von Ovoviviparitat. Dabei ist wesentlich, daB die 
Jungen im mtitterlichen Karper noch von den Eihtillen umschlossen 
sind und daB noch keine Ernahrungseinrichtungen oder sonstige 
engere Beziehungen den Austausch zwischen mtitterlichem und kind
lichem Organismus ermaglichen. Eine Viviparitat liegt nur dann 
vor, wenn schon innerhalb des mtitterlichen Karpers engere Be
ziehungen zwischen Mutter und Kind bestehen und wenn vor allen 
Dingen durch besondere Ausbildung von BlutgefaBen ein Gas- und 
Nahrungsaustausch ermaglicht wird. 

Es ist nun interessant, in welcher Weise Ernahrungseinrichtungen 
bei den lebendig gebarenden Reptilien ausgebildet werden. Wir 
kennen in der Wirbeltierreihe zwei verschiedene Formen von Mutter
kuchen, namlich die Dottersackplazenta und die Allantoisplazenta. 
Wahrend Z. B. bei lebendig gebarenden Haifischen eine Dottersack· 
plazenta ausgebildet wird, ist bei den Saugetieren immer nur eine 
Allantoisplazenta anzutreffen. Die lebendig gebarenden Reptilien 
kannen beide Formen der Plazenta aufweisen, d. h. wir treffen bei 
einer Art die Dottersackplazenta, bei der anderen Art die Allantois
plazenta. 

Wie GIACOMINI (2) feststellte, ist bei der lebendig gebarenden 
Eidechse Gongylus ocellatus eine Dottersackplazenta vorhanden. Es 
ist ja auch bei den Reptilien mit ihrer groBen Menge von Dotter 
durchaus verstandlich, daB sich das Organ, das bisher die Ernahrung 
vermittelte, auch nach Verbrauch der Dottermenge im gleichen 
Sinne betatigt. Die Wandung des Dottersackes legt sich nach dem 
Dotterschwund in Falten und sie nahert sich der Schleimhaut des 
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Eileiters, die ihrerseits entsprechende Vertiefungen und Vorspriinge 
aufweist. So fiigen sich Eileiterschleimhaut und Dottersackwand 
zusammen und kannen einen Nahrungsaustausch vornehmen. Beide 
Flachen liegen jedoch nicht so fest aufeinander, daB sie sich un
mittelbar beriihren, sondern es bleibt zwischen ihnen ein Raum fiir 

od. 

eine Nahrmasse frei, die zum graBten 
Teil aus aufgelasten Gewebselementen 
der Uterusschleimhaut hervorgeht und 
die von dem Resorptionsepithel der 
Dottersackfalten aufgenommen wird. 
Bei dem gleichen Tier treffen wir je
doch neb en dieser Dottersackplazenta 
bereits einen Ubergang zur Allantois
plazenta. 1m oberen Abschnitt der 
gleichen Brutkammer wird ein enges 
Netzwerk von GefaBkapillaren ausge
bildet, das unmittelbar unter dem stark 
abgeplatteten Wandepithel gelegen ist. 
Die Embryonalhiillen, Serosa und 
Allantois, die als einheitliches Allan
tochorion gleichfalls graBen Reichtum 
an GefaBen aufweisen, legen sich den 
BlutgefaBen des miitterlichen Kar· 
pers eng an. N ur ganz zarte Zellen 
hautchen trennen an der Beriihrungs
stelle die beiderseitigen Kapillaren 
voneinander, so daB leicht eine At
mung und ein Austausch von Nah
rungsstoffen stattfinden kann. Bei 
manchen Reptilien, z. B. bei der Blind
schleiche und einigen Schlangen, macht 
sich die Anbahnung einer Allantois-

Abb. 14. Embryonalkapsel der lebendig ge
plazenta nur durch graf3eren GefaB- barenden EchseSeps chalcides, herausgelOst 

reich tum der Uteruswand und der aus den umschlieBenden Oviduktwandun-

Embryonalhiillen bemerkbar. Die be
deutendste Ausbildung einer Allantois
plazenta ist bei der Eidechse Seps 
chalcides festzustellen. Hier tritt die 

gen. od I normale unveranderte Eileiter
wandung, od 2 zur miitterlirhen Plazenta 
umgebildeter Teil der Eileiterwandung, 
pI Fetalplazenta. [Aus GIACOMINI (1).] 

Dottersackplazenta so gut wie ganz zuriick. Auf einem umfang
reichen elliptisch gestalteten Bezirk der Allantois erheben sich 
zahlreiche zotten- oder papillenartige, blutdurchtrankte und von 
hohen Zylinderzellen iiberzogene Falten; ihnen entsprechen aufs 
genaueste Vorspriinge und Vertiefungen des angrenzenden Eileiter
abschnittes, wie dies die Abb. 14 vor Augen fiihrt. Das Epithel 
zeichnet sich durch einen besonderen Driisenreichtum aus. Zwischen 

od J 
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den beiden Schichten der Allantoisplazenta, namlich zwischen der 
Uteruswand und der Allantoiswand, ist cine Nahrma,sse aus zer
fallendem Epithel angehauft. Wir haben also, was die Ausbildung 
der Plazenta anlangt, bei dem zuletzt erwahnten Reptil ahnliche 
Verhaltnisse wie bei den Saugetieren mit ihrer Allantoisplazenta vor 
uns, nur daD dort die Bedeutung der BlutgefaDe gegenuber der 
Embryotrophe uberwiegt. 

MELL stellt Betrachtungen daruber an, aus welch en Ursachen bei 
bestimmten Reptilienarten ein Ubergang von der Oviparitat zu der 
Viviparitat stattgefunden hat. Als Beleg dafur, daD die Eiablage 
im Reptilierstamme das Ursprungliche ist, fuhrt er an, daD sie bei 
den Schildkroten ausschlieDlich vorkommt und daD auch bei vivi
paren Schlangen der Zustand der Oviparitat durchlaufen wird. Bei 
den in China vorkommenden Schlangenspezies, deren Embryonal
cntwicklung etwas besser bekannt ist (Enhydris, Trim eresurus , 
V ipera) werden zuerst lederschalige Eier bis zu der fiir die Art typi
schen GroDe entwickelt. Dann wird die Eischale ruckgebildet und 
der Embryo ruht in einer klaren, oligen Fli.issigkeit, die wahrschein
lich yom Amnion abgeschieden wird und also eine fetale Bildung 
darstellt. 

Der Ubergang von der Oviparitat zur Viviparitat wird bei den 
Reptilien dadurch erleichtert, daD unter ungunstigen Ablageverhalt
nissen die Eier wochenlang im mutterlichen Korper zuruckgehalten 
\verden konnen. Platysternon, Clemmys nigricans, Natrix piscator, 
die in einem ummauerten Lotostumpel gehalten wurden, legten 
etwa I Monat spater als Freilandtiere ab oder als andere ge
fangene Ticre, denen trockene Platze zur Ablage der Eier zur Ver
fugung standen. In Gefangenschaft gehaltene Ringelnattern gaben 
ihre Eier schon vielfach so spat ab, daD sic schon nach 3, statt 
wie sonst nach 7-8 Wochen schli.ipften. Bei Lacerta vivipera soll 
es gelungen sein, die Tiere durch Anwendung hoher Temperaturen 
umgekehrt ovipar zu machen. Man gcwinnt nach diesen Beob
achtungen die Vorstellung, daD sich die Viviparitat als Anpassung 
an die Erfordernisse der Umwelt herausgebildet hat. Wir konnen 
folgende GesetzmaDigkeiten feststellen: Viviparitat findet sich bei 
reinen Wassertieren, die also keine Gelegenheit haben ihre Eier 
auf dem Lande abzulegen. Als Beispiele werden angefuhrt Hydro· 
phiinen, Homalopsinen und Acrochordinen. Bei solchen Reptilien, 
die gclegentlich oder regclmaDig an Land gehen, kommt Ovovivi
pari tat oder Oviparitat neben der Viviparitat vor. 

Ferner JaBt sich feststellen, daB Reptilien in kalten Gegenden, 
sci es an einer bestimmten Kaltegrenze eines Horizontal- oder Verti
kalareals oder bei plotzlicher starker Abkuhlung in einer Gegend 
wahrend der Nacht zur Ausbildung der Viviparitat neigen. So ist 
der tropenfernste Gecko, der neuseelandische N aultinus (Bewohner 
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von Bergen bis 3700 m Hohe) vivipar. Unter den Agamiden sind es 
die hochgebirgsbewohnenden Phrynocephalus des zentralasiatischen 
Gebirgsstockes, unter den Lacertiden die kalte Gegenden bewohnende 
Lacerta vivipera, unter den asiatischen Schlangen die nordlichste 
Spezies. Die im sud lichen Tibet in Hohen bis zu 4200 m lebende 
Natrix baileyi ist dagegen ovipar, da sie in der Nahe heiBer Quellen 
gunstige Bedingungen zur Eiablage findet. 

In anderen Fallen konnen wir Viviparitat bei bestimmten Rep
tilienarten feststellen, ohne daB uns mit Sieherheit die Ursachen fur 
ihre Entstehung bekannt waren. 

Schlufa. 
Bei einer zusammenfassenden Betrachtung des l\estb~ues und 

der Brutpflege bei den Reptilien stellen wir keine so groBe Mannig
faltigkeit wie bei den Fischen und Amphibien fest. Es hangt dies 
damit zusammen, daB die Reptilien als typische Landtiere im all
gemeinen gunstigere Verhaltnisse fur die Ablage und Unterbringung 
der Eier vorfinden, als z. B. die in hoherem Grad auf das Wasser an
gewiesenen Amphibien. Trotzdem war es moglich, hier eine ganze 
Reihe interessanter Beispiele in einer zusammenfassenden Dar
stellung aufzuzahlen. Bei der GroBe vieler Reptilienarten, z. B. der 
Krokodile, ist es nns naturlich vielfach nicht moglich Beobach
tungen uber die Fortpflanzung in Terrarien oder unter den Bedin
gungen in der Gefangenschaft anzustellen. Auch wird vielfach das 
Verhalten der Reptilien wahrend der Fortpflanzung durch die Ver
haltnisse im Terrarium ungunstig beeinfluBt, so daB nicht immer 
ohne weiteres solche Beobachtungen als gultig fUr freilebende Tiere 
angesprochen werden k6nnen. Immerhin konnte auf Grund des 
Literaturstudiums eine groBere Reihe von Beobachtungen im Freien 
und im Terrarium fUr diese Zusammenstellung ausgewertet werden. 
Da ahnliche zusammenfassende Darstellungen bisher nicht vorliegen 
und da vielfach die Literatur schwer zu beschaffen war, mag eine 
gcwissc U nvollsbindigkeit entschuldigt werden. 
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Die meisten Tiere leben in einer Umwelt, in der ihnen die Mag
lichkeit einer 02-Aufnahme gegeben ist, und bei ihnen lauft allgemein 
mindestens ein groBer Teil des Stoffwechsels auf oxydativem Wege 
abo Wenn unter bestimmten Bedingungen der zur Verfiigung stehende 
O2 abnimmt oder ganz verschwindet, so gehen sie entweder zugrunde 
oder sie miissen die Moglichkeit besitzen, der drohenden Schadlichkeit 
auf irgendeinem Wege zu entgehen. Sie kannen an respiratorisch 
giinstigere Orte abwandern, bzw., falls es sich urn Wassertiere handelt, 
die Mikrosauerstoffschichtung ausniitzen [ALSTERBERG (I)]. Oder 
sie kannen auch sehr geringe 02-MengeI} vermittels besonderer 
Anpassungen (z. B. leistungsfahiges respiratorisches Pigment) aus
nutzen, oder sie vermogen sich andere O2-Quellen nutzbar zu mach en 
(z. B. durch symbiontische AIgen). Dies sind Wege, die uns hier 
nicht naher interessieren. Wir wollen uns hier nur mit der ganz 
anders gelagerten Moglichkeit beschaftigen, daB es namlich Tiere 
gibt, welche in der Lage sind, die zur Fortfuhrung des Lebens notige 
Energie aus anoxydativen Prozessen zu schapfen. Diese Fahigkeit 
zu anoxybiotischer Lebensweise im eigentlichen Sinne besitzen fur 

1 Aus dem Institut fiir Schiffs- und Tropenkrankheiten Hamburg 
(Direktor: Geheimrat FULLEBORN t), Protozoologische Abteilung (Vorstand: 
Professor REICHENOW). 
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langere oder kurzere Zeit in graBerem oder geringerem AusmaB die 
meisten, wenn nicht alle Wirbellosen. Urn aber die dauernde Fort
fuhrung anoxybiotischen Lebens zu gewahrleisten, muB es den Tieren 
einmal maglich sein, aus derartigen Prozessen ein fUr die Unterhaltung 
cines aktiven Lebens ausreichendes MaB von Energie zu gewinnen. 
Dann mussen sie, wie ALSTERBERG (I) hervorhebt, auch bei 02-Mangel 
assimilieren kannen.Endlich durfen sie selbstverstandlich nicht, wic 
dies bei zahlreichert Tieren mit schwach ausgepragten anoxybiotischen 
Fahigkeiten geschieht, durch die bei der Anoxybiosc entstehenden 
Stoffwechselcndprodukte geschadigt werden. Dies kann dadurch cr
reicht werden, daB die Schlacken aus dem Karper eliminiert werden, 
worauf besonders PUTTER (I) und LESSER (2) Nachdruck legen, oder 
aber dadurch, daB sie in einer fur den Karper nicht schad lichen 
Form in dies em abgelagert werden. Nur wenn diese Vorbedingungen 
erfullt sind, kannen sehr 02-arme oder -freie Orte (z. B. Faulschlamm, 
Saugetierdarm) dauernd besiedelt werden. 1m extremen Fall kann 
die Anpassung an derartige Verhaltnisse soweit gehen, daB Tierc 
gegen O2 empfindlich sind und durch ihn geschadigt werden. Man 
kann so eine ganze Stufenleiter unterscheiden, die von den Tieren, 
denen der O2 schadlich ist, zu solchen fUhrt, die 02-Entzug nur sehr 
kurze Zeit ertragen. Es ist demgemaB verstandlich, daB man in 
bezug auf die anoxybiotischen Fahigkeiten verschiedene Stufen unter
scheiden kann, und zwar trennt man mit v. BRAND und HARNISCH 
die folgenden Gruppen: 

A. Monobionten. Tiere mit obligatorisch anoxybiotischer Energie
gewmnung. 

I. Anaerobe Organismen. Tiere, die schon durch geringen Sauer
stoffpartialdruck des Mediums geschadigt werden (z. B. Sapropel
ziliaten). 

2. Anoxybiotische Organismen. Tiere, die unter anoxybiotischen 
Bedingungen, aber auch unter haherem Sauerstoffpartialdruck exi
stieren kannen und in letzterem Falle auch akzessorische oxybiotische 
Prozesse zeigen, deren Standardenergiegewinnung jedoch immer, auch 
unter anaeroben Bedingungen, rein anoxybiotisch erfolgt (z. B. er
wachsene parasi tische Helminthen). 

B. Amphibionten. Tiere mit fakultativ oxybiotischer und anoxy
biotischer Energiegewinnung, bei denen die oxybiotische Energie
gewinnung, wenn sie in genugendem AusmaB maglich ist, die anoxy
biotische verdrangt .. 

I. Euroxybiotische Organismen. Tiere, bei denen anoxybiotische 
Prozesse in einem solchen AusmaB maglich sind, daB sie infolge 
Sauerstoffmangels ausfallende oxybiotische Prozesse fur langere Zeit 
oder gar dauernd ersetzen kannen (z. B. Larven von Chironomus und 
Prodiamesa; Owenia). 
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2. Stenoxybiotische Organismen. Tiere, bei denen nicht genugend 
anoxybiotische Prozesse moglich sind, urn bei Sauerstoffmangel aus
fallende oxybiotische Prozesse vollig zu ersetzen, oder bei denen 
erstere mit Schadigungen fUr den Organismus verbunden sind, so daB 
sie nicht fUr langere Zeit erzwungen werden konnen (z. B. Periplaneta, 
Larve von Eutanytarsus, Trypanosomen). 

Selbstverstandlich ist es denkbar, daB zwischen den Gruppen 
Ubergange vorkommen, und in vielen Fallen sind unsere Kenntnissc 
noch zu gering, urn einen bestimmten Organismus einer dieser Gruppen 
mit Sicherheit zuweiscn zu konnen. Immerhin ermoglicht die gegebenc 
Einteilung eine einigermaBen zwanglose Gruppierung. 

Wir werden uns in den folgenden Abschnitten einmal mit der 
Verb rei tung der anoxybiotischen Fahigkeiten bei den Wirbellosen 
befassen, soweit Beobachtungen uber das Verhalten der Tiere in der 
freien Natur odcr im Experiment vorliegen, dann aber werden wir 
uns insbesondere mit der Natur der anoxybiotischen Stoffwechsel
prozesse zu befassen haben. Wir konnen uns allerdings nicht immer 
streng auf diese beschranken. Einmal mussen wir die Tatsachen, die 
uber die 02-Aufnahme gewohnlich anoxybiotisch lebender Tiere 
(besonders der parasitischen Wurmer) vorliegen, eingehend beruck
sichtigen, dann findet man schon bei zahlreichen Tieren bei normaler, 
haufiger bei schlechter 02-Versorgung ein Wechselspiel zwischen 
oxydativen und anoxydativen Prozessen, wobei die ersteren wenigstens 
in kurzester Form Berucksichtigung finden mussen. Man begegnet 
derartigen Prozessen in erster Linie bei massigen Tieren (z. B. nach 
HENZE, HARNISCH (3) u. a. bei Sipunculus, Actinien usw.), die ein 
schlechtes Zirkulationssystem aufweisen. Hier bereitet die Diffusion 
des O2 in die tiefer liegenden Gewebe Schwierigkeiten, der 02-Druck 
in ihnen kann schon bei normalem 02,Gehalt der Umwelt, deutlicher 
meist bei sinkendem 02,Partialdruck, gleich Null sein (KROGH), und 
in diesen Geweben mussen dann anoxybiotische Prozesse vor sich 
gehen, wahrend gleichzeitig andere Gewebe desselben Tieres einen 
oxydativen Stoffwechsel aufweisen. Es scheint mir aber kaum be
rechtigt zu sein, eine scharfe prinzipielle Trennung zwischen Tieren 
vorzunehmen, deren 02-Aufnahme mit wechselndem Partialdruck 
wechselt und solchen, bei denen er konstant bleibt. Denn es scheint 
mir sehr moglich - Anhaltspunkte fur diese Auffassung find en sich 
z. B. in den von AMBERSON, MAYERSON und SCOTT veroffentlichten 
Beobachtungen -, daB es Tiere gibt, die Ubergange zwischen beiden 
Gruppen bilden, in dem Sinne, daB ihre 02-Aufnahme zwar in einem 
bestimmten 02-Bereich konstant ist, daB sie bei weiterem, keines
wegs extremem Absinken des 02-Partialdruckes sich aber dann ver
halten, wie etwa die Actinien. Es mag an dieser Stelle auch gleich 
betont werden, daB die Sauerstoffdiffusionshypothese zwar fur die 
massigen Tiere die Verhaltnisse befriedigend zu erklaren vermag, daB 
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sie aber keineswegs allen Erscheinungen gerecht wird. So mu13 SIC 

insbesondere hinHi.llig werden bei den Trypanosomen, bei deren 
Winzigkeit die 02-Versorgung durch Diffusion sicher keine Schwierig
keiten mach en kann, und die zudem in einem sehr 02-reichen Medium 
leben, bei denen aber doch ein groDer Teil der Prozesse anoxybiotisch 
ablauft. Eine befriedigende Erklarung ist hier noch nicht zu geben. 

Ich bespreche im folgenden die einzclnen Daten, wie sich dies bei 
den Darstellungen der vergleichenden Stoffwechselphysiologie [WEIN
LAND (8), KESTNER und PLAUT, SCHULZ J eingeburgert hat, getrennt 
fur kleinere und groDere Tiergruppen. Dies Vorgehen erweist sich 
auch bei der Zusammenfassung eines Teilgebietes als notig, da dic 
Vielgestaltigkeit der Erscheinungen auch hier eine groDe ist, und 
Verallgemeinerungen bei dem derzeitigen Stand unserer Kenntnisse 
nur fur die ganz groDen Linien moglich sind. So zeigt cs sich ins
besondere, daD in allen bisher naher analysiertcn Fallen Kohlehydrate, 
und zwar bcsonders das Glykogen, als Muttersubstanz fur die energie
liefernden Prozesse in Frage kommen. Die Wege, auf denen die 
Energie aus dem Kohlehydratmolekul gewonnen werden, sind nicht 
uberall die gleichen. Seit den grundlegenden Arbeiten WEINLANDS 
(I -4) wissen wir, daD das Glykogen bzw. das Zuckermolekul in 
Kohlensaure und Fettsaure zerfallen kann, wobei es im Prinzip gleieh
gultig ist, ob es sich dabei urn niedere Fettsauren, wie bei Ascaris, 
oder urn hohere, wie bei Fasciola, handelt. Es kann nicht daran 
gezweifelt werden, daD dieser Weg der Energiegewinnung bei den 
verschiedensten niederen Tieren vorkommt. Die gegen die Lehre der 
Fettsauregarung erhobenen Bedenken [besonders SLATER (I, 3) J 
konnen, wie weiter unten ausgefiihrt wird, nicht als stichhaltig an
erkannt werden. Es hat sich aber neuerdings ergeben, daD neb en 
diesem, fruher allein bekanntem Wege, bei anderen Wirbellosen sich 
auch jener findet, der bei den Vertebraten verwirklicht ist, namlich 
die Bildung von Milchsaure als Endprodukt des anoxybiotischen 
Kohlehydratabbaues. Eine solche Glykolyse findet sich z. B. bei 
Periplaneta und in den Geweben von Ostrea. Es konnen auch die 
beiden erwahnten Moglichkeiten kombiniert sein, wie bei Moniezia, 
wie es uberhaupt nicht ausgeschlossen erscheint, daD bei genauerer 
Kenntnis der intermediaren Prozesse bei der Fettsauregarung ein 
engerer Zusammenhang zwischen beiden Prozessen sich herausstellen 
wird. (Vgl. die JosTsche Formulierung der Valeriansauregarung von 
Ascaris.) Inwieweit neben Kohlehydrat EiweiD als Energielieferant 
bei anoxybiotischen Prozessen in Frage kommt, ist eine noch offene 
Frage. Die Moglichkeit ist zuzugeben, ein sichercr Beweis steht noch 
aus. Jedenfalls steht fest, daD bei einem unter oxybiotischen Be
dingungen ausgesprochenem "EiweiDtier", wie dem Blutegel, der 
N -Stoffwechsel in der Anoxybiose stark eingeschrankt wird, und dafiir 
Prozesse am Kohlehydrat in den Vordcrgrund treten. Fettartige 
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Stoffe sind im allgemeinen als wenig Sauerstoff enthaltende Sub
stanzen fUr die Tiere wahrend der Anoxybiose nicht verwertbar. 
FaIle von anoxybiotischem Fettverbrauch sind mit einiger Sicherheit 
bisher nur vom Ascaris-Ei und einigen Calliphora-Entwicklungs
stadien bekannt, die einschlagigen Prozesse bedtirfen noch weiterer 
Klarung. 

Wir wenden uns nun den einzelnen Gruppen zu, wobei der zoo
logischen Systematik nur im groBen gefolgt sei; fUr die Zusammen
fassung und Anordnung im einzelnen war der Stand unserer Kenntnisse 
tiber einschlagige Prozesse maBgebend. 

Freilebende Protozoen_ 
In der freien Natur gibt es mane he Protozoengemeinschaften, die 

ein Leben ohne elementaren Sauerstoff aushalten mtissen und zum 
Teil sogar nur ein solches fUhren kannen. Hierher gehart zunachst 
die von LAUTERBORN (I, 2) entdeckte Faulschlammfauna, die in 
bezug auf Protozoen aus Ciliaten, Flagellaten und Rhizopoden besteht. 
Uber das akologische Verhalten der eigenartigen Ciliatenfauna sind 
wir durch eine eingehende Untersuchung von WETZEL unterrichtet. 
Er konnte zeigen, daB nur die tiefsten Schichten der im allgemeinen 
reeht flachen Faulschlammgewasser 02-frei (und H 2S-haltig) sind. 
Daraus ergibt sich, daB nur die im und unmittelbar tiber dem 
Schlamm lebenden Arten auf standige Fortftihrung anoxybiotischen 
Lebens angewiesen sind, ja es scheint sich hier urn anaerobe Orga
nismen zu handeln. Wahrscheinlich werden viele Arten, die in der 
Grenzschicht zwischen 02-freiem Grund und 02-reichem Oberflachen
wasser leben, Amphibionten sein. Eine ahnliche Fauna kommt, wie 
aus den Listen LACKEYS hervorgeht, auch in Abwassern vor, unci 
auch hier handelt es sich wenigstens zum Teil urn Faile von An
aerobiose. Endlich findet man auch in Seen und Teichen, in denen 
das Grundwasser periodisch unter Umstanden fUr monatelange 
Perioden 02-frei wird, oder wo dieser unter dem Eise schwindet, 
auch zu solchen Zeiten eine reichhaltige Protozoenfauna, die, wie 
aus den Angaben BIRGES und JUDAYS (2), JUDAYS (1), HUFFS und 
ZHINKINS hervorgeht, urn graB ten Teil aus Arten besteht, die man 
sonst in 02-haltiger Umgebung findet, so daB es sich also urn Amphi
bionten handelt. Allerdings scheinen in diesem Punkte Ausnahmen 
vorzukommen. J UDA Y (2) fand im Mendotasee ein vielleicht zur 
Gattung Enchelys gehariges Infusor nur dann, wenn im Wasser kein 
c!ementarer Sauerstoff nachzuweisen war. Da die CO2-Verteilung 
und die Temperaturverhaltnisse das Tier nieht beeinfluBten, vermutet 
JUDAY obligato rise he Anoxybiose = Anaerobiose der oben gegebenen 
Nomenklatur. Sie ist hier allerdings nur aus demakologisehen Ver
halten ersehlossen, wahrend LACKEY die Verhaltnisse beim Abwasser
flagella ten Trepomonas agilis cxperimentell analysiertc. Das nur bei 
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A.bwesenheit von Sauerstoff auftretende Tier versehvv"and raseh aus 
dem Wasser, wenn dieses durehliiftet wurde. DaB es sieh dabei 
wirklieh urn eine Wirkung des Sauerstoffs handelt, erseheint wahr
scheinlich, wenn man die LACKEYSche Angabe beriieksiehtigt, daB 
die Abwasserprotozoen gegen Anderungen der PH, Temperatur, der 
iibrigen gelosten Gase unci der Futtersubstanzen recht unempfind
lich sind. 

Fiir die Frage nach den anoxybiotischen Fahigkeiten gewohnlich 
02-bediirftiger Protozoen liegen eine Anzahl Untersuchungen fiir 
Rhizopoden und Cilia ten vor. Bei den ersteren scheinen sie im all
gemeinen nur relativ gering ausgebildet zu sein. Naeh den Experi
menten von ISHIKAWA und HULPIEU an Amoeba proteus und von 
PANTIN an kleinen marinen Limax-Amoben ergibt sich, daB sie bei 
volligem 02-Entzug die Bewegungen naeh einigen Stunden einstellen, 
wahrend sie allerdings partiellen Sauerstoffentzug (bei Amoeba proteus 
z. B. bis zu 0,005 Atmospharendruek) ertragen konnen. Aueh im 
ersten Fall tritt nach Wiederverbringen in sauerstoffhaltige Um
gebung Erholung ein, die um so langere Zeit beansprucht, je aus
gesproehener der Sauerstoffmangel gewesen war. Uber den Mecha
nismus des anoxybiotischen Stoffwechsels sind wir bisher nicht naher 
unterrichtet. Es ist bemerkenswert, daB EMERSON bei Amoeba proteus 
zwar bei oxybiotischer Versuchsleitung einen lebhaften Gasstoff
wechsel feststellen, aber in glukose- oder bikarbonathaltigem Medium 
keine Anhaltspunkte fiir den Ablauf anoxybiotischer Prozesse bei 
AusschluB von O2 finden konnte. Es ist auf Grund der vorliegenden 
. .\ngaben allerdings nieht zu entscheiden, ob es sieh urn rasehes Ab
sterben handelte oder urn eine so starke Herabsetzung des Stoff
wechsels, daB eine quantitative Erfassung nicht moglich war. Ob 
Cysten von Amoben Sauerstoffentzug besser vertragen als vegetative 
Tiere, bleibt zu entscheiden. Vielleicht handelt es sich bei dem von 
VAN ROOYEN mitgeteilten Fall urn solche. Er hielt namlich Platten
kulturen von Bacterium typhosus, die mit Hartmanella Castellani 
beimpft waren, I Woche lang unter anaeroben Bedingungen, wobei 
keinerlei Vermehrung der Amoben stattfand. Diese trat aber sofort 
wieder auf, wenn die Platten unter normale atmospharische Be
dingungen gebracht wurden. Es ware von Interesse, bei derartigen 
Rhizopodenformen, die wenigstens eine gewisse Zeitlang anoxy
biotisch leben konnen, nach Glykogen zu suchen; es scheint dies 
bisher nieht geschehen zu sein. Denn reichlicheres Vorkommen von 
Glykogen und eventuell anderen Polysacchariden ist gerade von 
solchen Rhizopoden bekannt, die in der freien Natur groBe anoxy
biotische Fahigkeiten besitzen. Diese sind erwiesen fiir Pelomyxa und 
Difflugia dureh die Angaben von LAUTERBORN (2) und JUDAY (I), 
wahrend der Polysaccharidnachweis hier durch STOLC, LEINER und 
ZULZER gefiihrt wurde. 
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Was die Ciliaten betrifft, so ist die Fahigkeit sicher 02-ver
brauchender Ciliaten (Paramaecium, Colpidium, Spirostomum usw.) 
unter experimentellen Bedingungen volligem Sauerstoffentzug zu 
widerstehen, weit verbreitet [PUTTER (I), LOHNER, FAURE-FREMIET, 
LEON, MAYER und PLANTEFOL (1,2), KALMUS, LwoFF]. Die Lebens
dauer variierte in dies en Versuchen stark, je nach den Versuchs
bedingungen und den verwendeten Tieren. So hielten die Paramaecien 
nach PUTTER 02-Entzug in einem groBeren Quantum Flilssigkeit 
besser aus als in einem hangenden Tropfen (Wirkung der Exkrete, 
vgl. hierzu LOHNER), so starben nach dem gleichen Autor Hunger
tiere frliher als gut genahrte, so wurde die Anoxybiose bei 4° langer 
ausgehalten als bei hoherer Temperatur (FAURE-FREMIET und Mit
arbeiter). Auffallend ist, daB die Zeiten, die filr die Widerstands
fahigkeit dem Sauerstoffentzug gegenilber genannt werden, im 
Experiment wesentlich kilrzer sind, als man sie nach den Beob
achtungen im Freien [z. B. JUDAY (I)] erwarten milBte. Man muB 
vielleicht daran denken, daB der im Verc,uch verwirklichte p16tzlichc 
Ubergang von Oxybiose zur Anoxybiose filr die Tiere schadlich ist, 
und eine allmahliche Anpassung, wie sie im Freien ja wohl immer 
moglich ist, erforderlich ist. Nach dieser Richtung deuten auch 
einige Beobachtungen von ZHINKIN an Stentor. Es ware von Interesse, 
dieser Frage auf breiterer Grundlage experimentell naher zu treten. 

In bezug auf den Stoffwechsel bei der Anoxybiose ergaben die 
Versuche PUTTERS (I), der bei seinen Paramaecien in verschiedenem 
MaBe gestapeltes Glykogenl fand, daB dieses dabei verschwand. Ob 
allerdings der anoxybiotische Stoffwechsel rein auf Kosten des Kohle
hydrates geht, erscheint ihm zweifelhaft, da auch glykogenarme Para
maecien offenbar zu langerem anoxybiotischen Leben befahigt sind. 
FUTTER vermutet, daB auch EiweiB eine Rolle spielen konne. Seine 
Tiere gingen unter typischen Inanitionserscheinungen zugrunde, und 
diese treten charakteristischerweise viel frliher auf als bei oxy
biotisch gehaltenen Kontrollen, die hungerten, eine Folge davon, daB 

1 Die Fahigkeit, Glykogen zu stapeln, ist bei freilebenden Ciliaten offen
bar weitverbreitet; s. CERTES (I), BARFURTH, MAUPAs, MEISSNER, ZWEI
BAUM, STUDITZKY, ZHINKIN, RAMMELMEYER, LAUTERBORN (2). Nach 
GROBIECKA und W ASILEWSKA betragt der Glykogengehalt gut genahrter 
Paramaecien 14,9 % der Trockensubstanz. 

Von besonderem Interesse ware es, die typischen Faulschlammciliaten 
auf ihren Glykogengehalt hin zu priifen. LAUTERBORN (2) bringt iiber diese 
keine spezielleren Angaben, er bemerkt ausdriicklich, daB ihnen offenbar 
auBer dem Glykogen noch andere Energiequellen zur Verfiigung stehen 
miiBten, denn bei Ctenostomiden konnte er keine Glykogenreaktion erhalten. 
Auffallend und der weiteren Klarung bediirftig sind auch die Angaben von 
LAUTERBORN (1) und WETZEL, die bei verschiedenen Faulschlammciliaten 
(z. B. Dactylochlamis und Lagynus) reichlich fettartige Stoffe fanden, da 
bei diesen anoxybiotisch lebenden Tieren eine Fettverwertung nur schwer 
denkbar erscheint. 
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die Spaltungsprozesse wesentlich weniger Energie liefern als die Oxy
dationen. Die Wichtigkeit der Kohlehydrate fur das sauerstofffreie 
Leben von Ciliaten geht auch aus der Beobachtung LwoFFs hervor, 
der feststellte, daB Glaucoma piriformis in einem glukosehaltigen 
Mcdium 3 Tage lang ohne Sauerstoff leben konnte, wahrend die Tiere 
ohne Zucker nach dieser Zeit schon tot waren. Anhaltspunkte liber 
die Natur der entstehenden Stoffwechselendprodukte haben die bisher 
erwahnten Versuche nicht ergeben, man muB aber auch hier wohl 
an die Produktion irgendwelcher niederer Saurcn und auch besonders 
hohercr Fettsauren denken. Die erste Moglichkeit ergibt sich aus der 
Feststellung EMERSONs, daB 80cmm Blepharisma bei 200 in einer Stick
stoffatmosphare 12,5 cmm CO2 aus Bikarbonat befreiten, die zweite 
Moglichkeit ist durch die interessanten Beobachtungen ZHINKINS dar
getan worden. Er stellte namlich fest, daB bei Stentor unter anoxy
biotischen Bedingungen das im Korper unter Umstanden reichlich 
angehaufte Glykogen verschwindet, und daB dann morphologisch 
nachweis bares Fett auftritt. Dies konnte sowohl unter experimentellen 
Bedingungen als auch im Freien beobachtet werden, wo in einem 
Teich wahrend des Winters unter dem Eise der Sauerstoff fur langere 
Zeit vollig verschwand. Wenn die Tiere dann unter oxybiotische 
Bedingungen gebracht wurden, verschwand, eine bestimmte Tem
peratur vorausgesetzt, das Fett wieder. Der russische Forscher zieht 
mit einiger Reserve den SchluB, daB das Fett unter anoxybiotischen 
Bedingungen aus dem Glykogen entstanden sei, und man darf wohl 
annehmen, daB es auch hier dem Organismus, ganz wie beim analogen 
ProzeB von Fasciola, auf die dabei freiwerdende Energie ankommt. 
Es wurde sich also hier um cine etappenweise Verwertung des energie
reichen Zuckermolekuls in Abhangigkeit yom Sauerstoffgehalt der 
Umgebung handeln. 

Man muB mit der Moglichkeit rechnen, daB dieser ProzeB bei freilebenden 
Protozoen eine groBere Verbreitung hat. Dafiir sprechen einige im Voriiber
gehen gemachte Beobachtungen ZHINKINS an Prorodon teres und Loxodes 
rostrum. Schon friiher hatte P ACINOTTI bei Paramaecium den LJbergang von 
Glykogen in Fett wahrscheinlich gemacht und DOFLEIN einen analogen 
ProzeB an der Starke in den Cysten des Flagellaten Polytomella agilis vor 
clem Ausschliipfen beobachtet. Freilich ist in diesen letzten Fallen ein Zu
sammenhang mit der 02-Versorgung nicht deutlich. Es ware aber von 
Interesse, die Verhaltnisse von dieser Seite her einer neuen Untersuchung 
zu unterziehen. 

Parasitische Protozoen. 
Wir wollen uns zunachst mit den Darmprotozoen beschaftigen, 

die, soweit sie im Dickdarm hoherer Wirbeltiere schmarotzen, unter 
natiirlichen Bedingungen anoxybiotisch leben mussen, falls sie nicht, 
wie unter besonderen Umstanden Entamoeba histolytica oder Balan
tidium coli in die Gewebe eindringen, wo natiirlich eine Sauerstoff
versorgung durchaus moglich erscheint. Es ist demzufolge nicht 



Das Leben ohne Sauerstoff bei wirbellosen Tieren. 45 

erstaunlich, daB diese Formen auch auBerhalb des ~Tirtskorpers unter 
anoxybiotischen Bedingungen kultiviert werden konnen. Dies zeigten 
fur Entamoeba histolytica DOBELL und LAIDLAW, sowie in bezug auf 
partielle Anaerobiose POINDEXTER, fur Darmtrichomonaden AN
DREWS und vor allem CLEVELAND (2, 3), der Trichomonas lecalis 
3 Monate lang unter streng anaeroben Bedingungen zuchtete und 
neuerdings WITTE fur Trichomonas genitalis aus dem Rinderuterus. 
Mit Balantidium coli endlich wurden entsprechende Versuche durch 
SCHUMAKER, TANABE und KOMADA, sowie NAGAHANA durchgefuhrt. 
Wah rend aber PRITZE und etwas weniger scharf formuliert schon 
fruher BARRET und YARBROUGH angenommen hatten, daB dieser 
Ciliat ein anaerober Organismus sei, hat SCHUMAKER durch Kulturen, 
die zum Teil unter erhohtem Sauerstoffdruck vorgenommen wurden, 
nachgewiesen, daB dem nicht so sein kann. Da auch die Kultur 
der parasitischen Amoben und Trichomonaden bei Luftzutritt im 
allgemeinen ohne wei teres gelingt, dur£te es sich in all diesen Fallen 
urn Amphibionten handeln. Fehlschlage in der Kultur nach der einen 
oder anderen Richtung beweisen nichts, da mit Ausnahme der WITTE
schen und CHATToNschen Kulturen immer mit Bakterienbegleitung 
gearbeitet wurde, und sich mit Veranderungen des 02-Druckes natur
lich auch die Bakterienflora und damit die auf die Protozoen ein
wirkenden Stoffwechselendprodukte andern konnen. Immerhin ist es 
aber moglich, daB einesteils zu starke 02-Versorgung die Tiere doch 
schadigtl, denn bei Trichomonas lecalis gelangen CLEVELAND (3) 
Kulturen mit abgetoteten Bakterien als Nahrung nur dann, wenn 
der Oz-Druck in den Rohrchen durch Uberschichtung mit flussiger 
Vaseline herabgesetzt wurde. Ohne diese MaBnahme aber nur, wenn 
lebende Bakterien vorhanden waren, die offenbar Oz-zehrend wirkten. 
In ahnlicher Weise hatte fruher schon CHATTON (r, 2) bei der Kultur 
einer Trichomastix-Art den Eindruck gewonnen, daB ein UbermaB 
von Sauerstoff schadlich war, wahrend er aber andererseits fand, 
daB die Tiere geringe Oz-Spuren benotigten. Dies steht nicht im 
Widerspruch mit dem oben Gesagten, denn die CHATToNschen Flagel
laten waren aus einem Gecko isoliert, und zwar aus dessen Blut, 
wohin sie offenbar sekundar aus ihrem eigentlichen Wohnort, dem 
Darm, eingewandert waren, und es ist durchaus moglich, daB der 
Darm des Geckos nicht so weitgehend Oz-frei ist, wie jener der 
Saugetiere. 

Ob die zur Gattung Lamblia geh6rigen Parasiten Anoxybionten sind, er
scheint zweifelhaft, da sie als im Duodenum und den oberen Dunndarm
abschnitten lebende Parasiten wohl nicht ganz von Sauerstoff abgeschnitten 
sind. Sie habcn zudem die Gewohnheit, sich mit ihren Saugnapfen an den 

1 Bei einem 02-Druck von 3,5 Atmospharen gehen nach CLEVELAND (r) 
l'richomonas-Kulturen rasch ein. Bekanntlich gelang es ihm auch, durch 
Einwirkung erh6hten 02-Druckes KaltblUter von ihren parasitischen Protozoen 
zu befreien. 



TH.V.BRANO: 

Darmzellen festzusetzen und konnten auf diesem Wege Sauerstoff beziehen. 
Bemerkenswert ist, daB diese Tiere offenbar einen lebhaften Kohlehydrat
stoffwechsel haben. DESCHlENS beschreibt die Fahigkeit der Lamblien, aus 
dem Darminhalt geloste Starke aufzunehmen und dieses fiber Dextrin in 
Glykogen fiberzufiihren, ein ProzeB, der auch in den Cysten vor sich geht. 

Wahrend sonst tiber den Stoffwechsel der hierher gehorigen Fla
gellaten nichts Naheres bekannt ist, besitzen wir einige Anhaltspunkte 
tiber jenen der Amoben und Ciliaten. Was zunachst die ersteren 
anbetrifft, so' steht seit den Untersuchungen von KUENEN und 
SWELLENGREBEL (1, 2) fest, daB man unter nattirlichen Bedingungen 
in vegetativen Amoben verschiedener Art gelegentlich Glykogen 
findet, sowie daB auch in deren Cysten unter Umstanden reichlich 
Glykogen vorkommt. Bei Entamoeba histolytica und coli findet man 
solches mit RegelmaBigkeit nur in unreifen Cysten, in reifen ist es 
gewohnlich ganz verschwunden. Bei Endolimax nana sind die Ver
haltnisse etwas variabel, wah rend sich in den Cysten von Jodamoeba 
Biitschlii immer groBe Glykogenmengen finden. Das relativ seltene 
Vorkommen nachweisbarer Glykogenspeicherung in den vegetativen 
Stadien einerseits und das konstante in den Cysten andcrerseits ist 
auffallcnd, da die Amobcn kurz vor der Encystierung keinc Nahrung 
mehr aufnehmen dtirften. Es legt den Gedanken nahe,. daB das 
Glykogen, das hier ja immcr nur histologisch nachgewiesen werden 
kann, aus einer im Korper gespeicherten, nicht farbbaren Vorstufe 
entsteht, und wenn diese Vermutung zutrifft, konnte man auch unter 
normalen Verhaltnissen einen lebhaften Kohlehydratstoffwechsel ver
muten. Daftir sprechen auch Kulturerfahrungen. Wie zuerst DOBELL 
und LAIDLAW gezeigt haben, vermehrt sich Entamoeba histolytica 
in der Kultur nur bei Anwesenheit von Rcisstarke befriedigend. 
Dann findet man auch im Plasma der vegetativen Amoben reichlich 
Glykogen, und auch die Glykogenvakuolen werden groBer. Die 
Bedeutung des Glykogens ist infolge seines schnellen Verschwindens 
beim ReifungsprozeB noch durchaus unklar. Etwas durchsichtiger 
sind die Verhaltnisse bei den Jodamobencysten. Hier hat zuerst 
DOBELL darauf hingewiesen, daB bei ihnen das Glykogen auBerhalb 
des Wirtskorpers langsam verschwindet, daB es also als Nahrungs
reserve aufzufassen sei. v. BRAND (3) stellte auBer einer Verkleinerung 
der Glykogenvakuole auch Veranderungen in der Glykogenmorpho
logie fest, die als der Ausdruck einer Konzentrationsherabsetzung 
anzusprechen sind. Versuche tiber den Glykogenschwund unter oxy
biotischen und anoxybiotischen Bedingungen ergaben, daB er in 
beiden Fallen in bezug auf die Intensitat recht gleichartig verlauft, 
so daB man annehmen kann, daB auch bei der Gegenwart von Sauer
stoff am Kohlehydrat Spaltungsprozesse vorherrschend sind. Es 
ergibt sich demnach, daB das Glykogen als Energielieferant ftir an
oxybiotische Prozesse in Frage kommt, und das ist ftir die Tiere 
wertvoll, da sie haufig unter Bedingungen geraten konnen, die solche 
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notwendig machen. Freilich mbgen bei Jodamoeba Biitschlii auch 
noch andere Wege in Frage kommen, denn sowohl DOBELL als 
v. BRAND fanden, daB die Cysten auch noch eine Zeitlang zu leben 
vermbgen, wenn die Glykogenreserve aufgebraucht ist. 

Was nun die Ciliaten anbetrifft, so kann man fUr Balantidium 
mit DANIEL annehmen, daB sich bei 02·AbschluB die Prozesse in 
erster Linie am Kohlehydrat abspielen, denn einesteils sind diese 
Protozoen immer mit Starkekbrnern vollgefressen, und auch ihr 
Plasma gibt cine kraftige Glykogenreaktion (vgl. auch JIROVEC), 
und andererseits gelingt die Kultur auch dann viel besser, wenn 
dem Medium Starke zugefugt wird, wahrend z. B. Inulin wesentlich 
schlechter ausgenutzt zu werden scheint (SCHUMAKER). 

Wenn man dagegen, wie dies DANIEL tat, den respiratorischen Quotienten 
von Balantidien unter oxybiotischen Bedingungen bestimmt, so findet man 
Werte, die zwischen 0,82 und 0,91 liegen, und nur in einem Fall ergab sich 
der abweichende Quotient von 0,64. Dies zeigt, daB die Tiere unter ent
sprechenden Bedingungen reichlich Sauerstoff aufnehmen und - unter der 
Voraussetzung, daB Bakterienwirkung wirklich so weitgehend ausgeschaltet 
war, wie der amerikanische Autor annimmt - daB unter oxybiotischen 
Bedingungen der Kohlehydratstoffwechsel weitgehend in den Hintergrund 
tritt. Auffallig ist hier indes, daB in Kulturen auch ohne 02-AusschluB 
Starkezusatz notwendig ist. Vielleicht ist aber auch hierbei der Oz-Gehalt 
am Grunde der Kulturr6hrchen, wo sich die Tiere aufhalten, durch Bakterien
tatigkeit herabgesetzt. 

Von weiteren parasitischen Darmciliaten sind noch einige Daten 
fUr Opalinen und N yctotherus cordi/ormis durch PUTTER (I) bekannt
geworden. Erstere lieBen sich unter anoxybiotischen Bedingungen 
relativ lange am Leben erhalten, wenn das Kulturmedium getrock
netes HuhnereiweiB oder Harnsaure enthielt. PUTTER vermutet, daB 
die Tiere die Energie aus Prozessen schbpfen, die sich an den Proteinen 
abspielen, da er keine Hinweise auf gespeicherte Polysaccharide fand. 
Demgegenuber ist zu betonen, daB BARFURTH bei zahlreichen Exem· 
plaren eine deutliche Glykogenreaktion erhielt, so daB die Mbglich
keit eines Kohlehydratstoffwechsels doch nicht von der Hand gc
wiesen werden kann. In bezug auf die entstehenden Stoffwechsel
endprodukte ist von Interesse, daB KEDROWSKY angibt, die Aus
scheidung einer organischen Saure gefunden zu haben. Eine weitere 
Ausarbeitung dieses Befundes scheint mir indes notig zu sein. Wenn 
bei den Opalinen die Frage nach dem Kohlehydratstoffwechsel nicht 
ganz klar ist, so ist wenigstens fUr den zweiten untersuchten Frosch
parasiten, N ycthotherus, ein solcher auBerordentlich wahrscheinlich, 
speichert das Tier doch (BUTSCHLI, BARFURTH) groBe Mengen von 
Paraglykogen. Wahrend die Tiere nach PUTTER ohne Nahrung unter 
anoxybiotischen Bedingungen hOchstens 3-4 Tage am Leben blieben, 
taten sie dies in anaerob faulenden Eiweif31bsungen bis zu 50 Tagen. Dies 
ist natiirlich kein Beweis fUr einen lebhaften EiweiBstoffwechsel, denn 
die Ticre konnen z. B. aus Bakterienleibern Zucker gewonnen haben. 
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An die Besprechung der Darmprotozoen wollen wir kurz eine 
Besprechung der Panseninfusorien anschlieBen. Diese leben in einem 
Medium, dessen 02-Gehalt wohl etwas wechse1n dilrfte, doch kann 
man mit stark ausgebildeten anoxybiotischen Fahigkeiten rechnen, 
da die Pansengarung eine typisch anaerobe ist. Demzufolge konnte 
KNOTH bei Zilchtungsversuchen unter teilweise anaeroben Be
dingungen eher ein etwas lange res Uberleben (einige Tage im ganzen) 
finden als bei Oxybiose. Die Versuche zeigen immerhin, daB die 
Tiere mindestens eine Zeitlang weitgehenden 02-AbschluB ertragen. 
Bei der Suche nach Kraftquellen filr anoxybiotische Prozesse kommt 
man auch hier wieder auf Kohlehydrate. CERTES (2), SCHULZE (I, 2) 
und WEINECK haben den Nachweis gefilhrt, daB sowohl im Plasma 
der Panseninfusorien wie auch in den Skeletplatten reiehliehe Mengen 
eines glykogenartigen Korpers gespeichert werden, der wohl mit dem 
BUTScHLIschen Paraglykogen identiseh sein dilrfte. Die starke Inten
sitat des Kohlehydratstoffwechsels geht aus den Versuchen TRIERs 
hervor. Er konnte zeigen, daB die Tiere in der Lage sind, sowohl 
aus aufgenommenen Starkekornern, aber auch, wenn sie in einer 
2,5 %igen Trauben- oder Milchzuekerlosung gehalten werden, das 
typisehe Polysaeeharid aufzubauen, daB offen bar aber daneben filr 
die Tiere chlorophyllhaltige Nahrung ein unbedingtes Erfordernis 
ist. Von Interesse ist, daB diese Umwandlung re1ativ raseh vor. sich 
geht. Wah rend nach USUELLI bei Starkefiltterung das Maximum in 
Hinsicht auf die Zahl der mit Starke beladenen Infusorien 4 Stun den 
naeh Filtterung des Wirtes erreicht ist, liegt jenes filr die Glykogen
speicherung bei 6 Stunden. Mit der damit dokumentierten Intensitat 
des Kohlehydratstoffwechsels steht in Einklang, daB beim Hungern 
das im Korper aufgestapelte Polysaccharid relativ rasch verschwindet, 
am intensivsten festgehalten wird es offenbar in den Skeletplatten 
(TRIER). 

Wir kommen nun zu zwei weiteren Protozoengruppen, bei denen 
die Verhaltnisse wesentlich anders gelagert sind als bei den bisher 
besprochenen. Das sind zunachst die Trypanosomidae. Es mag 
zunachst befremdlich erscheinen, daB diese im Blute lebenden Tiere 
ilberhaupt in dies em Zusammenhang genannt werden. Tatsachlich 
ist aueh filr die Blutformen der Trypanosomen zuerst durch NAUSS 
und YORKE, spater dureh v. FENYVESSY und REINER (I,2) der 
Nachweis erbracht worden, daB sie Sauerstoff verbrauchen. Die 
Versuche der zuletzt genannten Autoren ergaben aber die ilber
raschende Tatsache, daB trotzdem offenbar ein groBer Teil der Prozesse 
anoxybiotiseh verlauft. In Gasweehse1versuehen wurde wesentlich 
mehr Kohlensaure abgegeben als bei vollstandigen Oxydations
vorgangen moglich ware, und zwar war das AusmaB der Spaltungs
vorgange im oxybiotischen Versuch etwa ebenso groB wie im an
oxybiotisehen. Da sieh nun samtliehe Autoren [YORKE, ADAMS und 
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MURGATROYD, REGENDANZ, v. BRAND (5) 1 darliber einig sind, daB 
die Trypanosomen einen sehr regen Zuckerstoffwechsel besitzen und 
v. BRAND wahrscheinlich machen konnte, daB der EiweiBstoffwechsel 
nur sehr geringfligig ist, mlissen sich die Prozesse am Zucker abspielen, 
und zwar muB man hier an eine Sauregaxung, aber nicht an einc 
Glykolyse im eigentlichen Sinne denken. Letzteres hatten v. FENY
VESSY und REINER (I, 2) sowie GEIGER, KLIGLER und COMAROFF 
getan, erstere, weil sie bei in vitro-Versuchen ein Sauerwerden der 
Losung, letztere, weil sie unter entsprechenden Bedingungen eine 
Erniedrigung der Alkalireserve beobachtet hatten. Damit ist aber 
nur die Bildung einer Saure liberhaupt bewiesen, um Milchsaure 
kann es sich nicht handeln, denn v. BRAND, REGENDANZ und WEISE 
konnten mit einer direkten Milchsauremethodik zeigen, daB die 
Trypanosomen keine solche an ihre Umgebung abgeben. Flir die 
Richtigkeit der Annahme unvollstandiger Zuckeroxydation auch bei 
Anwesenheit von Sauerstoff spricht ein Vergleich zwischen der von 
v. FENYVESSY und REINER gefundenen Zahl flir die Sauerstoffauf
nahme (1000 Millionen Trypanosomen in I Stunde 0,07 mg O2) mit 
der unter entsprechenden Bedingungen, allerdings aber an einem 
anderen Material gefundenen flir den Zuckerverbrauch (5 mg Zucker 
nach YORKE und Mitarbeiter). Diese Zahlen liegen in einer vollig 
verschiedenen GroBenordnung, da zur volligen Oxydation von 5 mg 
Zucker etwa 5 mg Sauerstoff erforderlich waren. 

Selbstverstandlich kann aber nicht daran gezweifelt werden, daB 
die Trypanosomen unbedingt sauerstoffbedlirftige Organismen sind. 
KLIGLER, GEIGER und COMAROFF schlieBen zwar aus verringerter 
Saureproduktion bei Anoxybiose nur auf eine verringerte Aktivitat 
der Trypanosomen und sie finden die Lebensdauer der Tiere dabei 
sogar verlangert, v. BRAND hat aber beobachtet, daB sie bei volligem 
SauerstoffabschluB schon nach kurzer Zeit zum groBen Teil bewegungs
los werden und offenbar absterben. Etwas widerstandsfahiger scheinen 
die Entwicklungsstadien der Trypanosomidae zu sein. Nach den 
Versuchen verschiedenerAutoren (SOULE, RAY, ADLER und TREODOR) 
findet bei AusschluB elementaren Sauerstoffs in Kulturen von Trypa
nosoma lewisi oder verschiedenen Leishmania-Arten keinerlei Wachs
tum statt. Es finden sich aber immerhin noch nach 8-I4 Tagen 
lebende Tiere, die, unter normalen 02-Druck zurlickgebracht, sich gut 
weiterentwickeln. Diese Versuche bestatigen die naheliegende Vermu
tung, daB auch im Insektendarm den Tieren Sauerstoff zuganglich ist. 
Ubrigens ergibt sich merkwlirdigerweise auf Grund der Respirationsver
suche von SOULE kein Anhaltspunkt daflir, daB bei den Entwicklungs
stadien von Trypanosoma lewisi (und Leishmania tropical anoxybio
tische Prozesse vorkommen. Die oben angeflihrten Untersuchungen an 
den Blutformen stammen von pathogenen Trypanosomenarten, die 
Blutform von Trypanosoma lewisi ist daraufhin noch nicht untersucht. 

Ergebnisse der Biologie X. 4 



50 TH.V.BRAND: 

Ebenso wie die Trypanosomen sauerstoffbediirftige Organismen 
sind, ist dies auch fiir die blutbewohnenden Sporozoen anzunehmen. 
Hier liegt nur eine Untersuchung iiber Anoxybiose vor. MARCHOUX 
und CHORINE haben gezeigt, daB die Mikrogameten- und Ookineten
bildung von Haemoproteus columbae auch dann vor sich geht, wenn 
der Sauerstoff der Umgebung (allerdings vielleicht nicht ganz voll
standig) durch Wasserstoff ersetzt wird. Etwas komplizierter liegen 
die Verhaltnisse bei den Coccidien. Die in den Geweben sitzenden 
Arten werden wohl immer zu Sauerstoff gelangen konnen. Wenn 
die Oocysten aber in unreifem Zustand in das Darmlumen oder 
wie bei Eimeria stiedae in erweiterte Gallengange entleert werden, 
sind sie vom Sauerstoff abgeschnitten. Demzufolge weisen sie auch 
im Experiment eine groBe Widerstandsfahigkeit gegeniiber dem 
Sauerstoffentzug auf (METZNER). Fiir das Einsetzen der Weiter
entwicklung aber ist Sauerstoff unbedingt erforderlich (BALBIANI, 
PFEIFFER, METZNER), so daB sie also bei diesen Arten erst auBerhalb 
des Wirtes beginnen kann. Bemerkenswert ist nun, daB die Oocysten 
jener Coccidienarten, die im subepithelial en Gewebe ausgebildet 
werden, dort auch reifen. MOROFF und FIEBIGER hatten fiir 
Eimeria subepithelialis angenommen, daB hier die Reifung auch bei 
02-Mangel vor sich gehen konne, spater vermutete dann FIEBIGER, 
daB der Sauerstoff der Gewebe hier eine Rolle spielen konne. Den 
allgemeinen Zusammenhang der Reifung der Oocysten in den sub
epithelialen Geweben und Endothelien, bzw. der Nichtreifung bei 
Entleerung in den Darm oder die Gallengange mit den verschiedenen 
02-Verhaltnissen der Umgebung hat zuerst REICHENOW erkannt. 

(rber den Stoffwechsel der Coccidien ist so gut wie nichts bekannt, sic diirf
ten wohl im allgemeinen Paraglykogen speichern [BRAULT und LOEPER (I)]. 
Von den franzosischen Forschern wurde auch ein Verschwinden von Fett aus 
den Oocysten von Eimeria stiedae beschrieben, was gerade hier zunachst nicht 
leicht verstandlich ist. Vielleichter erklarlich ware ein so1cher ProzeB bei Coc
cidien, die im Punkte der Sauerstoffversorgung in einer giinstigen Umgebung 
leben, wie Eimeria gadi, wo von FIEBIGER denn auch mit morphologischen, 
von PANZER mit chemischen Methoden reichlich Fett nachgewiesen wurde. 

Mesozoen. 
Fiir diese Gruppe liegen nur einige Beobachtungen von ::'{OUVEL (1-3) 

fiir verschiedene Cephalopodenparasiten vor. Er beschreibt, daB das Glykogen 
einmal angehauft wird in den Jugendstadien, die spater in dem Urin des 
Wirtes herumschwimmen, und bei denen es als Energiequelle fiir die Cilien
bewegung dienen diirfte, andererseits auch bei festsitzenden Entwicklungs
stadien, bei denen es zu Zeiten starker Zellteilung und der Embryonenent
wicklung verbraucht wird. NOUVEL halt es fiir moglich, daB die beobachteten 
Verhaltnisse mit der den Tieren wahrscheinlich nur wenig O2 zur Verfiigung 
stellenden Umgebung in Zusammenhang stehen. 

Coelenteraten. 
In den Actinien begegnen uns erstmals Tiere, deren Sauerstoff· 

aufnahme vom 02-Druck abhangig und schon bei normalem 02-Gehalt 
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des Wassers nicht maximal ist1. Man muB deshalb mit HENZE auch 
hier schon ein Nebeneinander von oxybiotischen und anoxybiotischen 
Prozessen annehmen, eine Auffassung, die durch die Untersuchungen 
von HARNISCH (3) an zerkleinertem Material gestutzt wird. Ob das 
Verhaltnis zwischen den beiden ProzeBfolgen auch bei gleichem 
02-Gehalt wechseln kann, ware in Hinsicht auf den Befund von 
PETRIK liber die weitgehenden Variationen der 02-Aufnahme in Ab
hangigkeit vom physiologischen Zustand zu untersuchen. Uber die 
Natur der anoxybiotischen Prozesse sind wir nicht I).aher unterrichtet. 
Offenbar sind die Actinien unter normal en Verhaltnissen vorwiegend 
"EiweiBtiere" [PUTTER (3)]. Auf Grund des BEUTLERschen (2) Glyko
gennachweises kann man jetzt aber auch hier an Prozesse am Kohle
hydrat denken. Ahnliches gilt flir Hydra. Das Tier besitzt zwar eine 
ausgesprochene Oxygenotaxis [BEUTLER (3)], kann aber trotzdem 
ohne Schaden mehrstundige Anoxybioseperioden liberstehen [WELCH 
und LOOMIS, BEUTLER (3)]. Auch bei Hydra ist das Vorkommen von 
Glykogen bekannt [BEUTLER (I)]. 

Die Meduse Rhizostoma scheint nach den Erstickungsversuchen 
WINTERSTEINS und BAGLIONIS keine wesentlichen anoxybiotischen 
Fahigkeiten zu besitzen, urn so erstaunlicher ist, daB DRZEWINA und 
BOHN bei Eleutheria dichotoma in sauerstofffreiem Wasser eine Lebens
dauer bis zu 12 Stun den feststellten und dabei merkwlirdige ent
wicklungsphYf>iologische Veranderungen fanden. Uber den anoxy
biotischen Stoffwechsel der Tiere ist so gut wie nichts bekannt. 
VERNON fand bei einigen in 02-armer Umgebung untersuchten 
Medusen (auch Salpen usw.) den respiratorischen Quotienten gegen
liber der Norm in verschiedenem AusmaB erhoht, wahrend MCCLEN
DON bei C assiopea xamachana wah rend eines 7stundigen Aufenthaltes 
in 02-freier Umgebung keine meBbare CO2-Ausscheidung fand. 

Parasitische Wiirmer. 
Wir wollen hier zunachst einige Tatsachen aufflihren, die fUr die 

Gesamtheit der parasitischen Wlirmer von Wichtigkeit sind, dann 
wollen wir den Stoffwechsel der verschiedenen Gruppen zum Teil 
gesondert betrachten. Zunachst ist hervorzuheben, daB die bisher 
untersuchten Tiere, namlich der Nematode Ascaris, der Trematode 
Fasciola und cler Cestode Moniezia, an Orten leben, wo ihnen hochstens 
Spuren elementaren O2 zur Verfligung stehen, ihr normaler Stoff
wechsel muB deshalb anoxybiotisch ablaufen. 

Dies ergibt sich als Folgerung aus den Analysen der Zusammensetzung 
der Dunndarmgase verschiedener Saugetiere (T APPEINER) und des Sauer
stoffgehaltes ihres Darminhaltes bzw. der Galle (v. BRAND und WEISE). 
Nur beim Schwein kommt im Dunndarm (LONG und FENGER, v. BRAND 

1 Betreffs des Verhaltens der Actinien in Medien geringen Sauerstoff
gehaltes vgL die Kontroverse zwischen PIERON und BOHN (I). 
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und WEISE) in manchen Fallen, aber keineswegs regelmaBig, eine groBere 
Menge von Sauerstoff vor, dessen Ausnutzung dann naturlich denkbar 
erscheint. Fur die von SLATER (1) geauBerte Vermutung, wahrend der Ver
dauung konnte 02 von der Darmwand an den Darminhalt abgegeben werden, 
liegt kein Anhaltspunkt vor. Ob andere Darmparasiten auf besonderen 
Wegen Sauerstoff beziehen konnen, kann an dieser Stelle nicht naher erortert 
werden (vgl. Lamblien S. 45f. und Hakenwurmer S.64). Es sei hier noch 
erwahnt, daB eine mit dem FraB von Blut (SOMMER, FLURY und LEEB, 
WEINLAND und v. BRAND) verbundene Sauerstoffaufnahme von Fasciola 
dessen Stoffwechselrichtung keinesfalls grundlegend beeinflussen kann. 

Es ist deshalb verstandlich, daB auch die parasitischen Wurmer 
in vitro anoxybiotisch gehalten werden konnen. Ausgehend von den 
diesbezuglichen Beobachtungen BUNGES (1, 3) sind sich aIle Autoren 
daruber einig, daB Ascaris eine Reihe von Tagen 02-AbschluB ver
tragt. Freilich sind die Ascariden ebensowenig wie die anderen para
sitischen Helminthen anaerobe Organismen im Sinne der gegebenen 
Definition. Wahrend WEINLAND (2) gefunden hatte, daB sie in einer 
CO2-Atmosphare langer am Leben bleiben als bei Luftventilation, 
starben sie in den Versuchen BUNGES fruher in 02-freier als 02-haltiger 
Umgebung und nach den Experimenten SLATERB (I), wie jenen 
ADAMS waren ihre Bewegungen unter oxybiotischen Bedingungen 
lebhafter und langer andauernd als unter anoxybiotischen. Diese 
letzten Befunde sind indes (v. BRAND und WEISE) kaum als O2-
Bediirfnis zu deuten. Was die Trematoden und Cestoden anbetrifft, 
so sind sie, soweit sie aus warmblutigen Wirten stammen, kaum 
langere Zeit auBerhalb des Wirtskorpers am Leben zu erhalten. Die 
Lebensdauer von FASCIOLA ist in 02-haltiger und 02-freier Umgebung 
etwa die gleiche (WE INLAND und v. BRAND), wahrend CO2-Ventilation 
schadigend wirkt (ORTNER-SCHONBACH). Warmbliitercestoden gehen 
gewohnlich nach etwa r Tage zugrunde [WEINLAND (8), ORTNER
SCHONBACH, V. BRAND (4)). Urn so erstaunlicher ist die Angabe von 
COOK und SHARMAN, daB es ihnen ohne Schwierigkeiten gelungen 
sei, Moniezia trisonophora weit uber r4 Tage (unter oxybiotischen 
Bedingungen) am Leben zu erhalten. Man wird dieser Angabe zu
nachst skeptisch gegenuberstehen. Wesentlich unempfindlicher sind 
offenbar Kaltblutertrematoden (ORTNER-SCHONBACH) und -cestoden 
[FRAIPONT, LONNBERG, ORTNER-SCHONBACH, HARNISCH (6)); sie 
bleiben in vitro haufig mehrere Tage bis Wochen lebend. Fur die 
vorliegende Zusammenfassung von besonderem Interesse sind die 
Untersuchungen von STUNKARD (r, 2), der die Metacercarien von 
Cryptocotyle lingua unter 02-AbschluB etwa 4 Tage halten konnte. 
Crepidobothrium lonnbergi blieb unter oxybiotischen Bedingungen bis 
zu 32 Tagen am Leben, wobei die jungen Tiere sogar betrachtlich 
heranwuchsen. Der amerikanische Autor gibt an, daB 02-AbschluB 
den AusfaIl der Versuche nicht andert, so daB die Tiere also offenbar 
im Experiment lange Zeit anoxybiotische Bedingungen aushielten. 
\Vir kommen nun zur Besprechung des anoxybiotischen Stoffwechsels 
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von Ascaris. Die ersten einschlagigen Beobachtungen gehen auf 
BUNGE (3) zuruck, der die Produktion einer fluchtigen Saure und 
von Kohlensaure feststellte. Auf einen sicheren Grund wurden unsere 
Kenntnisse aber erst durch die klassische Untersuchungsreihe WEIN
LANDS (1-5) gestellt. Er fand zunachst, daB in allen Versuchen 
reichlich Glykogen verschwand \ und zwar verloren 100 g Ascaris in 
24 Stun den 0,7 g Glykogen, eine Zahl, die jener im Darm recht nahe
kommen durfte, wie eine Analyse WEINLANDS an Ascaris mystax
Exemplaren, die im Hundedarm hungerten, lehrt. Dazu kommt noch 
ein Verlust von Traubenzucker im AusmaB von 0,1 g. Zu einem 
etwas hoheren Wert fur die Glykogenabnahme, namlich 1,1 g, kam 
spater SCHULTE. Ais Endprodukte des Kohlehydratstoffwechsels fand 
WEINLAND (2) einmal CO2, und zwar im AusmaB von 0,4 g. Daneben 
wurden reichliche Mengen fluchtiger Sauren abgegeben, die zunachst 
als reine Valeriansaure angesprochen und als solche berechnet einen 
Wert von 0,3 g ergaben, die gleiche Zahl, die auch SCHULTE angibt. 
Spater fand WE INLAND (4), daB auBer Valeriansaure auch Kapron
saure ausgeschieden wurde und FLURY stellte daneben in den Exkreten 
noch Ameisensaure und Buttersaure fest. Es steht aber fest (vgl. 
auch S. 57 f.), daB die Valeriansaure quantitativ die Hauptmenge der 
sauren Ausscheidungen darstellt. Auf nichtfluchtige Sauren haben 
die bisher genannten Autoren nicht gefahndet, dies tat erst FISCHER 
urn zu prufen, ob der Kohlehydratabbau nicht auch bei Ascaris uber 
Milchsaure gehe. Er stellte fest, daB bei intakten Exemplaren von 
Ascaris megalocephala (die anderen Forscher arbeiteten mit A. lum
bricoides) 10 % der im AuBenwasser entstehenden Aziditat durch 
Milchsaure gedeckt wurden, wahrend der Rest auf fluchtige Sauren 
entfallt. Weiterhin haben die Untersuchungen von SCHULTE gezeigt, 
daB das Fett nicht, wie WEINLAND angenommen hatte, im Verlauf 
der anoxybiotischen Versuche konstant bleibt, vielmehr findet dabei 
im Ascaridenkorper eine allmahliche Fettanhaufung statt, und zwar 
im AusmaB von 0,08 g pro 100 g Tier in 24 Stunden. Es ist klar, 
daB diese Befunde die ursprunglich von WEINLAND aufgestellte Bilanz: 
0,7 g Glykogen + 0,1 g Glykose = 0,4 g CO2 + 0,3 g Valeriansaure, 
modifizieren mussen. Einmal ist der Wert fUr fluehtige Fettsauren 
etwas zu hoch, da er unter der Annahme, daB nur Valeriansaure 
vorliege, aus der Aziditat des AuBenwassers berechnet ist, dann mui3 
die Bildung nichtfluchtiger Sauren berucksichtigt werden. Die wahr
scheinlichste Bilanz wurde zur Zeit folgendermaBen lauten: 1,0 g 
Glykose = 0,4 g CO2 + 0,27 g fluchtige Fettsauren + 0,03 g Milch
saure + 0,08 g hahere Fettsauren. 

Danach waren noch nicht ane Endprodukte erfaBt. 1m tibrigen konnte 
sich bei einer Nachuntersuchung die Bilanz sowohl nach der positiven wie 

1 Interessante Beobachtungen tiber die Morphologie des Glykogen
schwundes find en sich bei v. KEMNITZ (I). 
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negativen Seite etwas verandern. Einmal ist moglich, daB sich die an 
Ascaris megalocephala gewonnene Milchsaurezahl nicht ohne weiteres auf 
A. lumbricoides iibertragen laBt. Dann ist vielleicht der Kohlensaurewert 
zu hoch, da moglicherweise ein Teil derselben durch die Sauren aus salz
artiger Bindung freigemacht sein kann. Jedenfalls geht aber aus der obigen 
Bilanz hervor, daB der HauptprozeB im Ascaridenkorper die Bildung niederer 
Fettsauren, besonders Valeriansaure, ist. DaB es berechtigt ist, clie oben
erwahnten Substanzen im wesentlichen aus dem Glykogen abzuleiten, ergibt 
sich aus clem spater anzufiihrenclen geringen N-Stoffwechsel cler Tiere. Die 
zentrale Stellung cles Kohlehydratstoffwechsels geht auch aus den Versuchen 
SCHULTES (vgl. auch SCHULTE uncl KRUMMACHER) hervor, cler, von cler 
energetischen Seite an das Problem herangehencl, feststellte, daB der Anteil 
des Glykogens am Energiewechsel etwa So % ausmacht. 

Was nun die chemischen Formulierungen anbetrifft, die flir den 
ValeriansaureprozeB in Frage kommen, so werden hier zwei Wege 
diskutiert. WEINLAND (2) hielt die folgende Gleichung fUr die wahr
scheinlichste: 4 C6H120 6 = 9 CO2 + 3 CSHlO02 + 9 H 2. Der hierbei 
postulierte Wasserstoff konnte in der geforderten Menge langst nicht 
nachgewiesen werden, was zu der Hilfshypothese flihren muBte, daB 
er gleich flir andere Zwecke verwertet werde. Eine andere, auf 
KONIG zurlickgehende Formel, 13 C6H120 S = 12 CSHlO02 + 18 CO2 

+ 18 H 20, erschien WEINLAND weniger wahrscheinlich, weil der 
errechnete CO2-Wert weit kleiner ist, als der tatsachlich beobachtete, 
was aber nach dem oben Angeflihrten nicht so sehr sttirend ist. 
JOST gibt die folgende Reaktionsfolge an, die zur KONIGSchen 
Gleichung flihrt, wobei aus 12 Molekiilen Glykose unter Wasser-, 
Kohlensaure- und Sauerstoffaustritt 12 Molekule Valeriansaure ent
stehen, wahrend der bei dem ProzeB freiwerdende Sauerstoff zur 
volligen Oxydation des 13. Zuckermolekuls dienen wlirde. 

C6H120 6 = 2 CSH60s; 
Glykose Milchsaure 

2 Milchsaure Brenztraubensaure 

CHs·CHOH.COOH} D' t t' CHs·CO·COOH + H () 
CHa . CHOR . COOR -+ lsmu a Ion CR3 • CR2 • COOH 2 

Propionsaure 

CR3 • CO . COOR + CR3 • CH2 • COOR = 
Brenztraubensaure Propionsaure 

CR2 ·CH2 COOR 

= CR3 • 60HCOOH = CH3 • CHOH . CH2 • CH2 • COOH + CO2 
j' Oxyvaleriansaure 

CHa· CHOH· CH2 • CH2 • COOH = CHa . CH2 • CH2 • CH2 • COOH + 0 
Valeriansaure 

I C6H120 6 = I CHa . CH2 • CH2 • CH2 • COOH + Hp + CO2 + 0 
12 C6H120 6 = 12 CHa . CH2 • CH2 • CH2 • COOH + 12 Hp + 12 CO2 + 6 O2 

I C6H120 6 + 6 O2 = 6 CO2 + 6 H 20 
----

13 C6H120 6 = 12 CHa . CH2 • CH2 • CH2 • COOH + IS CO2 + IS Hp. 
Urn den Energiegewinn zu bestimmen, den die Ascariden aus dem 

ValeriansaureprozeB schopfen konnen, hat KRUMMACHER die Warme
entwicklung der Tiere direkt bestimmt, und zwar zu etwa 0, Ibis 
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0,2 gKal. pro Gramm und Stunde. Da diese Versuehe aber nieht 
unter 02-AbsehluB durehgeftihrt wurden, sind sie, wie ADAM hervor
hob, fur anoxybiotisehe Bedingungen nieht ohne weiteres gultig. 
Dieser Einwand gilt nieht fur die Versuehe von MEIER, der in einer 
CO2-Atmosphare arbeitete und eine Warmeentwicklung von 0,300gKal. 
fand. Es ergibt sieh, daB die Energieentwieklung des Prozesses hoher 
ist als bei den Garungen von Mikroorganismen. Die Ausbeute der 
Verbrennungswarme betragt nach MEIER rund 22 %, freilich dlirfte 
es sieh hierbei urn einen Maximalwert handeln. 

Bei Fasciola hepatica weiehen die sieh am Kohlehydrat abspielenden 
Prozesse gegenliber jenen bei Ascaris vornehmlieh naeh zwei Rich
tungen hin ab. Einmal verlaufen sie viel intensiver. Auf Grund der 
von WEINLAND und v. BRAND gegebenen Daten bereehnet sich der 
Glykogenverbrauch von 100 g Fasciola in 24 Stunden namlieh auf 
2,78 g. Es kann dies damit zusammenhangen, daB die Faseiolen viel 
lebhaftere Tiere sind als die Aseariden, vielleicht spielt auch das 
Oberflachengesetz mit hinein. Es konnte aber aueh sein, daB die 
hier ablaufenden V organge noch unbkonomiseher sind als die von 
Ascaris. Die zweite wiehtige Abweichung besteht in den End
produkten. Wahrend bei Ascaris viel fluchtige Fettsauren und nur 
wenig nichtfluchtige gebildet, und letztere im Korper abgelagert 
werden, scheidet Fasciola groBe Mengen nichtfluchtigen Fettes aus 
und nur sehr geringe Mengen fluchtiger Sauren. Selbstverstand
lieh wird auch hier nennenswert Kohlensaure gebildet. Eine Identifi
kation der niederen Sauren gelang nieht, sie werden im folgenden 
willklirlich mit dem Molekulargewicht der Buttersaure eingesetzt. 
Ebensowenig ist die chemische Natur des Exkretionsfettes bisher 
bekanntgeworden. DaB es sieh aber bei den im AuBenwasser der 
Tiere gefundenen fettartigen Stoffen wirklich urn Ausscheidungen 
handelt, geht eindeutig daraus hervor, daB sich die Fettausscheidung 
durch das Exkretionssystem direkt nachweisen laBt. Man findet im 
Exkretionssystem des Leberegels reichliehst sich mit Fettfarbstoffen 
tingierende Trbpfchen (PRENANT, v. BRAND und WEINLAND, VOGEL 
und v. BRAND), deren Ableitung vom Glykogen aueh aus morpho
logischen Beobachtungen her erschlossen wurde (PRENANT). Die 
quantitative Bilanz stellt sich auf Grund der von WEINLAND und 
v. BRAND durchgeflihrten Versuche folgendermaBen dar, und zwar 
umgerechnet auf !0O g Fasciola in 24 Stunden: 2,78 g Glykogen 
= 3,07 g Glykose ergeben 1,46 g CO2 + 0,91-1,36 g Fett. Das hier 
eingesetzte Fett setzt sich zusammen aus 0,30 g fllichtigen Fettsauren 
und 0,71-1,06 g nichtfllichtigen Fettsauren. 

Die angegebenen Fettwerte sind etwas schwankend, je nachdem man 
vom ganzen, tatsachlich ausgeschiedenen Fett ausgeht oder aber von der 
eigentlichen Fettbilanz, denn die Tiere waren in ihren Geweben zu Versuchs
ende etwas fettarmer als zu Versuchsbeginn. Es konnte also sein; daB 
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tiberschieBend Fett ausgeschieden wurde, es k6nnte aber auch sein, daB es 
richtiger ist, den gesamten fUr ausgeschiedenes Fett gefundenen Wert in 
die Bilanz einzusetzen. Sicher stammt namlich ein Teil des Exkretions
fettes aus Perioden des GlykogenjFettprozesses, die vor Versuchsbeginn 
lagen. M6glicherweise k6nnte dieser Teil aber ein Ersatz dafUr sein, daB 
das Endprodukt, das Fett, dieses doch wahrscheinlich tiber eine Reihe von 
Zwischenstufen verlaufenden Prozesses, fUr die letzten Abschnitte der Ver
suche noch nicht fertiggestellt war, als diese abgebrochen wurden. 

Es ist bemerkenswert, daB FLURY und LEEB, die ihre Versuche 
gleichzeitig und unabhangig von WEINLAND und v. BRAND durch
fuhrten, gleichfalls zu dem SchluB kommen, daB der Stoffwechsel 
der Trematoden weitgehende Analogien zu dem der Darmhelminthen 
zeigt. Sie fanden gleichfalls die Abgabe von CO2 ; auf hohere Fett
sauren wurde offenbar nicht untersucht, dagegen konnten sie fest
stellen, daB unter den abgegebenen niedercn Fettsauren die Butter
saure uberwiegt. Allerdings arbeiteten sie mit einem gemischten 
Material von Fasciola und Dicrocoelium, so daB fraglich erscheinen 
muB, ob nicht die letztere Art hierfur zumindest mitverantwortlich 
gemacht werden muB. Man ist namlich gezwungen anzunehmen, 
daB beim Lanzettegel die Stoffwechselprodukte wenigstens zum Teil 
andere sind als beim Leberegel. Eigene unveroffentlichte Beobach
tungen haben mir namlich gezeigt, daB bei diesem Tier sich morpho
logisch keine Fettausscheidung ins Exkretionssystem nachweisen 
laBt, so daB eine starkere Ausscheidung niederer Fettsauren durchaus 
verstandlich erscheinen wurde. 

Wenn somit die VerhaJtnisse bei Ascaris und Fasciola darin 
ubereinstimmen, daB der HauptprozeB bei beiden Arten eine ziemlich 
reine Fettsauregarung ist, liegen die Verhaltnisse bei dem Cestoden 
Moniezia expansa etwas abweichend. Zwar steht auch hier, wie die 
Versuche von v. BRAND (2,4) crgeben haben, das Glykogen im Mittel
punkt der Prozesse; in allen anoxybiotisch durchgefiihrten Versuchen 
verschwand es bei Hunger in nennenswertem AusmaBe, die End
produkte verhalten sich aber in quantitativer Hinsicht anders, insofern 
die Milchsaure wesentlich starker in den Vordergrund tritt, und neben 
dieser Oxysaure und hoheren Fettsauren auch eine Dikarbonsaure, 
namlich Bernsteinsaure, ausgeschieden wird. v. BRAND {and ferner 
in Analogie zu den Vcrhaltnissen bei den anderen parasitischen 
Helminthen eine nennenswerte Ausscheidung von CO2, die auch von 
COOK und SHARMAN, sowie ALT und TISCHER nachgewiesen wurde. 
Die letzteren Forscher bestatigen auch die Produktion von Milch- und 
Fettsaure. Die Intensitat des Glykogenstoffwechsels von Moniezia 
ist, wie aus der folgenden Bilanz hervorgeht, recht ahnlich jener von 
Ascaris. Sie stellt sich nach den Versuchen v. BRANDS folgender
maBen dar fur IOO g frisches Tiergewebe in 24 Stunden: I,OO g 
Glykogen = I, I I g Glykose ergeben 0,44 g CO2 + 0,40 g atherlosliche 
Verbindungen (0,20 g hohcre Fettsaure + 0,I6 g Milchsaure + 0,04 g 
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Bernsteinsaure). Somit zeigt die Bilanz, daB die Prozesse am Kohlc
hydrat noch nicht vallig aufgeklart sind. Fur die hOheren Fett
sauren, deren Ausscheidung ubrigens auch morphologisch nachweisbar 
ist, und fur die Milchsaure ist zwar mit groBer Wahrscheinlichkeit 
anzunehmen, daB sie aus dem Zucker entstehen. Fur die Bernstein
saure bleibt diese Ableitung aber unsicher, sie kannte auch als End
produkt des N-Stoffwechsels aufzufassen sein. Ferner sind die iden
tifizierten Sauren nur ausreichend, urn rund 79 % der durch Titration 
des AuBenwassers ermittelten Gesamtaziditat desselben zu erklaren. 
Es werden also offenbar noch eine oder vielleicht auch mehrere andere 
Sauren abgegeben. Es ware hier zunachst noch nach Oxalsaure zu 
fahnden. Denn LOEPER und TONNET geben an, daB im Karper einer 
(wohl menschlichen) Taenia der Oxalsauregehalt in 24 Stunden urn 
0,138 % zugenommen hatte, und zwar wurde diese offenbar in erster 
Linie als Kalziumoxalat abgelagert. 

Bevor wir in der Besprechung des Stoffwechsels weiterfahren, haben wir 
noch eine fUr die hier vorgetragene Auffassung grundlegende Erorterung 
anzuschlieBen. In dem Bestreben namlich, den Kohlehydratabbau in der 
ganzen Tierreihe als nach dem gleichen Schema verlaufend anzusehen, wird 
immer wieder der Versuch gemacht, die Auffindung anderer Sauren, als es 
die Milchsaure ist, dadurch zu erklaren, daB erstere mit dem Stoffwechsel 
der Wurmer gar nichts zu tun hatten, sondern auf Bakterienwirkung zuruck
zufUhren seien. Als Hauptexponent dieser Auffassung ist SLATER (I, 3) 
anzusehen. Gegen die Stichhaltigkeit dieses ErkHi.rungsversuches spricht 
meines Erachtens die Gesamtheit der im folgenden dargelegten Grunde in 
uberzeugender Weise. Einmal findet man in jedem Versuch mit den drei Tier
arten immer nur die fUr die betreffenden Arten charakteristischen Exkrete, 
obwohl Ascaris und Moniezia beide Darmbewohner sind, also wohl von einer 
ahnlichen Bakterienflora umgeben sind. Bei Fasciola und Moniezia ist die 
Ausscheidung von Fett, das nach der ganzen Sachlage als im Stoffwechsel 
entstanden angesprochen werden muB, morphologisch nachzuweisen durch 
die Darstellung der Fetttropfchen im Exkretionssystem. Wenn man also 
nicht annehmen will, daB es im Innern des Tieres durch parasitische Bakterien 
entstanden sei, was wohl niemand tun wird, bleibt nur die Deutung als 
Stoffwechselendprodukt. Ein weiterer Hinweis ist, daB man in den sterilen 
Finnenflussigkeiten Bernsteinsaure und niedere Fettsauren findet. Freilich 
ist hier der Einwand moglich, daB es sich dabei urn Produkte des Wirtes 
handle. Bei Ascaris hat WE1NLAND gezeigt, daB, wenn uberhaupt, so nur 
minimale Mengen elementaren Wasserstoffes bei dem ProzeB frei werden, 
bei den bakteriellen Fettsauregarungen aber entsteht viel Wasserstoff. 
SLATER (I) hat nun aus dem AuBenwasser der Ascariden Bakterien heraus
gezuchtet, die gleichfalls bei Angebot von Zucker usw. die bei Ascaris 
gefundenen Fettsauren bilden. Er nimmt an, daB solche Bakterien immer 
bei den Ascaris-Versuchen an den Tieren haftenbleiben und so die Fett
saurebildung zu erklaren sei. Die Frage aber, woher der fUr diese Um
setzungen notige Zucker komme, vermag er nicht befriedigend zu lOsen, da 
ja die Tiere in rein anorganische Stoff~ enthaltenden Losungen gehalten 
wurden und die Ascaris-Cuticula fUr Zucker, wie MUELLERS Versuche 
gezeigt haben, nicht permeabel ist. Gegenuber dem SLATERschen Einwand 
ist ferner zu betonen, einmal, daB die niederen Fettsauren schon in reich
lichster Menge in dem aus dem Ascaris-Korper gewonnenen Atherextrakt 
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vorkommen (z. B. SCHIMMELPFENNIG), dann auch, daB WEINLAND (3), selbst 
wenn er zum Waschwasser der Ascariden Zucker oder Glykogen zusetzte, 
keine Bildung von Valeriansaure fand. Dies zeigt, daB die Tatigkeit der 
von SLATER geziichteten Bakterien jedenfalls in den Versuchen mit Wiirmern 
nur eine geringe sein kann. Endlich hat WEINLAND den analogen ProzeB 
wie im intakten Tier auch bei Verwendung von PreBsaften erhalten, die 
mit den verschiedensten starken Desinfizientien versetzt waren. Bei ent
sprechenden Versuchen mit Ascaris megalocephala-Breien fand FISCHER eine 
Milchsaurebildung, die der Gesamtaziditat entsprach. Der Unterschied 
zwischen den Versuchsergebnissen beider Forscher mag, wie ADAM betont, 
dadurch bedingt sein, daB WEINLAND unter 02-AbschluB, FISCHER aber 
unter oxybiotischen Bedingungen arbeitete, keinesfalls ist er aber als Hinweis 
dafiir zu werten, daB gerade in den WEINLANDschen Versuchen die Bakterien 
iibergewuchert waren. Es kommt noch hinzu, daB, wie friiher erwahnt, bei 
den Trypanosomen zwar eine Saurebildung festzustellen ist, daB es sich 
dabei aber sicher nicht urn Milchsaure handelt. Diese Trypanosomenver
suche sind aber durchweg mit sterilen Kautelen durchgefiihrt worden, so daB 
hier Bakterienwirkung mit volliger Sicherheit auszuschlieBen ist, und die 
Moglichkeit anderer Wege, als es die Milchsaurebildung ist, fiir tierische 
Organismen also sicher erwiesen ist. Jedenfalls spricht die Gesamtheit der 
hier erwahnten Gesichtspunkte meines Erachtens mit groBer Sicherheit 
dafiir, daB die Fettsauregarung bei den Helminthen tatsachlich vorkommt. 
Es ist auch gar nicht einzusehen, warum bei so verschieden organisierten 
und unter so verschiedenen Bedingungen lebenden Organismen, wie es 
etwa ein Spulwurm und ein Saugetier sind, alle Prozesse nach dem gleichen 
Schema verlaufen miissen. Es ware etwa dasselbe, als wollte man verlangen, 
daB bei allen Organismen die im Stoffwechsel der Pflanzenfresser in groBer 
:'\[enge auftretende Hippursaure eines der Hauptendprodukte des N-Stoff
wechsels sein miiBte. 

Die bisher erwahnten Versuche wurden durchweg an hungerndcn 
Tieren durchgefiihrt, bei Ascaris haben WEINLAND und RITTER 
gezeigt, daB es durch Injektion von Zucker gelingt, eine Glyll:ogen
crsparnis, bzw. so gar eine Glykogenneubildung zu erzielen. Bei 
lVloniezia gelang v. BRAND (4) nur ersteres. Es ist bemerkenswert, 
daB beim Bandwurm bei den Fiitterungsversuchen eine nicht unbe
trachtliche Fettanhaufung im Karper zustande kam. Es diirfte dies 
damit zu erklaren sein, daB die Proglottiden ja nur verhaltnismaBig 
vergangliche Gebilde sind, wo eine gewisse Anhaufung von Exkreten 
nichts schadet. 

Ais AbschluB des anoxybiotischen Stoffwechsels der parasitischen 
Helminthen wollen wir noch kurz die Frage nach dem N-Stoffwechsel 
streifen. Hier hat man verschiedenerlei Exkrete ins Auge zu fassen, 
wenn dies auch bei den bisherigen Versuchen nicht geniigend beriick
sichtigt wurde. Einmal kann es sich urn wirkliche Endprodukte des 
~-Stoffwechsels handeln, dann aber, z. B. bei Fasciola, auch urn das 
Abgeben unverdauter Nahrungsreste, und endlich kann von allen 
Wiirmern in nicht naher bekanntem AusmaBe die Ausscheidung von 
Genitalprodukten in Frage kommen. Bei Ascaris ist die N-Aus
scheidung [WEINLAND (5)J verhaltnismaBig gering (roo g Tier in 
24 Stunden 15-20 mg N). Ein Drittel der Exkrete besteht aus 
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Ammoniak, vom Rest erscheint der groBere Teil im Niederschlag der 
PhosphorwolframsaureHillung, der kleinerc im Filtrat derselbcn. 
FLURY gibt als N-haltigc Exkrctc an neben Ammoniak Biuretreaktion 
gcbende Stoffe (Leim, Peptone und Aminosauren), sowic geringe 
Mengen von Aminbasen. Ais dem EiweiBstoffwechsel entstammend 
sind auch aufzufassen die von FLURY gefundene Bildung von Schwefel
wasserstoff und Merkaptanen. Bei Fasciola und Moniezia ist die 
Ausscheidung N-haltiger Substanzen groBer [WEINLAND und V.BRAND, 
v. BRAND (4)]. FLURY und LEEB fanden beim erwahntcn Trematoden, 
daB Spuren von Schwefelwasserstoff abgegeben wurden, sowie, so lange 
die Verdauung anhalt, reichlich Ammoniak. Endlich wurden noch aus
geschieden koaguliertes EiweiB, Albumosen, Peptone und Aminosauren. 
Die Natur der N -haltigen Exkretevon Moniezia sind noch vollig dunkel. 

Noch vor wenigen Jahren hatten wir damit die Besprechung des 
Stoffwechsels der erwachsenen, parasitischen Helminthen abschlieBen 
konnen, da fruher die Ansicht vorherrschend war, der Sauerstoff 
sei fur sic ein indifferentes Gas, \Vic etwa der Stickstoff fUr die Sauge
ticre. Diese Auffassung laBt sich auf Grund der Forschungsergebnisse 
von ALT und TISCHER, ADAM, HARNISCH (4, 6) und FRIEDHEIM nicht 
mehr aufrechterhalten. Diese Untersucher zeigten namlich uberein
stimmend, daB sowohl Ascaris wie Fasciola und die Cestoden Moniezia, 
Triaenophorus und Diphyllobothrium reichlich Sauerstoff aufnehmen, 
wenn ihnen dieser angeboten wird. Die fruher von WEINLAND (2) 
ausgesprochene Vermutung, eine eventuelle 02-Aufnahme seitens 
Ascaris hange vielleicht mit Prozcssen an den Eiern zusammen, 
kann nicht zutreffen, denn einesteils nehmcn auch Ascaris-Mannchcn 
(ADAM) und Teilstiicke von Ascaris, die keine Gcnitalorganc enthalten 
(HARNISCH) O2 auf, so daB an einer V crwertung desselben von seiten 
des cigentlichen Tierkorpers nicht gezweifelt werden kann. 

Die Deutung der beobachteten Verhaltnisse ist ziemlich schwierig, 
denn, wie HARNISCH hervorhebt, stirn men sie nicht zu der an sich 
naheliegenden Auffassung, daB bei Verbringung in eine 02-Atmosphare 
die bei AusschluB einer solchen allein vor sich gehenden Spaltungs
prozesse durch solche oxydativer Natur ersetzt wurden. Dagegen 
spricht einmal die auffallige Angabe ADAMS, der Darm von Ascaris 
nehme keine meBbaren Mengen von O2 auf, dann aber besonders 
der von HARNISCH zunachst am Lebcregel erhobene Befund, daB 
zwar die 02-Aufnahme stark vom 02-Partialdruck abhangig sci, daB 
aber die Werte fur die CO2-Abgabe bei verschiedenen 02-Partial
drucken wohl etwas schwankten, aber ohne Abhangigkeit von ihnen, 
also auch ohne Abhangigkeit von der Sauerstoffaufnahmc. Damit 
wird eine fruher schon von WEINLAND und v. BRAND gemachtc 
Beobachtung bestatigt. Auffallend war Ferner das Verhalten von 
Fasciola in reinem Bombensauerstoff, hier war namlich der Sauer
stoffverbrauch anfanglich zwar dem Luftwert gegenuber erhoht, er 
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sank dann aber ab bis zu einer GroDenordnung, die etwa jenem beim 
02-Partialdruck der Luft glich oder selbst darunter lag. Prinzipiell 
ahnliche Erscheinungen, wie bei Verwendung vollstandiger Tiere, 
ergaben sich bei Untersuchung zerkleinerten Fasciola-Materials. Das 
Bestehenbleiben der Abhangigkeit der 02-Aufnahme vom 02-Partial
druck auch dabei beweist, daD die Verhaltnisse anders liegen mussen, 
als sonst bei massiven Tieren, z. B. Actinien [HARNISCH (3) J, wo 
eine durch die Verkleinerung bedingte Verkurzung der Diffusions
strecke die Abhangigkeit des AusmaDes der 02-Aufnahme vom O2-
Partialdruck beheben kann. 

In den entscheidenden Tatsachen ahnlich liegen die Verhaltnisse 
auch bei den Cestoden und Ascaris. Was zunachst die ersteren 
anbetrifft, so wird ubereinstimmend von ALT und TISCHER fur 
Moniezia und von HARNISCH fur Triaenophorus angegeben, daD die 
Sauerstoffaufnahme anfanglich groDer war als in den spateren Ver
suchsabschnitten, auch hier scheint eine Zerkleinerung keinen wesent
lichen EinfluD auf den charakteristischen Verlauf der 02-Aufnahme 
zu haben. In bezug auf Ascaris ist hervorzuheben, daD Stucke 
desselben (HARNISCH) unter dem Sauerstoffpartialdruck der Luft 
einen annahernd konstanten O2-Verbrauch wahrend langerer Perioden 
aufwiesen, wahrend in einer reinen 02-Atmosphiire die Werte zunachst 
erhoht waren, urn dann langsam abzusinken. 1m ubrigen war auch 
hier die 02-Aufnahme vom 02-Partialdruck abhangig, eine Er
scheinung, die bei zerkleinertem Material weniger deutlich war. 
Ahnlich wie bei Fasciola war die CO2-Abgabe auch der Ascaris
sttickchen unabhangig vom AusmaD der 02-Aufnahme, wahrend die 
einschlagigen Verhaltnisse bei den Cestoden noch nicht geklart sind. 

Insbesondere die Unabhangigkeit des AusmaDes der CO2-Aus
scheidung von jener der 02-Aufnahme, sowie die Tatsache, daD eine 
Verkurzung der Diffusionsstrecke den Typus der 02-Aufnahme bei 
wechselnden 02-Partialdrucken nicht in dem Sinne andert, wie bei 
Tieren, bei denen unter entsprechenden Bedingungen ein Ersatz 
anoxydativer Prozesse durch oxydative stattfindet, fuhrten HARNISCH 
zu der Auffassung, daD die Sauerstoffaufnahme bei den erwachsenen 
Helminthen mit der Energiegewinnung nichts zu tun habe. Er halt 
es fur moglich, daD es sich urn die Oxydierung von Substanzen handle, 
die im anoxybiotischen Stoffwechsel gebildet und normalerweise aus
geschieden werden. Diese Annahme wurde erklaren, daD z. B. voll
standige Ascariden nach einem Aufenthalt in 02-freier Umgebung 
keine "Sauerstoffschuld" aufweisen (ADAM) wah rend eine solche bei 
Ascarisstuckchen, bei denen die Exkretion gestort sein durfte, zur 
Beobachtung kommt (HARNISCH). Mit der genannten Annahme 
lieDe sich auch das Erhaltenbleiben der Abhangigkeit der Hohe der 
02-Aufnahme vom 02-Partialdruck bei Verkurzung der Diffusions
strecke im Gegensatz etwa zu den Actinien befriedigend erklaren 
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und ebenso das Verhalten intakter Fasciolen in reinem Bomben
sauerstoff. Die hierbei anfanglich zu beobachtende Steigerung des 
Sauerstoffverbrauches und das spatere starke Absinken wurde namlich 
darauf hinweisen, daB zunachst die im UberschuB vorhandenen 
oxydablen Substanzen oxydiert wurden, und mit der Beseitigung des 
Uberschusses wurde auch der 02-Verbrauch sinken. Die von HARNISCH 
vertretene Anschauung basiert auf zwei Voraussetzungen. Die erste 
ist, daB die vermuteten mit der 02-Aufnahme verknupften Prozesse 
mit dem respiratorischen Quotienten 0 arbeiten, d. h., daB dabei 
keine CO2-Produktion zustande kommt. Solche Prozesse sind an 
sich ziemlich ungewohnlich, jedoch im Organismenreich gelegentlich 
beobachtet worden [Zitate bei HARNISCH (6)J. Die zweite Voraus
setzung ist, daB die anoxybiotischen Prozesse tatsachlich, wie HAR
NISCH aus der unveranderten CO2-Abgabe unter anoxybiotischen und 
oxybiotischen Bedingungen folgert, in der gleichen GroBenordnung 
auch bei Anwesenheit von Sauerstoff weiterlaufen. Dafur gibt es 
nun in der Tat einige Anhaltspunkte. Einmal blieb in den Versuchen 
von ALT und TISCHER die Saureproduktion seitens der Moniezien 
gleich, ob sie in reinem Sauerstoff oder unter anoxybiotischen Be
dingungen gehalten wurden. Da die Sauren aber nach den Versuchen 
v. BRANDS (4) dem anoxybiotisch ablaufenden Kohlehydratabbau 
entstammen, liegt die obige Annahme nahe. Eine Durchsicht der 
von WEINLAND (2) publizierten Ascaris-Protokolle ergibt ferner, daB 
bei diesem Tier der Glykogenverlust unter oxybiotischen und an
oxybiotischen Bedingungen gleichbleibt, und daB auch unter ersteren 
Saurebildung eintritt. Diese Punkte sprechen entschieden im Sinne 
der von HARNISCH vertretenen Auffassung. Nach FRIEDHEIM aller
dings wurde bei Diphyllobothrium die unter anoxybiotischen Be
dingungen lebhafte Saurebildung bei Oxybiose eingeschrankt werden, 
wenn sie dabei auch charakteristischerweise nicht ganz sistiert. Ganz 
geklart sind die Verhaltnisse hier allerdings noch nicht, denn FRIED
HEIM bestimmte nur die durch Sauren aus Bikarbonat befreite CO2. 
Es ware moglich, daB auch bei dies em Bandwurm auBer starkeren 
Sauren z. B. hohere Fettsauren als Endprodukte des Kohlehydrat
stoffwechsels in Frage kommen, und es konnte dann nach den jeweiligen 
Bedingungen mehr die Bildung der einen oder anderen Substanz
gruppe vorwiegen (vgl. die S. 58 erwahnte Ansicht ADAMS uber die 
ErkEirung des Auseinandergehens der Versuchsresultate WEINLANDS 
und FISCHERS beim Arbeiten mit Ascaris-Breien). 

In bezug auf die Natur der sich bei der 02-Aufnahme abspielenden 
Prozesse ist bisher noch keine Klarheit gewonnen worden. Theoretisch 
muBte gefordert werden, daB bei ihnen, abgesehen von der fehlenden 
CO2-Produktion, im Endeffekt keine wesentlichen Energiemengen 
frei werden, denn es ist, wie HARNISCH hervorhebt, zunachst nicht 
einzusehen, warum unter den immerhin fur die Tiere anormalen 
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oxybiotischen Bedingungen die Gewinnung groBerer Mengen zu
satzlicher Energie von Wert sein konnte, zusatzlich, weil ja offenbar 
auch unter oxybiotischen Bedingungen der anoxybiotisch ablaufende 
energieliefernde ProzeB unverandert weiteriauft. rch glaube, daB 
man nach derartigen Vorgangen in erster Linie am Fett suchen soUte; 
es gibt einige Hinweise, die mir nach dieser Richtung zu deuten 
scheinen. Hier kommt einmal in Frage, daB nach SCHULTE unter 
anoxybiotischen Bedingungen im Ascaridenkorper eine zwar nicht 
sehr hohe, aber immerhin merkliche Anhaufung hoherer Fettsauren 
vorkommt. Wenn nun dieses Fett nicht auf einem anderen Weg 
als dem der Exkretion - fiir eine solche liegen in bezug auf die 
hoheren Fettsau,ren beim Spulwurm keine Anhaltspunkte vor -
eliminiert wiirde, miiBte man eine starkere Anhaufung im Ascariden
korper erwarten als sie tatsachlich zur Beobachtung kommt. Wenn 
hier mit der 02-Aufnahme verkniipfte Vorgange in Frage kamen, 
so konnten sie auch unter natiiriichen Bedingungen vorkommen, 
denn wir haben ja oben die Moglichkeit zugegeben, daB gerade im 
Schweinedarm wenigstens gelegentlich groBere 02-Mengen vorkommen 
konnen. Einen weiteren Hinweis fiir die Richtigkeit dieser Anschauung 
konnte man in den Untersuchungen MUELLERS sehen, der fand, daB 
in ausgeschnittenen Muskelstiickchen von Ascaris unter oxybiotisehen 
Bedingungen der Fettgehalt abnimmt, wobei allerdings zu betonen 
ist, daB einmal die Verhaltnisse im intakten Tier andere sein konnen, 
und ferner, daB die Beobaehtungen mit morphologisehen Methoden 
durchgefiihrt wurden, so daB eine chemisehe Untersuchung vielleicht 
andere Resultate ergeben konnte. Endlich ist noeh anzufiihren, daB 
in den von WEINLAND und v. BRAND (Belege Tabelle 3) durch
gefiihrten Fasciola-Versuehen sich gerade in einem mit Luftventilation 
und zwei mit N2-Ventilation durchgefiihrten Experimenten eine 
nennenswerte Fettabnahme fand, wahrend in den H2-Versuchen immer 
eine Zunahme zu konstatieren war. Da der Stickstoff nicht besonders 
gereinigt war, mag er noch groBere Mengen von Sauerstoff enthalten 
haben. Unter natiirlichen Bedingungen freilieh diirfte beim Leberegel 
ein unter 02-Aufnahme ablaufender ProzeB sehwerer zu verwirkliehen 
sein als bei Ascaris, da die Galle offenbar weitgehend sauerstofffrei 
ist. DaB es hier nieht zu einer starkeren Fettanhaufung im Korper 
kommt, ist selbstverstandlich dadureh bedingt, daB beim Leber
egel - im Gegensatz zu Ascaris - eine Exkretion aueh hoherer 
Fettsauren moglieh ist. reh mochte im folgenden eine Reaktionsfolge 
andeuten, die anzeigt, daB im Prinzip am Fett Prozesse denkbar sind, 
die den erwahnten Forderungen etwa gereeht werden. Es wiirde sich 
dabei darum handeln, daB aus 2 Molekiilen Stearinsaure 6 Molekiile 
Traubenzucker entstiinden, ohne daB CO2 gebildet wiirde. Bei den 
oxydativen Teilschritten des Vorganges wiirde selbstverstandlich 
Energie frei, die aber zum Teil bei der Reduktion der Essigsaure 
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zu Azetaldehyd gebunden wtirde. Falls weiterhin aus Traubenzucker 
eine Glykogensynthese stattfande, wtirde die Energiebilanz nach der 
geforderten Richtung hin noch gtinstiger werden. Selbstverstandlich 
bin ich mir bewuBt, damit nur eine Moglichkeit anzudeuten, ob in 
Wirklichkeit dieser oder ein anderer Weg beschritten ist, muB ktinftige 
Forschung klarlegen. Die erwahnte Reaktionsfolge wtirde sich 
folgendermaBen darstellen: 

Stearinsaure 
CHa . CHa . CH2 • CH2 • CH2 • CH2 • CH2 • CH2 • CH2 • CH2 • 

. CHa . CHa . CH2 • CHa . CHa . CHa . CH2 • COOH + 8 O2 = 
Essigsaure 

=gCHa · COOH 
Essigsaure Azetaldehyd 

CHa · COOH -->- Reduktion CHa · CHO + 0 
Azetaldehyd Trauhenzucker 

3 CHa . CHO + 3 0 = CH20H . CHOH . CHOH . CHOH . CHOR . CHO 

2 C17Ha5COOH + 160a = 18 CHa . COOH 
18 CHaCOOH = 18 CHa . CHO + 9 O2 

18 CHa . CHO + 9 O2 = 6 CsH1Pe 

X (CeH120S) = x (CSHloOS) + x (HP) 

Weitere Daten tiber den Stoffwechsel erwachsener parasitischer 
Helminthen sind nicht bekannt, insbesondere ist zu bedauern, daB 
jener der Acantocephalen noch ganz dunkel ist. Es liegt hier nur 
die Angabe von RUDOLPH [mitgeteilt von WEINLAND (8)] vor, daB 
Echinorhynchus gigas einen Glykogenverbrauch von 0,9-1,0 g per 
100 g Tier in 24 Stunden aufweise und wah rend des Versuches CO2 

abgebe. 

Wir konnen uns somit jetzt den Jugendstadien der parasitischen 
Wtirmer zuwenden, und zwar zunachst jenen der Nematoden. Aus 
den einschlagigen Untersuchungen FAURE-FREMIETS an Ascaris-Eiern 
sei hervorgehoben, daB der Glykogengehalt befruchteter Eier gegen
tiber jenem der Oocyten auBerst stark herabgesetzt ist, namlich von 
21 % der Trockensubstanz auf 4,7 %. Die Halfte des Glykogen
schwundes erklart sich durch Chitinbildung ftir die auBere Htille, 
die andere ist auf den eigentlichen Energiestoffwechsel zu beziehen, 
als dessen Endprodukte nach dem Geruch zu urteilen, niedere Fett
sauren in Frage kommen. SZWEIJKOWSKA fand allerdings auch eine 
Abnahme des Fettgehalts. Es kann nicht wundernehmen, daB die 
Ascaris-Eier (BATAILLON, FAURE-FREMIET, SZWEIJKOWSKA, DYR
DOWSKA) lange Zeit, unter Umstiinden monatelang, unter anoxy
biotischen Bedingungen gehalten werden konnen, ohne in ihrer Ent
wicklungsHihigkeit wesentlich gestort zu werden. Es ist aber cha
rakteristisch, daB die Entwicklung selbst dabei nur die ersten Stadien, 
hochstens die ersten Furchungsschritte durchlauft und dann voll
kommen sistiert, ein einwandfreier Beweis daftir, daB sie 02-bedtirftig 
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sindl. Die Tatsa.che der 02-Aufnahme zeigen unmittelbar die von 
FAURE-FREMIET und spater von FRIEDHEIM durchgefuhrten Be
stimmungen des respiratorischen Quotienten, der von ersterem im 
Mittel zu 0,88 angegeben wird. Der franzosische Forscher fand in 
den einzelnen Tagen Schwankungen, so daB er ein verschiedenes 
AusmaB von Fett- und Glykogenverbrennung in den einzelnen Stadien 
annimmt. Ersteres nahm wahrend der Entwicklung von 26 % der 
Trockensubstanz auf 22,S % ab, letzteres von 1,7-1,8 % auf 1,0-1,4 % 
abo Besonderes Interesse muBte in kunftigen Untersuchungen das 
Verhalten des Ascarylalkohols (FLURY) verdienen, der nach FAURE
FREMIET ein typisches Produkt der Oocyten ist, das nach der Be
fruchtung aus dem Plasma verschwindet, urn zum Aufbau der inneren 
Hulle zu dienen. Der Nachweis eines Stickstoffwechsels der Eier ist 
bisher noch nicht gelungen, KOSMIN fand sowohl in unentwickelten, 
\vie in entwickelten Ascaris-Eiern einen N-Gehalt von 1,78% der 
frischen Substanz. Sie schlieBt, daB die Eimerribran fur die EiweiB
abbauprodukte nicht permeabel ist, was aber, wenn die Eier ebenso 
wie das erwachsene Tier Ammoniak produzierten, wenigstens fUr 
dieses recht auffallig ware. Was nun endlich den Stoffwechsel der 
Eier unter anoxybiotischen Bedingungen anbetrifft, so verschwindet 
einmal in ihnen Glykogen, daneben aber auch, und zwar besonders 
vicl morphologisch nachweisbares Fett (DYRDOWSKA). Es ware 
dringend erwunscht, die Verhaltnisse mit chemischer Methodik unter 
bcsonderer Berucksichtigung des Ascarylalkohols nachzuprufen. 

Es sei hier noch kurz eine andere Frage gestreift. PINTNER hat die Hypo
these ausgesprochen, die bekannte, bei zahlreichen Wurmern vorkommende 
Wanderung uber Blut und Lunge zum Darm sei dadurch bedingt, da/3 die 
Jugendstadien nicht genugend Glykogen hatten, urn im 02-freien Darm zu 
leben. Sie suchten deshalb erst ein Medium auf, in dem ihnen sowohl O2 
wie auch Zucker zur Bildung der Glykogenreserve zur VerfUgung stande. 
Dieser Theorie wurde der Boden durch die Untersuchungen von STEPAN OW
GRIGORIEW und HOEPPLI entzogen, die dartaten, da/3 die Jugendstadien 
von Ascaris und anderen Helminthen schon Glykogen besitzen. Immerhin 
bleibt nach diesen Forschern die Moglichkeit, da/3 wahrend der Wanderung 
der Glykogenvorrat erganzt wird. 

1 Ahnliches gilt auch fUr die Eier von Oxyuris (ZAWADOWSKY und 
SCHALIMOW), sowie der Trichostrongyliden (ZA w ADOWSKY). Dies ist fUr die 
Frage der Autoinvasion wichtig. ZAWADOWSKY nimmt fUr die Tricho
strongyliden an, da/3 sie aus dem Blut des Wirtes 02 entnehmen, da sich die 
Eier in den Gonaden entwickeln, nicht aber, wenn sie in das Darmlumen 
gelangen. Ahnliche Auffassungen sind auch fUr die Hakenwurmer entwickelt 
worden (WELLS), die ja haufig Blut saugen und so ihren 02-Bedarf decken 
sollen. Es scheint sich dabei aber doch wohl kaum urn regelma/3iges Vor
kommen zu handeln. Was endlich Strongyloides anbetrifft, so hat NISHIGORI 
geglaubt, unter anoxybiotischen Bedingungen die Umwandlung rhabditi
former Larven in filariforme Larven erzielt zu haben, ein Versuchsausfall, 
dem man auf Grund der Nachprufungen LEES skeptisch gegenuberstehen 
mu/3. 
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Was nun die Entwicklungsstadien der Cestoden anbetrifft, so ist 
zu erwarten, dafi zahlreiche von ihnen die Moglichkeit haben, regel
mafiig O2 aufzunehmen. FRIEDHEIM fand bei den Eiern (wohl 
embryonenhaltig) von Moniezia expansa einen respiratorischen Quo
tienten von I, was nach dem Glykogennachweis in den Anaplozephalen
eiern durch ORTNER-SCHONBACH durchaus verstandlich erscheint. 
Merkwurdigerweise scheinen nach FRIEDHEIM die Verhaltnisse bei 
den Eiern von Diphyllobothrium anders zu liegen. Hier wies der 
respiratorische Quotient unmittelbar nach der Entnahme (Uterus
eier) den ungewohnlich niedrigen Wert von 0,36 auf, urn nach 6 Tagen 
(inzwischen erreichtes Entwicklungsstadium?) auf 0,63 anzusteigen. 
Eine Abhangigkeit der 02-Aufnahme vom Partialdruck war im Bereich 
von 100-2 % O2 nicht festzustellen. Der Befund, dafi unter an
oxybiotischen Bedingungen keine "Glykolyse" nachzuweisen war, 
mufite noch nach der Richtung hin geklart werden, ob nicht eine 
Produktion hoherer Sauren in Frage kommt, die keine Kohlensaure 
aus Bikarbonat befreien. Von Interesse ist, dafi der gleiche Unter
sucher wahrscheinlich machen konnte, dafi die Plerocercoide. von 
Diphyllobothrium unter natiirlichen Bedingungen anoxybiotisch leben 
mussen. Sie zeigten eine deutliche aerobe und anaerobe" Glykolyse". 
Die 02-Aufnahme wurde zwar nicht durch 96 %iges Kohlenoxyd, wohl 
aber durch m/1Ooo KCN gehemmt. Inwieweit aber andere Ent
wicklungsstadien, wie die im Wirbeltier lebenden Finnen, anoxy
biotisch leben mussen, entzieht sich zunachst einer sicheren Be
urteilung. Es sind uber die chemische Zusammensetzung besonders 
der Echinokokken- und Cysticercenflussigkeit schon zahlreiche Daten 
bekannt. Ihr Gasgehalt scheint aber noch nicht untersucht worden 
zu spin, ebensowenig ist schon etwas Sicheres uber den Stoffwechsel 
der Finnen bekannt. Es solI deshalb hier nicht die ganze altere 
Literatur besprochen werden (vgl. daruber SCHOPFER). Es sei nur 
darauf hingewi~sen, dafi moglicherweise auch hier dem Glykogen 
eine entscheidende Rolle zukommt. Es wurde sowohl in den korper
lichen Bestandteilen [CL. BERNARD, BRAULT und LOEPER (1), WEIN
LAND (8), COUTELEN J wie auch in der Finnenflussigkeit gefunden 
[FLOSSNER, WEINLAND (8) J. Letztere entspricht nach SCHOPFER 
einem Transsudat, weshalb nicht sicher zu sagen ist, welche der sich 
in ihr findenden Stoffe vom Wirt bzw. vom Parasiten stammen. 
Mit Sicherheit kann man letzteres von dem von FLOSSNER gefundenen 
Betain annehmen, mit Wahrscheinlichkeit von den organischen Sauren 
(Bernstein-, Valeriano, Propion- und Essigsaure nach FLOSSNER, viel
lcicht auch Milchsaurc nach SCHOPFER). Diese Befunde sprechcn, 
nach dem, was man vom Stoffwechsel erwachsener Darmhelminthcn 
weifi, vielleicht fur anoxybiotische Prozesse. In hohem Mafie gilt 
dies auch fur die Beobachtungen von COUTELEN, der im Exkretions
system von Echinococcusscoliccs Fctttropfchcn wahrnahm und 

Ergebnisse der Biologie X. 5 
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dann aus morphologischen Beobachtungen iiber das Verhalten von 
Glykogen und Fett in den Finnenmembranen auf einen Glykogcn
FettprozeB schlieBt, was sich gut an die Befunde der erwachsenen 
Moniezien anschlieBt. 

Noch weniger unterrichtet sind wir uber den Stoffwechsel der 
Trematodenjugendstadien. Man gewinnt den Eindruck, daB er unter 
Umstanden recht lebhaft sein kann, denn ONORATO und STUNKARD 
beschreiben das Auftreten von Gasblasen (C02?) im Ei wahrend der 
Entwicklung des Miracidiums von Spirorchis sp. 1m ubrigen durften 
wohl die meisten Entwicklungsstadien die Moglichkeit oxybiotischen 
Lebens haben. Ein Hinweis dafur ist, daB VOGEL und v. BRAND 
bei keinem der Larvenstadien des Leberegels eine Fettausscheidung 
in das Exkretionssystem fanden; der Beginn des durch diesen ProzeB 
charakterisierten anoxybiotischen Stoffwechsels faUt mit dem Beginn 
der parasitaren Lebensphase im Wirbeltier zusammen, also mit dem 
Zeitpunkt, an dem die 02-Versorgung ungunstig wird, bzw. wegfaUt, 
so daB das Tier auf anoxybiotische Energiegewinnung angewiesen ist. 

Freilebende Wiirmer. 

Die VerhaJtnissc liegen hier fur eine zusammenfassende Dar
steUung insofern ungiinstig, als dasMaB unserer Kenntnisse uber anoxy
biotische Stoffwechselvorgange bei den einzelnen Gruppen recht ver
schiedenartige sind, so daB eine gemeinsame Besprechung unmoglich 
ist. Ein Punkt soU aber hier doch vorangesteUt werden, in dem sich 
die freilebenden Wurmer von den parasitischen Helminthen grund
legend unterscheiden durften. Unter oxybiotischen Bedingungen wird 
bei ihnen, im Gegensatz zu dem, was wir von den Parasiten hOiten, 
das Kohlehydrat meist ganz oxydiert. Beim AbschluB yom O2 aber 
wird der Energiebedarf durch Spaltungsprozesse gedeckt, die natiirlich 
wesentlich weniger Energie liefern als die Oxydationen. Der Organis
mus versucht dann durch vermehrten Kohlehydratumsatz seinen an 
sich gleichbleibenden, oder auch beim Eintreten asphyktischer Starre
zustande wohl verkleinerten Energiebedarf zu decken. So findet 
man denn bei den bisher untersuchten Oligochaten, Polychaten und 
wahrscheinlich auch Hirudineen unter anoxybiotischen Bcdingungen 
eine starke Steigerung des Glykogenverbrauches. Ob sieh bei Arten, 
die standig anoxybiotiseh leben miissen oder konnen [viele Gastro
triehen, mane he Rotatorien, Oligoehaten und Nematoden, z. B. als 
standige oder vorubergehende Faulsehlammbewohner, vgl. LAUTER
BORN (2) J, vieUeieht Ubergange zum Stoffwechseltyp der parasitisehen 
Helminthen finden, muB infolge fehlender Erfahrung zunaehst dahin
gesteUt bleiben. Es liegen hier noch sehr wiehtige und interessante 
Probleme im dunkeln, deren Aufklarung aueh dazu beitragen konnte, 
die Berechtigung der BUNGESchen (2) Ansieht yom Leben im Schlamm 
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als Vorstufe des Parasitismus klarzulegen, die bekanntlich vor allem 
durch ALSTERBERG (I) bestritten wird. 

Wir wollen uns nun den einzelnen Gruppen zuwenden, und zwar 
zunachst den Oligo chat en. Hier liegen die eingehendsten Angaben 
fiir die Lumbriciden vor. Die anoxybiotischen Fahigkeiten dieser 
Tiere sind nicht sehr ausgepragt, aber doch wohl von biologischer 
Bedeutung, denn nach MERKER kommt es in der Natur vor, daB 
Regenwiirmer sogar ersticken. Die ersten einschlagigen stoffwechsel
physiologischen Versuche gehen auf KONOPACKI zuriick, der zunachst 
feststellte, daB sich die Lumbriciden bei einem auf 1-2 mm er
niedrigten Luftdruck bzw. in H2-Atmosphare mehrere Stunden lang 
bewegten, urn dann in einen scheintoten Zustand :w verfallen. Die 
Lebensdauer war dabei stark von der Temperatur abhangig. Quanti
tativ durchgefiihrte Respirationsversuche ergaben, daB sich die In· 
tensitat des Gaswechsels mit zunehmender Luftverdiinnung oder bei 
Erniedrigung des 02-Partialdruckes durch Verwendung verschie
dener Gasgemische erniedrigte. Da das Absinken der 02-Aufnahme 
schneller vor sich ging als das der CO2·Abgabe, bzw. weil diese unter 
100 mm Luftdruck wieder zu steigen begann, nahm die GroBe des 
respiratorischen Quotienten allmahlich zu und crreichte Werte bis 
zu 3. Ferner fand KONOPACKI, daB die Regenwiirmer auch in reiner 
H2-Atmosphare noch reichlich CO2 abgaben, so daB ein Weitergehen 
chemischer Prozesse auch bei volligem 02-AbschluB erwiesen war. 
Eingehender sind wir iiber den anoxybiotischcn Stoffwechsel der 
Lumbriciden aber erst durch die Arbeiten LESSERS (I) unterrichtet. 
Von dessen unter oxybiotischen Bedingungen crhobenen Befunden 
iiber den Hungerstoffwechsel sei hier nur angehihrt, daB in den ersten 
(3.-10.) Hungertagen neben EiweiB fast nur Glykogen verbraucht 
wird, wahrend die Glykogenzersetzung in den spateren (21.-28.) 
Tagen zuriickgeht und dafiir mehr Fett verbraucht wird. Hinweise 
auf unvollstandige Oxydationen des Zuckers wurdcn nicht gefunden. 
Dann hat LESSER die Prozesse bei 02-Entzug studiert und festgestellt, 
daB die dabei zersetzte Glykogenmenge gegeniiber der in 02-haltiger 
Umgebung verbrauchten urn das 3-6fache anstieg. An Endpro
dukten wurde CO2 und eine fluchtige Saure gefunden, die im Tier
gewebe angehauft wurde. Auf Grund verschiedener Analysen wurde 
sie vermutungsweise als eine Valeriansaure angesprochen. Die quanti· 
tativen Bestimmungen ergaben, daB wahrend der ersten 8 Hunger· 
tagc und bei 6stiindiger Anoxybiose auf 3 Molekule CO2 1 Molekul 
Fettsaure gebildet wurde, wahrend in den spateren Versuchstagen 
mehr CO2 entstand. Diesen Befund deutete LESSER dahin, daB ein 
Teil der anoxybiotisch abgegebenen CO2 vielleicht auch andere 
Qucllen haben kann als das Glykogen. Fur cine vollstandigc Stoff· 
wechselbilanz reichen die Versuchc LESSERS nicht aus, denn die 
Summe der abgcgebenen CO2 und der im Tierkorper angehauften 

5* 



68 TH. V. BRAND: 

fluchtigen Fettsaure entspricht nur etwa der Halfte der verschwun
denen Glykogenmenge. Hier kann zur Aufklarung der Befund von 
DAVIS und SLATER (2) herangezogen werden, daB im Korper des 
Regenwurms bei Anoxybiose verhaltnismaBig bedeutende Mengen 
von Milchsaure angehauft werden, wie schon LESSER an eine mog
licherweise stattfindende Bildung einer nichtfltichtigen Saure ge
dacht hatte1. DAVIS und SLATER fan den, daB bei einsttindiger An
oxybiose und 25 0 eine Anhaufung von 81 mg- % Milchsaure stattfindet. 
Wurde die 02-Aufnahme der Tiere in normal 02-haltiger Umgebung 
untersucht, so ergab sich, daB gegenuber fruher uberschieBend O2 

aufgenommen wurde, und zwar in ahnlicher Weise, wie dies beim 
Saugetiergewebe·stattfindet. DAVIS und SLATER ziehen daraus den 
SchluB, daB bei der Anoxybiose des Regenwurms das Glykogen 
in Milchsaure zerfaIle und diese in der Erholung zum Teil oxydiert, 
zum Teil wieder zu Glykogen resynthetisiert werde. 

Die von LESSER aufgestellte Theorie einer Fettsauregarung auch beim 
Regenwurm wird von DAVIS und SLATER als falsch bezeichnet. Nach der 
Ansicht der englischen Forscher wiirde die Kohlensaure nicht einem Gly
kogenjFettsaureprozeB entstammen, sondern sie wiirde von der Mi1chsaure 
aus den Puffersubstanzen des Korpers in Freiheit gesetzt werden. Die von 
LESSER gefundene fliichtige Fettsaure aber wiirde von Bakterientatigkeit 
im Innern des Darmes herstammen. Leider haben DAVIS und SLATER keine 
Glykogenbestimmungen durchgefUhrt, so daB kein Urteil dariiber moglich 
ist, ob tatsachlich die beobachtete Milchsaureanhaufung geniigt, urn den 
ganzen Glykogenschwund zu erklaren, sowie ob tatsachlich in der Erholung 
eine Resynthese stattfindet; ein Einsetzen der LESsERschen Zahlen ist nicht 
moglich (verschiedene Temperaturen usw.l). Ferner ist die Ableitung der 
fliichtigen Fettsaure von Bakterientatigkeit keineswegs wahrscheinlich. 
LESSER hat schon unter anderem darauf hingewiesen, daB nicht einzusehen 
ist, woher die Muttersubstanz dafUr kommen sollte, da wenigstens zum Teil 
mit vollig darmleeren Tieren gearbeitet wurde, und zur Bildung der Saure 
in einem derartigen Versuch mindestens 0,1 g Glykogen benotigt wiirde. 
Es scheint mir doch viel naheliegender zu sein anzunehmen, daB beide 
Parteien zum Teil recht haben. Durch LESSERS Untersuchungen wissen 
wir ja, daB der von ihm beobachtete GlykogenjFettsaureprozeB nur die 
Halfte des auftretenden Glykogenverlustes erklaren kann. Der dadurch 
ungedeckte Glykogenschwund konnte dann eine ungezwungene Deutung 
im Mi1chsaureprozeB finden. 

Weit ausgesprochenere oxybiotische Fahigkeiten als die Lumbri
ciden besitzen die Tubificiden. Es steht zu erwarten, daB sich nicht 
aIle Arten gleichartig verhalten werden, denn nach THIENEMANN (I) 
ist in ahnlicher Weise wie fur die Chironomidenfauna auch das Auf-

1 Auf Grund der Tatsache, daB er den respiratorischen Quotienten in 
der Erholung nach der Anoxybiose gegeniiber dem normalen erhoht fand, 
schloB LESSER, daB dabei eine Verbrennung der von ihm gefundenen fliich
tigen Saure nicht stattfindet. Er diskutiert die Moglichkeit, daB etwa neben 
der Fettsaure entstehende Milchsaure in der Erholung oxydiert wiirde, oder 
aber, daB dabei eine starkere Kohlehydratverbrennung stattfindet, ohne 
sich fUr eine dieser Moglichkeiten zu entscheiden. 
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treten verschiedener Tubificidenarten von den 02,VerhaJtnissen ab, 
hangig. Jedenfa11s aber ist Tubijex und Limnodrilus schon im 
Schlamm von Seen gefunden worden, deren Wasser tiber dem Grund 
schon monatelang 02-frei war (JUDAY (I)]. Es scheint, daB die 
Tiere derartige Perioden in einem Starrezustand tiberdauern. Sie 
nehmen nach ALSTERBERG (I) bei sehr niederen Sauerstoffwerten 
keine Nahrung mehr auf. Dies ist etwas auffallend, da sie, wie wir 
aus gleich zu besprechenden Experimenten ersehen werden, bei 
Anoxybiose offenbar reichlich Glykogen zersetzen, und· ein Ersatz 
desselben unter diesen Umstanden nicht moglich ware. Wie dem 
auch sci, es ist jedenfalls auch experimentell belegt, daB die Tiere 
relativ lange 02'freie Perioden zu tiberstehen vermogen. So fand 
ALSTERBERG, daB sich Tubijex mit Leichtigkeit I Woche lang und 
ausnahmsweise sogar bis zu 25 Tagen unter anoxybiotischen Be, 
dingungen am Leben erhalten lieB (15-16°). Ahnliche Versuche, 
allerdings ohne Zeitangaben, hat auch JUDAY durchgcftihrt, und 
DAUSEND endlich stellte fest, daB die Widerstandsfahigkeit 02,Ent
zug gegentiber stark von der Temperatur abhangig ist, was in An
betracht der Tatsache, daB er mit Hungertieren arbeitete, durchaus 
verstandlich erscheint. 

Durch die Untersuchungen DAUSENDS sind auch einige Daten 
tiber den Stoffwechsel von Tubijex bekanntgeworden. Zunachst steht 
er auf dem Standpunkt, daB dieser Wurm zur Gruppe der Tiere ge
hare, deren 02-Verbrauch deutlich vom 02,Druck abhangig ist, und 
zwar auch schon beim normalen 02,Gehalt des Wassel'S, so daB man 
also auch hier schon ein Hand-in-Hand-Gehen oxybiotischer und 
anoxybiotischer Prozesse annehmen mtiBte, was freilich auf Grund 
einiger orientierender Versuche HARNISCHS (4) noch nicht gentigend 
gesichert erscheint. Jedenfalls dtirfte aber feststehen, daB die 02-Auf
nahme bei starker sinkendem Partialdruck wesentlich absinkt, und 
zwar schein t diese Knickung bei etwa I - 1,5 ccmjl einzu treten. Bei 
der CO2-Abgabe soIl - die Werte scheinen mir infolge nicht sehr 
genauer Methodik nur mit Vorsicht verwertbar zu sein - bis zu 
einem 02-Gehalt von etwa 0,4 ccmjl ein leichtes Ansteigen zu be
merken sein. Es wird dies damit in Zusammenhang gebracht, daB 
bei fa11endem 02-Gehalt der Umwelt die Rhythmik der Atem
bewegungen, wie sie ALSTERBERG (I) nachgewiesen hat, lebhafter 
wird, was natiirlich mit einer Steigerung des Energiebedarfs ver
kntipft ist. Unter der genannten Grenze sinkt auch die CO2-Abgabe 
stark ab, urn bei volligem 02-Mangel nur mehr die Halfte des normalen 
zu betragen. Das verschiedene Verhalten von 02-Aufnahme und 
CO2-Abgabekurve bedingen, daB der respiratorische Quotient zu 
hohen Werten ansteigt, damit ein a11mahliches Uberhandnehmen 
anoxybiotischer Prozesse anzeigend. Damit in Einklang stehen 
auch die von DAUSEND am Glykogen erhobenen Befunde. Leider 
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gibt er nur die nach der PFLUGERSchen Methode gewonnenen Kupfer
oxydulwerte an. Sie liegen aber so hoch, daB sich der Glykogen
gehalt aus der PFLUGERSchen Tabelle nur in einem Fall entnehmen 
laBt. Dabei kommt man dann zu einem Glykogengehalt von r,35 % 
der frischen Substanz. Dies ist in Anbetracht dessen, daB die Tiere nur 
relativ wenig Trockensubstanz haben [JUDAY (3) gibt fur eine Misch
probe von Tubifex und Limnodrilus r8,6% an], viel und laBt die Ver
mutung zu, daB auch Tubifex in erster Linie ein "Zuckertier" ist. 
DAUSEND konnte wahrscheinlich machen, daB der Glykogenverbrauch 
mit sinkendem 02-Gehalt des Wassers zunimmt, daB diese Zunahme im 
Bereich hoher 02-Spannung nur sehr gering ist und erst bei relativ 
niederem 02-Gehalt sich stark steigert. Bei Betrachtung der extremen 
Falle (6,4 bzw. etwa 0 ccmJI) betrug die Steigerung etwa das Vierfache. 
Weitere Versuche sollten eine Klarung der Frage herbeifuhren, ob 
es sich bei dem anoxybiotischen ProzeB urn eine Garung handelt, 
oder aber urn einen glykolytischen Abbau. Urn dieser Frage naher
zukommen, untersuchte DAUSEND, ob nach einer 23stUndigen anoxy
biotischen Periode eine Restitution des abgebauten Glykogens statt
findet, wenn die Tiere auf 4 bzw. 6 Stunden in 02-haltiges Wasser 
kommen. Es ergab sich, daB etwa 50 % des abgebauten Glykogens 
wieder resynthetisiert wurden. Dies wird von DAUSEND als Hin
weis dafUr gewertet, daB tatsachlich der anoxybiotische Glykogen
abbau als Glykolyse verlaufe, also zu Milchsaure fUhre, obwohl 
ein Versuch diese selbst nachzuweisen nicht gemacht wurde. Ich 
halte diesen SchluB zunachst nach nicht fUr zwingend. DAUSEND 
selbst gibt an, daB offen bar ein Teil der entstehenden Saure aus
geschieden werden muB!, da man sonst entweder analog den Ver
haltnissen beim Wirbcltier einen noch hoheren Wiederaufbau er
warten muBte oder aber eine Schadigung der Gewebe infolge der 
Saureanhaufung. Ferner ist zunachst nicht einzusehen, warum nicht 
eine Resynthese von Glykogen aus ciner bei einem GarungsprozeB 
entstandenen Fettsaure etwa moglich sein sallte. 

DAUSEND bezeichnet einen solchen Vorgang infolge der kurzen Versuchs
dauer als unwahrscheinlich. Es scheint mir aber doch, daB wir die bio
chemischen Fahigkeiten des Wurmes zu wenig kennen, urn etwas Derartiges 
auszusagen. Leider gibt DAUSEND auch in den in diesem Zusammenhang 
interessierenden Respirationsversuchen die abgegebene Kohlensauremenge 
nur in beliebigen Einheiten an. Es lassen sich demzufolge keine Dber
legungen dariiber anstellen, ob - eine Frage, die auch von ihm kurz gestreift 
wird - die Kohlensaure als Stoffwechselendprodukt aufzufassen ist, was 
fiir eine Garung sprechen wiirde, oder ob sie etwa nur durch die entstandene 
Milchsaure aus Bikarbonatbindung ausgetrieben sei. 

1 Eine Ausscheidung der Stoffwechselendprodukte oder eine Anhaufung 
in einer fiir den K6rper nicht schadlichen Form erscheint hier insbesondere 
deshalb n6tig, weil die Tubificiden unter natiirlichen Verhaltnissen ja offenbar 
sehr lange ein Leben ohne elementaren O2 vertragen. 
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Wir wollen nun zu den Polychaten ubergehen; die ersten wichtigen, 
nach der uns hier interessierenden Richtung hinweisenden Versuche 
gehen auf BOUNHIOL zuruck. Er beobachtete, daB verschiedene 
Polyehatenarten, die in ein vollig mit Meerwasser gefulltes GefaB 
gebracht wurden, nach relativ kurzer Zeit erstickten. Die Lebens
dauer variierte verstandlieherweise mit der Menge des Wassers, 
aber auch mit den verschiedenen Tierspezies. Sie uberstieg im all
gemeinen nieht 36--48 Stunden, die sedentaren Wurmer sehienen 
empfindlicher zu sein als die Errantier. Am SehluB der Versuehe 
war der Sauerstoff bis auf kleine Reste versehwunden_ Diese Be
funde konnte v. BRAND (I), der quantitative Bestimmungen durch
fuhrte, bestatigen, nur bei Owenia fusiformis lagen die Verhaltnisse 
abweichend. Dagegen stellte BOUNHIOL fest, daB sieh ein sedentarer 
Polyehat, Spirographis Spallanzanii, sehr gut an verminderte CO2-
Zufuhr anpassen kann. v. BRAND konnte zeigen, daB sieh dies Tier 
uber I Woehe lang in Wasser von einem 02-Gehalt von unter 2 mgjl 
halten lieB. Weniger widerstandsfahig war Halla parthenopeia, die 
kaum3 Tage lang einen 02-Gehalt von unter 3 mgjl aushielt. Neuer
dings hat HECHT ahnliehe Versuehe mit Arenicola marina und 
Nereiden durehgefuhrt. Es zeigte sieh, daB die Arenieolen noeh bei 
sehr niedrigem. 02-Gehalt des Wassers lebensfahig waren, was auf 
die Tatigkeit des Hamoglobins zuruekgefuhrt wird, das sieh noeh 
bei einem 02-Gehalt von 0,12 eemjl maximal mit O2 zu laden ver
mag. Naehdem der Sauerstoff aus dem Aquarium ganz versehwunden 
war, stell ten die Tiere das Fressen ein, blieben aber immerhin einige 
Tage am Leben. Noeh langer, uber 8 Tage, taten dies die Nereiden, 
wahrend fruher PACKARD fur N ereis sp. eine nur 2tagige Wider
standsfahigkeit gegen volligen 02-Entzug gefunden hatte. Bei dies en 
Tiere~ lagen also bereits reeht ausgesproehene anoxybiotisehe Fahig
keiten vor. Noeh wesentlieh gunstiger ist in dieser Hinsieht Owenia 
fusiform is gestellt. Von dies em Tier hatte schon WATSON auf Grund 
der von ihm und aueh von F AUVEL gemaehten Beobaehtung, daB 
man es jahrelang in kleinen, algenfreien Aquarien halten kann, ver
mutet, daB tS nur einen kleinen 02-Bedarf hat. Die sieh an die 
genannten Beobaehtungen ansehlieBenden Versuehc v. BRANDS (I) 
crgaben, daB Owenia noeh naeh 3woehiger volliger Anoxybiose 
lebend war und sie wahrseheinlieh noeh viel langer ertragen hatte. 
Was nun die Frage naeh der Natur der sieh hier abspielenden anoxy
biotisehen Prozesse anbetrifft, so kommt man aueh hier auf das 
Glykogen. Owenia besitzt einen uberrasehend hohen Glykogen
gehalt von im Mittel 23,5 % der asehefreien Troekensubstanz. Es 
zeigte sieh, daB der Wurm bei guter 02-Versorgung und Zimmer
temperatur pro 100 g frisehe Tiersubstanz 90 mg Glykogen zer
setzt, bei 02-AbsehluB dagegen 230 mg. Diese Steigerung ist gegen
tiber den beim Regenwurm beobaehteten Verhaltnissen relativ 
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geringfiigig. v. BRAND laBt es unentschieden, ob etwa auch schon 
bei 02-Zufuhr ein Teil des Kohlehydrates nur unvollstandig oxydiert 
wird, was einen ersten Schritt zur Uberbriickung des Gegensatzes 
zwischen freilebenden und parasitischen Wiirmern bedeuten wiirde, 
oder ob sich in diesem Falle vielleicht auch andere Stoffe an den 
anoxybiotischen Prozessen beteiligen. Daneben ware freilich noch an 
die Moglichkeit zu denken, daB die zwar an sich schon ruhigen Tiere 
sich unter 02-AbschluB noch weniger bewegen als sonst und dann 
natiirlich auch einen kleineren Energiebedarf haben. Fernerhin 
wurden die einschlagigen Verhaltnisse bei Spirograph is Spallanzanii 
und Halla parthenopeia untersucht. Erstere Art wies einen Glykogen
gehalt von 13, 1% der aschefreien Trockensubstanz im Mittel auf, 
letztere einen solchen von 6,4 %. Was die Verteilung des Glykogens 
bei Spirograph is anbetrifft, so waren 1,23 % des Gesamtglykogens 
lokalisiert im Tentakelkranz, 28,7 % im Hautmuskelschlauch und 
70,50 % in den Zellen der LeibeshOhlenfliissigkeit, die in den Unter
suchungsmonaten aus einer riesigen Zahl von Eleocyten und einigen 
Geschlechtszellen bestanden. Bei reichlicher 02-Versorgung ver
brauchten IOO g Spirographis in 24 Stunden bei Zimmertemperatur 
0,150 g Glykogen, bei Erstickungsversuchen 0,860 g, Halla im 
ersteren Fall 0,130 g, im letzteren 0,7IO g. Wurde Halla im schlecht 
durchliifteten Aquarium gehalten, so wurden 0,250 g Glykogen zer
setzt. v. BRAND hat endlich bei einer groBeren Reihe verschiedener 
Polychaten den Glykogengehalt bestimmt und gefunden, daB jene 
Formen, die keine Fahigkeit zur Ortsbewegung haben oder nur cine 
geringe solche aufweisen, einen hohen Glykogengehalt besitzen. Er 
bringt dies damit in Zusammenhang, daB die Wiirmer gelegentlich 
unter Verhaltnisse mit ungiinstiger 02-Versorgung kommen ko,nnen, 
und dann ist natiirlich fiir sie eine Glykogenreserve, an der sich 
anoxybiotische Prozesse abspielen konnen, von Bedeutung. Freilich 
scheinen groBere anoxybiotische Fahigkeiten, wie aus den Versuchen 
HECHTS hervorgeht, auch bei Tieren vorzukommen, bei denen er 
niedere Glykogenwerte fand. Ahnliches laBt sich auch fiir Nereis 
virens vermuten, wo AMBERSON, MAYERSON und SCOTT eine starke 
Abhangigkeit der 02-Aufnahme yom 02-Druck gefunden hatten. 
Hier miiBte eine nahere Analyse die Verhaltnisse erst aufklaren, wie 
wir iiberhaupt noch nicht in der Lage sind, ein abgerundetes Bild 
iiber die bei den Polychaten sich abspielenden Prozesse zu geben. 

Dies gilt auch fiir die Gephyreen, von denen nach HENZE Sipun
culus nudus in fast vollig 02-freiem Wasser tagelang zu leben vermag, 
ohne daB Schadigungen offenbar wiirden. Uber die sich dabei ab
spielenden chemischen Vorgange sind wir im einzelnen nicht naher 
unterrichtet. Man kann vermuten, daB sie sich auch hier am Kohle
hydrat abspielen werden, denn v. BRAND (I) fand bei Sipunculus 
den immerhin betrachtlichen Glykogenwert von etwa 5 % der asche-
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freien Trockensubstanz. Sipunculus ist ein deutliches Beispiel fur 
einen Organismus, des sen 02-Konsum yom 02-Druck abhangt. 
HENZE hat gezeigt, daD das Tier auch in normal 02-haltigem Wasser 
seinen 02-Bedarf nicht vollig zu decken vermag, denn der Konsum 
steigert sich noch betrachtlich, wenn dem Wasser ein abnorm hoher 
Gehalt an 02 zugefuhrt wird. Es ist also der SchluB zwingend, daB 
schon unter normalen Bedingungen ein Teil der Prozesse anoxydativ 
verlaufen muD. Das Tier scheint mir fur weitere Untersuchungen, 
die sich insbesondere der Frage nach der Natur der entstehenden 
Stoffwechselendprodukte zuzuwenden hatten, recht gunstig. 

Wahrend man von den bisher abgehandelten Wurmgruppen an
nehmen kann, daB sie auch unter normalen Bedingungen in erster 
Linie Kohlehydrate umsetzen, liegen die Verhaltnisse bei den Hiru
dineen grundlegend anders. Hier stehen auf Grund der Tatsache, 
daB ihre Nahrung aus Blut besteht, Prozesse am EiweiB ganz im 
Vordergrund, wie wir aus den Untersuchungen von PUTTER (2), 
BIALASCZEWICZ und LAFARGUE und FAYEMENDY (1) wissen. Die 
Blutegel sind gegen Sauerstoffentzug recht widerstandsfahig. So 
halten nach BUNGE (2) anoxybiotische Bedingungen aus Nephelis 
vulgaris 2-4 Tage, .. Haemopis 2 Tage, Clepsine bis 6 Tage, Hirudo 
medicinalis 3 Tage lang. Bei letzterer Art ist die Widerstandsfahig
keit stark yom Futterungszustand abhangig, wie PUTTER gezeigt 
hat, in dem Sinne, daB hungernde Tiere viel widerstandsfahiger sind 
als solche, die kurz vor Eintreten der respiratorisch ungiinstigen Be
dingungcn Nahrung aufgenommen haben. ALSTERBERG (I) endlich 
gibt an, daB Glossosiphonia complanata, Helobdella stagnalis, Herpob
della atomaria und Haemopis sanguisuga leicht 4-5 Tage lang unter 
anoxybiotischen Bedingungen zu halten sind. 

Was den Stoffwechsel der Blutegel dabei anbetrifft, so hat zu
nachst PUTTER (2) daruber gearbeitet. Seine Untersuchung hat aber 
durch LESSER (2) eine so berechtigte, vernichtendc Kritik erfahren, 
daB wir hier nur kurz anfiihren wollen, daB nach PUTTER wahrend 
anoxybiotischer Perioden yom medizinischen Blutegel mehr Essig
saure und die Jodoformreaktion gebende Stoffc ausgeschieden 
werden als bei Zufuhr von Sauerstoff. Es sollen bei der Anoxybiose 
mehr Kohlehydrate am Stoffwechsel beteiligt sein als sonst, wo ganz 
uberwiegend EiweiB zersetzt wird. DaB diese PUTTERsche Ver
mutung richtig sein durfte, geht aus den neueren Untersuchungen 
LAFARGUEs und FAYEMENDYS (2) hervor. Nach diesen Autoren sind 
die wesentlichsten Veranderungen der Ausscheidungsverhaltnisse bei 
der Anoxybiose die folgenden. Es werden etwa viermal soviel 
organische Sauren von denselben Tieren ausgeschieden als bei Oxy
biose, und zwar sind 95 % davon fliichtige Fettsauren. Der Stick
stoffwechsel ist stark reduziert, was insbesondere aus der wesent
lich herabgesctzten Kreatininausscheidung hervorgeht. Der N -Stoff-
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wechsel ist gegenuber der Oxybiose etwa urn das Funffache herab
gesetzt. Die QueUe fur die ausgeschiedenen organischen Sauren wird 
man auch hier geneigt sein, im Glykogen zu suchen. Denn wie ins
besondere VIEWEGER gezeigt hat, vermogen Blutegel aus dem auf
genommenen Blut sich eine nennenswerte Glykogenreserve auf
zubauen, die bis zu 20,9 % der organischen Substanz gehen kann. 
Der PUTTERsche Befund, daB langere Zeit hungernde Blutegel Sauer
stoffentzug besser vertragen als frisch ernahrte, durfte seine Er
klarung in der Tatsache finden, daB nach BIALASCZEWICZ der O2-

Bedarf gefutterter Exemplare von Hirudo wesentlich hOher ist als 
der hungernder, und zwar andert er sich proportional der aufgenom
menen Nahrungsmenge. 

Es schiene mir dankbar, beim Blutegel, der fur die Anoxybiose
forschung ein sehr geeignetes Objekt ist, nochmals grundlich den 
N -Stoffwechsel unter anoxybiotischen Bedingungen zu studieren. 
~an konnte hier vielleicht doch dem Mechanismus des anoxybioti
schen EiweiBabbaues naherkommen, der oxybiotischen Bedin
gungen gegenuber wesentlich abgeandert sein durfte und noch voUig 
unklar ist. Obwohl sich auch bei Hirudo beim Eintreten anoxy
biotischer Bedingungen der Kohlehydratstoffwechse1 mehr in den 
Vordergrund schiebt, schiene mir das genannte Unterfangen nicht 
aussichtslos zu sein. Denn daB im aUgemeinen die Blutegel EiweiB
tiere sind, steht fest und ebenso, daB der EiweiBstoffwechsel wahrend 
cler Anoxybiose, wenn auch in verringertem AusmaB, weitergeht. 

Wir wollen nun kurz noch einige Wiirmer anfiihren, von denen auBer 
der Tatsache, daB sie gewisse Zeiten lang 02-Entzug aushalten, nach der 
uns hier interessierenden Richtung nicht viel bekannt ist. Hier sind zunachst 
die freilebenden Nematoden zu erwahnen. Vom Essigalchen ist durch 
BUNGES (2) Untersuchung bekannt, daB es 7 Tage lang anoxybiotisch leben 
kann. Eine Aufklarung des Stoffwechsels ist noch nicht erfolgt, ware aber 
infolge der speziellen Ernahrung von ganz besonderem Interesse. DaB 
man im Faulschlamm gelegentlich freilebende Nematoden antrifft [LAUTER
BORN (2)J, habe ich schon erwahnt. Gewisse anoxybiotische Fahigkeiten 
scheinen den Nematoden iiberhaupt ganz allgemein zuzukommen. So sind 
sie auch bekanht von Moosnematoden, wenigstens im Zustand der Anabiose 
(RAHM), obwohl sie hier in der freien Natur kaum je ausgeniitzt werden 
diirften, sowie von Gordius [BUNGE (2)]. In Hinsicht auf die im Faul
schlamm lebenden Gastrotrichen ware hier noch nachzutragen, daB wenigstens 
eine der Arten, namlich Chaetonotus, viel Glykogen speichert (LAUTER
BORN (2)]. Von freilebenden Oligochaten ist als gelegentlicher Faulschlamm
bewohner Slavina appendiculata bekanntgeworden [LAUTERBORN (2)J, und 
von Lumbriculus variegatus ist gezeigt worden, daB das Tier mit Leichtigkeit 
eine Iotagige Anoxybioseperiode aushaIten kann [ALSTERBERG (I)]. In bezug 
auf die freilebenden Plathelminthen ist anzufiihren, daB man fiir eine Art, 
;VIacrostomum appendiculatum, nennenswerte Unempfindlichkeit gegen O2-

}Iangel annehmen muB, da sie von LAUTERBORN (2) gelegentIich im Faul
schlamm angetroffen wurde. Fiir Planaria torva und Dendrocoeleum lacteum 
hat zuerst BUNGE (2) gezeigt, daB sie I bzw. 2 Tage lang 02-Entzug aus
halten. Planaria alpina wird in dieser Richtung auch von FEHLMANN fiir 
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ziemlich widerstandsfahig gehalten. Zu Hi.ngeren Zeiten als BUNGE kam 
RODE. Er gibt fiir Polycelis cornuta 3-4, Planaria subtenticulata 6-7, 
Dendrocoeleum lacteum 8 und Polycelis nigra 9 Tage an. An den Befund, 
daB die beiden letzten Arten etwas widerstandsfahiger sind als die ersten, 
und auf Grund der Tatsache, daB gerade sie in verschmutzterem Wasser 
angetroffen werden, kniipft er ziemlich weitreichende okologische SchluB
folgerungen, die hier nicht angefiihrt werden sollen, da sie auf Grund der 
Kritik von LEGENDRE kaum als gesichert gelten konnen. Das Problem der 
02-Aufnahme der Planarien unter vermindertem Partialdruck ist noch 
ziemlich undurchsichtig, Angaben hierfiir liegen von HYMAN (2) vor. Dber 
den anoxybiotischen Stoffwechsel der Planarien scheint noch nicht viel 
bekannt zu sein; nach ALLEN und HYMAN (I) wird durch die Einwirkung 
von KeN die 02-Konsumption der Planarien weitgehend, bis auf 10 % der 
Norm, eingeschrankt, ein Vorgang, der durchaus reversibel ist. Da dabei 
aber die CO2-Produktion erniedrigt zu sein scheint (CHILD), laBt sich iiber 
das AusmaB der wohl vikariierend eintretenden anoxybiotischen Prozesse 
nichts aussagen. Es ist in diesem Zusammenhang bemerkenswert, daB mit 
KCN vorbehandelte Planarien gegen 02-Mangel empfindlicher sind als 
Kontrollen. Die anoxybiotischen Prozesse konnten sich am Glykogen 
abspielen. So1ches wurde bei Planarien von GELEI und PRENANT gefunden, 
wenn sich die Polysaccharidspeicherung auch in maBigen Grenzen zu halten 
scheint. SchlieBlich seien hier noch kurz die Rotatorien angefiihrt. Es gibt 
einige typische Faulschlammrotatorien, wenn auch der Rotatorienbestand 
desselben relativ gering ist. Bemerkenswert ist, daB eine der dort vor
kommenden Formen, Rotifer, nach LAUTERBORN (2) sehr glykogenreich 
ist, wahrend eine andere Art, Diplacidium trigona, reichliches Fettvorkommen 
hat. Experimentelle Untersuchungen scheinen mit Radertierchen noch nicht 
durchgefiihrt worden zu sein. Ich mochte glauben, daB sie bei ihrer groBen 
Widerstandsfahigkeit und Lebenszahigkeit recht geeignete Objekte fiir 
stoffwechselphysiologische Versuche waren. 

Echinodermen. 

Wahrend unserc Kenntnisse tiber die Anoxybiosc bei Wtirmern 
relativ ausgedehnte sind, liegen die Verhaltnisse bci den Echino
dermen wesentlich ungtinstiger. Es scheint, daB hier die erwachsenen 
Tiere dem 02-Entzug gegentiber ziemlich empfindlich sind, wie dies 
die Versuche BAGLIONIS an Echinus microtuberculatus und Ophio
derma longicauda zeigen. Nach 24 Stunden Verweilcn in einer O2-
freien Umgebung reagierte Echinus nur mehr sehr schwach. Vielleicht 
konntc man bei Holothurien ausgesprochenere anoxybiotische Fahig
keiten erwarten. Hier ist zwar nur gezeigt worden (NOMURA fUr 
Caudina chilensis), daB der 02-Verbrauch in ganz ausgesprochener 
Weise vom 02-Partialdruck abhangig ist. Soweit aber aus der kurzen 
Mitteilung ersichtlich ist, traten auch bei sehr niedrigen 02-Kon
zentrationen, die nur einen Bruchteil der normalen O2-Versorgung 
ermoglichten, keine Schadigungen auf. Auf Grund des durch COHN
HElM geftihrten Nachweises eines lebhaften Kohlehydratstoffwechsels 
bei Holothurien lassen sich auch hier anoxybiotische Prozesse am 
Kohlehydrat vermuten. Vielleicht liegen die Verhaltnisse beim 
Seestern Patiria Miniata ahnlich, wo von HYMAN (2) eine starke 
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Abhangigkeit der 02-Abnahme yom Partialdruck festgestellt wurde, 
und wo nach Wiederverbringen in 02-reiche Umgebung eine gewisse 
02-Schuld festgestellt zu sein scheint. 

Selbstverstandlich sind auch die Eier der Echinodermen Zellen mit nor
malerweise oxydativ ablaufenden Prozessen [LOEB, WARBURG (I, 2), MEYER
HOF, MATHEWS u. a.], trotzdem zeigen sie im Experiment bemerkenswerte 
anoxybiotische Fahigkeiten. Unbefruchtete Eier verlieren nach Aufenthalt 
in 02-freier Umgebung oder nach Hemmung der Oxydationsprozesse durch 
KCN ihre Entwicklungsfii.higkeit keineswegs rasch. Die Prozesse scheinen 
zu Milchsaure als Endprodukt zu fUhren. So fanden PERLZWEIG und BARRON 
bei Untersuchung unbefruchteter Eier von Arbacia pustulata pro 1 g EiweiB 
in einer in normalem Seewasser gehaltenen Portion 3,14 mg Milchsaure, in 
einer Parallelportion aber aus Seewasser + 0,02 % KCN 5,68 mg. Glykogen 
wurde zwar nur in Spuren und freier Zucker iiberhaupt nicht gefunden; 
man kann aber doch vielleicht an Kohlehydrate als die Muttersubstanz 
fiir die Milchsaure denken, und zwar im AnschluB an den Befund von 
MATHEWS, der in den Eiern von Asterias jorbesii reichliche Mengen eines 
Phosphatides mit 10 % eines reduzierenden Zuckers fand. Es scheinen 
iiberhaupt bei den Echinodermen fettartige Stoffe eine groBere Rolle zu 
spielen. MEYERHOF fand in Seeigeleiern reichliche Mengen Fett, er nimmt an, 
daB dieses unter normal Oz-haltigen Bedingungen zur Energiegewinnung 
diene. 

Lamellibranchier. 
Die uns interessierenden Tatsachen liegen bei den Muscheln 

recht kompliziert und konnen noch in keiner Weise als befriedigend 
gelost angesehen werden. Ein erster, sehr bemerkenswerter Befund 
ist, daB bei Muscheln schon unter normal 02-haltigen Bedingungen 
Perioden h6heren und niedrigeren 02-Konsums abwechseln [WEIN
LAND (10) fur Anodonta], ja, daB hierbei die 02-Aufnahme mitunter 
sagar vollig zu sistieren scheint [GARTKIEWICZ fur Anodonta, MIT
CHELL fUr Ostrea und im FaIle ku~stlich festgeschlossener Schalen fur 
Mya und Venus, COLLIP (2) fur Venus]. Man kann noch nicht ent
scheiden, ob es sich hierbei, wie WEINLAND annimmt, urn AuBerungen 
verschiedener Aktivitatszustande des Protoplasmas handelt, oder 
aber, ob wahrend solcher Zeiten Prozesse einsetzen, wie sie in 02-freier 
Umgebung eintreten. Denn es kann keinem Zweifel unterliegen, 
daB die Muscheln mehr oder weniger lang unter anoxybiotischen 
Bedingungen gehalten werden konnen ohne nachweisbare Schadi
gungen zu erleiden. Die Ausbildung derartiger Fahigkeiten ist 
zweifellos fur manche Arten von Bedeutung. 

So kann man nach THIENEMANN (2) Pisidien am Grunde Oz-freier Seen 
finden, so traf JUDAY (I) Corneocyclas unter entsprechenden Bedingungen 
an, so ist nach FEHLMANN Anodonta noch bei einem Oz-Gehalt des Wassers 
von 0,081 ccm/l lebensfahig, so wurde Anadontoides von COLE (2) an Orten 
mit schlechter Oz-Versorgung gefunden. 1m Experiment werden ganz ver
schieden lange Zeiten angegeben, wahrend welcher Anoxybiose vertragen 
wird. Die lii.ngste Zeit wird nach den mir bekannten Angaben fUr Pisidium 
genannt, wo sich die durch COLE (I) durchgefUhrte Beobachtung iiber 90 Tage 
hinzog, wii.hrend ALSTERBERG (I) allerdings hier nur eine Lebensfahigkeit 
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von 3 Tagen fand. Recht widerstandsfahig scheint auch Sphaerium zu sein 
[46 Tage nach ]ATZENKO, vgl. auch ALSTERBERG (2)], sowie verschiedene 
marine Muscheln [BERKELEY (I)], wahrend Z. B. Anodonta gegen volligen 
02-Entzug etwas empfindlicher zu sein scheint [KOCH, ALSTERBERG (2)]. 
Offenbar spielt hier die Temperatur eine Rolle, Tapes decussata konnte von 
PIERI wahrend des Sommers 3-4 Tage lang, wahrend des Winters aber 
6 - 8 Tage lang unter anoxybiotischen Bedingungen gehalten werden, Venus 
von COLLIP (2) bei 31° 24 Stunden, bei 14° 8 Tage, bei sehr niederen Tempe
raturen mehrere Wochen. 

Das Verhalten der Tiere in 02-freier Umgebung wird recht ver
schieden geschildert. Einmal wird angegeben, daB sic ihre Schalen 
fest geschlossen halten und iiberhaupt so gut wie keine Lebens
auBerung zeigen, was natiirlich mit einer starken Herabsetzung der 
Stoffwechselintensitat verkniipft sein konnte [JUDAY (I) fiir Cornea
cyclas, COLE (I) fiir Pisidium]. Andererseits berichtet ALSTERBERG (2), 
daB z. B. Anodonta bei 02-Armut den FuB weit ausstreckt und 
Wanderungen macht. Ganz merkwiirdig werden die Verhaltnisse 
von jATZENKO fiir Sphaerium corneum geschildert. Die in frisches, 
vom Kontakt mit der AuBenluft abgeschlossenes Wasser gebrachten 
Tiere offneten zunachst die Schale und streckten die Siphonen heraus. 
Yom 2. bis etwa zum 19. Tage wurden die Schalen geschlossen ge
halten, und dann fingen sie an, in immer lebhafterem MaBe herum
zukriechen, gleichsam, als ware eine Anpassung an die anoxybiotischen 
Verhaltnisse erfolgt. Die Gesamtversut:hsdauer betrug 46 Tage. 

Wir wollen nun zur Besprechung dessen iibergehen, was iiber 
den Stoffwechsel unter anoxybiotischen Bedingungen bekannt ist. 
Fest steht einmal, daB die Muscheln dabei reichlich CO2 abgeben 
[COLLIP (I), BERKELEY (I), COLE (2)]. Ich verzichte auf die An
fiihrung einzelner Zahlen, da bei der Schwierigkeit der CO2-Be
stimmung im Wasser und bei den Komplikationen, die bei den Kalk
schalen fiihrenden Tieren auftreten, mir dieselben nicht geniigend 
gesichert erscheinen. Weitere Stoffwechselendprodukte sind nicht 
bekannt, denn die Angabe von PIERI iiber Alkoholbildung ist mit 
Sicherheit auf Bakterienwirkung zuriickzufiihren. Besonderes Inter
esse muB natiirlich das Verhalten des Glykogens erregen, das be
kanntlich bei den Muscheln durchweg in groBer Menge gespeichert 
wird. Leider sind die bisher bekannten Tatsachen recht diirftige. 
Durch BERKELEY (I) wurde festgestellt, daB bei Saxidomus gigantea 
der Glykogengehalt unter anoxybiotischen Bedingungen shirker ab
nimmt als unter oxybiotischen. Die Mittelwerte seiner samtlichen 
Versuchsreihen ergeben das folgende Bild: frische Tiere besitzen 
einen Glykogengehalt von 2,96 % der frischen Substanz, Muscheln 
nach einer mehrtagigen Anoxybioseperiode bzw. einer vergleichbaren 
oxybiotischen 1,97 bzw. 2,68 %. 1m ersteren FaIle wiirde also 3-4mal 
soviel Glykogen zersetzt als im letzteren, was etwa mit den Be
funden an freilebenden Wiirmern iibereinstimmen wiirdc. Bei anderen 
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~uscheln aber, Mya arenaria und Paphia staminea, war das Bild 
nicht so deutlich. Fur erstere Art liegt allerdings nur ein Versuch 
vor, und bei letzterer durfte das verwendete Material keine sehr 
gleichartige Ausgangszusammensetzung gehabt haben. Denn in einer 
Versuchsreihe ergab sich bei den Anoxybiosetieren eine wesentlich 
starkere Glykogenabnahme als bei den Oxybiosetieren, in einem 
zweiten Versuch hatten aber die Muscheln der Anoxybioseportion 
einen erhohten Glykogengehalt gegenuber dem Ausgangsmaterial, 
was doch kaum verstandlich erscheint, da es sich urn Hungertiere 
handelte. BERKELEY selbst steht auf dem Standpunkt, daD bei 
beiden letzteren Arten sich das Glykogen bei Anoxybiose und bei 
Oxybiose gleichartig verhalt. 

Die unklaren Glykogenverhaltnisse von Mya und Paphia haben 
nun zu der Auffassung gefuhrt, es handle sich hier nicht urn eigent· 
liche Anoxybiose, sondern der Organismus versttinde es, aus einer 
im Korper als 02-Reservoir dienenden Substanz im Bedarfsfall durch 
einen fermentartigen Mechanismus Sauerstoff zu befreien, der dann 
nattirlich in die Reaktionsfolge eintreten konnte und den Ablauf 
normaler Oxydationsprozesse ermoglichen wiirde. Tatsachlich wurden 
oxydierende Fermente von offenbar bedeutender Machtigkeit in 
verschiedenen Muscheln, und zwar besonders im Kristallstiel und in 
den Kiemen, aber auch in anderen Organen, gefunden [PIl~:RI und 
PORTIER, COLE (I), BERKELEY (z), VONGE, GRAHAM]. Eine besondere 
Rolle spielt in diesen Uberlegungen der Kristallstiel, von dem bei 
Saxidomus giganteus in Ubereinstimmung mit der theoretischen For· 
derung, daD er als vermutetes 02-Reservoir unter anoxybiotischen 
Bedingungen verschwinden miiDte, festgestellt wurde (BERKELEY), 
daD er nach 3-4 Tagen vollig zuriickgebildet war, wahrend oxy· 
biotisch gehaltene Kontrollen ihn noch hatten. Auffallend ist hier 
aber, daD die Tiere auch nach dem volligen Verschwinden des Kristall
stieles nicht zugrunde gingen, sondern noch mehrere Tage unter 
02-AbschluD am Leben blieben. Der ganze Fragenkomplex scheint 
mir noch nicht genugend gekliirt zu sein und keineswegs eindeutig 
in die Richtung der skizzierten Auffassung zu deuten. Denn es gibt, 
auDer dem bereits erwiihnten Verhalten des Glykogens bei Saxidomus 
noch einige Hinweise, die mir dafur zu sprechen scheinen, daD bei 
den Muscheln echte anoxybiotische Prozesse vorkommen. Hier ware 
zunachst der Befund von jATZENKO zu erwahnen, daD Sphaerium 
corneum nach einer 3ztiigigen Anoxybiose eine ausgesprochene O2-
Schuld aufweist. Die Tiere verbrauchten vor allem in den ersten 
Z Tagen nach Wiederverbringen in 02·haltige Umgebung wesentlich 
mehr O2 als standig oxybiotisch gehaltene Kontrollen, namlich 
0,740 mg O2 pro I g gegeniiber 0,318 mg. Das Niveau der Kontrollen 
wurde' erst nach 5 Tagen wieder erreicht. Endlich hat CHAPHEAU 
festgestellt, daD in den isolierten Geweben der Auster zwar bei 
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Oxybiose keine wesentlichen anoxybiotischen Prozesse vor sich gehen, 
daB aber unter anoxybiotischen Bedingungen reichlich Milchsaure 
gebildet und dabei mehr Zucker zersetzt wird als bei Oxybiose. Wenn 
sich dieser Befund auch am ganzen Tier erheben lieBe, wurde dies 
entschieden dafUr sprechen, daB jedenfalls bei dieser Spezies die 
Verhaltnisse sich nicht grundlegend von jenen anderer Wirbelloser 
unterscheiden wurden, was der Fall ware, wenn sich die 02-Speicherung 
im oben erwahnten Sinne tatsachlich als vorhanden erwiese. 

Gastropoden. 
Dem Schneckenorganismus scheint ganz allgemein eine gewissc 

Moglichkeit, 02-Entzug zu vertragen, zuzukommen, wenn allerdings 
im allgemeinen auch nur fur bestimmte Zeiten. So ist es denn ver
standlich, daB man, worauf WE1NLAND (8) hinwies, keine Faile von 
Schnecken als Parasiten an 02-freien Orten kennt. Sehr wesentliche 
Unterschiede scheinen, soweit bisher bekannt ist, zwischen den ver
schiedenen Ordnungen nicht zu bestehen; wir wollen deshalb auch 
hier eine gemeinsame Besprechung der bekanntgewordenen Tatsachen 
vornehmen. Zunachst steht fest, daB die am Lande, wie auch die im 
Wasser lebenden Schnecken, nach mehr oder weniger langer Zeit 
zugrunde gehen, wenn ihnen die Moglichkeit, O2 aufzunehmen, in 
irgendeiner Weise genommen wird. So erstickten in THUNBERGS 
Versuchen Limax agrestis-Exemplare in einer N2-Atmosphare nach 
spatestens 8 Stunden. Nach YUNG gehen beim Verbringen in ein 
vollig mit Wasser gefUlltes GefaB Sommerexemplare von Helix 
pomatia schneller zugrunde als Wintertiere, fUr letztere gibt er eine 
maximale Lebensdauer von 3 Tagen an. Beim Aufenthalt in einem 
Luftdruck von nur Z mm Hg lebten von 1Z Helices nach 5 Tagen 
immerhin noch 2. Arion empiricorum scheint empfindlicher als Helix 
zu sein (YUNG). In den Experimenten ALSTERBERGS (z) starben 
Helix hortensis und pomatia, sowic verschiedene Limnaea-Arten bei 
20° nach einer etwa ztagigen Anoxybioseperiode. In bezug auf marine 
Schnecken sei erwahnt, daB Aplysia nach HENZE mehrere Stunden 
in 02-freiem Wasser gehalten werden kann, ohne Schaden zu nehmen; 
diese Beispiele mogen genugen, urn ein ungefahres Bild von den 
anoxybiotischen Fahigkeiten der Schnecken zu geben. 

Sehr wichtig in Hinsicht auf das Verstandnis der okologischen 
Notwendigkeit, manchmal in Tumpeln wochen- oder sogar monate
lang (meist wahrend des Winters) unter denkbarst ungunstigen 
respiratorischen Bedingungen leben zu mussen, ist die Beobachtung 
ALSTERBERGS (2) von dem auBerordentlich stark ausgepragten Ein
fluB der Temperatur auf die Widerstandsfahigkeit gegenuber dem 
02-Entzug. Limnaea stagnalis starb in 02-freiem Wasser von etwa 
20° bereits nach 2 Tagen, in solchem von 8-IOo bzw. etwa 0° lebten 
die Tiere noch nach I Wochc. Freilich brauchen die eigentlichen 
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anoxybiotischen Fahigkeiten auch bei relativ ungunstigen auBeren 
Bedingungen im Freien (etwa bei Verhinderung der Luftatmung durch 
eine Eisdecke) wohl nicht immer fur den ganzen Energiebedarf 
aufzukommen. Denn von RAFFY und FISCHER wurde gezeigt, daB 
sowohl Limnaea stagnalis wie Planorbis corneus den im Wasser gelosten 
O2 auszunutzen verstehen, wenn genugend davon gelost ist. Freilich 
ist die 02-Aufnahme dabei wesentlich geringer als in der Luft, und 
bei niedrigem 02-Druck kann sich nur Planorbis O2 aus dem Wasser 
verschaffen, und zwar mit Hilfe des respiratorischen Pigmentes (uber 
die Atmung von Wasserschnecken vgl. z_ B. JORDAN, wo sich auch 
verschiedene einschlagige Literaturhinweise finden). 

Uber die anoxybiotischen Prozesse, die bei den Schnecken ablaufen 
mussen, unter Umstanden sogar unter vollig normalerr Bedingungen 
(Limax hat beim 02-Partialdruck der Luft seinen maximalen O2-
Bedarf noch nicht voll gedeckt ! THUNBERG), sind wir in keiner Weise 
unterrichtet. THUNBERG gibt zwar an, daB in 02-freier Umgebung 
von Limax nicht unbetrachtlich CO2 abgegeben wird. WEINLAND (8) 
aber weist mit Recht darauf hin, daB dieser Befund in Hinsicht auf 
die PFLUGERSchen Versuche uber das Verhalten der Kohlensaure 
im Schneckenorganismus nicht ohne weiteres fUr das Fortbestehen 
eines CO2-liefernden Prozesses dabei zu sprechen braucht. Die vie!
leicht weitere Aufklarungen bringende Arbeit von FISCHER, der an 
Helix arbeitete, war mir leider nicht zuganglich. Es liegt sonst nur 
noch eine einzige weitere Angabe vor, namlich jene von HESSE, die 
vielleicht fUr das Vorliegen anoxybiotischer Prozesse unter normalen 
Bedingungen sprechen konnte. Er gewahrte namlich beim Offnen 
eingedeckelter Helices den Geruch fluchtiger Fettsaure, ein Befund, 
der allerdings bisher von keiner Seite wieder erhoben wurde. Die 
Versuche von HARNISCH (3) endlich, der bei Untersuchung ausge
schnittener Teile der Helix-Leber Hinweise fur das Vorliegen anoxy
biotischer Prozesse fand, konnen meines Erachtens fur das Verhalten 
des intakten Tieres keine Anhaltspunkte liefern. Bei einem Organismus 
mit relativ gut ausgebildetem Zirkulationsmechanismus wird die O2-

Versorgung eines ausgcschnittenen Stiickes mit jener im unversehrten 
Korper kaum verglichen werden konnen. Immerhin lehren aber die 
Versuche, daB dem Schneckengewebe als solchem der Vorgang der 
Energiegewinnung durch Spaltungsprozesse nichts vollig Fremdes ist. 

Crustaceen_ 
Die Planktonkrebse sind gegen 02-Mangel 1m allgemeinen wohl 

ziemlich empfindlich [z. B. BIRGE und JUDAY (2)]; es scheint aber, 
daB manchen Arten, besonders Copepoden, das Ausharren unter 
praktisch anoxybiotischen Bedingungen keine Schwierigkeiten macht. 
So wurden Cyclopiden in der freien Natur von THIENEMANN (3), 
HUFF, ALSTERBERG (1) und FEHLMANN unter Bedingungen gefunden, 
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wo ihnen entweder gar kein oder hochstens in Spuren elementarer O2 
zur Verfiigung stand. Fiir die weitgehende Widerstandsfahigkeit von 
Cyclops und Canthocamptus sprechen auch Beobachtungen LAUTER
BORNS (2). HUFF hat Versuche mit Cyclopiden angestellt, die dar
taten, daB sie auch im Experiment eine Zeitlang sauerstoffloses Leben 
vertragen. Es scheint, daB auch hier, wie wir das fiir die Protozoen 
vermutet haben, cine allmahliche Anpassung an die veranderten 
Bedingungen eine Rolle fiir das MaB der WiderstandsHihigkeit spielt. 
Endlich waren hier noch die Beobachtungen von BIRGE und JUDAY (1) 
zu erwahnen, die ergaben, daB Cyclops bicuspidatus CLAUS sauerstoff
freie Zeiten in einem aus Schlamm und Fremdkorpern aufgebauten 
Gehause in der freien Natur iiberstehen kann. Ein Zusammenhang 
zwischen diesen Dauerstadien und dem 02-Gehalt war indes nicht 
deutlich, denn die Tiere schliipften im Herbst zum Teil aus den 
Kokons aus, bevor der Sauerstoff der Oberflache bis in die tiefsten 
Schichten, wo sich die eingekapselten Krebse bcfanden, gedrungen 
war. Eine eingehendere experimentelle Bearbeitung der den Cyclops
Arten innewohnenden anoxybiotischen Fahigkeiten schiene mir sehr 
erwiinscht und aussichtsreich. 

Auf Grund ihrer Lebensweise am Seegrund kann es nicht ver
wundern, daB auch manche Ostracoden an anoxybiotisches Leben 
angepaBt sein miissen. So fand JUDAY (I) unter derartigen Be
dingungen Candona und auch bei THIENEMANN (2) find en sich Hin
weise, daB Ostracoden auch bei sehr niedrigem 02-Gehalt lebensfahig 
sind. Eine experimentelle Untersuchung der einschlagigen Verhalt
nisse ist auch hier noch nicht erfolgt. 

Recht ausgesprochen scheinen die oxybiotischen Fahigkeiten bei 
Cirripedien zu sein. Hier stellte zunachst KREPS fest, daB der O2-

Verbrauch von Balanus crenatus in versiiBtem Milieu gegeniiber der 
Norm stark herabgesetzt ist. Die Tiere halt en sich unter dies en 
Bedingungen vollig ruhig. Wurden sie nun nach einem 3-4tagigen 
Aufenthalt dortselbst in normal salzhaltiges Medium iibertragen, so 
war der 02-Verbrauch der Norm gegeniiber stark erhoht. KREPS 
schlieBt aus diesem Versuch wohl mit Recht, daB es sich urn 
die Oxydation unvollstandig abgebauter Stoffwechselendprodukte 
handelt, die sich wah rend des Aufenthalts im versiiBten Milieu im 
Korper angehauft hatten. Fiir eine andere Cirripedienart, Chthalamus 
stellatus, hat den Nachweis ausgesprochener anoxybiotischer Fahig
keiten MONTEROSSO erbracht. Einesteils hielt er (vgl. auch FLORIS) 
die Tiere lange Zeit in 01, in dem sich recht wenig Sauerstoff lost, und 
andernteils in einer H 2-Atmosphare. Diese letzten Versuche ergaben, 
daB die Krebse nach 14 Tagen vollig lebensfahig geblieben waren. Man 
muB den angekiindigten Versuchen des italienischen Autors iiber den 
anoxybiotischen Stoffwechsel mit Interesse entgegen sehen, da es sich 
hier urn ein ungewohnlich giinstiges Objekt zu handeln scheint. 

Ergebnisse der Biologie x. 6 
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Was die iibrigen hoheren Krebsc anbetrifft, so scheint nach 
PACKARD die Widerstandsfahigkeit gegen 02-Entzug bei einigen 
Krabben nicht 1-2 Tage zu iibersteigen. In bezug auf die Moglich· 
keit teilweise anoxybiotisch vor sich gehender Prozesse ware anzu
merken, daB HENZE z. B. fiir Carcinus angibt, das Tier konne seinen 
02-Bedarf unabhangig vom Partialdruck decken, so daB man hier 
zunachst nicht an den Ablauf anoxybiotischer Prozesse zu denken 
braucht. Anders liegen die Verhaltnisse bei anderen Arten. AMBERSON, 
MAYERSON und SCOTT fanden bei H omarus americanus, Limulus 
polyphemus und Callinectes sapidus eine ausgesprochene Abhangigkeit 
der 02-Aufnahme vom Druck, eine Erscheinung, die schon bei nahezu 
mit O2 gesattigtem Wasser zu erkennen ist, wahrend andererseits 
Palaemonetes vulgaris die 02-Aufnahme bis zu 50 % der Sattigung 
aufrechtzuerhalten versteht. Man kann demnach bei diesen Arten 
die Moglichkeit nicht von der Hand weisen, daB schon unter annahernd 
normalen Bedingungen ein Teil der Prozesse anoxybiotisch ablauft. 

Ubrige Arthropoden. 
An Larven und erwachsenen Tieren aus den Klassen der Insekten, 

Myriapoden und Arachnoideen sind eine groBe Reihe von Versuchen 
tiber die Widerstandsfahigkeit gegeniiber der Erstickung gemacht 
worden, und zwar zum groBen Teil derart, daB sie in gewohnliches oder 
02-freies Wasser versenkt wurden, oder es wurde der wohl sicherere 
Resultate verbiirgende Weg des Verbringens in eine Atmosphare von 
indifferentem Gas angewendet. 1m allgemeinen ergaben sich fiir die 
meisten Arten [vgl. die Arbeiten von BUNGE (2), PLATEAU, ]ATZENKO, 
DAVIS und SLATER (r), ROSSI, POPOVICI, COOK, SCHWARTZ u. a.] 
cine verhaltnismaBig geringe Widerstandsfahigkeit gegeniiber der 
Asphyxie, wenn auch in einigen Fallen, z. B. bei Myriapoden, auf
fall end lange Zeiten genannt werden, die zum Teil viele Tage betragen. 
Die Moglichkeit okologischer Zusammenhange liegt hier vielleicht 
vor, sie scheint aber noch nicht naher durchuntersucht zu sein. 

Wir wollen hier nur einige Falle, die naher analysiert sind oder 
aus anderen Griinden besonderes Interesse beanspruchen, einer Be
trachtung unterziehen, und zwar wollen wir uns zunachst einigen 
im Wasser lebenden Insektenlarven zuwenden. Was zunachst die 
Chironomidenlarven anbetrifft, so ist aus der hydrobiologischen 
Literatur bekannt, daB ihr Anspruch an den 02-Gehalt des Wassers 
[so besonders THIENEMANN (3), wo auch weitere Literatur zu finden 
ist] je nach der Art ein recht wechselnder ist, so daB nach THIENE
MANN (2) die Chironomidenfauna geradezu einen Hinweis dafiir 
bildet, wie die 02-Verhaltnisse in einem See gelagert sind. In Seen, 
welche zeitweise nur einen geringen 02-Gehalt aufweisen, oder wo 
dieser sogar ganz schwindet, findet man Larven der Plumosus
Gruppe, in solchen mit standig guter 02-Versorgung solche der 
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Tanytarsus-Gruppe (THIENEMANN). In Ubereinstimmung damit 
werden fUr Chironomidenlarven von Arten, die gewohnlich in O2-
armer Umgebung leben, recht lange Zeiten genannt, in dencn sie im 
Experiment anoxybiotische Bedingungen aushalten. SKADOVSKI 
konnte Chironomus-Larven der Plumosus-Gruppe bis zu 2 Wochen, 
COLE (I) solche von Chironomus ten tans von 1-3 Wochen, ausnahms
weise bis zu 50 Tagen, ALSTERBERG (I) Larven von Chironomus und 
allerdings auch Tanytarsus etwa 3 Tage, PAUSE erwachsene Larven 
von Chironomus gregarius etwa 2 Tage lang in 02-freier Umgebung 
halten, wahrend nach ALSTERBERG (I) die Tanypus-Larven, die 
gewohnlich in 02-reicherer Umgebung leben, nur einer 12stiindigen 
Asphyxie gewachsen waren. 

Wesentlich erweitert wurden unsere Kenntnisse nach der hier 
interessierenden Richtung durch die Untersuchungen von HARNISCH 
(I, 2, 5), der sich die Frage vorlegte, wie sich die Okologie der 
Chironomidenlarven mit den respirationsphysiologischen Einrich
tungen und Fahigkeiten der Tiere erklaren lasse. Er konntc zunachst 
den eindeutigen Nachweis fiihren, daB die Fahigkeit, bei Erniedrigung 
des 02-Partialdruckes den oxybiotischen Standardstoffwechsel auf
rechtzuerhalten, nicht yom Vorhandensein oder Fehlen des Hamo
glob ins abhangig sein konnte_ Es ergab sich namlich bei Unter
suchung verschiedener Arten in bezug auf die Fahigkeit, die O2-
Aufnahme bei stark sinkendem 02-Gehalt der Umwelt konstant zu 
halten, die folgende aufsteigende Reihe: Prodiamesa - Microtendipes 
- Eutanytarsus - Chironomus. Dies paBt nicht zur okologischen 
Beobachtung iiber den 02-Anspruch der Tiere an ihren Wohnort. 
1l!licrotendipes und Eutanytarsus sind zwar im wesentlichen als stenoxy
biont, Prodiamesa und Chironomus aber als euroxybiont zu bezeichnen, 
und trotzdem steht gerade eine dieser Arten am Anfang der Reihe. 
Ebensowenig paBt diese zur Auffassung von der entscheidenden 
Rolle des Hamoglobins fUr die O2-Versorgung in respiratorisch 
ungiinstigen Medien. Wenn auch Prodiamesa, deren Regulations
mechanismus zuerst versagt, als einzigc der untersuchten Arten keine 
Spur von Hamoglobin besitzt, ist auch die eine der Hamoglobin 
fiihrenden Arten, namlich l11icrotendipes, in bezug auf die konstante 
Aufrechterhaltung der 02-Aufnahme in respiratorisch ungiinstigen 
Medien den beiden andern Hamoglobin fiihrenden Arten weit unter
legen. Die Aufklarung iiber dieses eigenartige Ergebnis brachten 
weitere Beobachtungen von HARNISCH. Er bestimmte namlich eines
teils die 02-Aufnahme, andernteils die CO2-Abgabe von Chironomus 
plumosus, Eutanytarsus inermipes und Prodiamesa praecox einmal in 
Luft und dann in einer Gasmischung mit erniedrigtem 02-Partial
druck (0,8% einer Atmosphare). Unter der Voraussetzung, daB in 
beiden Fallen die oxydativ abhl.Ufenden Prozesse qualitativ die 
gleichen seien, berechnet er die beim Aufenthalt im crniedrigten 

6* 
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Oz-Gehalt auf das Konto der Oxydationsprozesse zu beziehenden 
ausgeschiedenen COz-Mengen. Die uber dies MaB ausgeschiedene CO2 

(Extrakohlensaure) ist auf anoxybiotische Prozesse zu beziehen, 
wobei zunachst offenbleiben muB, ob sie direkt wahrend derse1ben 
entstanden oder durch Saureproduktion aus salzartiger Bindung frei
gemacht wurde. Aus dem AusmaB der Oz-Aufnahme unter den beiden 
genannten Bedingungen konnte er ferner das Oz-Defizit in dem 
respiratorisch ungunstigeren Medium bestimmen. Der Quotient 
zwischen Extrakohlensaure und Oz-Defizit ergibt ein gutes MaB fur 
das Eintreten anoxybiotischer Prozesse, an Stelle ausfallender oxy
biotischer. Man kommt fur die drei Larvenarten zu folgenden GroBen 
des erwahnten Quotienten: Eutanytarsus 22,5, Prodiamesa 30,8 und 
Chironomus 36,1. Die Reihe stimmt also auffallend uberein mit den 
Anspruchen der Larven an den Oz-Gehalt des Wassers unter natiir
lichen Bedingungen. Die SchluBfolgerung wurde sein, daB Chironomus 
und Prodiamesa besser als Eutanytarsus unter ungunstigen respira
torischen Bedingungen leben konnen, weil bei ihnen in ausgesproche
nerer Weise anoxybiotische Prozesse fUr oxybiotische vikariierend 
eintreten konnen. Selbstverstandlich ist, wie HARNISCH selbst betont, 
eine weitere Klarung der Verhaltnisse durch Untersuchung des 
gesamten Stoffwechsels sehr erwunscht. Man wird jedenfalls auch 
hier bei der Anoxybiose zunachst an Prozesse am Glykogendenken. 
Wahrend bei normaler Oz-Versorgung solche kaum im Vordergrund 
zu stehen scheinen (respiratorischer Quotient der Larven im Mittel 
nach HARNISCH 0,63-0,69 je nach der Art), konnten die Verhaltnisse 
bei der Anoxybiose oder der partiellen Anoxybiose doch anders liegen, 
denn nach v. KEMNITZ (3) betragt der Glykogengehalt eines Chirono
midenmischmatcrials immerhin 2,37 % der frischen = 16,67 % der 
Trockensubstanz. Die Aufklarung der Natur der anoxybiotischen 
Prozesse erschcint urn so no tiger, als COLE (1) eine anoxybiotische 
Energiegewinnung im Sinne einer Garung ablehnt, weil die Chirono
midenlarvcn schon in einer 0,000032 mol KCN-Losung re1ativ rasch 
zugrunde gingen. Er fand, wenn auch nicht regelmaJ3ig, im Korper 
von Chironomus ten tans einen Komplex enzymatischer Natur, der 
ein Peroxyd aufzubauen und davon, allerdings nur bei Anwesenheit 
von Luft, Oz abzuspalten vermag, der eventuell in die ProzeBfolge 
eintreten konnte. Dann konnte natiirlich auch die HARNISCHschc 
Extrakohlensaure aus oxydativen Prozessen herstammen. COLE ver
mutet, daB unter natiirlichen Bedingungen, auch wenn das Seewasser 
an sich Oz-frei ist, die Tiere zu O2 gelangen konnen. Er fand namlich, 
daB die am Seeboden befindlichen, in Zersetzung befindlichen Pflanzen
reste kleine Mengen oxydierender Substanz produzieren, von der er 
es fUr moglich halt, daB es sich urn atomaren Oz handelt. Es scheint 
mir indes nicht wahrscheinlich, daB auf diesem Wege irgendwelche 
Tiere zu nennenswerten Oz-Mengen gelangen konnten, denn nach 
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ALSTERBERG (I) ist die 02-Zehrung des Schlammes an sich sehr stark, 
so daB die offenbar sehr geringen (und noch dazu fraglichen) O2-

Mengen nur zu einem Teil von den Tieren ausgenutzt werden kannten. 
GroBe anoxybiotische Fahigkeiten lassen sich weiterhin bei den Corethra

Larven erwarten, wenn auch eine experimentelle Untersuchung aussteht. Es 
ist bekannt [z. B. THIEN EM ANN (3), ALSTERBERG (I)J, daB man das Tier 
haufig, ja mit Vorliebe an Orten findet, au denen nur wenig oder kein 
elementarer O2 anzutreffen ist. Nach JUDAY (3) sollen indes die tagsuber 
in der 02-armen Tiefe lebenden Larven von Corethra punctipennis an die 
Oberflache kommen, wo sie naturlich O2 aufnehmen konnen, so daB sie 
danach jedenfalls nicht auf sehr lange Perioden anoxybiotischen Lebens 
eingestellt waren. 

Was die Entwicklungsstadien von auf dem Lande lebenden 
Insekten anbetrifft, so liegen einige einschHigigc Angaben fur Tenebrio 
molitor vor. Fur die Mchlwurmlarve hatte THUNBERG eine deutliche 
Abhangigkeit der 02-Aufnahme vom Druck gefunden, fur die Tenebrio
Puppe aber hat GAARDER in uberzeugender Weise dargetan, daB man 
den 02-Druck der Umgebung sehr weit senken muB, urn ein Ab
sinken der 02-Aufnahme zu erreichen. Es ergab sich hierbei eine 
bemerkenswerte Abhangigkeit von der Temperatur in dem Sinne, 
daB das Absinken bei 20° etwa bei 5 % Atmospharendruck begann, 
bei 31,7° dagegen schon bei 10%. Es hangt dies mit der durch 
Temperaturzunahme bedingten Steigerung des Stoffwechsels zu
sammen, die eine Abnahme der 02-Spannung der Gewebe bedingt. 
Die direkte Bestimmung derselben ergab eine wertvolle Bestatigung 
der von KROGH geauBerten Ansicht, das Absinken des 02-Verbrauches 
bei Tieren mit Abhangigkeit des 02-Verbrauches vom 02-Druck 
beginne dann, wenn in einem Teil der Gewebe der 02-Druck gleich 
Null wird. Hierbei lauft dann wenigstens ein Teil der Prozesse 
anoxybiotisch ab, und die Schlacken haufen sich im Karper an. 
So ist auch das Verhalten der Mehlwurmpuppen verstandlich, wenn 
sie nach einer Asphyxieperiode in normal 02-haltige Umgebung gc
bracht werden. Der 02-Verbrauch bleibt dann zunachst klein, steigt 
aber bald uber die Norm, urn die angehauften intermediaren Pro
dukte zu oxydieren, und gleicht sich dann schlief31ich wieder dem 
Normalen an. 

AnschlieBend sei hier noch bemerkt, daB die Larve von Calliphora 
zwar als oxybiotisches Tier zu betrachten ist, trotzdem kannen auch 
hier eine Reihe von Prozessen anoxybiotisch verlaufen, wie WE INLAND 
(6, 7) an Versuchen mit Tierbreien festgestellt hat; es kann hier 
sogar anoxybiotisch in einem bestimmten Larvenstadium und dem 
Puppenstadium Fett verschwinden. Es handelt sich dabei aber 
immer urn wesentlich geringere Mengen als im oxybiotisch geleiteten 
Versuch, bei dem ProzeB entstehen CO2 und H2, und zwar in 
cinem mittleren Verhaltnis von 1 Vol CO2: 1/2 Vol H 2. Wahrscheinlich 
ist letzterer als von der Karboxylgruppe des Fettsauremolekiils 
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abgespalten aufzufassen. Ein zweiter ProzeB, der auch bei anoxy
biotischer Versuchsfuhrung ablauft, ist die Fettbildung aus eiweiB
artiger Substanz bei der fressenden Larve; es scheint, daB hier die 
02-Zufuhr eher hinderlich als forderlich ist. Was den chemischen 
Mechanismus dieser Fettbildung anbetrifft, so stellt ihn sich WEIN
LAND als auf der Wirkung cines desamidierenden und eines Karboxyl 
abspaltenden Prozesses beruhend vor. 

Wir kommen nun zu den parasitischen Arthropodenlarven. Hier 
liegen eingehendere Angaben nur fur Gastrophilus equi vor. Diese 
Tiere leben unter natiirlichen Bedingungen im Pferdemagen, also an 
einem Ort, wo der Sauerstoffgehalt betrachtlichen Schwankungen 
unterlegen sein durfte. 1m allgemeincn werden sie wohl selten fUr 
langere Perioden ganz von der 02-Zufuhr abgeschnitten sein. Dem 
entspricht, daB sie im allgemeinen als 02-bedurftige Organismen 
anzusprechen sind, wofur auch das Vorkommen von Hamoglobin im 
Trachealorgan spricht. Andererseits besitzen sie recht ausgesprochene 
anoxybiotische Fahigkeiten, die ihnen vielleicht gelegentlich auch 
unter naturlichen Bedingungen nutzbringend sein konnen. Es ist 
durch die Versuche von v. KEMNITZ (2,3) [vgl. auch WEINLAND (9)], 
sowie auch von BLANCHARD und DINULESCU (I, 2) gezeigt worden, 
daB die Gastrophilus-Larven im Experiment unter Umstanden wochen· 
lang ohne elementaren O2 zu leben vermogen. DaB fur sie aber eine 
langcr dauernde Anoxybiose nicht das Normale ist, zeigt der Befund 
von v. KEMNITZ, daB die Tiere in einer aus indifferentem Gas be
stehenden Atmosphare relativ rasch ziemlich bewegungslos werden. 
Was nun den Stoffwechsel wahrend der Anoxybiose anbetrifft, so 
kann man nach den Versuchen v. KEMNITZ' annehmen, daB auch hier 
das Glykogen eine dominierende Rolle spielt. Freilich ergeben sich 
gegenuber dem Verhalten freilebender Tiere, die unter anoxybiotische 
Bedingungen gebracht werden, interessante Unterschiede. Das 
Glykogen nimmt relativ stark ab, dafur tritt eine Fettanhaufung 
im Korper ein, also ein ProzeB, wie wir ihm schon haufiger begegnet 
sind. Es scheint, daB er wenigstens zum Teil auch schon unter 
oxybiotischen Bedingungen ablauft, was eine interessante Parallele 
zu den Verhaltnissen bei parasitischen Helminthen darstellt. v. KEM· 
NITZ gibt als Bilanz fur Oxybiose die folgenden Werte fur 100 g 
Tier in 24 Stunden an: 1,334 g Glykogen verschwindet = 0,544 g 
CO2 + 0,033 g Fett. Aus dieser Bilanz folgert er, daB schon unter 
oxybiotischen Bedingungen ein groBer Teil des Glykogens auf an
oxybiotischem Wege umgesetzt wird, denn bei volliger Oxydation 
miiBte naturgemaB ein wesentlich hoherer CO2·Wert gefunden werden. 
Unter anoxybiotischen Bedingungen lautete die Bilanz fur die gleiche 
Tiermenge und die gleiche Zeitspanne: 0,723 g Glykogen ver
schwunden = 0,276 g CO2 + 0,060 g Fett. Bei der Gegenuberstellung 
der beiden Bilanzcn ist cinmal bemerkenswert, daB bei der Anoxybiose 
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im Gegensatz zu dem beim Regenwurm etwa gefundenem weniger 
Glykogen zersetzt wird als bei 02-Zufuhr. Es kann dies damit zu
sammenhangen, daB sich die Tiere beim Verweilen in der 02-freien 
Umgebung weniger bewegen, aber auch zum Teil damit, daB es sich 
eben bei der Oxybiose nicht urn cine reine Oxydation handelt. Andern
teils fallt an den beiden Bilanzen auf, daB wesentlich weniger End
produkte gefunden wurden, als dem verschwundenen Glykogen ent
spricht. Es mag sein, daB bei dem ProzeB etwas Wasser entsteht, 
vielleicht auch Glykogen zu Zucker abgebaut wird, ohne sofort in 
die Reaktionsfolge einzugehen. Man wird aber doch den Gedanken 
nicht los, daB vielleicht wesentliche Endprodukte bisher noch nicht 
gefunden wurden. Es ware zunachst naheliegend, naeh den spater 
anzufuhrenden SLATERschen (3) Ausfuhrungen uber den anoxy
biotischen Stoffwechsel der Kuchenschabe an die Produktion von 
Milchsaure zu denken. DaB dies aber nicht das Richtige treffen wurde, 
geht aus den Untersuchungen von BLANCHARD und DINULESCU (2) 
hervor. Sic fanden namlich, daB in den ersten Anoxybiosetagen (die 
Tiere waren in 01 versenkt, also allerdings keine sehr streng an
oxybiotischen Bedingungen) das Glykogen nur wenig abnimmt und 
ebenso die Milchsaure. Es soil dies mit dem Luftgehalt der Tracheen 
zusammenhangen. Yom lO. Tage ab etwa nimmt das Glykogen stark 
ab, und zwar etwa fUr lOO g Tier in 24 Stunden urn 1,0 g Glykogen, 
ein Wert, der mit dem v. KEMNITzschen ziemlich harmoniert. In 
der gleichen Zeitspanne und fur die gleiche Tiermenge nimmt die 
Milchsaure aber nur urn etwa 7 mg zu. Freilich scheint nur der 
Milchsauregehalt des Korpers untersuch.t worden zu sein, vielleicht 
ware doch auch an eine Ausscheidungsmoglichkeit zu denken. Jeden
falls scheinen mir die bei Gastrophilus ablaufenden Prozesse noch' 
nicht befriedigend geklart zu sein. 

In bezug auf die Notwendigkeit, mit einer geringen 02-Menge 
auskommen zu mussen, liegen die Verhaltnisse ahnlich wie bei den 
Gastrophilus-Larven, bei den verschiedenen in der mensch lichen oder 
tierischen Haut parasitierenden Insektenlarven. Besonders extrem 
durfte die Sachlage bei den in der Tiefe minierenden Larven, wie 
etwa der Hypoderma-Larve, liegen; hier kommt fur eine eventuelle 
02-Versorgung nur der Gewebesauerstoff in Frage, bevor der Parasit 
durch ein Hautgeschwur in Kommunikation mit der atmospharischen 
Luft tritt. Man kann sich nur schwer vorstellen, daB der Gewebe
sauerstoff allein eine reichliche 02-Zufuhr durch die relativ dicke 
Chitinschicht ermoglicht. Gunstiger daran sind die oberflachlich in 
der Haut lebenden Formen, sie sind sicherlich oxybiotisch lebende 
Organismen, wenn sie auch gut ausgebildete anoxybiotische Fahig
keiten besitzen. In Ubereinstimmung mit dieser Auffassung steht 
einmal, daB man durch VerschluB der Geschwursoffnung die Derma
tobia-Larve abtoten kann [MARTINI (2) J, aber auch, daB die Cordylobia-
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Larven im Experiment relativ langen 02·AbschluB vertragen (BLACK
LOCK, GORDON und FINE). 

Anhangsweise haben wir hier auf eine weitere Frage hinzuweisen. Bei 
der relativ geringen Widerstandsfahigkeit der Insekten gegeniiber 02-Mangel 
ist es auffallend, daB in der Literatur eine ganze Reihe von Angaben vor
liegen iiber gelegentliches Vorkommen erwachsener Insekten oder ihrer 
Larven im Darmkanal des Menschen oder der Tiere, wo sie sich zum Tell 
sogar lange halten und unter Umstanden Krankheitserscheinungen hervor
rufen sollen. Dabei miiBten sie unter Bedingungen leben, die, abgesehen 
von der Einwirkung der Verdauungssafte, auch in bezug auf die 02-Ver
sorgung fiir die Tiere ganz ungewohnliche sind. Diese FaIle werden unter 
dem Begriff der intestinalen Myiasis zusammengefaBt. Inwieweit es sich dabei 
urn fakultativen Parasitismus oder wenigstens urn FaIle lebend iiberstandener 
Darmpassage handelt, oder aber urn zufallige Verunreinigung des Unter
suchungsmaterials bzw. Tauschung des Untersuchers seitens des Patienten, 
kann hier nicht naher untersucht werden. Ebensowenig kann es meine 
Aufgabe sein, die ganze Kasuistik der bekanntgewordenen FaIle anzufUhren. 
Ich verweise diesbeziiglich auf entomologische Werke, z. B. RILEY und 
JOHANNSEN oder MARTINI (I). Es sei hier nur angefiihrt, daB die gefundenen 
Insekten den verschiedensten Ordnungen angehoren. Von Acarinen wurden 
so gefunden Tyroglyphus siro, von Myriapoden Geophilus gorizensis, von 
Coleopteren die Larven von Blaps mortisaga; vor allem aber handelt es sich 
urn Dipterenlarven der Gattungen Piophila casei, Erystalis, Fannia scalaris 
und canicularis, Musca domestica, Muscina stabulans, Sarcophaga, APhio
chaete xanthina, neuerdings (HERMS und GILBERT) kame fUr den Menschen 
noch Lucilia in Frage. Soweit ich sehe, wurden bisher noch keine Versuche 
unternommen, etwa mit dem Stuhl abgegangene Fliegenlarven unter anoxy
biotischen Bedingungen weiter zu ziichten, sondern die Aufzuchtversuche 
wurden immer oxybiotisch durchgefiihrt. Die von DESOIL und DELHAYE 
durchgefUhrten Versuche ergaben jedenfalls fUr CaZZiphora-Larven, die alIer
dings nicht von einem MyiasisfalIe stammten, keine sicheren Anhaltspunkte 
dafiir, daB sie den Bedingungen, wie sie im Darme vorliegen, langere Zeit 
widerstehen konnen. Sehr merkwiirdig - und in bezug auf die Richtigkeit 
der Beobachtungen stutzig machend - sind die FaIle lang dauernder 
intestinaler Myiasis, die zu der Hilfshypothese fiihren muBten, die Fliegen
larven wiirden sich im menschlichen Darm padogenetisch vermehren. Das 
ganze Gebiet kann noch nicht als befriedigend geklart gelten, insbesondere 
nicht nach der uns hier interessierenden Richtung. 

Was schlief31ich erwachsene Insekten anbetrifft, so liegen iiber 
anoxybiotischen Stoffwechsel nur sehr wenig verwertbare Angaben 
vor. Die eingehendsten Versuche wurden von SLATER (2) und von 
DAVIS und SLATER (I) an Periplaneta orientalis durchgefuhrt. Sie 
stellten zunachst die Intensitat des 02-Verbrauches unter oxy, 
biotischen Bedingungen fest, hierauf brachten sie die Tiere fur 
1/2- 1 Stunde in ein indifferentes Gas und bestimmten nach Be, 
endigung dieser anoxybiotischen Periode wiederum die 02,Aufnahme. 
Sie war in den ersten 3-4 Stunden gegenuber der Norm erhoht, 
urn dann wieder das urspriingliche Niveau einzunehmen. Es lieB 
sich dann zeigen, daB so das von den Tieren wah rend der 02,freien 
Periode erlittene 02,Defizit vollig ausgeglichen wurde. Spaterhin 
bestimmte SLATER (2) sowohl die 02,Aufnahme als auch die CO2, 
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Abgabe vor und nach der Anoxybioseperiode. In bezug auf erstere 
ergaben .sich wiederum ahnliche Verhaltnisse, wie sie eben erwahnt 
wurden, bei der letzteren zeigte es sich, daB sie im Verhaltnis zur 
02-Aufnahme relativ herabgesetzt ist. Dies ftihrt natiirlich auch zu 
einer Herabsetzung des respiratorischen Quotienten, bis sich auch 
dieser am SchluB der Erholungsperiode wieder der Norm angleicht. 
(Normaler respiratoriseher Quotient: 0,90, 1/2 Stunde nach Anoxy· 
biose: 0,71, 1 Stunde: 0,72, 11/2 Stunde: 0,85, 2 Stunden: 0,88 im 
Mittel.) Aus den Zahlen der CO2-Ausscheidung nach der Anoxybiose 
und der wahrend derselben aufgelaufenen "Sauerstoffschuld' 'berechnet 
SLATER die Menge Kohlensaure, die im Karper zuriickgehalten wiirde, 
wenn die Verhaltnisse so lagen, wie beim quergestreiften Muskel, 
d. h., daB wahrend der Anoxybiose Milchsaure entstiinde und durch 
die Karbonate des Korpers gebunden, in der Erholung aber im Ver· 
haltnis 1 : 4,4 oxydiert bzw. zu Glykogen resynthetisiert wiirde, wobei 
dann ein Teil der entstehenden CO2 in Karbonatbildung im Korper 
zuriiekbliebe. Andererseits berechnet SLATER die Menge Milchsaurc, 
die unter der obenerwahnten Annahme dem wahrcnd der Erholung 
iiberschieBend aufgenommenen O2 entspricht und aus dieser Milch
saurezahl die bei dem Oxydations- bzw. ResyntheseprozeB maximal 
zu bindende CO2-Menge. Diese Rechnung ergibt einen hoheren Wert, 
als es der der ersten Berechnungsweise ist (93 cmm CO2 pro Gramm 
und Stunde gegeniiber 59 cmm). Diese Unstimmigkeit fiihrte dazu, 
daB DAVIS und SLATER direkt die Veranderungen des Milchsaure
gehaltes des Schabenkorpers wahrend und nach der Anoxybiose
periode erforschten. Dabei ergab sich zunachst, daB die Milchsaure 
in der Anoxybioseperiode zunahm, und zwar war das AusmaB der 
Zunahme naturgemaB abhangig von der Dauer der 02-freien Periode 
und der Temperatur. Die Zunahme betrug, urn nur eine Zahl zu 
nennen, bei einer 2stiindigen Anoxybioseperiode und 25 0 80 mg- % 
(Normalwert 18,8mg- %, Wert nach der Anoxybioseperiode98,8mg- %). 
Dieser tatsachlich gefundenen Milchsaurezunahme steht nun aber 
eine errechnete theoretische von in diesem Falle 540 mg- % gegeniiber. 
Ein ahnliches MiBverhaltnis zwischen gefundener und berechneter 
Milchsaurezunahme besteht auch in allen anderen Versuchen. Der 
Quotient zwischen beiden Werten betragt im Mittel nur 0,24. Dies 
fiihrt DAVIS und SLATER zu der Annahme, daB neben der Milchsaure
bildung noeh ein weiterer ProzeB im Periplanetenkorper vor sieh 
gehen miisse, der noeh weiterer Aufklarung bediirfe. Es ist zu be
dauern, daB die genannten Autoren keine Glykogenbestimmungen 
durehgefiihrt haben, so daB es nieht zu entseheiden ist, ob sieh dieser 
am Glykogen abspielen kannte. Es lage ja nahe (vgl. Gastrophilus), 
an die Bildung von Fett aus Glykogen zu denken. Was nun das 
Verhalten der Milchsaure wahrend der Erholung von der Anoxybiose 
anbetrifft, so ergab sieh, daB sie zum Teil versehwindet, und zwar 
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etwa bis auf das normale Niveau. Die erhobenen Befunde sprechen 
nach der Ansicht von DAVIS und SLATER am ehesten dafur, daB die 
im Korper angesammelte Milchsaure vollig oxydiert und nicht zum 
Teil zu Glykogen resynthetisiert wird. Aber auch in dies em Punkte 
wird man endgultige Klarheit erst bekommen, wenn das Verhalten 
des Glykogens selbst erforscht sein wird. 

Recht bemerkenswert ist, daB die bei Periplaneta gefundenen Ver
haltnisse offenbar nicht ohne wei teres auf andere erwachsene Insekten 
Ubertragen werden konnen. Aus den Angaben von COOK fur Termopsis 
nevadensis geht namlich hervor, einmal, daB das Tier gegen 02-Entzug 
vicl unempfindlicher ist als die Schabe, es erholte sich noch nach 
48sttindiger Anoxybiose. Vor allem aber konnte nach Wiederver
bringen in 02-haltige Umgebung keine 02-Schuld festgestellt werden, 
die 02-Aufnahme lag ganz in der Hohe des Normalen. Von besonderem 
Interesse ist ferner, daB wah rend der Anoxybiose auBer CO2 noch 
ein anderes Gas (CH4 , H2?) abgegeben wurde, und zwa.r konnte mit 
Sicherheit dargetan werden, daB dieser Vorgang auf der Tatigkeit 
der Darmfauna (Protozoen oder Bakterien?) beruht. 

Schliel3lich seien in ganz kurzer Form noch die Tardigraden er
wahnt. Es kommen ·hier bei 02-Entzug asphyktische Erscheinungen 
zustandc, die vor allcm darin zu beruhen scheinen, daB die Epithel
zellen die Wasserbewegungen im Organismus nicht mehr zu regulieren 
vermogen, und die relativ rasch in den Tod ubergehen. Dagegen 
besteht die Moglichkeit, daB im Zustand der Anabiose anoxybiotische 
Verhaltnisse langer ausgehalten werden, verstandlicherweise vor aHem 
bei extrem niedrigen Temperaturen. Hier konnten keine Hinweise 
fUr das ,Weitergehen chemischer Prozesse gefunden werden, so daB 
vor allem RAHM die Auffassung vertritt, die Lebensvorgange standen 
hier vollstandig still, cine Ansicht, die freilich noch nicht allgemein 
angenommen ist (vgl. betreffs Anoxybiose der Tardigraden vor allem 
RAHM, BAUMANN, MARKUS, wo sich viele weitere Literaturhinweise 
finden). 
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Es solI im folgenden durchaus nicht der Versuch gemacht werden 
eine Darstellung der Vitaminlehre zu geben. Sie war in den letzten 
Jahren wiederholt Gegenstand von vorzuglichen Zusammenfassungen, 
von denen allerdings oft gilt, daB sie schon beim Erscheinen veraltet 
sind, was einerseits ein Beweis fUr die ungeheure Arbeit ist, die auf 
dies em Gebiete geleistet wird, andererseits aber auch fur die graBen 
methodischen Schwierigkeiten dieser Forschung. 

Auf Wunsch der Herausgeber solI besprochen werden, weIche 
allgemeine Rolle den als Vitamin en bezeichneten Stoffen im Haushalt 
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der lebenden Natur zukommt, welche Organismen ihrer bedurfen 
und welche sie bilden und ob sich auf Grund der bekannten Tatsachen 
moglicherweise Gesichtspunkte zum Verstandnis ihrer Wirkung ge
winnen lassen. 

Die Vitamine sind organische Substanzen, welche in allerkleinsten 
Mengen in der Nahrung vorhanden sein musseri urn einen normalen 
Stoffwechsel bzw. normale Funktionen des Organismus moglich zu 
machen. Sie sind in der Nahrung in so geringen Mengen vorhanden, 
daB sie energetisch keinesfalls in Betracht kommen. Der Korper 
kann gewisse Substanzen, die er unbedingt benotigt, selbst nicht auf
bauen und muB sie deshalb in der Nahrung fertig bekommen. Wahrend 
bis vor einem Viertcljahrhundert nur soviel anerkannt war, daB in der 
Nahrung der hoheren Tiere EiweiB, Fett und Kohlehydrat vorhanden 
sein muB, da der Tierkorper diese nicht selbst bilden kann, ist in den 
letzten Jahrzehnten bekannt geworden, daB auch andere organische 
Substanzen in der Nahrung unentbehrlich sein konnen und cha
rakteristischerweise handelt es sich dabei immer urn Substanzen, die 
nur in sehr geringen Mengen benotigt werd~n. Man hat sie zuerst 
als akzessorische Nahrungsfaktoren, spater und heute allgemein als 
Vitamine bezeichnet. 

Die ganze Vitaminlehre hat eine ausgesprochen praktische Be
deutung. Sie ist aus der menschlichen Pathologie entstanden. Unter 
unnaturlichen Ernahrungsbedingungen, speziell bei einseitiger Er
nahrung, die durch Uberbevolkerung, Mif3ernte, einseitige industrielle 
Fortschritte, Krieg, Gefangnis, Schiffahrt verursacht sein kann, sind 
bestimmte Krankheiten beobachtet worden. Auch bei den kunstlichen 
Ernahrungsbedingungen von Haustieren haben sich derartige Probleme 
ergeben. Man hat diese Krankheitserscheinungen dann auf den 
Mangel irgendeines Nahrungsstoffes zuruckgefuhrt. So ergaben sich 
Fragestellungen von weitgehend praktischer Bedeutung, wogegen aber 
das Problem vom allgemein biologischen Standpunkt aus vernach
lassigt wurde. Darum ist von verschiedenen Tierarten, die in prak
tischer Hinsicht irgendwie in Betracht kommen, sehr genau bekannt, 
welche Vitamine sie brauchen, wahrend von zahlreichen anderen 
jegliche Kenntnis daruber fehlt. 

Es scheint nun aber, daB nicht nur hohere Tiere, sondern auch 
ganz niedrige Organismen zu ihrer Entwicklung ganz bestimmte 
organische Substanzen in minimalsten Mengen brauchen. Diese 
akzessorischen Nahrungsfaktoren muBten allerdings nicht mit denen 
der hoheren Tiere identisch sein. Aber auch schon innerhalb der 
Vertebratenreihe scheinen Differenzen bezuglich des Bedarfs an 
einzelnen Vitaminen zu bestehen. 

Wir werden deshalb die Grundtatsachen der Vitaminlehre als 
bekannt voraussetzen und uns im folgenden fragen: 
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I. Welcher Vitamine bedlirfen vcrschiedene Tierarten? 
2. Was ist der Bedarf von niedrigen Organism en an vitamin

iihnlichen akzessorischen Nahrungsstoffen? 
3. Wo werden Vitamine gebildet und schliei31ich 
4. lassen sich auf Grund obiger Kenntnisse Folgerungen bezliglich 

der Rolle dieser Substanzen im Korper ziehen? 

I. Die Bedeutung der Vitamine bei der Ernahrung 
verschiedener Tierarten. 

Zu Untersuchungen uber gewisse Vitamine werden bekanntlich 
ganz bestimmte Tierarten verwendet. Die Ursache hierflir ist, daB 
nicht jede Art gleich empfindlich fur den Mangel an bestimmten 
Vitaminen ist. Nachdem, wie erwahnt, diese Untersuchungen meist 
von praktischen Gesichtspunkten ausgingen, werden gewohnlich Tier
arten verwendet, die besonders empfindlich sind, bzw. sich ahnlich 
dem Menschen oder gewissen Haustieren verhalten. So wird be
kanntlich fUr Untersuchungen uber Vitamin A, D und E ganz all
gemein die weiBe Ratte, fur Vitamin B frliher gewohnlich die Taube 
oder das Huhn, gegenwartig allerdings auch die Ratte, fUr Vitamin C 
das Meerschweinchen benutzt. Wahrend wir liber diese Tierarten auf 
das Genaueste informiert sind, fehlen Angaben bezliglich zahlloser 
anderer. Eine Zusammenstellung des Bckannten kann vielleicht dazu 
anregen zur AusfUllung der Lucken beizutragen. Wir behandeln die 
Frage einzeln nach Vitaminen. 

a) Bedarf an Vitamin A. 
Diesc Substanz ist bekanntlich fettloslich bzw. m fettlosenden 

Substanzen loslich. Sie ist zum normalen Wachs tum von Mausen 
und Ratten, an denen ihre Wirkung zuerst gefunden wurde, unent
behrlich. Ihr vollstandiger Mangel fUhrt zu Erkrankungen der ver
schiedenen Schleimhaute, die ihre Widerstandsfahigkeit gegenuber 
Infektionen verlieren. Besonders charakteristisch ist die Xerophthalmie, 
die Erkrankung der Konjunktiva. Es ist ferner bekannt, daB Carotin 
die Muttersubstanz des A-Vitamins ist und daB im Tierkorper aus 
diesem gelben Pflanzenfarbstoff das farblose Vitamin A gebildet 
wird (EULER 1929, 1931; KARRER 1929). Es wird daflir von 
KARRER die fo!gende Forme! angegeben: 

CH3 CH3 '" / C CH3 CH3 

H~ \ - CH = CH - d = CH - CH = CH - d = CH - CHPH 
I II 

H 2C C-CHa " / CH2 

Die meisten Erfahrungen uber den Bedarf an Vitamin A besitzen 
wir von der Ratte. Stellt man fur diese eine Diiit der folgenden 
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Zusammensetzung: Kasein 15-20 %, Starke 55 %, Hefeextrakt 8 %, 
Salzgemisch 4 %, A-Vitaminfreies, gehartetes Pflanzenal 15% zu
sammen, so hart das Wachstum der jungen Tiere bald auf, wie das 
aus der bekannten Gewichtskurve sehr charakteristisch hervorgeht. 
Von Carotin wird 20 y pro Tag von einer Ratte zum normalen Wachs
tum benatigt. Fehlt es, so stellen sich spater dann Xerophthalmie 
und andere Schleimhauterkrankungen. ein 1. 

Ganz ahnlich ist der Verlauf des A-Mangels bei Mdusen. Das 
normale Epithel der Schleimhaute, besonders auch von inneren 
Organen, keratinisiert. Eine der Folgen davon ist die Xerophthalmie, 
die sich in sehr verschieden langer Zeit, 15-120 Tagen, entwickelt 
(WOLFE und SALTER 1931). 

Auch bei Kaninchen wird nach A-Mangel Xerophthalmie be
obachtet. Die ersten Symptome zeigten sich in Versuchen von 
NELSON und ALWIN (1920) nach 61 Tagen als Trtibungen und weiBe 
Auflagerungen auf der Hornhaut mit starker Sekretion. Ferner 
trat Appetitlosigkeit auf. Nach Zufuhr von frischem Gemtise heilten 
diese Erscheinungen aus. 

Ganz anders sind die Erscheinungen des A-Mangels bei Hunden. 
E. MELLANBY (1931) findet bei ohne A ernahrten jungen Hunden 
Degenerationen im Rtickenmark und damit zusammenhangend 
Spasmen, Inkoordinationen der Bewegungen und allgemeine Schwache. 
SULZMANN, MULLER und AUGLEY (1932) fan den allerdings andere 
Erscheinungen: Anamie, Hauterkrankungen, Appetitlosigkeit und 
Anderungen in der Konzentration der Blutlipoide. Dagegen fanden 
sie keine nervasen Erscheinungen. Schon 1921 hatten STEENBOCK 
und HART tiber A-Mangel bei Hunden gearbeitet. Die von ihnen 
beobachteten Erscheinungen waren aber, wie sich heute rtickblickend 
sagen laBt, zum Teil durch D-Mangel bedingt. Dagegen dtirfte in 
ihren Versuchen auf A-Mangel beruht haben, daB die Tiere eine eitrige 
Keratitis mit Trtibung und teilweise mit Ulzeration der Cornea 
bekamen, die durch Lebertran ausheilte. 

Das Vitamin A wird beim Bund in der Leber aufgestapelt. 
SIMONNET und BUSSON (1932) haben das direkt bewiesen, indem sie 
einen Leberlappen exstirpierten, seinen A-Gehalt bestimmten und 
dann das Tier reichlich taglich mit A-Vitamin fiitterten. Nach einiger 
Zeit wurde es getotet und in der Leber der A-Gehalt wieder bestimmt. 
Es wird nicht nur in groBen Mengen aufgelagert, sondern auch 
wochenlang hicr zurtickgehalten, wahrend andere Organe, z. B. die 
Niere, es langst verloren haben. 

Wichtig ist, daB bei anderen Tierartcn, speziell dem Meer
schweinchen, keine Aufstapelung von Vitamin A gefunden wird. 

1 Z. B. auch Epithelmetaplasie im Vormagen (MOLL, DONAGK, LAQUER: 
Klin. Wschr. 1933, 465). 
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Wenn man Hiihner mit geschliffenem Reis futtert, dem B-Vitamin 
enthaltende Extrakte beigesetzt sind, so erhalt man haufig keine 
B-Avitaminose, dagegen Xerophthalmie, also eine A-Avitaminose. 
Die Augenerscheinungen treten am 7.-79. Versuchstag auf, futtert 
man die Tiere mit ungeschliffenem Reis, so erkranken sie nicht. Die 
Xerophthalmie geht schlieBlich in Erblindung uber und die Tiere 
sterben an Kachexie (GUERRERO und CONCEPCION 1920). Auch 
spontan kommt diese Erkrankung als Folge von A-Mangel bei Huhnern 
vor (SEIFRIED I93I). Dabei erkrankt nicht nur die Konjunktiva, 
sondern auch das Epithel der oberen Luftwege. 1m Darmtrakt findet 
man an Stelie des normalen Epithels ein verhornendes Platten
epithel und gleichzeitig kommt es zu Infektionen, z. B. Schnupfen. 
Wenn I932 ELVEH]EM und NEU angeben, daB ohne A ernahrte 
Huhner in ihren Versuchen schon nach S Wochen unter Erscheinungen 
von Nervendegenerationen und muskularen Inkoordinationen er
krankten, wobei gleichzeitig ein Ansteigen der Harnsaurekonzentration 
im Blut als Folge einer Nierendegeneration beobachtet wird, so 
scheint es wahrscheinlich, daB hier im wesentlichen ein B-Mangel 
gewirkt hat. Der Vitamin A-Bedarf (alierdings zusammen mit dem 
Vitamin D-Bedarf) ist beim Huhnchen sogar recht hoch, denn nach 
McFARLANE (I93I) genugt I % Lebcrtran in der Nahrung noch 
nicht, urn normales Wachstum zu garantieren. Von Carotin ist zum 
normalen Wachs tum taglich SOy notig. 

Eine Reihe von Arbeiten beschaftigt sich mit dem Bedarf von 
A-Vitamin bei Haustieren (BONGERT I93I). A-Vitamin wird reich
lich in der Milch der Kuh ausgeschieden. Kalber erhalten optimale 
Mengen auf diese Weise. Eine Vermehrung durch Lebertran bewirkt 
bei Kalbern kein besseres Wachstum (ISAACHSEN I93I). Beim 
Rind hatte FUNK als A-Vitamin-Mangel die "Lamziekte" in Sudafrika 
aufgefaBt, was aber von spateren Autoren nicht mehr angenommen 
wurde (THEILER u. a. I920). 

Schweine zeigen noch gutes Wachstum, wenn sie mit Zerealien 
die an Vitamin A arm sind, z. B. gelbem Mais und Fischmehl, ernahrt 
werden. Das Wachstum wurde durch an A und D reiches Herings
mehl nicht verbessert. Ihr Bedarf an Vitamin A scheint demnach 
gering zu sein (SHEELY I932) .. Beim volistandigen Fehlen von A 
soli man bei Schweinen und Kiihen, ebenso wie nach gewissen Angaben 
bei Huhnern und Hunden, nervose Erscheinungen, Krampfe und 
Nervendegenerationert find en (HUGHES). 

TILDEN und MILLER (I 930) sahen bei Allen hauptsachlich Storungen 
im Magen- und Darmkanal, dagegen keine Erscheinungen an den 
Augen und im Respirationstrakt (TURNER und LOEW I93I). Das 
ist urn so merkwurdiger,als ja beim Menschen bzw. bei kleinen Kin
dern die erste Erscheinung des A·Mangels, z. B. bei Ernahrung mit 
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Buttermilch oder Magermilch, besonders wenn das Milchfett durch 
Pflanzenmargarine ersetzt wird, gerade Xerophthalmie ist (BLOCH 
19 17). 

Uber den Bedarf von niedrigen Tieren an A-Vitamin beschranken 
sich unsere Kenntnisse auf die folgendcn wenigen Angaben. THOMAS 
zeigte (1931), daD schon beim Seeigel eine Forderung des Wachstums 
durch Carotin, die Vorstufc des Vitamin A, zu erreichen ist. Er gab 
zu 20 cern Seewasser 1 mg CarotinkristaIle, lieD die Seeigeleier 
24 Stunden darin stehen und fand dann eine deutliche fordernde 
Wirkung auf die Entwicklung. Besonders auffallend war das stark 
vermehrte Wachstum des Mesenchyms. A.hnliche Wirkungen erhielt 
er auch dann, wenn die Eier noch vor der Befruchtung in das Carotin 
enthaltende Wasser gebracht wurden. Eine Parthenogenese entstand 
nicht, dagegen wurde Sperma im Carotin enthaltenden Wasser in 
45 Minuten abgetotet. Merkwiirdig ist allerdings, daD das Carotin 
nach und nach seine Kraft verlor. 

Der Gehalt verschiedener niederer Tierarten an Vitamin A ist 
natiirlich noch kein Beweis dafiir, daD diese Tiere es zu ihrem Leben 
auch gebrauchen. Deshalb sind aIle jene Angaben, die diesbeziiglich 
im Abschnitt iiber die QueUe der Vitamine mitgeteilt sind, hier nicht 
zu verwerten. 

SchlieBlich liegen noch alte Versuche von HARDEN und ZILVA 
(1920) an Froschen vor. Ihre Versuche an Kaulquappen hatten kein 
befriedigendes Resultat, denn die Tiere gingen auch bei einer sonst 
scheinbar kompletten Nahrung bald ein. Bei ausgewachsenen Froschen 
solI nach ihren AngabenA lebensnotwendig sein. Bei einer Grunddiat, 
die aus 20 % Kasein, 75 % Starke und 5 % Sal zen bestand, sind 
6 Tiere ohne Vitamin A innerhalb 155 Tagen gestorben. 

Zusammenjassend kann also gesagt werden, daD Vitamin A fUr 
aIle untersuchten Vogel und Sauger lebensnotwendig ist. Es wird 
bei jungen Tieren zum Wachstum benotigt. Mangelt es, so tritt 
eine Keratinisierung des Epithels der Schleimhaute ein und gleich
zeitig sinkt deren Widerstandsfahigkeit gegeniiber Infektionen. Bei 
gewissen Tierarten treten allerdings ganz andere, namlich nervose 
Storungen in den Vordergrund der Erscheinungen. 

b) Bedarf an Vitamin B. 
Die Analyse der Wirkung von Vitamin B auf verschiedene Tier

arten wird dadurch erschwert, daD der unter dieser Bezeichnung 
bekannte Faktor im Laufe der letzten Jahre in eine Reihe von ver
schiedenen ahnlichen Substanzen aufgeteilt wurde. Der Bedarf ver
schiedener Tierarten an Vitamin B ist aber vielfach noch zu einer 
Zeit untersucht worden, als diese Differenzierung der verschiedenen 
Faktoren noch nicht stattgefunden hatte. Vitamin B wird heute 
aufgeteilt erstens in B1, das sog. antineuritische Vitamin, das wasser-
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loslich ist und durch hohe Temperatur sowie durch Alkali zerstort 
wird. Es ist fur das Wachstum von Ratten notig und bei dies en 
sowie bei Tauben hat sein Mangel neuritische Wirkungen. Ferner in 
B2, das ebenfalls wasserloslich und alkaliempfindlich, aber thermostabil 
ist. Es wird ebenfalls benotigt fUr das Wachs tum von Ratten, heilt 
aber im Gegensatz zum vorigen die Polyneuritis nicht. Es wird auch 
als GOLDBERGERS Antidermatitisfaktor oder als Antipellagrafaktor 
bezeichnet. Weitere Faktoren, die aber nicht allgemein als solchc 
angenommen werden, sind: B3, ein thermolabiler Faktor, den 
Tauben benotigen, nicht aber Ratten (WILLIAMS und WATERMAN 
1928). Ein vierter Faktor, B4, ist alkali- und thermolabil und ist 
fur Ratten und nicht fUr Vogel notig (READER 1928-30). Ein 
ahnlicher funfter Faktor ist fur Mikroorganismen nachgewiesen 
und gehort demnach eigentlich nicht mehr hierher (RANDOIN und 
LECOQ 1929 und PETERS 1930). 

c) Bedarf an Vitamin B1• 

Bekanntlich ist das B-Vitamin als erstes der Vitamine von 
EIJKMANN (1897), GRIJNS und FUNK an Huhnern und Tauben 
entdeckt worden. Werden diese einseitig, z. B. mit geschaltem Reis, 
ernahrt, so erkranken sie an einer schweren Polyneuritis. Der heilende 
Faktor, durch dessen Hinzusetzung der Mangel des geschalten Reises 
erganzt werden kann, ist schon recht fruh konzentriert worden; seine 
chemische Differenzierung steht allerdings trotz zahlreicher Be
muhungen in dieser Richtung auch heute noch aus. Ganz ahnlich 
erkranken auch Sperlinge. Andererseits weicht die Erkrankung dieser 
Vogel in vieler Beziehung von der mensch lichen Beri-Beri, mit der 
sie in Verbindung gebracht wurde und die ursprunglich zu ihrer 
Entdeckung fuhrte, abo FUJITANI (19IO), MCCARRISON (1919), OGATA 
(1924), NAGAYO (1923), MARSHALL FINDLAY (1921) gaben die aus
fuhrliche Beschreibung dieser V ogel-Beri -Beri. Sie besteht aus 
Lahmungen von verschiedenen Muskeln und dadurch bedingtem 
Emprosthotonus (Zuruckziehen des Kopfes), sensorischen Storungen, 
Kleinhirnstorungen, Sinken der Temperatur, Verlangsamung der 
Atmung, Anderung des Herzrhythmus und Abnahme des Korper
gewichtes urn 1/3_1/4, Der Tod tritt ungefahr nach I Monat ei"n. Bei 
der Sektion findet man eine Atrophie aller Gewebe. Nur die Neben
nieren, und zwar ihre Rinde hypertrophierten (MCCARRISON I928, 
VERZAR und PETER 1924, BEZNAK 1923). Die Hypophyse solI nicht 
verandert werden. Besonders charakteristisch ist auch, daB die Testes 
fruhzeitig degenerierten. Bei Tauben findet man schon nach 14 Tagen 
in den Testes Bindegewebsvermehrung und Degeneration, sowie 
Verminderung der Spermatozoen, die schlief31ich ganz verschwinden 
(PORTIER I920). Dasselbe sieht man bei Hahnen (DUTCHER und 
STANLEY 1921). 
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Die Veranderungen im Zentralnervensystem, welche die schweren 
polyneuritisartigen Erscheinungen verursachen, sind die folgenden: 
man findet ein fast vollstiindiges Verschwinden der NIssL-Granula 
und Chromatolyse in vielen Zellen, sowie Degeneration zahlreicher 
Achsenzylinder bis in die peripheren Nerven. 

1m Gegensatz zur. menschlichen Beri-Beri wird bei den Vogeln 
Odem nicht regelmaJ3ig beobachtet (MCCARRISON I928). Gesehen 
wurde es z. B. von GRAHAM (I927) und TAYLOR und THANT (I928). 
Die widersprechenden Resultate verschiedener Autoren sind vielleicht 
darauf zuruckzufuhren, daB die Nahrung der Tiere von den ver
schiedenen Teilfaktoren des B verschiedene Mengen enthielt. Uber
haupt muB bemerkt werden, daB viele altere Untersuchungen, die 
nur mit geschaJtem Reis durchgefuhrt wurden, nicht nur in bezug 
auf B-Vitamin, sondern auch bezuglich EiweiB, Fett, Salze und 
A-Vitamin inkomplett waren. SIMONNET '(I920) hat eine sonst 
komplette Nahrung zusammengestellt, in der nur das B-Vitamin 
mangelte, und beobachtete dabei nur die tetanische und niemals 
die paralytische Form der Polyneuritis. Diese Unterschiede im 
Krankheitsablauf scheinen einer weiteren Analyse zu bedurfen. 

Auch Ratten erkranken ohne Vitamin B an Polyneuritis (OSBORNE, 
:MENDEL und MCCOLLUM nach VOEGTLIN und LAKE I9I9). Fur 
diese hatte schon FUNK (I922) gezeigt, daB sie ohne B-Vitamin nicht 
wachs en, aber er zeigte auch, daB man die inkomplette Nahrung der 
Tiere durch Hefeextrakte komplettieren kann, daB aber aus den 
Hefeextrakten durch Adsorption zwei Faktoren erhalten werden, von 
welchen keiner allein das Wachstum fordert, wohl aber beide zu
sammen. Das war der Ausgangspunkt fur die lsolierung von Bl 
und B2 aus der Hefe in den Versuchen von SEIDELL (1926), SMITH 
und HENDRICK (1926) und HAUGE und CARRICK (I926), SCOTI
FOGLIENI (I926). 

Bei Pferden beschrieb schon DE LACERDA (I855) eine Beri-Beri
ahnliche Krankheit in Brasilien (nach VOEGTLIN und LAKE), ebenso 
BRADDON (I907) in Indien. 

An Kaninchen und Katzen haben WElL und MOURIQUAND (I9I5) 
durch Futterung von Fleisch, das bei alkalischer Reaktion bei I200 C 
im Autoklav erwarmt wurde, eine Krankheit erhalten, die in ihren 
Erscheinungen der Polyneuritis bzw. Beri-Beri der Tauben entspricht. 
ANDREWS (I9I2) hat bei Katzen und Hunden durch Futterung von 
Milch von Beri-Beri-kranken Frauen polyneuritisartige Symptome 
bekommen. Ferner haben SCHNYDER (I9I4), VOEGTLIN und LAKE 
(I919) ebenfalls bei diesen Tierarten, hauptsachlich bei jungen Tieren, 
durch Futterung mit Fleisch, das 3 Stunden bei alkali scher Reaktion 
auf 1200 C erwarmt war, polyneuritisartige Erkrankungen bekommen 
und auch Nervendegenerationen mit der MARCHI-Methode nach
gewlesen. Bei Hunden verschwindet zuerst der Appetit. Durch kleine 
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Zulagen von Hefe kehrt er wieder zuruck. Dem Ausbruch von 
nervosen Erscheinungen geht oft Erbrechen voran. Haufig kommen 
zuerst Lihmungen und erst spater Krampfe. Die Tiere liegen mit aus
gestreckten Beinen, zittern und zeigen manchmal tonische Krampfe, 
schlief31ich treten allgemeine Lahmungen auf (KARR 1920 und COWGILL 
1921 ) . 

Beim Schwein haben ROMMEL und VEDDER (1915) Beri-Beri
ahnliche Erkrankungen beschrieben. Jedoch scheint es nach SHEEHY 
(1932) verhaltnismaBig wenig B-Vitamin zu benotigen. Sowohl bei 
diesem wie beim Rind wird, wie es scheint, B gebildet, wobei wohl 
Darmbakterien eine Rolle spielen (s. S. 133). 

Bei einseitiger Ernahrung von Affen (Macacus nemestrinus) hat 
schon KOSE (1905) Beri-Beri gesehen und ebenso haben SHIGA und 
KUSAMA (191 I), MAC CARRISON (1919), KIKUCHI (1927) durch Mangel 
an Bl Erkrankungen verursachen konnen, welche der menschlichen 
Beriberi durchaus entsprechen. Besonders auffallend waren die 
Darmerscheinungen. Bald treten auch verschiedene nervose Er
scheinungen auf, insbesondere periphere Lahmungen. Die Korper
temperatur sinkt, die Atmung nimmt abo MACCARRISON sah aller
dings (1920) bei diesen Tieren keine Polyneuritis und keine Odeme, 
dagegen gingen die Tiere schon nach 23 Tagen ein. In dies en Ver
suchen wurde zu ihrer Ernahrung auf 1300 C erhitzter Reis benutzt 
und moglicherweise war hier der Mangel an den ubrigen B-Faktoren 
so groB, daB es zu akutem Tod kam, ohne daB sich vorher andere 
Erscheinungen ausbilden konnten. 

Bei allen Untersuchungen uber die Empfindlichkeit verschiedener 
Tierarten gegenuber BrMangel ist bemerkt worden, daB sie recht 
verschieden ist. PLIMMER (1926) hat versucht den Vitaminbedarf 
an Bl so zu bestimmen, daB er die Menge Hefeextrakt feststellte, 
die fur verschiedene Tierarten notig ist. Er fand fur Huhner 12 %, 
Taube 8 %, Ratten 4 % und Katzen mehr als 4 % notig. Eine ahnliche 
Berechnung fUhrt COWGILL aus (COWGILL 1932, COWGILL und KLOTY 
1927, COWGILL, SMITH und BEARD 1925). Es wird angenommen, 
daB Vitamin Bl der Faktor ist, der den Appetit beeinfluBt und das 
wird als ein Kriterium fUr die Bestimmung des Vitaminbedarfes von 
verschiedenen Tieren benutzt. Es wird untersucht, ob ein gewisses 
B-Vitamin-Praparat trotz mangelhafter Diat bei Ratten, Mausen, 
Tauben und Hunden den Appetit aufrecht erhalten kann. Der tagliche 
Vitaminbedarf sei KsW'/', wo W das Gewicht des Tieres und Ks 
eine fur die Tierart charakteristische Konstante ist, die anscheinend 
umgekehrt proportional zum maximalen Gewicht der Art ist. Inner
halb einer Spezies ist demnach der Vitaminbedarf proportional zum 
Stoffwechsel der Masse. BING und MENDEL geben an (1929), daB 
die weiBe Maus halb soviel Bl braucht wie die Ratte. READER (1930) 
hat mit dem PETERsschen Torulin (BI ) fUr Tauben und erwachsene 
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Ratten auf die Gewichtseinheit dieselbe Menge berechnet. Auf einen 
erwachsenen Mann werden daraus 50 Taubendosen pro Tag als 
Bedarf errechnet. Reisvogel brauchen 0,4---0,5, Tauben 2-3, Ratten 
2-4 I.E. (internationale Einheiten) nach v. VEEN (1932). Nach 
VOEGTL1N und LAKE (1919) ist die Zeit dauer, bei welcher bei ein
seitiger Ernahrung die Polyneuritiserscheinungen ausbrechen, bei 
verschiedenen Tieren sehr verschieden, beim Mensch in 87 Tagen 
(nach FRASER und STANTON 1912), beim Schwein 21, Huhnchen 28, 
Katzen 18, Hunde 30-45, Ratten in 110 Tagen 1. 

d) Bedarf an Vitamin B2• 

Zu derselben Zeit als verschiedene Forscher mittels Adsorption, 
z. B. an Fullererde, aus Hefeextrakt zwei verschiedene Substanzen 
isolieren konnten unddamit das B-Vitamin in zwei Faktoren differen
zierten, kam auf ganz anderem Wege GOLDBERGER (1926) zu dem 
Resultat, daB die Ursache der Pellagra der Mangel an einem Vitamin 
sei, das bezuglich seiner Loslichkeit dem B-Vitamin entspricht, das 
Wachstum von Ratten fordert, aber die Polyneuritis nicht heilt. 
Dieser Faktor heilt dagegen die experimentelle Pellagra. Er ist im 
Gegensatz zum Anti-Beri-Beri-Faktor gegen Hitze weniger emp
findlich und wird als B2 bezeichnet. Seine Untersuchungen sind 
unter anderem bestatigt von CHICK und ROESCOE (1927), FINDLAY 
(1928), AYKROYD (1930). 

Schon 1914 hatte FUNK die menschliche Pellagra als Avitaminose 
aufgefaBt und 1917 wurde von CHITTENDEN und Mitarbeitern gc
funden, daB man durch Futterung von Hunden mit Bohnenmehl und 
Leinsamenol eine Krankheit erhaJt, die in vielen Beziehungen der 
menschlichen Pellagra ahnlich ist. Es zeigen sich Veranderungen der 
Mundschleimhaut, blutige Diarrhoen, Apathie, schlief31ich sterben die 
Tiere. Zugabe von Fleisch zur Diat heilt diese Erscheinungen. Wahr
scheinlich hat es sich dabei im wesentlichen urn den Mangel an B2 
gehandelt. Besonders ausfUhrlich haben sich GOLDBERGER und 
WHEELER (1928) mit diesem Symptomenkomplex beschaftigt, den 
sie fUr durchaus analog der mensch lichen Pellagra halten. Er beginnt 
mit einer Stomatitis, die in eine Nekrose der Schleimhaut ubergeht. 
In manchen Gegenden kommt bei Hunden die sog. Schwarzzungen
krankheit vor, die ahnliche Erscheinungen hat, und von der ange
nommen wurde, aber nicht endgultig bewiesen ist, daB sie identisch 
mit Pellagra sei. 

Junge Ratten wachsen nicht ohne B2. Nach etwa 5-6 Wochen 
findet man Hautveranderungen, die allerdings nicht ganz regelmaBig 
sind. Sie bestehen in dem Verlust der Haare am Kopf, Nase, Bauch, 
an den Enden der FuBe und den Augenbrauen. Ferner sieht man 

1 Auch schon nach 33-51 Tagen nach anderen Autoren. 
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Schwellungen der Konjunktiva, der Zunge und der Mundschleimhaut. 
Nervose Erscheinungen werden auch beobachtet und histologisch 
sollen Veranderungen im Zentralnervensystem, insbesondere Schwel
lungen der Vorderhornzellen vorhanden sein. SchlieBlich zeigen die 
Tiere einen Mangel an Appetit. Auch hier wurde eine Hypertrophie 
(FINDLAV 1928, SHERMAN und SANDELS 1929, THATCHER 1930) 
der Nebennieren beobachtet. Der letztere Teil dieser Erscheinungen 
gleicht sehr denen bei Mangel an B1. Uberhaupt ist der Zusammen
hang zwischen diesen beiden Faktoren noch lange nicht geklart. Es 
ist sic her, daB beide Faktoren in der Nahrung vorhanden sein mussen, 
urn bei Ratten ein norm ales Wachstum zu ermoglichen (EDDV 1927), 
SHERMAN und AXTMAVER (1927). Nach KUHN, GVORGV u. a. (1933) 
genugt das in Form von Lactoflavin gegebene Bz nur in Gegenwart 
von B4 und dahn in einer Menge von 5 y pro Tag zum normalen 
Wachstum der Ratte. 

Sehr merkwurdig ist ferner, daB beide Faktoren im Tierkorper 
gebildet werden. Nach GRAHAM und GRIFFITH (1932) ist, wenn man 
Ratten ohne Bl und Bz futtert, in ihren Geweben dieses dennoch 
in geringen Mengen zu finden. 

Uber die Bedeutung von B2 fur andere Tierarten ist kaum etwas 
bekannt. 

Auch uber die Rolle der anderen zur Gruppe des B-Vitamin 
gehorenden Faktoren bei verschiedenen Tierarten laBt sich derzeit 
nichts Sicheres aussagen. Fische (HAEM PEL und PETER 1927) und 
Amphibien (EMMET und ALLEN 1919) brauchen den B-Komplex, 
letztere zur Metamorphose (TANIGUCHI 1930). Auch Fliegen haben 
ihn notig (NORTHROP 1917, GUVENOT 1917, KOPEE 1927). 

e) Bedarf an Vitamin C. 
Als Vitamin C wird eine Substanz bezeichnet, die in zahlreichen 

waBrigen Extrakten aus Pflanzen und tierischen Organen herstellbar 
ist und die 1932 von SZENTGVORGVI rein dargestellt wurde. Sie ist 
ursprunglich fUr Hexuronsaure gehaltcn worden, ist aber nicht mit 
dieser identisch und wird derzeit als Ascorbinsaure bezeichnet. Ihre 
Formel ist nach M1CHEEL und KRAFT (1933) 

4 3 

6 HOHCI-5 
-Ic = 0 

HOH2C - HC",/~H - ~OOH 
o 

Die wissenschaftliche Erforschung des Skorbuts als Avitaminose 
beginnt mit Arbeiten von HOLST (1907, 1910, 1912). Bei einseitiger 
Ernahrung von Meerschweinchen entsteht bei diesen eine dem mensch
lichen Skorbut durchaus ahnliche Erkrankung. Die Tiere werden 
schwach, die Mundschleimhaut wird hyperamisch, empfindlich, die 
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Zahne werden locker. Die Knochen schwellen und werden empfind
lich. In den die Knochen-Knorpelgrenzen umgebenden Weichteilen 
findet man Blutungen. Auch sonst zeigen sich subkutane, periostale 
und intramuskulare Blutungen, schlief31ich tritt Osteoporose auf. 
Junge Tiere sind besonders empfindlich. Deutliche Krankheits
crscheinungen sind z. B. bei einseitiger Haferftitterung schon nach 
15-18 Tagen vorhanden und in weiteren 1-2 Wochen gehen die 
Tiere ein. 

AuBer Meerschweinchen sind noch A//en (Macacus rhesus) gegen 
C-Mangel empfindlich. Sie erkranken etwa innerhalb 2 Monaten, 
wenn man sie bei einer Diat halt, die aus 300 gReis, 50 g Weizen· 
keimlingen, 2 g Salzgemisch und 5 g Butter besteht. Gegen Skorbut 
schtitzt Affen taglich 1-3 ccm Zitronensaft, etwa ebensoviel wie 
Meerschweinchen. Auch an einer anderen Affenart (C ercocebus /uli
ginosus) erhielten BARNES und HUME (1919, 1921) ahnliche Resultate. 
Auch spontaner Skorbut wurde bei Affen beobachtet (HOWITT 1931). 

Fische sollen C benotigen (LAUFBERGER 1926). 
Ganz anders als Meerschweinchen und Affen verhalten sich Ratten_ 

Sie brauchen scheinbar gar kein C-Vitamin. Schon 1916 hatte FUNK 
derartige Beobachtungen gemacht. Man kann Ratten lange Zeit 
hindurch nur mit Hafer ernahren, nicht aber, wenn man diesen auto
klaviert hat, wobei das Vitamin Bl zerstort wird. Nach HARDEN 
und ZILVA (1918) und DRUMMOND (1919) sollen allerdings kleine 
Mengen von C von der Ratte dennoch benotigt werden. Die Erklarung 
daftir, daB die Ratte kein Vitamin C braucht, ist, daB sie diese Sub
stanz selbst synthetisieren kann. Auch bei C-freier Ernahrung findet 
man in ihrer Leber reichlich Vitamin C (PARSONS und HUTTON 1924, 
PARSONS und REYNOLDS 1924, LEPKOVSKY und NELSON 1924) und 
besonders in der Nebennierenrinde (Szentgyorgyi). Demgegentiber 
laBt sich leicht zeigen, daB C-frei ernahrte Meerschweinchen in 
ihrer Leber und Nebenniere kein C enthalten, es also nicht synthe
tisieren konnen. 

Von Cynomys ludovicianus, dem Prdriehund, zeigten MCCOLLUM 
und PARSONS (1920), daB er ebensowenig Vitamin C braucht wie die 
Ratte. Bei einer Kost, die bei jungen Meerschweinchen in 2 bis 
3 Wochen Skorbut verursacht, wuchs ein solches Tier 6 Monate lang 
normal und verfiel dann in Winterschlaf. Allerdings fanden die 
Autoren spater keine Wachstumsforderung durch Komplettierung 
mit Lebertran und Apfelsinen, wohl aber mit frischem Gras, was 
zeigt, daB es sich dabei wahrscheinlich urn die Wirkung von EiweiB, 
nicht urn Vitamin C gehandelt hat. 

Hunde haben C-Vitamin nicht notig, selbst wachsende Tiere sollen 
es im Gegensatz zu alteren Angaben nicht brauchen (INNES 1931). Auf 
derselben Nahrung, mit welcher Meerschweinchen innerhalb 25 Tagen 
eingehen, leben Hunde mindestens 150 Tage. Ihre Leber enthalt dann 
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trotzdem reichliche Mengen von Vitamin C, was sich durch Fiitterung 
derselben an skorbutkranke Meerschweinchen beweisen laJ3t. 

Auch Hiihner konnen ohne Vitamin C ernahrt werden. Ihre Leber 
enthalt aber dann trotzdem die Substanz (CARRICK und HAUGE 1925, 
HART u. a. 1924). 

Gegeniiber dieser zweiten Gruppe von Tieren, die C iiberhaupt 
nicht zu benotigen scheinen, gibt es dann eine dritte Gruppe, die 
C-Vitamin nur wahrend ihrer jugend brauchen. Hierher gehoren vor 
allem Kaninchen (HOLST und FROLICH 1907, 1912, FINDLAY 1921, 
RANDOIN und LOMBA 1923). Bei jungen Tieren tritt ohne Vitamin C 
ein Wachstumsstillstand ein, jedoch ohne die klassischen Erscheinungen 
des Skorbuts; manche Tiere sterben. Es werden bei der Sektion 
keine Blutungen, sondern nur starke Kongestionen in den inneren 
Organen gefunden. Wird ein C-frei ernahrtes Tier trachtig, so be
kommen die Feten Skorbut mit Hamorrhagien im Periost und an 
anderen Orten. Erwachsene Kaninchen brauchen Vitamin C gar nicht 
und produzieren trotzdem eine C-Vitamin enthaltende Milch. Es ware 
also moglich, daD das erwachsene Tier C synthetisieren kann. PORTIER 
u. a. (1920, 1921) erklarten das jedoch mit Koprophagie. Darm
bakterien sollen C-Vitamin produzieren und durch Fressen des Kotes 
werde es dann von den Tieren wieder aufgenommen. 

Auch erwachsene Schweine brauchen keine wesentlichen Mengen 
von C-Vitamin und trotzdem enthalt ihre Leber es reichlich (HOET 1923, 
RANDOIN 1923, SIMONNET 1921, SUGIURA und BENEDICT 1923, PLIMMER 
I923). Dagegen wird von PLIMMER (I920) angegeben, daD junge 
Schweine an einer skorbutahnlichen Krankheit leiden konnen, wenn 
sie mit einer lange gekochten Nahrung ernahrt wurden. Es wurde 
Wachstumsstillstand, Anschwellen der Gelenke und Schmerzhaftig
.keit der Glieder beobachtet. Dieselbe Kost heilte ungekocht den 
Zustand. 

Von Kiihen ist soviel bekannt, daD sie mit ihrer Milch reichlich 
C-Vitamin ausscheiden. Allerdings ist der Gehalt in verschiedenen 
jahreszeiten verschieden, bei Stallfiitterung geringer (z. B. jEPHCOTT 
192I). Uber den Bedarf bei niedrigeren Tieren ist nichts bekannt. 

Zusammenjassend kann also gesagt werden, daD in erster Linie 
Mensch, Affe und Meerschweinchen in ihrer Nahrung C-Vitamin 
brauchen und es selbst nicht bilden konnen. Kaninchen und Schweine 
brauchen es in der jugend. Ratte, Hund, erwachsenes Kaninchen 
und Schwein bilden es selbst und brauchen es deshalb nicht in ihrer 
Nahrung. 

£) Bedarf an Vitamin D. 
Vitamin D ist eine Substanz, welche zur normal en Knochenbildung 

benotigt wird. Sie ist ein durch Ultraviolettbestrahlung von Ergo
sterin darstellbares Produkt_ Das Ergosterin (Ergosterol) kann als 
Provitamin D bezeichnet werden. 

Ergebnisse der Biologie X. 8 
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Die altere Literatur uber den EinfluB von fettlOslichen Vitaminen 
ist heute nur mit Vorsicht zu verwenden, weil damals noch zwischen 
Vitamin A und Vitamin D nicht differenziert wurde. Mangel an 
Vitamin D ist Ursache der als Rachitis bezeichneten Krankheit des 
Menschen, bei welcher es zu einer mangelhaften Verkalkung der 
Knochen und sekundar zu Deformationen derselben kommt. 

1921 hat KORENCHEVSKY an RaUen rachitisahnliche Krankheits
bilder durch kalkarme Diat einesteils, aber auch durch Mangel an 
dem fettloslichen Vitamin beobachtet. Damals hielt man die Krank
heit fur durch A-Mangel verursacht, erst spater wurde das fettlosliche 
Vitamin D yom A abgesondert und als Ursache dieser Mangel
erkrankung erkannt (MCCOLLUM, SIMMONDS u. a. 1921). Ihre Emp
findlichkeit schwankt sehr. Ca- und P-Gehalt der Nahrung spielen 
dabei eine Rolle, auf die hier nicht eingegangen werden kann. 

Das klassische Objekt zum Studium der Rachitis sind Hunde, an 
denen MELLANBY (1926) seine Versuche ausgefuhrt hat. Noch 
1921 hat PATON und WATSON, sowie FINDLAY und WATSON im 
Gegensatz zu MELLANBY Rachitis fur keine Avitaminose gehalten, 
sondern sie auf einen zu niedrigen Energiegehalt der Nahrung ver
bunden mit Unreinlichkeit und Freiheitsbeschrankung der Tiere 
zuruckfuhren wollen. 

An Katzen sind von MACKAY (1921) rachitisahnliche Erkrankungen 
bei einem Mangel des fettloslichen Vitamins erhalten worden, wobei 
noch nicht zwischen A und D unterschieden wurde. Er beschreibt 
Veranderungen an der Knochen-Knorpelgrenze der Rippen, hielt das 
aber nicht fur Rachitis. 

Auch in Versuchen von TOZER (1921) an Meerschweinchen sind 
Veranderungen an der Knochengrenze beobachtet worden, die an 
menschliche Rachitis erinnern. Es ist heute klar, daB es sich dabei 
urn den Mangel an Vitamin D gehandelt hat. 

An Kaninchen haben GOLDBLATT und MORITZ (1925), sowie 
KAWAMURA und KASAMA (1925) experimentelle Rachitis erhalten. 

Beim Schwein ist Rachitis beschrieben von ELLIOT (1922). sowie 
von ZILVA u. a. (1921-1924). Noch ehe bei einer Rachitis verur
sachenden Diat die Knochenveranderungen sich zeigen, wird vielfach 
ein feuchtes Ekzem beobachtet, von dem allerdings noch nicht sicher 
festgestellt ist, ob es nicht auf gleichzeitigem N-Mangel beruht 
(BOUCH:£T 1931). Bei jungen Ferkeln kommt mit der Rachitis 
zusammen auch Spasmophilie vor. Letztere kann durch Kalkzusatz 
zur Nahrung gebessert werden (CARLSTROM und SVAMBERG 1931). 

Bei A//en kommt nach CHRISTELLER (1922) sowohl Rachitis wie 
Osteomalazie auch spontan vor. Von Kapuzineraffen, ·die in einem 
Tiergarten gehalten wurden, ist Rachitis beschrieben (HOTTINGER 
und NOHLEN 1931). Sie war schwer heilbar, groBe Mengen Ergosterol 
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wurden benotigt (s. auch HANSEMANN und WIELAND, Literatur bei 
HOTTINGER 1931). Uberhaupt wird in Tiergarten bei vielen Tierarten 
Rachitis beobachtet. 

Die Erscheinungen der Rachitis bei Hiihnern weichen erheblich von 
der Saugerrachitis abo Sie wird hier als "Beinschwache" bezeichnet. 
Fehlt Vitamin D nicht vollstandig in der Nahrung, dann entwickelt 
sich keine ausgesprochene Knochenerweichung, sondern die Tiere 
bekommen nur ein kleineres Skelet. Der Brustkorb ist dabei wesent· 
lich verkleinert und dementsprechend auch die inneren Organe. Ein 
relativ geringer Mangel an Vitamin D gibt bei ganz jungen Huhnchen 
bereits starke Storungen der Korperentwicklung (SHEELY und SHELL 
1932). 1nteressant ist, daB bei Huhnern bei D-Mangel starke Hyper
trophie der Parathyroideae und gleichzeitig eine Abnahme des Blut
kalzium beobachtet worden ist (NONIDEZ 1928). Heilungsversuchc 
an Rachitis erkrankter Huhnchen sind von STEENBOCK u. a. (1932) 
mitgeteilt. Ultraviolettbestrahlung oder Lebertran, sowie auch andere 
FischOle heilen (GUTTERIDGE 1931). Bei der Heilung ist bei Huhn
chen keine deutliche Verkalkungslinie zu sehen wie bei Ratten und 
Hunden, sondern die Heilung erfolgt in der Diaphyse (HART u. a. 
1931). Auch auf die Befruchtbarkeit der Eier hat der Gehalt an 
Vitamin D groBen EinfluB. Durch 10 Minuten lange Ultraviolett
bestrahlung der Huhner wird erstens die Zahl der Eier vermehrt, 
der Ca-Gehalt der Schale erhOht und die Befruchtbarkeit von 0 auf 
60-70% vergroBert (HART, STEENBOCK u. a. 1925). 

Ebenso wie Huhner, so erkranken auch junge Enten bei einseitiger 
Ernahrung leicht an Rachitis und konnen ebenfalls mittels Lebertran 
oder bestrahltem Ergosterin geheilt werden (WERNER 1931). 

Es ist anzunehmen, daB D-Vitamin zum VerknocherungsprozeB 
unbedingt notig ist, ohne daB wir wissen, welche Rolle es dabei 
spielt. Deshalb wird es wohl von allen Vertebraten benotigt. Ob 
auch Weichtiere und 1nsekten es brauchen, ist nicht untersucht. 

Das Vitamin D unterscheidet sich von den anderen Vitaminen 
dadurch, daB es unter dem EinfluB ultravioletter Bestrahlung im 
Tierkorper immer entstehen kann und demnach in der Nahrung nicht 
vorhanden sein muB, wenn sonst fur die entsprechenden Nahrungs
bedingungen gesorgt ist. 

1m Gegensatz zu anderen Vitaminen ist ein UberschujJ an 
Vitamin D ungunstig und kann schwere toxische Foigen haben. 
Auch diesbezuglich reagieren verschiedene Tierarten verschieden. 
Besonders empfindlich scheinen Kaninchen zu sein. Nach JACM IN 
und LEDECQ (1929) haben 15-20 mg bestrahites Ergosterin taglich, 
eine ausgesprochene Verkaikung an der Aorta und anderen BIut
gefaBen zur Foige (s. auch WENZEL 1928, HUCKEL und WENZEL 1929, 
MOREAU und RUBINO 1928, HEUENER und HOLTZ 1929, FISCHL und 

8* 
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EpSTEIN 1929, RABL 1929). Das ist eine 200omal groDere Dosis, als 
welche bei Ratten Rachitis heilt (0,01 mg pro Tag). 

Bei Miiusen erhalt man durch geringe Uberdosierung nur starkeres 
Wachstum, aber keine Anderung der Lebensdauer (ROBERTSON 1932). 
Noch 10 mg taglich sind unwirksam, sie sind also viel weniger empfind
lich als Kaninchen. GroDe Dosen geben auch hier Lasionen im Herz 
mit Verkalkung (JUNDELL 1929). 

Besonders empfindlich gegen Uberdosierung von Vitamin D soli 
der Nerz sein, der dabei eine Verkalkung des Magens bekommt, die 
zum Tode fiihrt (HEIDEGGER 1932). 

A//en sollen weniger empfindlich sein (LEVADITI und Po 1930). 
Kiihe vertragen sehr groDe Gaben von Ergosterin. Dieses wircl 

mit der Milch rasch ausgeschieden, deren D-Vitamingehalt durch 
Ergosterinfiitterung wesentlich erhoht werden kann (KRAUSS u. a. 
1932). 

Nach KREITMAIR und HINTZELMANN (1928) ist gegen Uberdosierung 
von Vitamin D am empfindlichsten die Katze, ahnlich empfindlich 
ist die weifJe Maus und die weifJe Ratte, sowie Kaninchen. Dagegen 
erkranken Meerschweinchen und Hund selten, und Huhn und Axolotl 
iiberhaupt nicht. Die Veranderungen bestehen darin, daD die GefaD· 
wande in der Herzmuskulatur, in der Magenwand, in Lungen und 
Nieren, in der Intima verkalken, insbesondere auch die Aorta, Milz 
und Nebennieren (WENZEL 1928). Die Toxizitat auf verschiedene 
Tierarten, auDer obigen noch auf Affe und Ziege, untersuchte neuer 
dings HOLTZ und Mitarbeiter. 

g) Bedarf an Vitamin E. 
Die grundlegenden Untersuchungen iiber diesen Faktor sind von 

EVANS und BURR (I927) an der weifJen Ratte ausgefiihrt worden und 
auch weitere Arbeiten hieriiber von SURE (I926), von VERZ,h und 
Mitarbeitern (I93I) beniitzen dieses Tier. Der Mangel an diesem 
fettloslichen, thermostabilen Faktor auDert sich darin, daD bei den 
weiblichen Tieren trotz normaler Ovulation, Oestrus sowie Konzep
tion es nicht zum Austragen der Schwangerschaft kommt. Werden 
die Tiere von Jugend auf ohne Vitamin E ernahrt, so kann der erste 
Wurf noch lebend geboren werden, wird aber nicht mehr aufgezogen. 
Spater kommt es zu Aborten und Totgeburten. Charakteristisch ist, 
daD es zu einer Resorption der Feten kommt, was sich in einer Umkehr 
der Gewichtskurve wahrend der Schwangerschaft nach etwa I4 Tagen 
auDert. Beim Mannchen findet man bei E-Mangel eine charak
teristische Atrophie der Testis, wobei speziell die Spermiogenese leidet 
(s. auch H. A. MATTILL I927). Extrakte aus Weizenkeimlingen ver
hindern bzw. heilen beim Weibchen dies en Zustand. 

Bei anderen Tierarten sind mit gleicher Exaktheit keine Unter
suchungen ausgefiihrt worden. ADAMSTONE (I93I) beschreibt die 
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Wirkung des E-Mangels bei Hiihnern. In den ersten 3 Tagen ent
wickelt sich der Embryo noch normal, aber langsamer. Selten geht 
die Entwicklung weiter. Dann erscheinen an verschiedenen Stellen 
Blutungen und am 5. Tag findet man gewohnlich einen sog. letalen 
Ring, der den ganzen Embryo umgibt. Bei diesen Absterbeerschei
nungen sollen besonders Mesenchymzellen (Histiozyten) eine Rolle 
spielen. Der Autor glaubt, daB sich dabei eine sehr starke Prolifera
tion des Mesoderms entwickelt, welche die GeHiBe verschlieBt, so daB 
der Embryo erstickt. 

Von Kiihen sind wir nur ganz indirekt informiert. VOGT·MoELLER 
und BAY (193 I) haben angegeben, daB eine bestehende Sterilitat 
durch Injektion von 01 aus Weizenkeimlingen gunstig beeinfluBt 
werde. Auch fUr den Menschen ist derartiges behauptet worden. 
Es ist allerdings unklar, warum ein UberfluB gewirkt haben solI, 
wenn in derNahrung E nicht gefehlt hat. 

Bei allen Untersuchungen uber die Wirkung von Vitamin E auf 
die Sterilitat muB daran gedacht werden, daB Sterilitat auch bei 
::vIangel an anderen Vitaminen entstehen kann, so Z. B. bei lang 
dauerndem vermindertem A-Gehalt der Nahrung. Dabei fehlt aber 
immer die Ovulation bzw. der Oestrus (DAVIS und OUTHOUSE 1921 
U. a.). Diese Sterilitat hat also nichts mit der Resorptionssterilitat 
der E-frei ernahrten Tiere zu tun. 

Andererseits muB auch daran erinnert werden, daB die Nahrung 
auch sonst wohl eine Wirkung auf die Fertilitat haben kann. So 
geben Z. B. schottische Schafer weiblichen Schafen vor der Befruch
tung reichlich Hafer, Ruben und Cakes wah rend 3 Wochen und sehen 
dann eine auffallende Zunahme der Fruchtbarkeit (W. KENNEDY 
1926). Welche Faktoren dabei wirksam sind, ist, trotzdem diese 
Angaben wiederholt referiert werden, unklar. 

Erwahnt sei, daB nach SURE (1926) neben dem E-Vitamin noch 
ein anderer Faktor in Weizenextrakten enthalten ist, der fUr die 
::vIilchsekretion der Tiere von Bedeutung ist, und der im Gegensatz 
zu E thermolabil sei. 

h) Bedarf von hoheren Pflanzen an Vitaminen. 

Fur Pflanzen hat BOTTOMLEY (1914, 1915, 1917) zuerst auf die 
~otwendigkeit von akzessorischen Nahrungssubstanzen hingewiesen, 
\vobei et die Frage offenlieB, ob es sich urn die Wirkung der tierischen 
Vitamine handle. Er zeigte, daB durch Bakterien zersetzter Torf das 
Wachstum von Primula malacoides auf das Doppelte fordert. - Er 
priifte ferner die Wirkung eines waBrigen Extraktes von alkoholischen 
Bestandteilen des durch Bakterien zersetzten Torfes auf das Wachstum 
von Azotobacter chroococcum und fand starke Forderung; auch fand 
er, daB solche fordernde Substanzen beim Keimen von Weizen in 
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den Keimlingen entstehen. Auch das Wachstum von Weizenkeim
lingen wird durch Torfextrakte gefordert. Lemna minor ist ein 
besonders geeignetes Objekt. Sie wurde in DEHNERscher Losung 
geziichtet. Setzt man zu 250 ccm den Wasserextrakt von 0,5 g durch 
Bakterien zersetztem Torf, so erhalt man bereits starke Wachstums
forderung. Auchdie Weizenkeimlingsextrakte fordern das Wachstum 
von Lemna. Diese wachstumsfordernden Stoffe nannte er Auximone. 
Es konnte sich urn Substanzen hande1n, die ahnlich wie Vitamine 
wirken, aber es ist gar kein Anhaltspunkt dafiir da, daB diese Sub
stanzen identisch mit den bekannten Vitaminen sind. 1920 bestreitet 
allerdings LUM1ERE, daB Vitamine fiir das Wachstum von Pflanzen 
irgendwelche Bedeutung hatten. Er hat aber nur gefunden, daB 
Schimmelpilze ( Aspergillus niger) auf synthetischen Losungen wachsen 
konnen; ihr Wachs tum wird durch pflanzliche Extrakte beschleunigt, 
die auf 1300 erwarmt waren, also kein B1-Vitamin enthielten. Damit 
ist aber BOTTOMLEYS Arbeit nicht widerlegt. Fiir den Pilz Phycomyces 
blakesleeanus hat SCHOPFER (1931) gezeigt, daB ein Hefeextrakt, der 
die verschiedenen B-Faktoren enthielt, die Bildung von Zygoten 
sehr beschleunigte. Auch eine Verunreinigung von Maltose wirkte so, 
konnte aber weder als B noch als Bios identifiziert werden. 

Parasitische bzw. saprophytische Pflanzen, z. B. Orchideen, ver
schaffen sich Stickstoffverbindungen und wohl auch akzessorische 
Nahrstoffe, wenn sie benotigt werden, durch ihre Mykorrhiza-Pilze 
(Wurzelpilze), die N aus der Luft assimilieren (WOLFF 1933, s. auch 
BURGEFF 1932, KOSTYTSCHEW 1926, S. 447). 

i) EinfluB von akzessorischen Nahrungssubstanzen 
auf das Wachstum von Bakterien. 

Es ist eine altbekannte Tatsache, daB zur Ziichtung von be
stimmten Bakterien und Pilzen eine ganz bestimmte Zusammen
setzung des Nahrbodens notig ist. Es liegt deshalb der Gedanke 
nahe, daB es sich hierbei auch um die Wirkung von Substanzen 
handeln konnte, die entweder identisch oder ihrem Wesen nach den 
Vitamin en nahestehend sind. 

Besonderes Interesse an dieser Frage entstand auf Grund der von 
Bakteriologen gemachten Beobachtung, daB hamophile Bakterien, 
insbesondere B. injluencae, sich erst dann gut entwickeln, wennim 
Nahrboden erstens Hamoglobin und zweitens eine Substanz vorhanden 
ist, die von fremden Bakterien gebildet wird. Auf hamoglobinhaltigen 
Nahrboden wachsen Influenzabazillen besonders gut in der Nachbar
schaft von irgendwelchen anderen Bakterienkolonien, z. B. Staphylo
kokken. Es wurde dann gezeigt, daB auch frische tierische und 
pflanzliche Gewebe Stoffe enthalten, die in auBerst geringen Mengen 
dem Nahrboden hinzugesetzt, das Wachstum sehr wesentlich fordern. 
Es war aber ein durchaus unbegriindeter AnalogieschluB, wenn man 
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cliese Stoffe als Vitamine bezeichnet hat (DAVIS 1917, 1918). Wir 
wollen sie mit clem unverfanglicheren Namen: akzessorische Nahrungs
substanzen bezeichnen, den man ursprunglich fUr die ganze Gruppc 
solcher Stoffe verwendet hat und den Namen Vitamine nur fur die 
speziell fur den Mensehen und fUr hohere Tiere benotigten derartigen 
Substanzen anwenden. 

DAVIS hat in seiner oben erwahnten Arbeit zahlreiche verschiedene 
Mikroorganismen gezuehtet und zu dem Nahrboden Extrakte aus 
Weizenkornern hinzugefiigt, die B-Vitamin enthielten. Kein wesent
licher EinfluB auf das Wachstum wurde bemerkt. Dagegen erhielt 
er aus Weizenkeimlingen Substanzen, die allem Anschein nach fordernd 
wirkten. Ahnliche Untersuchungen stammen von KLIGLER (1919). 
Dieser setzte zu Agarnahrboden Extrakte aus frischen tierischen 
Geweben hinzu. WaBrige Extrakte gaben Forderung des Wachstums. 
Atherextrakte keine. Die fordernde wasserlosliche Substanz war 
thermolabil. MACLEOD und WYON (1921) haben bei Staphylococcus 
aureus gefunden, daB waBrige und alkoholische Extrakte von tierischen 
Organen, Muskel, Leber, Blutserum, Milch, Ei, Hefe, die im all
gemeinen B-Vitamin enthalten, auch wachstumsfordernd wirken. 
Andererseits haben sieher kein B-Vitamin enthaltende Extrakte das 
\Vachstum nicht gefordert. Aber auch sie bemerkten schon, daB 
kein bestimmtes Verhaltnis zwischen der fordernden Wirkung und 
clem Gehalt an den bekannten Vitaminen besteht. Ferner betonten 
sic, daB auBerordentlich groBe Differenzen im Bedarf verschiedener 
Bakterien nachweisbar sind. 

Besonders deutlich ist die wachstumsfordernde Wirkung bei den 
bereits oben erwahnten hiimophilen Bakterien. LEGRON und MESNARD 
(1920) zeigten, daB Influenzabazillen in Extrakten von roten Blut
korperchen nicht wachs en, wohl aber, wenn man zu ihrer Kultur 
noch Fleischbouillon hinzugibt. Diese enthalt gewisse, das Wachstum 
fordernde Substanzen. Die meisten blutfrei gewaschenen Organe ent
halten solche fordernden Stoffe, z. B. Leber und Niere, aber auch 
Galle. Auch aus Pflanzen wurden solche fordernden Substanzen 
isoliert. Sie werden durch Erwarmen sowie durch Alkali zerstort. 

AVERY und MORGAN (192 I) benutzten steriles unverletztes Pflanzen
gewebe aus Kartoffeln, Bananen, Ruben, Karotten usw. und gaben 
es anstatt Blut zum Nahrboden, auf welchem B. injluencae oder 
Pneumokokken gezuchtet wurdcn. InteTessant ist, daB unter dem 
EinfluB dieser Substanzen ganz neue Lebensbedingungen geschaffen 
werden. Anaerob waehsende Bakterien kommen in solchen Nahr
boden auch unter aeroben Bedingungen zur Entwicklung. Ferner 
wird die Fahigkeit, bei verhaltnismai3ig verschiedenen Wasserstoff
ionenkonzentratio'nen zu wachsen, vergroi3ert. 

AVERY und THYOITTA (1921) halten die Substanz, die dieses 
Wachstum fordert, als vitaminahnlich. Sie extrahierten sie auch aus 
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roten Blutkorperchen, ferner aus Hefe und verschiedenen Pflanzen. 
Sie sei wasserloslich und thermolabil und wird als V-Faktor bezeichnet. 
Zum Wachs tum der hamoglobinophilen Bakterien wird ferner eine 
zweite Substanz benotigt, die ein Hamoglobinabkommling ist und 
von ihnen als X-Faktor bezeichnet wird. KOLLATH (I926) behauptete, 
daB im Serum von skorbutkranken Tieren eine Substanz sei, welche 
den V-Faktor zersttire. Andererseits bemerkt er aber, da!3 dieser 
Faktor nicht identisch mit Vitamin B und C sei. Er glaubt, daB 
die Faktoren V und X etwas mit den Atmungsprozessen zu tun 
haben. Sie zeigen gewisse Ahnlichkeiten zum Vitamin BI und B2• 

Ihr Verhaltnis zu diesen ist aber auch heute noch ungeklart. 
Weitere Untersuchungen auf diesem Gebiete liegen vor von 

JIMENES (I92I), der die Wirkung von Organextrakten als Zusatz zu 
Nahrboden untersuchte, wenn Meningo-, Pneumo-, Gonokokken und 
PFEIFFERsche Bazillen geziichtet wurden. Die Wirksamkeit der ver
schiedenen Organextrakte sinkt in der Reihenfolge Blut, Leber, Herz, 
Milz, Niere, Muskel. 1m Blut sei die Wirksamkeit an das Stroma der 
roten Blutkorperchen, nicht an das Hamoglobin gebunden. Die wirk
samen Substanzen sind in destilliertem Wasser und physiologischer 
Kochsalzlosung loslich. Die Loslichkeit in Alkohol ist unsicher, in 
Azeton und Ather sind sie dagegen unloslich. Sie werden bei I IO 

bis I200 C vernichtet. Andererseits konnten sie iiber I Jahr wirksam 
aufbewahrt werden. LAWRYNOWICZ und PIETROWSKA (1931) unter
suchten bei 45 Bakterienstammen die Wirkung eines Extraktes. aus 
Weizenkleie. Er forderte schon in einer Verdiinnung von 1 : 4000 
das Wachstum. Autoklavierung vernichtete seine Wirkung. Er 
fordertc das Wachstum von B. dysenteriae, Streptokokken, Staphylo
kokken, B. typhi. Er war unwirksam auf Pneumokokken. Dagegen 
ist fiir letztere, sowie fiir Meningokokken, Streptokokken und Diph
theriebazillen eine wachstumsfordernde Substanz in Fruchtsaften 
vorhanden. Auch Kokosmilch enthalt sie. Auf Grund ihrer Loslich
keit kann sie jedoch weder A- noch B-Vitamin sein. HODER und 
BREUER (I931) nennen sie Z-Faktor. C-Vitamin enthaltender 
Zitronensaft, sowie alkoholische Ausziige von Zitronenschalen, die 
Vitamin A enthalten, sind nach SUGIMOTO (1931) Wachstums
beschleuniger fiir Typhus, Paratyphus, Dysenterie und KolibazilIen, 
sowie B. pyocyaneus. 

Das Wachstum des Tuberkelbazillus wird nach NAO UYEI (I927) 
durch Substanzen, die reich an Vitamin B sind, gefordert, wahrend 
A und D unwesentlich sein sollen. 

Auch fiir Azotobacter chroococcum und Rhizobium leguminosarum 
ist nach WERKMANN (1927) Vitamin B zum Wachsen nicht notig. 
Am Anfang sah er allerdings ein beschleunigteres Wachstum, fiihrte 
dieses aber einfach auf eine groBere Menge von Nahrmaterial zuriick, 
das am Anfang vorhanden gewesen sei. 
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Andererseits wird von TERRlGO und BARNETT angegeben, daB 
von 30 verschiedenen Arten von Bakterien 20 eine ausgesprochene 
Erneuerung des Wachstums zeigten, wenn man B-Vitamin enthaltende 
Extrakte hinzufUgte. Die Bedenken, daB damit durchaus noch nicht 
bewiesen ist, daB es sich hierbei urn die Wirkung von Vitaminen 
handelt, bestehen auch filr diese Untersuchungen. B-ELFANTI und 
_'\RNAUDI kamen zu dem Resultat, daB Phytase bzw. Phytin, welches 
Inosit sowie Lezithin spaltet, ein ausgesprochener Wachstumsreiz filr 
Bakterien sei. Sie glauben, daB dieselbe Substanz auch auf Beri-Beri 
so wie Vitamin B wirkt, ein Ergebnis, das bisher keine Besbitigung 
gefunden hat. 

Man sieht also, daB pflanzliche und tierische Organextrakte 
wachstumsfordernde Substanzen enthalten, die fUr verschiedene 
Ylikroorganismen von sehr verschiedener Bedeutung sind, die ferner 
in ihren Eigenschaften vielfach Parallelen zu bekannten Vitaminen 
zeigen 1. Es ist aber keinesfalls bewiesen, daB diese das Bakterien
wachstum fordernden Faktoren mit irgendeinem der bekannten 
Vitamine identisch sind. 

k) EinfluB akzessorischer Nahrungssubstanzen auf Refe und Pilze. 

1. Hefe. 

Ebenso wie Bakterien, so braucht auch Hefe zu ihrem Wachstum 
gewisse Substanzen, die in allerkleinsten Mengen dem Nahrboden 
beigefilgt werden milssen oder aber durch ihre Gegenwart das Wachs· 
tum der Hefekulturen stark fordern. PASTEUR fand, daB man Hefe
kulturen nur anlegen kann, wenn man die Nahrlosung mit einer 
mindestens stecknadelkopfgroBen Menge, d. h. von einigen Millionen 
Zellen, beimpft. Das filhrte WlLDIERS (1901) zur Entdeckung, daB 
aus Hefe eine Substanz extrahierbar ist, die das Wachs tum einer 
Hefekultur fordert, bzw. dazu notig ist. Er nannte sie Bios. PRlNGS
HElM (1906) glaubt allerdings, daB WlLDIERS' Bios nichts anderes 
als eine besonders gilnstige nitrogenhaltige Nahrsubstanz filr die 
Hefe sei, welche von den Hefekulturen solange benotigt wird, bis 
sich die Hefezellen nicht selbst ein entsprechendes Medium bilden, 
indem sie dann we iter wachs en. So hat z. B. MACDoNALD (1923) 
bei drei verschiedenen Hefen gezeigt, daB sie die wachstumsfordernde 
Substanz selbst bilden. 

NELSON und Mitarbeiter (19Z1) haben jedoch zeigen konnen, 
daB man Hefe 1 Jahr lang auf einem kilnstlichen Nahrboden zilch ten 
kann" der nur Salze und Zucker enthaJt. Sie ilberimpften jeden 
Tag ihre Kultur und ihre letzte Kulturlosung konnte demnach nur 
1,50-180 des ursprilnglichen Kulturmediums enthalten. Man darf 
also sagen, daB diese Hefe auf einem reinen synthetischen Nahrboden 

1 Siehe hierzu PESKETT: BioI. Rev. Cambridge philos. Soc. 8, 1 (1933). 
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gezuchtet war. Die Untersuchung der Hefe bewies, daB sle emen 
Normalgehalt an Vitamin B hatte. 1m selben Jahre bestatigten das 
auch HARDEN und ZILVA (1921). Nach NARAYANAN (1930) kann 
jedoch nicht jede Hefe Bios bilden, so besonders ein von ihm untcr
suchter Stamm von Sach. cerevisiae. Sicher ist aber, daB diese 
Substanz das Wachs tum der Hefekultur auBerordcntlich fordert. 
KERR, EDY und WILLIAMS (1926) glaubten Bios kristallinisch rem 
dargestellt zu haben. 

Nach Entdeckung des Vitamin B wurde bald bekannt, daB 
gerade Hefe sehr groBe Mengen davon enthalt. So wurde die Annahme 
gemacht, daB das WILDIERSSche Bios identisch mit Vitamin B bzw. 
mit Vitamin Bl sei. Auf diesem Gedanken fuBend wurde von WILLIAMS 
(1919, 1920), der Bios und Vitamin B fur identisch hielt, eine eigene 
Methode zur quantitativen Bestimmung von Vitamin B in ver
schiedenen pflanzlichen und Organextrakten ausgearbeitet. Tat
sachlich findet man, daB zahlreiche derartige Extrakte das Wachstum 
von Hefekulturen fordern und scheinbar ging diese Wirkung parallel 
mit dem im· Tierversuch gepruften Gehalt an Vitamin B. Auf diese 
Weise benutzten diese Bestimmungsart BACHMANN (1919), dann 
EMMETT und STOCKHOLM und FUNK und DUBIN (1922). EMMETT 
betonte schon, daB Bios und Vitamin B nicht identisch sind. 1922 
wurde dann durch CLARK (1922) sowie durch FUNK und PATON (1922) 
Bios und Vitamin B voneinander geschieden. Es gelingt die beiden 
durch Adsorption an Fullererde voneinander zu trennen und damit 
war bewiesen, daB Bios und Vitamin B zwar ahnliche Loslichkeits
bedingungen und ahnliches Vorkommcn in der Natur haben, jedoch 
nicht miteinander identisch sind (FUNK und DUBIN 1921, FREED
MANN und FUNK 1922, EDY 1928). MILLER (1931) teilte Bios 
we iter in zwei Substanzen. Bios I sei inaktives Inositol. Bios II sei 
die eigentliche wachstumsfordernde Substanz. Er stellte Bios aus 
neun verschiedenen Pflanzensaften her und fand uberall diese zwei 
verschiedenen Substanzen nebeneinander, so z. B. in Hefe, Reis, Tee, 
Schwam men, Orangensaft. 

EULER und PHILIPSON (1932) haben einen wachstumsfordernden 
Faktor fur Hefe in den Kulturen von verschiedenen Pilzen nach
gewiesen (Rhisopus tritici, Rhisopus nigricans, Aspergillus. Wentii, 
Penicilium). SCHOPMEYER und FULLMER (1931) fanden solche Sub
stanzen in Kulturen von Aspergillus niger, Trichoderma lignorum und 
Aspergillus clavatus und GUHA (1931) in Kulturen von Bac. vulgatus. 
Die Substanzen sind in 95 %igem Alkohol loslich und auch noch 
aus bei 70° C eingetrockneten Kulturen gewinnbar. EUUR und 
PHILIPSON diskutierten in ihrer obenerwahnten Arbeit einen Namen 
fur diesen Faktor. 

Es scheint somit festgestellt, daB weitverbreitet eine Substanz 
oder gewisse sich sehr ahnliche Substanzen im lebendigen Organismus 
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vorkommen, die sicher nicht identisch mit Vitamin B sind, trotz 
weitgehenden Ahnlichkeiten, insbesondere zu Vitamin B2. Beide sind 
wasser- und alkoholloslich, gegen Hitze und Alkali stabil. Trotzdem 
sind sie sicher nicht identisch (siehe z. B. KRUSE und MCCOLLUM 
1929). Auf Grund der historischen Entwicklung wird man recht 
tun dies en Faktor, der auf Hefe wachstumfordernd wirkt, als Bios 
zu bezeichnen. 

2. Pilze. 
Schon 1920 erwahnte LINOSSIER, daD nicht nur Hefen, sondern 

auch Pilze in ihren Kulturen vitaminartige Substanzen brauchen. 
Es scheint die Regel zu sein, daD bei vielen von diesen niedrigen 
Organismen dieselben Arten, die solche akzessorischen Substanzen 
zu ihrem Wachstum brauchen, wahrend ihrer Entwicklung sie dann in 
groDen Mengen selbst bilden. Es gibt aber auch Arten, die diese akzesso
rischen Substanzen zwar brauchen, aber nicht bilden. Nach WILLA
MANN (1920) braucht Sclerotina cinerea vitaminartige Substanzen 
aus Pflanzenextrakten zum Wachstum. Fur den Schwamm Nemato
spora gossypii isolierte BUSTON und PRAMANIK (1931) aus Eiweii3 
mit Alkohol einen zum Wachstum notigen Faktor, der ]-Inositol 
sei. Fur Streptothrix corallinus solI Manitol eine solche spezifische 
Wachstumssubstanz sein. Ob aIle diese Substanzen identisch mit dem 
als Bios bezeichneten Faktor zu betrachten sind, ist unklar. GOY 
(1925) behauptete, daD die wachstumsfordernde Substanz aus pflanz
lichen Extrakten erst nach vorausgehender Erhitzung wirksam werde 
und selbst bei 120° C nicht zerst6rbar sei. Das widerspricht allerdings 
allen unseren sonstigen Kenntnissen. 

Auch AYERS und MUDGE (1922), sowie LUMIERE (1921) berichten 
von einer Substanz, die das Wachstum von Streptothrix corallinus 
fordert. Von dieser wurde von PETERS, KINNERSLEY, ORR-EWING und 
READER (1928) nachgewiesen, daD sie nicht mit Vitamin B identisch 
ist. Oidium lactis wachst ebenfalls angeblich besser auf einem vitamin
reichen Medium (LINOSSIER 1919 B), trotzdem es auch ohne dieses 
leben kann. Wenn der Organismus durch Alter oder Erwarmen 
geschwacht war, hatten Extrakte aus Pflanzen (Kohl oder Orangen) 
eine sehr starke wachstumsfordernde Wirkung. Wachst er einmal, 
dann bildet er sich die notige Substanz selbst. Auch MENKES (1927) 
hat Schwamme im Wachstum durch alkoholische Extrakte von 
Tomaten gefordert und fand dabei eine Erhohung der verschiedenen 
Lebenstatigk~iten, wie Stoffwechsel, Wachstum, Geruchproduktion, 
die auf vitaminartige Substanzen zuruckgefuhrt wird. 

Ahnlich wie WILLIAMS cine Titrationsmethode fur Vitamin B mit 
Hilfe des Hefewachstums glaubte ausarbeiten zu konnen, so· hat 
ORR-EwING und READER (1928) zur Titration des Vitamin Br 
Praparates (Torulin) von PETERS eine Kultur von Streptothrix 
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corallinus benutzt. Die Substanz fordert das Wachstum, dann zeigte 
sich jedoch auch hier, daB der wachstumsfordernde Faktor nicht 
in jeder Beziehung identisch mit Vitamin Bl ist. 

1) Resistenzanderung gegeniiber bakteriellen und parasitaren 
Infektionen bei Avitaminosen. 

In gewissem Zusammenhang mit der eben besprochenen Frage 
des Bedarfes niederer Organismen an akzessorischen Nahrungs
substanzen konnte die bekannte Tatsache stehen, daB fur die Infektion 
mit Bakterien eine weitgehende Spezifitat besteht, d. h. nur bestimmte 
Wirtsorganismen infiziert werden und daB andererseits die Resistenz 
gegenuber einer bakteriellen Infektion sich bei gewissen Ernahrungs
bedingungen andern kann. Es ware denkbar, daB die verschiedene 
Empfindlichkeit gegenuber Parasiten dadurch bedingt ist, daB letztere 
weitgehend fur akzessorische Nahrungssubstanzen differenziert sind, 
welche sie nur in gewissen Wirtsorganismen vorfinden. Es ist auch 
bekannt, daB bei avitaminosen Tieren vielfach Infektionen mit 
Bakterien, aber auch mit hoheren Parasiten vorkommen, wodurch 
der Ablauf der Avitaminose wesentlich beeinfluBt werden kann. 

1. Bakterien. 
Mangel an Vitamin A scheint Tiere besonders empfindlich gegen

uber bakteriellen Infektionen zu machen. Ratten und Mause, die 
ohne Vitamin A ernahrt werden, erkranken in typischer Weise an 
Infektionen der verschiedenen Schleimhaute. Zum Bilde dieser 
Avitaminose gehoren entzundliche Eiterungen der Konjunktiva, die 
auf den ganzen Bulbus ubergreifen konnen. Vielfach kommen auch 
Lungenentzundungen vor. Experimentell wurde bewiesen, daB die 
Empfindlichkeit gegenuber einer Infektion mit Bac. aertrycki bei 
Mausen, die ohne Vitamin A ernahrt wurden, vermehrt ist. Aus 
den diesbezuglichen Versuchen von TaPLEY und Mitarbeiter (1931) geht 
aber noch nicht ohne weiteres hervor, ob nicht auch noch der Mangel 
an anderen Vitaminen in seinen Versuchen eine Rolle gespielt hat. 
DRUMMOND und MELLANBY (1924) sahen Abnahme der Resistenz bei 
A-Mangel gegenuber Pneumonie und Tuberkulose. TURNER und LOEW 
(1931) fanden sowohl bei Eiterungen von normal gefiitterten Ratten 
als auch bei A-frei ernahrten Staphyolococcus aureus, B. coli und 
B. chromogen VI. Bei den avitaminosen Tieren waren jedoch besonders 
die Infektionen mit dem letzteren Stamm haufig. Dieses B. chromo
gen VI ist frisch aus dem Korper isoliert Gram negativ, wird aber 
auf kunstlichem Nahrboden Gram positiv. Es scheint fur gewohnlich 
fur Ratten nicht pathogen zu sein, sondern wird es erst, wenn der 
Widerstand der Schleimhaut durch A-Mangel geschwacht ist. - EULER 
fand starke Verminderung der Resistenz gegenuber der Pasteurellose 
der Ratten bei A-Mangel (Bact. hemosepticum). LASSEN (1931) hat 
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bei Ratten, die ohnc A-, B- und D-Vitamin gefuttert wurden, Infek
tionsversuche mit verschiedenen Mikroorganismen der Paratyphus
gruppe durchgefiihrt. Er fand die Widerstandsfahigkeit besonders 
bei A Mangel sehr vermindert, bei B-Mangel sehr wenig verandert 
und bei D-Mangel gar nicht geringer. Die groBe Empfindlichkeit der 
Tiere bei A-Mangel zeigte sich sowohl gegenuber oraler als auch sub
kutaner In jektion. Sie ist dann deutlich, wenn die Xerophthalmie 
erscheint. Heilt durch therapeutische A-Gaben die Avitaminose 
bzw. die Xerophthalmic aus, dann kehrt auch die Resistenz gegen
uber der Infektion wieder zuruck. 

Andererseits wird aber angegeben, daB auch bei Mangel an 
Vitamin D ein verminderter Widerstand gegenuber Infektionen zu 
beobachten sei. Nach MAURER und HOFMANN (1928) kann man 
rachitiskranke Ratten besonders leicht mit B. suipestifer infizieren. 
Nach GRANT (1930) sollen sogar die sonst gegenuber einer Tuber
kuloseinfektion resistenten weiBen Ratten infizierbar werden, wenn 
sie auf eine rachitische Diat gesetzt werden (s. auch PLATONOV 
1928, KRAMER, GRAYZEL und SHEAR 1929, GRANT 1930). 

Auch bei C-Mangel ist bei Tieren, die es brauchen, der Widerstand 
gegenuber Infektionen deutlich herabgesetzt, so mit B. coli, Staphylo
coccus aureus, Streptococcus haemolyticus (FINDLAY 1923), Pneumo
coccus, B. anthracis (WERKMANN u. a. 1923). Gewohnliche Darm
bakterien wandern in das Schleimhautepithel der skmbutkranken 
Tiere ein. Wunden von C-Vitamin-armen Tieren heilen schwerer 
Auch gegeniiber B. tuberculosis scheint moglicherweise eine gewisse 
verminderte Resistenz vorhanden zu sein (HOJER 1924, SCHUTZF 
und ZILVA 1927). 

Zur Erklarung dieser verminderten Resistenz gegenuber bakte
riellen Infektionen konnte man daran denken, daB durch die Avita
minose der Stoffwechsel des Wirtsorganismus sich so geandert hat, 
daB der Nahrboden fur die entsprechenden Bakterien im Tierkorper 
gunstiger geworden ist. - DaB die entsprechenden Bakterien bei 
Mangel an gewissen Vitaminen bessere Lebensbedingungen finden, 
spielt wohl an sich keine Rolle bei der beobachteten Erscheinung. 
MAZETTI (193 I) hat versucht, ob ein durch Zuchtung avirulent ge· 
wordener Milzbrandstamm wieder virulent wird, wenn man ihn auf 
einem vitaminfreien Nahrboden zuchtet. Das war nicht der Fall 
und kann also nicht zur Erklarung der erhohten Infektionsmoglich
keit bei Avitaminose benutzt werden. 

Noch naher liegt daran zu denken, daB die Ursache der Resi
stenzverminderung in einer Abnahme der Abwehrmechanismen des 
Wirtsorganismus liegt. LASSEN (s. oben) dachte an eine vermin
derte Agglutininbildung. EULER hat mit GARET tatsachlich nach 
Carotinfiitterung eine deutliche Zunahme der Hamaglutinine und 
Bakteriolysine gesehen, gegenuber ohne Vitamin A gefiitterten Tieren. 
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LAWRINOWICZ (1930) zog als Erklarung fUr die Herabsetzung der Wider
standsfahigkeit gegenuber Infektionen eine Hemmung der Phagozytose 
bei avitaminosen Tieren heran. Die Folge davon sei, daB die Bak
terienflora des Verdauungskanals bei den kranken Tieren sich so 
andere, daB proteolytische und hamolytische Bakterien uberwiegen. 
Eine anatomische Veranderung des Epithels der Schleimhaute kann 
dieses fur das Einwandern von Parasiten geeignet machen. 

Andererseits gelingt es nicht durch groBere Gaben von Vitamin A 
eine vorhandene Infektion zu heilen. Das Vitamin wirkt nach MEL
LANBY (1931) nur prophylaktisch. Vom Lebertran wird allerdings 
angegeben, er solIe gegenuber Infektionen mit B. coli schutzen 
(ROBERTSON 1929.) Nach EICHHOLZ und KREITMAR (1928) sei diese 
widerstandserhohende Wirkung nicht spezifisch. 

Zusammenjassend scheint aus der vorliegenden Literatur zu folgen, 
daB besonders bei Mangel an Vitamin A und wohl auch bei Mangel 
an C die natiirliche Resistenz, besonders der Schleimhaute, gegenuber 
Infektionen vermindert ist und daB das die Ursache fur erleichterte 
Infektion mit pathogenen Mikroorganismen sei. 

2. Parasiten. 
Auch die Resistenz gegenuber hoheren Parasiten ist bei Avita

minosen vermindert. MCCARRISON (1919, 1923, 1926) hat bei Affen 
bei vitaminarmer Ernahrung, wobei hauptsachlich Vitamin B fehlte, 
Dysenterie durch Entamoeba histolytica beobachtet. Seine Kontroll
tiere blieben gesund, trotzdem sie interessanterweise aBe auch Trager 
von enzystierten Formen der Parasiten waren. Diese wurden aber 
erst pathogen, wenn das Wirtstier auf die inkomplette Nahrung 
gebracht wurde. Bei Mangel an Vitamin A fand CRAMER (1923) 
massenhaft Protozoen, besonders Giardia (Lamblia) intestinalis. Sie 
wandern bis tief zwischen die Schleimhautfalten. 

Auch die Infektion mit Darmwiirmern ist bei Avitaminose haufig. 
SASAKI (1928) und KOBASHI (1932) haben gesunde Ratten mit solchen 
zusammen gehalten, die mit Not. alepis infiziert waren. Fehlte in 
der Nahrung der gesunden Ratten Vitamin A oder Vitamin B, so 
wurden diese rascher infiziert. Mangel an Vitamin Coder D hatte 
diese Wirkung nicht 1. 

1 Siehe auch R. C. CHANDLER: Amer. J. Hyg. 16, 750 (1932). Infektion 
von Ratten mit Nippostrongylus muris. 

Ferner fand HIRAISHI [Arch. Schiffs- u. Tropenhyg. 32, 519 (1928)J fur 
Schweine, ACKERT u. a. [Amer. J. Hyg. 9, 292 (1929); 13, 320 (1931)J, 
sowie P. A. CLAPHAM [J. of Helminth 11, 9 (1933)J fUr Huhner dasselbe. 
FRASER und ROBERTSON [Emp. ]. exper. Agricult. 17 (1933)J fanden bei 
schlecht ernahrten Schafen starkere Infektion mit dem Wurm Haemonchus 
contortus, ohne daB dabei allerdings ein spezieller Vitaminmangel eine Rolle 
gespielt hatte. Nach SOLAZZO [Z. Immun.forsch. 60, 239 (1929)J ist bei 
Tauben die Resistenz gegen Trypanosoma brucei bei B-Mangel und niedriger 
Temperatur vermindert. 
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NAGOYA (1923) hat Larven von Anchylostoma caninum an junge 
Hunde verfuttert. Wenn diese auf einer A-freien Nahrung gehalten 
wurden, die in 10-15 Tagen schwere Xerophthalmie und in IS bis 
25 Tagen groBe Gewichtsabnahme ergab, so fand er eine schwere 
Infektion bei dies en Tieren. Allerdings waren auch die normal 
ernahrten Tiere, jedoch viel weniger, infiziert. Die Infektion so11 
noch starker werden, wenn in der Nahrung der Tiere auch noch 
Vitamin Bl fehlt_ Auch FOSTER und CORT (1931) beobachteten, daB, 
wenn man Hunde auf eine mangelhafte Diat setzt, eine machtige 
Zunahme der Infektion mit Wurmern (Anchylostoma caninum) beob
achtet wird. Die Wurmer entwickeln sich rascher, ihre Eibildung 
ist vermehrt_ 

Auch bei Mausen findet bei Verfutterung von Larven von Anchylo
stoma (NAGAYO 1. c.) eine viel starkere Verteilung der Larven im 
Korper statt, wenn in der Nahrung der Tiere Vitamin A und B 
mangelt. Allerdings entwickeln sie sich bei diesen Tieren nicht 
weiter. N ur ihr Eindringen ist also erleichtert. 

Bei Huhnern, die ohne Vitamin D ernahrt waren, fand ACKERT 
und SPINDLER (1929), daB sie besonders leicht durch die Darm
nematode Ascaridia lineata erkranken. Nach Behancllung mit 
Vitamin D verschwanden die Wurmer bei einer verhaltnismaBig 
groBen Zahl der Tiere. 

Auch bezuglich der Infektion mit hoheren Darmparasiten gilt 
also, daB sie bei Avitaminosen vermehrt ist, weil die nattirliche Resi
stenz der Schleimhautepithelien vermindert ist. Nicht der Mangel 
an Vitamin macht den Nahrboden gunstiger fur den Parasiten, 
sondern durch den Vitaminmangel hat die nattirliche Resistenz 
des Wirtes abgenommen. Was freilich das Wesen dieser nattir
lichen Resistenz ist und wie die Avitaminose hier mitwirkt, bleibt 
ungeklart 1. 

II. Ursprung der Vitamine. 

Der Ursprung der Vitamine in der Natur ist Gegenstand von 
vielen Untersuchungen gewesen. Es lassen sich jedoch - das sei 
vorweg gesagt - keine einheitlichen Gesichtspunkte feststellen. 
Nicht alle Vitamine haben die gleichen Ursprungsbedingungen. 
Alle werden von Pflanzen gebildet, aber manche hoheren Tierarten 
besitzen auch die Fahigkeit einzelne, z. B. C, selbst zu bilden oder 
sie aus ihrer Muttersubstanz, den meist pflanzlichen Provitaminen, 
aufzubauen, z. B. A und D. 

1 RAINER und PATON (1932) haben den bisher ganz isoliert stehenden Be
fund gemacht, daB ohne den Vitamin B-Komplex gefiitterte Ratten weniger 
empfindlich gegeniiber einer Infektion mit Trypanosoma equiperdum sind. 
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a) Vitamin A. 
Vitamin A ist ein naher Verwandter der Carotinoide. Es wird 

entweder als solches aufgenommen oder im Kbrper der Saugetiere 
aus dem pflanzlichen Farbstoff Carotin dem Provitamin-A gebildet 
(s. EULER 1). 

Carotinoide werden von niedrigen Algen synthetisiert. DRUMMOND 
(1919, 1926) war es insbesondere, der nachgewiesen hat, daB die im 
Meer lebende Diatomee Nitzschia closterium Vitamin A synthetisiert, 
wenn man sie in sterilisiertem Seewasser bei Licht zuchtet, was auch 
von AHMAD (1930) bestatigt wurde. Dieser Planktonorganismus und 
wahrscheinlich noch eine Reihe anderer ahnlicher Organismen bilden 
die Nahrung von vielen Seetieren, so von Copepoden, Amphypoden, 
Decapoden und Mollusken. Die letzteren sind wieder die Nahrung 
von kleinen Fischen, z. B. der Salte, die schlie13lich wieder von grbBeren 
Fischen, z. B. vom Kabeljau, gefressen werden, deren Kbrper dann 
groBe Mengen von A-Vitamin aufstapeln kann. 

Auch gewisse Bakterien kbnnen A-Vitamin synthetisieren. SKINNER 
und GUNDERSON (1932) haben ein nicht naher differenziertes Coryne· 
bakterium auf einem synthetischen Nahrboden gezuchtet. Die gelben 
Kolonien hatten die Fahigkeit bei Ratten, die wegen A-Mangel nicht 
mehr wuchsen, das Wachs tum wieder in Gang zu bringen. Es wurde 
allerdings nicht weiter sichergestellt, ob dieser gelbe Farbstoff auch 
tatsachlich Carotin war. Erwahnt sei ferner, daB CHIDESTER und 
SPEECHER (1930) angeben, daB ]od Bakterien befahige Vitamin A 
zu bilden. 

Die andere Quelle fur Vitamin A sind Pflanzen. DRUMMOND 
und COWARD (1919-1922) haben in einer Reihe von wertvollen 
Untersuchungen gezeigt, daB, sobald sich bei jungen Pflanzen 
grune Blatter entwickeln, in diesen auch Vitamin A erscheint. Das 
A-Vitamin wird dabei auch dann von den Pflanzen, z. B. der kanadi
schen Feldbohne, synthetisiert, wenn sie nur auf anorganischem 
Material gezuchtet werden. Tradescantia, die in SAcHsscher Lbsung, 
also ganz auf anorganischem Nahrboden, gezuchtet war, zeigte 
auch eine Bildung von Vitamin A. Man findet in Pflanzen ganz 
allgemein dort Vitamin A, wo Chlorophyll vorhanden ist. Man hat 
das zuerst so aufgefaBt, daB fUr die Bildung von Vitamin-A die 
Gegenwart von Chlorophyll nbtig sei. MCCOLLUM, SIMMONDS und 
PITZ (1917), sowie STEENBOCK und GROSS (1919 (zit. nach WID
MARK) zeigten, daB die auBeren grunen Blatter eines Kohlkopfes 
mehr Vitamin A enthalten als die blaB gefarbten. DYE, MEDLOCK 
und CRIST (1927) geben an, daB die auBeren grunen Blatter von 
Lattich mehr A enthalten als die gelb gefarbten inneren Blatter. 
CRIST und DYE (1929) fanden dieselben Unterschiede an grunen 

1 EULER: Erg. Physiol. 34, 360 (1932). 
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und bleichen Spargeln. 0, I g grliner Spargel enthaJt soviel Vitamin A. 
als eine Tagesdosis flir eine Ratte ist, wahrend frische bleiche Spargel 
selbst in 0,5 g noch nicht genug A als Tagesdosis zum Wachs tum 
einer Ratte enthalten. Dasselbe fand STEENBOCK, HART u. a. (I925) 
und RUSSELL (I929) beim Alfalfagras. Bei dies em HiBt sich auch 
zeigen, daB, wenn durch den TrocknungsprozeB die grline Farbe 
verloren geht, auch der A-Gehalt entsprechend abnimmt. Auch 
grliner Kohl enthalt mehr A als weiBer (COLLISON u. a. 1929). Mais 
enthalt kein Vitamin A. Selbst dann nicht, wenn er zu keimen anfangt, 
erst wenn die jungen Setzlinge grlin werden, bilden sie A, das zum 
Wachstum von Ratten verwendet werden kann (KARSHAN, KRASNOW 
und HARROW I928). Ebenso wird Gerste erst dann Vitamin A-haltig, 
wenn sie grlin wird (WID MARK I924). 

Wahrend somit eine Reihe von Untersuchungen darauf hinweist, 
daB der Gehalt an Vitamin A mit dem Chlorophyllgehalt parallel 
geht, hat sich im Laufe der weiteren Forschungen gezeigt, daB ein 
noch weitgehender Zusammenhang zwischen dem Gehalt der Pflanzen 
an gelben Farbstoffen einerseits und Vitamin A andererseits besteht. 
So fand COWARD (I923) (zit. nach WIDMARK), daB gelbe Mohrrliben 
und gewisse gelbe Blumenblatter, die kein Chlorophyll enthalten, 
aber reichlich gelben Farbstoff, viel Vitamin A enthalten. Dabei 
kommen verschiedene Farbstoffe in Betracht. Lipochrome haben 
keine dem Vitamin A entsprechende Wirkung. Auch Xanthophyll 
ist selbst in Dosen von 3 mg pro Tag keine Quelle flir Vitamin A 
flir wachsende Ratten (WILLIMOT und MOORE 1927). Ebenso wurde 
nachgewiesen, daB das Xanthophyll aus Spinat keine Quelle flir Vita
min A ist, dagegen das aus demselben hergestellte Carotin. Carotin 
ist ein weitverbreiteter pflanzlicher Farbstoff. Es ist, wie schon 
einleitend bemerkt wurde, zwar nicht identisch mit Vitamin A, 
aber ihm so nahestehend, daB der Tierkorper daraus das farblose 
Vitamin A mit Leichtigkeit herstellt. Gegenliber beweisenden dies
bezliglichen Ergebnissen von EULER (I930), sowie MOORE (1929) 
sind verschiedene altere Untersuchungen, die negativ verliefen, ohnc 
Bedeutung (DRUMMOND und COWARD I920, STEPHENSON, DULIERE, 
MORTON und DRUMMOND I929; s. auch CADY und LUCK 1930). Die 
Behauptung, daB Carotine eine Verunreinigung enthalten sollen, 
die das eigentliche Vitamin sei, oder daB Carotin selbst als Vitamin 
zu betrachten sei, konnen heute als liberwunden gelten (HUME, 
SMEDLEY, MACLEAN I929). Interessant ist der Befund von WID
MARK (I924), daB in farblosen Mutationen von Gerste man gar 
kein A·Vitamin findet, so daB also Pflanzen, die auf erblichem Weg 
die Fahigkeit Chlorophyll und Lipochrome zu bilden verloren haben, 
auch kein A·Vitamin bilden k6nnen. 

Auf Grund dieser Kenntnisse kann man nun aus dem Gehalt 
verschiedener Pflanzen an dem gelben Farbstoff Carotin ihren 
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Wert als Quellen des Provitamin A beurteilen. Schon in den alten 
Untersuchungen von STEENBOCK (1919), die in vielen Beziehungen 
den AnstoB zu den weiteren Erfolgen brachten, wurde die Aufmerk
samkeit darauf gelenkt, daB der Gehalt an Vitamin A mit dem gelben 
Farbstoffgehalt eng zusammenhangt. So erwies sich weiDer Mais 
als praktisch frei von fettloslichem Vitamin, wah rend gelber zwar 
nicht viel, aber in gut nachweisbaren Mengen enthielt. Ferner wurde 
nachgewiesen, daB die gelbe stiBe Kartoffel und die Mohre viel, 
wahrend Mangold, Rtiben, Pastinak, Kartoffeln und Zuckerrtiben 
weniger enthalten. 

Zerealien enthalten es im Endosperm, das immer gelb gefarbt 
ist (STEENBOCK und COWARD 1927, HAUGE und TROST 1928). Gelber 
Pfifferling enthalt sehr viel Vitamin A. Dagegen enthalten drei 
andere Arten von Schwammen keine merkbaren Mengen (SCHEUNERT 
und RESCHKE 1931). 

Weizenole enthalten nach SURE (1928) das Vitamin A, Olivenoi 
dagegen nur in geringen Mengen und manche Pflanzenole enthalten 
fast keines. Palmol enthalt es nur dann, wenn es stark gefarbt ist 
(MCCOLLUM 1917, DRUMMOND und ZILVA 1922). 

SchlieBlich wird es auch in gelben und roten Karotten, Lattich, 
Spinat, Tomaten, Bananen und Orangensaft gefunden. 

Beztiglich aller dieser Befunde in Pflanzen ist zu bemerken, daB 
es sich dabei nicht urn Vitamin A, sondern urn das Provitamin 
Carotin handelt. A-Vitamin selbst ist in Pflanzen nur in sehr geringen 
Mengen vorhanden (EULER 1. c.), wahrend a- und ,B-Carotin in Mengen 
von 0,1--0,3 % vorkommt. Die alteren zum Teil oben zitierten An
gaben tiber den A-Gehalt von Pflanzen sind also so zu verstehen, 
daB dabei Carotin, das Provitamin, wirksam war. 

Wahrend die Planktonorganismen, welche Vitamin A bilden 
- wie erwahnt - die Quelle dieser Substanz ftir Seefische geben, 
sind ftir Pflanzenfresser die Carotinoide der Pflanzen ihrer Nahrung 
die QueUe dieser Substanz. Ztichtet man Daphnia pulex auf einer 
Nahrung in der die Carotinoide fehlen, dann haben ihre Eier zwar 
eine normale Struktur, enthalten aber gar kein Pigment. Die Eier 
werden sogleich grtin, wenn man zur Nahrung verschiedene Carotinoide 
hinzusetzt. Das Pigment stammt also aus seiner Nahrung (VERNE, 
TEISSIER 1932). Synthetisieren kann Daphnia Carotinoide nicht. 

Nachdem das Plankton so reichhaltig an Vitamin A bzw. an seinem 
Provitamin ist, kann es nicht tiberraschen, daB zahlreiche Weich
tiere, deren Nahrung Plankton ist, A-Vitamin enthalten. Muscheln 
und Austern sind reich daran, aber seine Menge wechselt von Ort zu 
Ort und mit der Jahreszeit (JONES, NELSON und MURPHEY 1928). 

Bei verschiedenen marin en Evertebraten findet man ferner sowohl 
carotinartige als auch xanthophyllartige Pigmente. Erstere tiber
wiegen (LONNBERG und HELLSTROM 1932). Es scheint aber, daB 
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diese Carotinoide zum Teil von den gut bekannten pflanzlichen ab
weichen, denn mit der ublichen Farbenreaktion mit SbCIs geben sie 
anstatt einer blauen bis blaugrunen Farbe bei Tieren, die eine rote 
Korperfarbe haben, eine rosafarbige bis rotviolette Reaktion. 

Crustaceen enthalten vielfach Carotinoide oder ahnliche Farb
stoffe. Uber Insekten sind wenig Angaben vorhanden. Nach WOLL
MANN (1922) enthalt Calliphora vomitoria (Fliegenmade) nicht un
betrachtliche Mengen von Vitamin A. In Honig hat 1920 FABER 
wohl B-, aber kein A· und C-Vitamin nachweisen konnen. 1921 
haben HAWK u. a. geleugnet, daB Honig A-, B1-, B2-, C- oder D-Vita
min enthalte. Nur in den Waben sei A in deutlichen Mengen feststell
bar. HOYLE (1929) findet andererseits einen geringen Gehalt an 
Vitamin A. 

Bei Vertebraten hangt der Gehalt an Vitamin A von der Nahrung 
abo Die langstbekannte Quelle fur Vitamin A ist Lebertran. Er 
wird aus der Leber von verschiedenen Fischen gewonnen. Der Gehalt 
an Vitamin A ist in zahlreichen verschiedenen derartigen Fischolen 
schon aus rein praktischen Grunden vielfach untersucht worden. 
Das Leberol vom Heilbut hat einen sehr wechselnden Vitamin
gehalt, zwischen 30 und 1600 Ratten-Einheiten variierend (LOVERN 
1932). Nach POULSSON (1931) ist bei verschiedenen Fischen in der Le
ber mehr Vitamin A, dagegen weniger Vitamin D enthalten als beim 
Stockfisch. Ebenso wie Lebertran enthalten verschiedene Fischole 
diese Substanz (DRUMMOND 1918). So ist es z. B. vorhanden im Salm, 
im Heilbut, im Ratfisch (NORRIS und DANIELSON 1929), in Chilo
dactylus macropeerus aus Neuseeland (MALCOLM 1929). LONNBERG 
(1932) hat bei 18Arten von Knochenfischen die Haut mit den Schuppen 
und Flossen extrahiert. Er findet in dies en Pigmente vom Carotin
typus, aber auch Xantophylle und besonders letztere in groBer 
Menge. 

EULER (1932) gibt hohen A-Vitamingehalt an fur die Leberole 
von Stereolepis ishinagi (TAKAHASHI), Hippoglossus hippoglossus, 
Solea solea, Rhombus maximus an. Nach POULSSON (1931) hat das 
Leberol vom Haifisch doppelt soviel A-Gehalt als das vom Kabeljau 
(Dorsch) aber nur 1/10 des D-Gehaltes. Beide Substanzen gehen also 
nicht parallel. 

Bei Seesiiugetieren hat man, urn neue Quellen fur Vitamin A und D 
zu find en, ebenfalls zahlreiche Untersuchungen ausgefuhrt. Das 
subkutane Fett des schwarzen Delphins enthalt 200-300 Vitamin-A
Einheiten (und 50 Vitamin-D-Einheiten) pro Gramm. .Ahnliche 
Werte wurden auch beim kaspischen Seehund fur D gefunden, wahrend 
das Fett des Gronlandseehundes einen sehr niedrigen Vitamingehalt, 
nur 7 D-Einheiten pro Gramm hatte (MATZKO 1929). Von SCHMIDT
NIELSEN u. a. (1929) stammen zahlreiche Untersuchungen uber den 
Vitamingehalt von Leberolen. Die Leber von Bullen und Kalbern 

9* 
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des Walfisches enthalten viel A (neb en wenig B). Ahnliches wurde 
von ihm auch im Leberbl vom Elch, der Seembve, dem Alk, den 
Schneehlihnern gefunden. 

Bei pflanzenfressenden Saugetieren hangt der Gehalt an Vitamin A 
sehr von der Nahrung abo Die Leber enthalt immer bedeutende 
Mengen. Von SIMONNET (1921) wurde das meiste in det Leber von 
Ochsen, das wenigste in der von Meerschweinchen und wechselnde 
Mengen in den Lebern von Kaninchen, RaUen und Hunden gefunden. 
Schweineleber enthalt wenig und wechselnd mit der Jahreszeit 
(LAQUEUR 1928). Auch im subkutanen Fett kbnnen beim Rind 
nachweisbare Mengen von A vorhanden sein (HOAGLAND und SNIDER 
1926). Sowohl beim Rind wie beim Menschen enthalt das sub
kutane Fett beim weiblichen Geschlecht mehr A-Vitamin. Auch 
Lungenfett enthalt viel Vitamin A (POULSSON I930). 1m Ovarium, 
speziell im Corpus luteum, kommt Carotin diffus und in Kristallen 
vor (EULER, DEMOLE I933). 1m Muskelfleisch von Rind, Schwein 
und Schaf ist Vitamin A in kleinen und wechselnden Mengen (HOAG
LAND und SNIDER I925), ferner auch im Blutserum zusammen mit 
Carotinoiden vorhanden, welche dies em bei vielen Tierarten eine 
intensiv gelbe Farbe verleihen (EULER und VIRGIN I932). Der gelbe 
Farbstoff im Rinderserum ist hauptsachlich Carotin. Kaninchen- und 
Hammelserum enthalten dagegen nicht dieses, sondern das A-Vitamin 
selbst. 

Am langsten ist bekannt, daB Milch groBe Mengen von Vitamin A 
enthalt. Schon 30 Jahre vor der eigentlichen Entdeckung der 
Vitamine hat LUNIN (I88I) das gezeigt, nur war seine Entdeckung 
in ihrer Bedeutung nicht erkannt worden. Von menschlicher Milch 
wissen wir, daB sie ebenso groBe A-Mengen enthalt wie Kuhmilch 
(MACY und OUTHOUSE I928). 

Bei Vogeln ist A-Vitamin im Fleisch und in inneren Organen 
nachgewiesen, so z. B. bei Hlihnern und Gansen (HOAGLAND und 
LEE 1926). Das cn aus dem Magen von jungen Astrellata lessoni 
hat nach CARTER und MALCOLM (1927) einen hohen A-Gehalt. 

Hiihnereier enthalten nach einzelnen Angaben viel Vitamin A, 
besonders Frliheier (MANVILLE I926), ebenso auch Enteneier (Tso 
I926). Die gelbe Farbe des Dotters des Hlihnereies stammt von 
Lipoidpigmenten (Xanthophylle wie Zeaxanthin), dagegen ist nur 
sehr wenig Carotin vorhanden. Der chemische Nachweis von Vita
min A gelang nicht mit Sicherheit. Nachdem 0, I g Eigelb bereits 
das Wachs tum einer Ratte ermbglicht, dieses aber weniger als 0,07 Y 
Carotin und vielleicht ebensoviel Vitamin A enthalt, so besteht hier 
vorerst ein Gegensatz zwischen der biologischen Wirkung und den 
nachgewiesenen Carotin- bzw. A-Mengen, so daB EULER daran dachte, 
daB mbglicherweise die erwahnten Farbstoffe die Carotinwirkung 
komplettieren kbnnen. 
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b) Vitamin B1• 

Vitamin Bl ist in Pflanzen weitverbreitet. Es kommt in Getreide
kornern, und zwar im Embryo vor (CHICK und HUME 1917). Peri
carp und Aleuronlage enthalten nur wenig, das Endosperm enthalt 
iiberhaupt keines. Fein gemahlene Mehle enthalten nur die Starke 
des Endosperms und sind deshalb frei von Vitamin B1. Auch aus 
dem fein polierten Reis ist es mit dem sog. Silberhautchen beim 
PolierungsprozeB entfernt worden. 

Interessant ist, daB es beim KeimungsprozeB verschwindet. If 
jungen Keimlingen fand KUCERA (I92S), daB es nach 6 Tagen nich1 
mehr vorhanden war. In Weizen und Hafer verschwand es erst nach 
IS Tagen, in Mais noch spater, in Leguminosen waren selbst nach 
21 Tagen noch IS % der urspriinglichen Menge vorhanden. Bis zum 
IS. Tag ist esnur in den Kotyledonen, dagegen nicht in den Blattern 
und Wurzeln zu finden. Bei Erbsen verschwindet es besonders dann 
rascher, wenn diese an der Sonne sprossen (HLAVATY 1929). Gegen 
den 30. Tag solI es neu gebildet werden, ohne daB es inzwischen ganz 
verschwunden ist. 

Zahlreiche Untersuchungen beschaftigen sieh mit der Frage der 
Vitamin BrBildung von Bakterien. Die Befunde sind streng zu 
trennen von den Befunden tiber Bios und die anderen Fraktionen 
von B. Tut man das, so bleiben nur wenig Anhaltspunkte ftir eine 
tatsachliche Bildung von B 1. E. C. ROBERTSON (1924) hat gezeigt, 
daB ein synthetischer Nahrboden, in welchem Hefe nieht gewachsen 
ist, Waehstum moglieh machte, wenn vorher B. coli darin gewaehsen 
war. Daraus schloB er, daB dieses Bakterium gewisse Substanzen 
bildet, die das Hefewachstum fordern. Nach HUSOYA und KUROYA 
(1923) sei diese Substanz wasserloslich und wirkt aueh auf andere 
Bakterien. Auch B. proteus, B. pyocyaneus, B. subtilis wurden be
ntitzt. Sie alle bilden waehstumsfordernde Substanzen. P. GOY (1925) 
gibt an, daB Amylomueor Beine fUr Hefe wachstumsfordernde 
Substanz bildet, die aber nieht identiseh mit Vitamin B ist, denn 
sie halt Temperaturen von 1300 C 11/2 Stunden lang aus. Ebenfalls 
waehstumsfordernde Substanzen, die wasserloslich sind, wurden her
gestellt aus Timotheebazillen, B. smegmatis, B. moelleri (DAMON 
1922/1923) und B. vulgatus (SCHEUNERT und SCHIEBLICH 1927), 
B. adhaerens, Torula rosea und Oospora lactis (SUNDERLIN und WERK
MANN I92S). Ferner von denselben Autoren aus vier Arten Eubacteri
anes, ferner B. coli, B. subtilis, B. mycoides, Azotobacter chroococcum, 
Rhizobium leguminosarum, Actinomyces. Sie fassen diese Resultate so 
auf, daB damit bewiesen sei, daB diese Bakterien Vitamin B bilden 
konnen. Es scheint aber doch sehr fraglich, ob sie den Beweis daftir 
gebracht haben, daB diese Substanz identisch mit Vitamin B sei. 

Die Bildung von Vitamin B durch Darmbakterien scheint auch 
die Erklarung der merkwtirdigen Erseheinung der Refektion zu sein. 
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Sie besteht darin, daB ein durch B-Vitamin-Mangel bedingter Wachs
tumsstillstand z. B. beim Kaninchen und der Ratte, sich plotzlich 
umkehren kann, daB bereits schwer kranke Tiere plotzlich spontan 
heilen und dann trotz B-Mangel in der Nahrung und trotzdem 
Koprophagie verhindert wird, noch jahrelang weiter leben. Dieser 
Zustand der Refektion kann mit den Fazes eines solchen Tieres 
auch auf andere, ohne Vitamin Bl ernahrte Tiere iibertragen werden 
(BECHDEL, HONEYWELL, DUTCHER und KNUTSEN 1928). 

Auch an experimenteller Polyneuritis erkrankte Tauben erholten 
sich von ihren schweren Krankheitserscheinungen, wenn man sie mit 
Pillen eines Kotes von Kaninchen fiitterte, die selbst mit B-freier 
Nahrung ernahrt waren. Daraus folgt, daB die Bakterien des Darm
kanals Vitamin Bl aufbauen konnen. Ahnliches sahen auch schon 
OSBORNE und MENDEL (1920), sowie BIERRY und PORTIER (1918). 

Auch im Magen von Wiederkauern (rumen) kommen die Bakterien 
des Genus Flavo in groBen Mengen vor, die den B-Komplex bilden und 
die dadurch fiir das Tier eine besondere Bedeutung bekommen konnten. 

Derselben Erklarung zuganglich ist die Beobachtung, daB an sich 
Vitamin B-arme Milch durch eine bakterielle Infektion B-Vitamin
reicher werden kann. 

Auch Rete bildet groBe Mengen von Vitamin B1. FUNK hat es 
hier zuerst nachgewiesen, noch ehe die Differenzierung der verschie
denen Fraktionen von B durchgefiihrt worden war. Wie schon oben 
ausgefiihrt, hat Hefe die Fahigkeit Vitamin Bl auf anorganischem 
Medium zu bilden. Schon NELSON, FULMER und CESSNER (1921) 
haben Hefe auf synthetischem Nahrmedium geziichtet und mit ihr das 
Wachstum von Ratten gefordert. Mit ahnlich geziichteten Kulturcn 
haben HARDEN und ZILVA (1921) die durch B-Mangel verursachte 
Polyneuritis von Tauben geheilt. Die Produktion von Vitamin Bl 
durch Hefe kann demnach als bewiesen betrachtet werden. Je nach 
dem Hefestamm sind sehr verschiedene Mengen von Vitamin Bl 
und Vitamin B2 in den Hefen vorhanden. Es scheint sogar, daB 
gewisse Hefen, z. B. Sack. cerevisiae, zwar Vitamin B2 synthetisieren 
konnen, jedoch nicht Vitamin Bl (DRUMMOND und WHITMARSH 1932). 
Ahnliche Untersuchungen stammen noch von RANDOIN und LECOQ 
(1926), HAWKING (1927) und PESKETT (1927). In einer Untersuchung 
von HAUGE und CARRICK (1926) war alte getrocknete Hefe arm an 
Bl und reich an B2. Nach FAWNS und JUNG (1933) bildet Aspergillus 
niger auch Vitamin Bll und zwar in den Konidien, nicht im Mycel. 

In Organen von Vertebraten ist das Vitamin Bl nur insofern vor
hand en, als es mit der Nahrung aus Pflanzen aufgenommen wird, 
bzw. von einem Fleischfresser auf den anderen auf diese Weise iiber
geht. So findet man es in frischem Fleisch, Milch, Eigelb. Dagegen 
findet man es nicht in Geweben, die nur Reservesubstanzen sind, 
wie im Fettgewebe. 
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Ganz allgemein scheint es ilberall dort vorhanden zu sein, wo 
Zellen in lebhafter Funktion sind (RANDOIN und SIMONNET 1927). 
Besonders eng scheint es mit den Wachstumsvorgangen verbunden 
zu sein (BURROWS u. a. 1926). Abnormes Gewebe, wie ein Hilhner
sarkom, hat andererseits nach NAKAHARA und SOMEKAWA (1928, 1929) 
kein B-Vitamin enthalten und auch das Vitamin B des Gastkorpers 
nicht aufgebraucht. 

Wir besitzen keinen Beweis dafilr, daB Sauger oder Vogel Vita
min Bl produzieren konnen. Allerdings gibt DI MATTEI (1931) an, daB, 
wenn man Kaninchen wahrend 3 Monaten ohne Vitamin B ernahrt, 
ihr Harn Tauben, die durch B-Mangel an Beri-Beri erkrankt sind, 
heilen kann, und daB die gleiche Wirkung durch alkoholische Extrakte 
der Leber und Niere dieser Tiere, nicht aber durch ihre Muskeln-, 
Hirn- und Darmextrakte erreicht wird. Er folgerte daraus, daB 
Kaninchen selbst Vitamin Bl produzieren konnen. In Anbetracht 
der Erfahrungen ilber die Bildung von Bl durch Darmbakterien, 
speziell ilber die Erscheinungen der Refektion scheint es uns aber 
durchaus fraglich, ob diese Resultate nicht auch so zu erklaren sind, 
daB hier Darmbakterien mitgewirkt haben, die die Quelle des B1-Vita
mms waren. 

c) Vitamin B2-

Vitamin B2 kommt im allgemeinen mit Vitamin Bl vor. Nur 
geht die Menge der beiden durchaus nicht parallel. So ist es auch 
in Hefe vorhanden, aber wie oben erwahnt, in recht wechselnden 
Mengen. 

In Getreidekornern ist B2 in geringeren Konzentrationen als Bl 
vorhanden. Es wird ebenfa11s im Embryo gefunden. Weizen und 
Mais sind verhaltnismaBig arm daran. (AKROYD und ROSCOE 1923). 
Auch Erbsen haben nur einen geringen Gehalt. Spinat oder Kohl 
scheinen es zu enthalten. Karotten wenig oder keines. Bananen 
enthalten nach EDDY (1927) dreimal soviel B2 als B1. 

Von tierischen Organen solI frische Milch, Eigelb, Leber und Fleisch 
reicher an B2 als an Bl sein. Die beiden Faktoren sind aus ihnen 
mittels Erwarmung oder auch durch Adsorption mit Bleiazetat oder 
Fullererde trennbar (ROSEDALE 1927, 1929, CHICK und ROSCOE 1929, 
RANDOIN und LECOQ 1928, NARAYANAN und DRUMMOND 1930, GOLD
BERGER 1925). 

Beziiglich der Bildung von Vitamin B2 durch Bakterien kann 
eine Arbeit von DAMON (1921) verwendet werden, der eine Reihe 
von Bakterien zusammenstellte, die angeblich Vitamin B bilden 
konnen. In den Versuchen haben Bac. paratyphi, B. coli, B. sub
tilis, B. adhaerens, B. Friedlander von Agarkulturen das Wachstum 
von Ratten nicht in Gang setzen konnen, wenn diese sonst B-frei 
ernahrt waren. Sie scheinen also kein Vitamin B2 gebildet zu haben. 
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Dagegen gaben B. Pfeiffer und B. timothy Wachstum. Sie scheinen 
demnach B2 zu bilden. 

d) Vitamin C. 
Vitamin C ist ebenso ein pflanzliches Produkt wie Vitamin B. 

Aber im Gegensatz zu Vitamin B, das in den Samenkornern vor· 
gebildet ist und bei der Keimung verschwindet, ist Vitamin C in 
den Kornern ursprunglich nicht vorhanden, sondern entsteht erst 
wah rend der Keimung in diesen. Das hat schon HOLST (I907) an 
keimender Gerste demonstriert. Wenn man Getreidekorner oder Bohnen, 
die, an Meerschweinchen gepruft, keine antiskorbutische Wirkung 
haben, in Wasser legt und nun 2-3 Tage lang keimen laBt, so 
bekommen sie eine machtige Heilwirkung auf skorbutkranke Tiere 
und Menschen (FURST I9I2, CHICK und Mitarbeiter I9I7, HARDEN 
und ZILVA I924, KUCERA I928, SIMONIK I929). Beim Keimen des 
Maizes erscheint die antiskorbutische Wirkung schon ehe sichtbare 
Zeichen der Keimung in Erscheinung treten (HARDEN und ZILVA 
I9I8). Andererseits gibt KUCERA (1928) an, daB bei keimendem 
Hafer das C-Vitamin erst am 4. Tag nachweisbar sei. SIMONIK (1929) 
fand es dagegen schon nach 6stiindiger Befeuchtung und von dann 
an nahm es stark zu. Nach LUETTMERDING (I929) entsteht es bei 
Erbsen schon durch die Quellung allein und entsteht rascher, wenn 
man diese durch Ansauern beschleunigt. In keimendem Korn war 
es nach I 5, Gerste 24, Hafer 72, Erbsen 6 Stunden nachweis bar. 
Wahrend EGGLETON und HARRIS (I925) behaupten, daB Licht keinen 
EinfluB auf die Bildung von C-Vitamin hatte, gibt HELLER (I928) 
das Gegenteil an fur Sonnenlicht, dagegen auch Hemmung durch 
Uitraviolett. 

In zahireichen verschiedenen Pflanzen ist Vitamin C nachgewiesen 
worden. Jedes grune Gras enthalt es (HEHIR I9I9). Lolium perenne 
hat einen so groBen Vitamin C-Gehalt, daB 1 g pro Tag ein Meer
schweinchen vor Skorbut schutzt (BROUWER I927). Kohl ist auBer
ordentlich reich an Vitamin C (DELF I9I8), ebenso Karotten (HESS 
und UNGER I9I9). Kartoffein dagegen sind nicht sehr reich daran. 
Wasserkresse enthalt sehr viei. Bekanntlich sind die aitesten Anti
skorbutika Zitronen und Orangen; aber auch zwischen verschiedenen 
Zitronenarten sind Unterschiede vorhanden. So enthalt Citrus vulgaris 
und Citrus lemonellus wenig, dagegen Citrus nobelis, sowie Citrus 
decumana vieI, mindestens die doppeite Menge der vorigen (DAVEY 
I92I). Auch Grapefruit enthalt viel C (McLEOD und BOOHER I930). 
1m Traubensaft ist es vorhanden, dagegen nicht mehr im Wein 
(RANDOIN 1928). Apfel verhalten sich sehr verschieden (BRACEWELL, 
HOYLE und ZILVA I930) 1. Bezuglich Bananen findet man sehr 

1 SCHEUNERT, S.: Der Vitamingehalt der deutschen NahrungsmitteI. 
Berlin: Julius Springer 1930. 
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verschiedene Angaben (v. MEYSENBURG I928, EDDY und KELLOG 
I927). Datteln sind arm daran (McLEOD und BOOHER I930). 
Pflaumen, Birnen, Erdbeeren, verschiedene tropische Fruchte ent
halten es. Die grune Paprikaschote enthiilt viel Vitamin C, jedoch 
bei verschiedenen Arten in wechselnden Mengen (SZENTGYORGYI 
I933)· 

1m Gegensatz zu Vitamin A und B scheint es zweifellos zu sein, 
daB Bakterien niemals Vitamin C bilden. Auch Bac. bulgaricus, der 
auf Milch geimpft wurde, hatte keine skorbutheilende Wirkung 
(WOLLMANN I922). 

Aus der pflanzlichen Nahrung gelangt C in verschiedene tierische 
Organe. Auffallend ist, daB Weichtiere, wie Austern (Cardium edule) 
viel davon enthalten (RANDOIN 1923). 

Bei vie len Tierarten hiingt der Gehalt nur von der Art der 
Nahrung ab, wie das besonders deutlich am Beispiel der Milch zu 
sehen ist. Sie hat gewahnlich einen bedeutenden C-Gehalt, der 
aber auBerordentlich stark, je nach der Nahrung schwankt. Das gilt 
sowohl fUr menschliche als fUr Kuhmilch (MACY und OUTHOUSE 
1928, HESS, UNGER I920, HART, STEENBOCK I920, MACLEOD I927). 
Ziegenmilch hat im allgemeinen geringeren C-Vitamin-Gehalt als Kuh
milch. Von tierischen Organen scheint Fleisch sehr arm daran zu 
sein oder gar keines zu enthalten. Leber enthiilt mehr als Fleisch, 
Gehirn oder Niere (KANEKO 1927, ARON und Mitarbeiter I928, SLOT 
I930). Etwas reicher als von Rindfleisch scheint der C-Gehalt von 
Eisbiiren- und Robbenfleisch zu sein (DUTCHER I920). 

Zahlreiche Siiugetiere kannen Vitamin C bilden und brauchen es 
deshalb in ihrer Nahrung nicht. Es ist trotzdem in ihren Organen 
nachweis bar, z. B. bei RaUen. 

Besonderes Interesse gebuhrt dem Befund, daB die ursprunglich 
als Hexuronsiiure bezeichnete Substanz, die gegenwiirtig als identisch 
mit Vitamin C betrachtet wird, in der Nebenniere von Siiugern in 
groBen Mengen vorhanden ist. Wie es scheint, kommt sie hier nur 
bei solchen C-frei gefutterten Tieren vor, die in ihrer Nahrung kein 
C-Vitamin brauchen, z. B. bei der Ratte. Auch die Leber enthiilt 
es, selbst noch in der zweiten C-frei erniihrten Generation (LEPKOVSKY 
und NELSON I924). 

Es gibt eine Angabe, daB auch Huhner in ihrem Karper C-Vitamin 
bilden kannen (DI MATTEI I93I). 7 Monate lang auf Vitamin C-freier 
Kost gehaltene Tiere gaben einen Harn, durch welchen das Leben 
von an C-Mangel schwer erkrankten Meerschweinchen lange Zeit ver
langert wurde. Huhner brauchen kein C-Vitamin in ihrer Nahrung 
und auch ihre Eier enthalten keines, selbst dann nicht, wenn sie 
mit C gefuttert werden (HAUGE und CARRICK I925). Dagegen 
enthiilt es ihre Leber und ihre Nieren in groBen Mengen. Eine Bildung 
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durch Darmbakterien kommt nicht in Betracht und so mit ware nur 
moglich, daD diese Tieredie Substanz in groDen Mengen selbst bilden 
und auch ausscheiden. 

Ohne C geftitterte Meerschweinchen bilden dagegen auch in ihren 
Nebennieren kein C, wahrend normale hier und in der Leber viel 
haben (PARSONS, R. REYNOLDS 1924). 

Zusammenfassend kann also gesagt werden, daD Vitamin C in 
Pflanzen weitverbreitet ist und besonders beim KeimungsprozeB 
entsteht. Verschiedene Vertebraten bilden die Substanz selbst und 
brauchen sie dann in ihrer Nahrung nicht, dagegen enthalt sie dann 
ihr Kerper trotzdem. 

e) Vitamin D. 
Beztiglich Vitamin D liegen die Verhaltnisse insofern ahnlich wie 

bei Vitamin A, als man auch hier zwischen dem Vorkommen des 
Vitamins einerseits und dem Vorkommen des Provitamins anderer
seits zu unterscheiden hat. Es ist dann in Betracht zu ziehen, daD 
das mit der Nahrung aufgenommene Provitamin (das Ergosterin) 
im Kerper umgeandert werden kann. Die einstige Annahme, daB 
Vitamin D tiberall mit Vitamin A zusammen vorkommt, ist langst 
unhaltbar. Gemeinsam ist beiden nur die Fettleslichkeit. 

Wahrend Bakterien kein Ergosterin (Ergosterol), also das Pro· 
vitamin, noch weniger das D-Vitamin selbst bilden, scheint das bei 
einer Reihe von Schimmelpilzen bereits der Fall zu sein. B. tuber
culosis avium, B. leprae, B. smegma tis, B. beroliensis bilden kein 
Vitamin D. Dagegen enthiilt das Myzelium von Penicillium puber
culum BAIENIER, ein Pilz, der auf einem ktinstlichen, aus anorganischen 
Salzen und Glukose bestehenden Nahrboden geztichtet werden kann, 
0,13 % Ergosterin (BIRKISSHOW u. a. 1931). Auch Schwiimme bilden 
Ergosterin, das durch Bestrahlung zu D-Vitamin werden kann 
(PRIKETT 1931). Nach 5cHEuNERT und RESCHKE enthalten D Stein
pilze Usw., nicht aber im Dunkeln gezogene Champignons. 

Viele griine Pflanzen haben eine ausgesprochen antirachitische 
Wirkung, wie das schon lange bekannt ist. Vielfach bekommen sie 
diese aber erst, wenn sie mit Sonnenlicht oder noch besser mit ultra
violettem Licht bestrahlt werden. Sie enthalten demnach Ergosterin, 
das erst aktiviert werden muD. So ist z. B. vom Spinat bekannt, daD 
nicht jede Probe einen Vitamingehalt hat, ihn aber bekommt, wenn 
er beleuchtet wird (HESS und WEINSTOCK 1924, CHICK und RoscOE 
1926). Kohl, Gras, Karotten, Rtiben enthalten D-Vitamin. (MELLANBY 
und KILLIK 1925). 1m Dunkeln getrocknetes Heu hat keines gegen
tiber von in der Sonne getrocknetem (STEENBOCK und HART 1925). 

Eine Reihe von Friichten enthalten etwas Vitamin D (GRUNINGER 
1928, EDDY und KELLOG 1927). Orangensaft hat dagegen praktisch 
keines (WILLIMOT 1928), ebensowenig verschiedene europaische und 
tropische Frtichte (SCHEUNERT l. c. 1930, COOK und RIVERA 1929). 
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Zerealien enthalten es nicht oder nur in ganz geringen Mengen 
und auch dann nur, wie es scheint, in der Form des Provitamins. 
Durch Bestrahlung kann man sogar Reis D-Vitamin-enthaltend 
machen (STEENBOCK 1924). Andererseits sol1en Getreidewurzeln 
zwar kein D-Vitamin enthalten, dieses solI aber wahrend dem 
KeimungsprozeB in ihnen entstehen. SCHITTENHELM und EISLER 
(1928), die das fanden, teilen mit, daB auch im Dunkeln gewachsene 
Keime D bilden. Allerdings gelang es ihnen nicht mit Getreide
wurzelkeimen eine Rachitis verursachende Nahrung von Ratten zu 
komplettieren. Dagegen wohl, wenn sie nur die Extrakte dieser 
Keimlinge verfiitterten und damit das Vitamin D in einem leicht 
verdaulichen Zustand den Tieren zufiihrten. 

1m allgemeinen sind pflanzliche Ole arm an Vitamin D. So hat 
Olivenol, Leinsamenol, Maisol, Sesamol nur eine ganz schwache 
antirachitische Wirkung. Es gelingt aber durch Bestrahlung diese 
etwas zu verstarken. Sie enthalten dernnach Ergosterin in geringen 
Mengen. 1m allgemeinen muB man 10-20 % zu der Nahrung mischen, 
ehe man eine Wirkung erhalt. 

Nach alteren Ansichten wiirde es im Plankton ebenso wie Vitamin A 
in groBen Mengen gebildet und gelange auf diese Weise in alle jene 
Tiere, die sich letzten Endes mit Plankton ernahren. Demgegeniiber 
wurde jedoch von LEIGH (1927) gezeigt, daB Nitzschia closterium, 
jene Diatomee, welche sehr viel Vitamin A bildet, kein D produziert, 
also nicht die Quelle fiir D im Lebertran sein kann. Bei Seetieren 
ist die Verbreitung des Vitamins D oft, aber nicht immer, ahnlich 
der des Vitamins A. Bei Weichtieren, bei Austern und Muscheln, 
wird D-Vitamin gefunden, das diese eventuell aus dem Plankton 
aufnehmen (JONES, MURPHY und NELSON 1928). Seine Hauptquelle 
fiir die Verwendung in der menschlichen Pathologie ist bekanntlich 
Lebertran, der aber auBerordentlich groBe Verschiedenheiten in seinem 
Gehalt zeigen kann. Es kommen Unterschiede von tausendfacher 
GroBe vor (HESS, BILLS und HONEYWELL (1929). Lebertran wird 
meistens aus der Leber vom Stockfisch (Cod) hergestellt. Dieser 
reichert das Vitamin D vielleicht aus seiner Nahrung an. Der Fisch 
selbst solI nicht fahig sein, das Provitamin Ergosterol in Vitamin D 
umzuandern. Injiziert man einem Stockfisch taglich 3mal 1 mg Ergo· 
sterin, dann vermehrt sich trotzdem das Vitamin D in seiner Leber 
nicht (HESS u. a. 1927). Nach BILLS (1927) hat der Caplin, mit dem 
sich der Neufundlandstockfisch hauptsachlich ernahrt, allerdings 
nicht genug D-Vitamin-Gehalt, um den groBen D-Reichtum des Stock
fisches in der Mitte des Sommers zu erklaren, so daB dieser Autor 
annahm, daB der Fisch D-Vitamin synthetisieren miisse. Es ist noch 
durchaus nicht geklart, woher der hohe D-Vitamin-Gehalt des Leber
tranes stammt. Wahrend der Stockfisch wandert, bzw. in seiner 
Laichperiode wird ebenso bei ihm (GREEN 1926) wie beim Rheinlachs 
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(MIESCHER 1897) das Fett aus der Leber zum Aufbau des Ovariums 
verwendet. Dabei bleibt aber das Vitamin D in der Leber liegen. 
Die Leber wird klein und dadurch relativ auBerordentlich reich an 
Vitamin D. 

So wie im Leberol, kommt auch im Korperol von vielen anderen 
Fischarten Vitamin D vor. So bei Spheroides maculatus (HESS und 
WEINSTOCK 1926), Burbot (CLOW und MARLATT 1929), Hering, 
Sardine und Aal (BILLS 1927, BAEROE 1926, SCHMIDT-NIELSEN 
1929), Salm (DAVIES und BEACH 1928). Der Gehalt an Vitamin A 
und D geht auch in dies en Olen nicht parallel. Das Haifischol hat 
nur 1/10 D des Stockfischoles, dagegen viel mehr A als jenes. Der 
Riesenhai hat uberhaupt kein D-Vitamin (POULSSON 1931) in der 
Leber. Der Pufferfisch hat 1500 D-Einheiten pro Gramm Leberol, 
Stockfisch eventuell nur 100, Waltran 0 (BILLS, 1. c.). 

Mit dem Korperol des groBen Herings kann man Rachitis von 
Ratten in Mengen von 4-10 mg pro Tag heilen. Es ist also reich an 
Vitamin D (SCHMIDT-NIELSEN 1929). Andererseits enthiilt das 01 
aus den Lebern und Eiern von. Petromyzon fluviatilis wesentlich 
weniger Dais das 01 von Petromyzon marinus. Wenig enthiilt auch 
das 01 von Scillium canicula. 

Von CALLOW und FISCHMANN (1931) ist aus den zur Verfugung 
stehenden Daten die Folgerung gezogen worden, daB die Cyclostomata 
und die Elasmobranchier bedeutend weniger D-Vitamin enthalten 
als die Knochenfische. Bekanntlich ist Vitamin D zur Bindung des 
Kalkes im Knochen notig. Insofern ist begreiflich, daB Arten mit 
knorpeligem Skelett es nicht benotigen und nicht enthalten, und es 
scheint deshalb moglich, daB hier ein Zusammenhang zwischen der 
Verknocherung des Skelettes und dem Vitamin D-Gehalt des Tieres 
besteht, ein Problem, das auch von SCHMIDT-NIELSEN (1929) diskutiert 
wurde. 

Merkwurdigerweise ist das Fett von Meersaugetieren arm an 
Vitamin D, trotzdem ihre Nahrung diese reich en Quellen des D
Vitamins enthiilt. So ist im subkutanen Fett vom Seehund (Sebastes 
marinus) wohl etwas, in dem von Delphinen (Apterus leucas) dagegen 
sehr wenig enthalten. Das subkutane Fett von Erignatus barbatus 
schutzt selbst in Mengen von 150 mg pro Tag Ratten nicht vor 
Rachitis. 

Proben aus dem Leberol von miinnlichen, weiblichen und fetischen 
Walen (Balaenoptera musculus) sind sehr arm an Vitamin D, etwa 
Sooomal schwiicher als der Lebertran vom Thunfisch. Gleichzeitig 
sind sie aber reich an Vitamin A (SCHMIDT-NIELSEN 1929). 

Leberole von Ochs, Kalb, Schwein, ferner auch das Fett aus dem 
Knochenmark und Rippenfett vom Ochsen, ferner Leberol vom Elch, 
(von Geflugel, von der Seemove, Schneehuhn, Alk) enthalten sehr 
wenig Vitamin D, neben meist groBen Mengen von Vitamin A. Ganz 
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allgemein la.f3t sich also sagen, daB Saugetiere trotz einem sehr groBen 
Bedarf an Vitamin D dieses fast gar nicht speichern. 

Dagegen wird Vitamin D ebenso wie Vitamin A in der Milch 
der Sauger ausgeschieden. Allerdings hat die Milch kaum einen 
Hundertstel des D-Vitamin-Gehaltes von einem mittelguten Lebertran. 
Kuhmilch enthalt im allgemeinen viel mehr als menschliche (BURN 
1930, HESS und WEINSTOCK 1924, OUTHOUSE 1928). Aber der D-Vita
min-Gehalt der Milch schwankt sehr stark je nach der Nahrung 
der Mutter. MCCOLLUM u. a. (1927) haben das fUr die saugende 
Ratte nachgewiesen. Von der Kuh ist bekannt, daB Wintermilch, bei 
Stallfiitterung, weniger D enthalt als Sommermilch, was allerdings 
auch von der Natur der Stallfiitterung abhangt (SUPPLEE und Dow 
1927). Durch Bestrahlung der Mutter mit ultraviolettem Licht oder 
direkte Gaben von bestrahltem Ergosterin, also Vitamin D, kann 
man den Gehalt der Kuhmilch oder der menschlichen Milch auBer
ordentlich stark erhohen (HESS und Mitarbeiter 1927, 1932, EUFINGER 
1929). Man hat auch versucht, Kiihen bestrahlte Hefe zu fiittern, 
wodurch der D-Vitamin-Gehalt ihrer Milch zunimmt. 

Das Provitamin D, das Ergosterin, ist demnach eine weitverbreitete 
Substanz, die von Pilzen und hOheren Pflanzen gebildet wird und 
durch Bestrahlung bereits in ihnen ganz oder teilweise in die aktive 
Form des D-Vitamins umgewandelt werden kann. 

Durch die pflanzliche Nahrung gelangt es in hohere Tiere. 
Pflanzenfresser erhalten es oft nur in Form des Provitamins, konnen 
es aber dann unter entsprechenden Bestrahlungsverhaltnissen in die 
aktive Form umandern. 

f) Vitamin E. 
Vitamin E ist ebenfalls ein pflanzliches Produkt. Nach den aus

fiihrlichen Untersuchungen von EVANS und BURR (1927) ist esin 
griinen Blattern, in Weizenkornern und insbesondere in dem aus 
\Veizenkornern extrahierbaren 01 vorhanden. Sie fanden es in frischem 
griinen Lauch, in Alfalfa-Heu und in Bryophylum. Einen gewissen 
E-Gehalt hat auch KokusnuBol, Leinsamenol, WalnuBol. Trotz
dem die Meinungen iiber die entspreehenden Mengen nicht ganz 
iibereinstimmen (SURE 1926), so scheint doeh festzustehen, daB 
W"eizenkeimlinge, bzw. das 01 aus diesen, die wei taus groBten Quanti
taten enthalt. Kleinere Mengen sind auch aus Bananen und Orangen
saft hergestellt worden. 

EVANS und HOAGLAND (1927) haben gezeigt, daB das Vitamin E 
von den Pflanzen aus anorganischen Substanzen synthetisiert wird. 
Sie lieBen die kanadische Feldbohne auf einem Nahrboden wachsen, 
der in I Million Teilen 170 K, 170 Ca, 700 NOa, 120 P04, 200 S04, 
SO Mg und Spuren von Fe enthielt. Die Moglichkeit einer bakteriellen 
Infektion schlieBen sie zwar nicht aus, andererseits liegen keine 
Beobachtungen iiber sein Vorkommen in Bakterien vor. 
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Aus der Pflanze geht das Vitamin Emit der Nahrung in die 
tierischen Organe uber. Die grundlegenden Tatsachen sind ebenfalls 
von den obigen Autoren festgestellt worden. Rindsmuskel, Leber 
und Niere enthalten es, Die Gewebe vom Schwein sollen weniger 
enthalten, dagegen solI im Fett vom Schwein und Rind E in nach
weisbaren Mengen vorhanden sein (SIMMONDS, BECKER, MCCOLLUM. 
1928), Milch und Butter enthalten sehr wenig davon (SURE 1926, 
1927, MATILL 1927). 

Nach fruheren Angaben (SURE 1927, EVANS und BURR 1925) 
sollte Lebertran kein Vitamin E enthalten, dem wurde jedoch spater 
widersprochen von NELSON u. a. (1928), SMITH und NELSON (1931), 
SIMMONDS, BECKER und MCCOLLUM (1928), die im Rattenversuch 
einen deutlichen Gehalt an Vitamin E nachgewiesen haben. 

Gut nachweisbare Mengen enthalt auch Eigelb. 

g) Die Wirkung von Bestrahlung auf Vitaminbildung. 
Vielfach wird in der Literatur angegeben, daB Bestrahlungswir

kungen eine Rolle bei der Entstehung der Vitamine in der Natur 
bilden. Aber nur fur Vitamin D kann dieser Beweis als erbracht 
gelten. 

Die Entdeckung, daB Vitamin D aus dem unwirksamen Ergo
sterin durch ultraviolette Bestrahlung, sei es durch Sonnenlicht 
oder kunstliches ultraviolettes Licht zustande kommt, hat der ganzen 
Frage der Entstehung von Vitamin D eine neue Richtung gegeben. 
Nachdem Ergosterin in Pflanzen und im Tierkorper weitverbreitet ist, 
so kann allein durch Strahlungswirkungen jederzeit aus ihm das aktive 
D-Vitamin werden. HUME, HESS, WEBSTER und HILL, STEENBOCK 
u. a. beobachteten, daB mit Rachitis verursachenden Diaten ernahrte 
Ratten durch Sonnen- oder Ultraviolettbestrahlung geheilt werden 
konnen, bzw. der Rachitis vorgebeugt werden kann. STEENBOCK und 
Mitarbeiter (1925) fanden bei Ziegen, daB Bestrahlung der Mutter 
den antirachitischen Wert der Milch verdoppelt. Ahnliches fand 
GERSTENBERGER bei Frauen (1927). PIRQUET (1927) behauptete auch 
bei Kuhen eine gegen Rachitis schutzende Wirkung der Milch in 
erhohtem MaBe zu erhalten, wenn er die Tiere mit ultraviolettem 
Licht bestrahlte, wahrend allerdings STEENBOCK und Mitarbeiter 
(1930) bei Kuhen keine solchen Erfolge hatte. BETHKE, KENNARD 
und SASSAMANN (1927), ferner HART und STEENBOCK (1925) haben 
auch Hennen bestrahlt und dadurch den D-Vitamin-Gehalt der Eier 
auBerordentlich erhoht (s. auch S. 141). 

Dann zeigte sich aber, daB man auch durch Ultraviolettbestrahlung 
von verschiedenen Nahrungsmitteln, die sonst keine oder nur ge
ringe antirachitische Wirkung haben, diese zu ausgesprochen D-Vita
min enthaltenden machen kann, so gelingt es bekanntlich Mehl, 
Milch und verschiedene Ole durch Ultraviolettbestrahlung D-Vitamin 
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enthaltend zu machen (STEENBOCK, HESS). Durch die Wirkung des 
Lichtes wird Ergosterin, das mit tierischen oder pflanzlichen Sterinen, 
Cholesterin bzw. Phytosterin zusammen vorkommt, in das aktive 
Vitamin D umgewandelt. Beziiglich Einzelheiten der groBen dies
beziiglichen Literatur sei auf spezielle Vitaminwerke verwiesen 1. 

Diese Wirkung des Lichtes spielt natiirlich vom allgemein bio
logischen Standpunkt aus eine ganz besondere Rolle, denn es kann 
somit auf dem Umwege iiber eine Vitaminbildung zu Wirkungen 
kommen, die man sonst als direkte Lichtwirkung aufgefaBt hatte. 
In dieser Beziehung ist eine Untersuchung von NITSCHKE (1932) 
interessant, der fand, daB, wenn man im Dunkeln lebenden Ratten 
bestrahltes Ergosterin eingibt, die Schilddriise so umgeandert wird, 
wie beim im Hellen lebenden Tier. Man konnte geradezu sagen, 
daB man die Lichtwirkung durch das bestrahlte Ergosterin auf diesc 
Tiere iibertragen hat. Nachdem bekanntlich Licht weitgehende Wir
kungen auf das Verhalten der Tiere hat, deren Reflexerregbarkeit, 
Nerventonus usw. vielfach beeinfluBt, so ist bei einer Erklarung 
dieser Lichtwirkungen an eine indirekte D-Vitamin-Wirkung zu 
denken. 

Beziiglich der anderen Vitamine sind die Befunde iiber die Be
deutung der Bestrahlung ziemlich unsicher. HELLER (1928) gab an, 
daB keine Neubildung von Vitamin Bl unter dem EinfluB von Sonnen
licht stattfindet. Andererseits kann es zu einer scheinbaren Licht
wirkung durch Beeinflussung der Darmflora kommen. Es ist z. B. fest
gestellt, daB, wenn man rachitische Ratten mit ultraviolettem Licht 
bestrahlt, zusammen mit der Heilung der Rachitis auch die Reaktion 
des Darmkanals sich andert und gleichzeitig oder als Folge davon 
auch die Bakterienflora. Imunbehandelten Tier waren die Bak
terien hauptsachlich Alkalibildner der Koligruppe, bei den bestrahlten 
Tieren dagegen hauptsachlich Saurebildner. Zuerst scheint sich die 
Reaktion zu andern, dann erst die Bakterienflora (HESS und TOREY 
1932). Nachdem die Darmbakterien, wie oben erwahnt, Vitamin B 
bilden, scheint es durchaus moglich, daB somit Bestrahlung gelegent
lich auch eine Vitamin B-Bildung und dadurch z. B. den oben
erwahnten Vorgang der Refektion hervorrufen kann. 

Von den iibrigen Vitaminen scheint festzustehen, daB zu ihrer 
Bildung keine Strahlungswirkungen notig sind. So ist speziell vom 
Vitamin C bekannt, daB es sich in den keimenden Pflanzen unab
hangig vom Sonnenlicht entwickelt (NAESLUND; SIMONIK 1929). Nach 
HELLER (1. c.) wird C-Vitamin in Keimlingen nicht durch die Be
strahlung, sondern durch den GerminationsprozeB selbst gebildet. 
Allerdings wird durch die Wirkung von Licht seine Bildung starker 
beschleunigt als dem Wachstum entspricht. 

1 Z. B. The Vitamines. Med. Res. Council Pub!. 1932, 74. 
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III. Zusammenfassung. 
Von den niedrigsten bis zu den hochsten pflanzlichen und tIen

schen Organismen finden wir also, daB als conditio sine qua non des 
Lebens, oder aber zur optimalen Ernahrung, nicht nur die anorgani
schen Aschenbestandteile des Korpers und auBerdem organische, 
Energie liefernde Nahrungssubstanzen vom Typus Fett, EiweiB 
und Kohlehydrat benotigt werden, sondern auch noch andere 
organische Substanzen in minimalsten Mengen. 

Es handelt sich demnach urn eine ganz allgemeine Erscheinung, 
daB an gewisse Lebensbedingungen gebundene Organismen so diffe
renziert sind, daB sie ohne gewisse in ihrem Nahrsubstrat sonst stets 
vorhandene Substanzen nicht mehr leben konnen. Es scheint, daB 
sie die Fahigkeit fUr sie lebenswichtige Bausteine zu bilden, nicht 
mehr haben, wei! sie gewohnt sind, die Substanz shindig im Nahr
substrat zu finden. So entwickeln sich z. B. die hamophilen Bak
terien nur in Gegenwart der Hamoglobinderivate. 

Diese Differenzierung des Stoffwechsels steht aber in keinem 
Verhaltnis zu der Stellung des Organismus in der Tierreihe. Bei 
niedrigen Parasiten (Bakterien) kann diese Abhangigkeit von ge
wissen Substanzen ebenso ausgebildet sein, wie bei hochststehenden 
Saugern oder bei parasitierenden Pflanzen. 

Man kann sich das Entstehen dieser Stoffwechseldifferenzierung 
wohl so vorstellen, daB gewisse funktionelle Anpassungen sich nur 
dort entwickeln, wo cler Nahrboden die entsprechenden Substanzen 
zum Aufbau der notigen Verbindungen liefert. So wird sich z. B. die 
Inkretion der Schild druse durch ihr Produkt, das Thyroxin, nur bei 
solchen Organismen entwickelt haben, wo Jod in der Nahrung stets 
vorhanden war. Fehlt diese Substanz dann gelegentlich, so wird es 
zu Mangelerscheinungen kommen. Zahlreiche andere regelmaBig in 
der Nahrung eines Organismus zur Verfugung stehende Substanzen 
konnen in ahnlicher Weise zur Bildung gewisser Korpersubstanzen 
herangezogen werden und ihr Mangel wird dann zu Krankheit, 
Wachstumsstorungen usw. fuhren. 

Andererseits findet man aber, daB niedrige Pflanzen ebenso wie 
Wirbeltiere die Fahigkeit erlangen konnen, die ursprunglich aus der 
Nahrung benotigten Substanzen sich selbst zu bilden. So sehen wir 
bei Bakterien und Hefe, daB das zum Wachstum benotigte Bios vom 
Organismus gebildet wird, oder wir finden, daB das Vitamin D, das 
ursprunglich ein wichtiger Nahrungsbestandteil war, durch Bestrah
lung vom Saugetierkorperselbst gebildet wird, oder daB Vitamin C 
bei sich scheinbar ganz nahestehenden Tieren einmal gebildet und 
dann gar nicht benotigt, das andere Mal nicht gebildet und dann 
lebensnotwendig ist (Ratte und Meerschweinchen). 

Nur in der Reihe der hOchststehenden Wirbeltiere, Sauger und 
Vogel, handelt es sich dabei urn eine definierte Gruppe von 
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Substanzen, die als Vitamine bezeichnet werden. Ais Resultat zahl
reicher diesbezilglicher Forschungen kann festgestellt werden, daD 
keine Anhaltspunkte dafilr bestehen, daD dieselben Substanzen auch 
filr andere Organismenarten lebcnsnotwendig sind. Mit nichts ist 
bewiesen, daD dies en wenigen Substanzen irgendeine besondere Be
deutung im Aufbau der lebendigen Substanz ganz allgemein auch 
auDerhalb der erwiihnten Gruppen zukommt. 

Dagegen zeigt es sich, daD die von verschiedencn Organismen 
benotigten Substanzen zwar nicht identisch, aber oft ahnlich den 
als Vitaminen bezeichneten Substanzen sind. Diese Ahnlichkeiten 
dilrften allerdings recht obcrfliichlich sein. Sie beziehen sich, soweit 
wir heutc wissen, auf die Loslichkeit und auf die quantitativen Ver
hiiltnisse und in gewisser Beziehung auf die Art der Wirkung. Be
zilglich der letzteren sei daran erinnert, daD eine Beeinflussung des 
Wachstums durchaus nicht einer einheitlichen Auffassung zugiing· 
lich ist, denn sie stellt nur die Summe von zahllosen Vorgiingen dar, 
in die an sehr verschiedenen Orten eingegriffen werden kann. 

Man wird deshalb wohl richtig gehen, wenn man alle jenen Sub
stanzen, die zum optimalen Leben eines Organismus benotigt werden, 
die aber nicht in die Gruppe der energielicfernden und anorganischen 
Bausubstanzen gehoren, die in minimalen Mengen benotigt werden 
und die energetisch nicht in Betracht kommen, als "akzessorische 
N ahrungssubstanzen" bezeichnet. 

Damit soll besonders unterstrichen werden, daD es sich nicht 
urn "die Vitamine" handelt. Der heute gut umgrenzte Begrijj der 
V itamine sollte durch keine weiteren Faktoren vergroDert werden, 
die nicht unter genau dieselben Definitionen fallen. Man versteht 
unter den Vitaminen heute eine Gruppe von ganz bestimmten 
akzessorischen Nahrungssubstanzen, die filr Sauger und Vogellebens
notwendig sind. Diese sind A, B1, B2, C, D, E. Diese ursprilnglich 
aus ZweckmaDigkeitsgrilnden nur mit Buchstaben bezeichneten 
Vitamine sind heute zum Teil chemisch genau identifiziert (A, C 
und D), zum Teil weitgehend gereinigt. 

Es ware sinnlos, die zahllosen, filr jede Tier- und Pflanzenart 
moglicherweise wieder besonderen Faktoren auch in den Vitamin
begriff einzubeziehen. Deshalb empfehlen wir den von HOPKINS 

ursprilnglich filr diese ganze Gruppe von Substanzen, auch die 
Vitamine inbegriffen, gepriigten Namen "accessory food factors" zu 
beniltzen. Die Vitamine sind nur eine Gruppe von dies en, die filr 
Vertebraten in Betracht kommen. 

Eine andere Frage ist, welche Aufgabe diese Substanzen im Tier
korper haben. Sicher ist, daD sie energetisch keine Rolle spielen. 
Ebensowenig tun sie das bezilglich des Aufbaus von EiweiD und 
Kohlehydrat. Man muD deshalb. daran denken, daD sie zum Aufbau 
von Substanzen verwendet werden, die selbst in sehr geringen Mengen 

Ergebnisse der Biologie X. 10 
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vorhanden sind, dabei aber intensive Wirkungen haben oder aber, 
daB sie in unverandertem Zustand in den Stoffwechsel der Ze11en 
eingreifen. Solche Substanzen sind im Korper Enzyme und Hor· 
mone. Dabei sei ganz auBer acht gelassen, ob nicht auch die Wirkung 
der Hormone, wie die von Aktivatoren oder Koenzymen bei Enzyme· 
reaktionen aufzufassen ist. 

So ware es durchaus moglich, daB im Vertebratenkorper gewisse 
Vitaminezum Aufbau von gewissen Enzymen, z. B. Oxydasen oder 
Reduktasen, verwendet werden oder moglicherweise selbst solche 
sind (C. OPPENHEIMER 1933). Vielfach ist die Meinung ausgesprochen 
worden, daB Vitamin B1, B2, und C etwas mit den Zelloxydations· 
vorgangen zu tun haben. Bei ihrem Mangel sehen wir, daB der 
02-Verbrauch sich vermindert. Allerdings sehen wir aueh inkretorische 
Storungen von seiten der Schilddruse und der Nebennierenrinde. Und 
von diesen beiden Hormondrusen wissen wir wieder, daB sie ebenfalls 
einen bedeutenden EinfluB auf die Oxydationsvorgange in der Zelle 
haben. Aber wir besitzen heute noch keine Theorie der Zelloxydations
vorgange, welche die Oxydationsfermente, die Hormone und die 
Vitamine unter einen gemeinsamen Gesichtspunkt bringen wurde. 
Nach neuesten Untersuchungen so11 B2 in naher Beziehung zu dem 
gelben Oxydationsferment der Zellen stehen (KUHN u. a. 1933, 
WARBURG und CHRISTIAN 1933). Vitamin C scheint fur den Stoff
wechsel der Linse von Bedeutung zu sein (MULLER u. a. 1933). Es 
ist daran gedacht worden, daB speziell Vitamin B in einem Zusammen
hang mit der Inkretion der Schild druse steht und auf diese Weise 
die Oxydationsvorgange beeinfluBt [VERZAR (1,2) 1924, VASARHELYI 
1926, ZIH 1926]. Andererseits wurde die Vermutung ausgesprochen, 
daB Vitamin E zum Aufbau des Sexualhormons des Hypophysen
vorderlappens benotigt wird [VERZAR (6,7) 1931]. Ferner wissen wir, 
daB Vitamin Dais Katalysator am Aufbau der Knochensubstanz 
betatigt ist und in dieser Beziehung in enger Korrelation mit dem 
Hormon der Nebenschilddruse wirkt. Bei A liegt der Gedanke nahe, 
daB wir es mit einer Substanz zu tun haben, die ein Baustein zellularer 
Immunkorper ist, die die Resistenz der Zelle gegen fremde Schadigung 
bedingen (EULER u. a. 1926). In allen Fallen handelt es sich urn 
ganz heterogene Funktionen der Zelle, die alle in ihrem Wesen noch 
unergrundet sind und bezuglich deren es deshalb auch nicht uber
raschen darf, daB man den Vitaminen noch keine entsprechende 
Rolle in dem Verlauf dieser unbekannten Prozesse zuteilen kann. 

So ist zu verstehen, wenn betont wird, daB die Wirkung der 
Vitamine in vieler Beziehung mit der der Hormone verwandt zu 
sein scheint, ohne daB aber daraus gefolgert werden durfte, daB 
Storungen des Vitaminmangels einfach als hormonale Storungen 
aufzufassen waren. Der Vitaminmangel auBert sich vielfach in 
Storungen des Wachstums, weil darin die Summe von zahlreichen 
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verschiedenen Faktoren zum Ausdruck kommt. Auf welche Weise 
sie aber in die eigentIichen Phasen des Zellstoffwechsels eingreifen, 
ist fur jedes Vitamin bzw. jede akzessorische Nahrungssubstanz 
verschieden. 
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Die Erforschung des sozialen Lebens der Bienen, Ameisen und 
Wespen wurde in den letzten Jahren hauptsachlich durch die starkere 
Bentitzung zweier Hilfsmittel gefordert. Mittels der Farbenmarkierung 
der einzelnen Individuen oder bestimmter Gruppen eines Nest
bestandes konnte zu jeder Zeit eine sichere Identifikation der Tiere, 
die fUr eine genaue Beobachtung unentbehrlich ist, durchgeftihrt 
werden. Dadurch gelangte man auch zur vollen Auswertung des 
zweiten Hilfsmittels, des Experimentes. Es schuf durch Veranderungen 
des Nestbestandes, teilweise auch der Umweltsbedingungen, be
stimmte, der einzelnen Fragestellung angepaBte Ausgangspunkte der 
Beobachtung und suchte damit namentlich die Ursachen oder Fak
toren der einzelnen Erscheinungen festzustellen. 

In dieser Weise entstanden seit 1925 drei Arbeiten von ROSCH 
(1925, 1927 und 1930) tiber die Arbeitsteilung der Honigbiene, ferncr 
noch einige weiter unten verzeichnete, von anderen Autoren an 
Ameisen und Wespen vorgenommene Untersuchungen. Obschon uns 
noch viele Aufschltisse tiber das Verhalten der Hymenopterenstaaten 
fehlen (so z. B. der einheimischen Hummel- und Vespa-Arten), 
erschien es doch wtinschenswert, das neue Material zu sichten und 
dabei besonders auf Fragestellungen hinzuweisen. 

In dieser Richtung stellen die nachfolgenden Ausftihrungen eincn 
Versuch dar; sie beschranken sich auf drei Hauptpunkte der Arbeits
teilung: die Kennzeichnung der einzelnen Typen, die Besprechung 
der Faktoren und die Erorterung einiger stammesgeschichtlicher 
Fragen. 

I. Typen und Faktoren der Arbeitsteilung. 
Bei der Honigbiene lauft das Leben der Arbeiterin nach ROSCH 

in drei aufeinanderfolgenden Arbeitsperioden ab, die wieder in einzelne 
Stufen geglicdert sind, so daB der Tatigkeitsverlauf als Arbeitskette 
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bezeichnet werden kann. Das einzelne Individuum gelangt dabei 
von einfacheren zu immer umfangreicheren Tatigkeiten, die es nach 
und nach yom Nestdienst zum Felddienst filhren; der Aktionsradius 
des Tieres wird demnach schrittweise erweitert. 

So ist die erste, durchschnittlich bis zum ro. Lebenstage dauernde 
Altersperiode nur dem Nestdienste gewidmet und umfaBt als Haupt
tatigkeiten das Zellenputzen, das Warmen der Brut (das zugleich eine 
Jugendruhe darstellt) und die Larvenernahrung. Diese vollzieht sich 
in zwei Etappen; yom 4. -6. Tage filhrt die Arbeiterin alteren Larven 
den von anderen Bienen herbeigeschafften Honig und Pollen zu, 
wahrend sie yom 7. - ro. Tage junge Larven mit dem Sekret ihrer 
Futterdrilsen ernahrt. - 1m zweiten, yom ro. - 20. Tage dauernden 
Lebensabschnitt folgen die verschiedenen Tatigkeiten nicht in soleh 
strenger zeitlicher Reihenfolge aufeinander, vielmehr ist diese Periode 
cher durch ein Nebeneinander der einzelnen Arbeiten gekennzeichnet. 
So unternimmt die Arbeiterin an sonnigen Tagen Orientierungsflilge 
in die nahere Umgebung des· Nestes, wodurch sie unter anderem zur 
Wegschaffung von Nestabfallen befahigt wird; auBerdem fallen noch 
die Honigabnahme, das Pollenstampfen und das Bauen als wichtigste 
Tatigkeiten in diese Periode. Das letztere ist an die Ausbildung 
der Wachsdrilsen des Individuums gebunden, die zwischen dem 12. 

und 18. Tage stattfindet. - 1m Ubergang zum dritten und letzten 
Lebensabschnitt erwacht der Kampfinstinkt der Tiere, so daB sie am 
Flugloche als Wachter auftreten. Daraufhin wid men sie sich bis zu 
ihrem durchschnittlich zwischen dem 30. und dem 35. Tage erfolgenden 
Tode ausschlief31ich dem Felddienste, d. h. der Nahrungsbeschaffung. 
Da im normalen Bienenvolke stets aIle Altersstufen der Arbeiterinnen 
vertreten sind, so werden auch stets aIle notwendigen Arbeiten aus
gefilhrt. 

An verschiedenen Stellen dieses Entwicklungsganges ist die Tatig
keit der Arbeitsbiene unmittelbar an einen bestimmten anatomisch
physiologischen Zustand des Korpers gebunden. Dies betrifft den 
Ruhezustand zu Beginn der ersten Lebensperiode, "da die Arbeiterin 
wahrend dieser Zeit wahrscheinlich zu keiner anderen Tatigkeit ver
wendungsfahig ist" (ROSCH I925, S. 586), und in ausgesprochenstem 
MaBe die Ernahrung junger Larven durch das Sekret der Futter
drilsen und das Bauen mittels der Wachsdrilsen. Auch die schritt
weise Eroberung der Nestumgebung kann vielleicht auf eine all
mahliche Ausbildung des Flugvermogens, das durchschnittlich yom 
6. Lebenstage an vorhanden ist, also auf sich verandernde korperliche 
Zustande zurilckgefilhrt werden. 

Dies legt den Gedanken nahe, eine Reihe von zwangsliiujig 
aufeinanderfolgenden anatomisch-physiologischen Veriinderungen der 
Arbeitsbiene als Ursache der Arbeitskette anzusehen. Eine solehe Auf
fassung bringt nicht nur die Ausilbung einer Tatigkeit mit dem 
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physischen Zustand des betreffenden Tieres in einen unmittelbaren 
Zusammenhang, sondern sie fiihrt auch die Aufeinanderfolge und 
die Dauer der einzelnen Arbeitsstufen auf eine Reihe automatisch 
sich abspielender korperlicher Zustande der Arbeiterin zuriick. Wiirde 
dies zutreffen, so ware die Arbeitsweise des Individuums und damit 
der Arbeitsbetrieb des Staates unabanderlich festgelegt. In dieser 
Richtung bewegte sich GERSTUNG (1920, 1921), der allerdings durch 
seinen "Futtersaftstrom", einen Kreislauf der Nahrstoffe, die nach 
seiner Ansicht zwangslaufig physiologisch bedingten Lebenserschei
nungen der Einzeltiere und des ga:nzen "Bien" "organisch" zu ver
binden suchte. Aber auch unter dieser Voraussetzung miiBte die 
Reaktionsfahigkeit eines Bienenstaates gegeniiber auBergewohnlichen 
Verhaltnissen immer beschrankt und schwerfallig sein. 

In einer Reihe von Umstellungsversuchen konnte jedoch ROSCH 
(1930) nachweisen, daB der Bienenstaat in erstaunlich hohem MaBe 
auBergewohnliche, sogar direkt lebensgefiihrliche Situationen zu iiber
winden vermag. Er trennte ein Bienenvolk in Jungbienen und Flug
bienen und wies jedem Teil gesondert die Aufgabe zu, eine vorhandene 
Brut aufzuziehen, was innerhalb gewisser Grenzen auch geschahl, 
Dieses Ergebnis war nur moglich, wei I unter dem EinfluB der auBeren 
Zwangslage der jeweilige korperliche Zustand bestimmter Kategorien 
von Arbeitsbienen umgestellt wurde, indem je nach der Situation 
eine Unterdriickung der entwickelten oder eine Aktivierung der sonst 
in dem betreffenden Alter zuriickgebildeten Futterdriisen erfolgte_ 
Auch Wachsdriisen, die bereits degeneriert waren, vermochten unter 
solchen Umstanden durch Mitwirkung des Fettkorpers und der Oeno
zyten wieder aufzuleben. - Infolgedessen lehnt ROSCH die oben ge
auBerte Ansicht in sehr entschiedener Weise ab: "Diese Tatsache 
entzieht der ... These, daB die Tatigkeit der Arbeiter, ja das ganze 
Programm der Arbeitsteilung im Bienenstaat durch den jeweiligen 
anatomisch-physiologischen Zustand der Arbeiterinnen diktiert sei, 
jede Grundlage" (1930, S. 18). Sein weiterer SchluB ist der, daB das 
Verhalten der Arbeiterin lediglich aus den Bediirjnissen des Bienen
volkes hervorgehe: "Das Prinzip der Arbeitsteilung, wie wir es bei 
der Honigbiene antreffen, ist also spezifisch auf den dauernd sozialen 
Verband zugeschnitten" (1930, S. 66). - Obschon die Untersuchungen 
von ROSCH als grundlegend anzusehen sind und seiner soeben an
gefiihrten Auffassung auch eine entsprechende Bedeutung zukommt, 
ist es zweckmaBig, die Frage nach den bei der Arbeitsteilung der 
Honigbiene wirksamen Faktoren noch zu anderen Untersuchungen 
an Hautfliiglern in Beziehung zu setzen und nach deren Behandlung 
weiter zu verfolgen. 

1 Das Vermogen eines Flugvolkes, Brut aufzuziehen, wurde schon 1896 
von KRAMER festgestellt, der aber wahrscheinlich in seinen Folgerungen 
zu weit ging (s. ROSCH 1930, S. 37). 
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Fur eine solche Erweiterung des Gedankenganges fallen mehrere, 
seit 1925 erschienene Veroffentlichungen in Betracht. GOETSCH (1929, 
1930 und 1932) untersuchte verschiedene Kornerameisen (Messor
Arten und die sudamerikanische Pogonomyrmex) , OEKLAND (1930) 
das Verhalten der Waldameise (Formica ruja) im GeHinde, EHRHARDT 
(1931) die Knotenameisen (Myrmica-Arten) und STEINER (1930, 1932) 
die Feldwespe (Polistes dubia K.). 

Diese Untersuchungen konnen zunachst gemeinschaftlich be
sprochen werden, da die dabei vertretenen Arten in ihrem Arbeits
betrieb einige gemeinsame Grundzuge aufweisen. Die individuelle 
Entwicklung der dieser Gruppe zugehorigen Tiere kann in zwei 
Lebensabschnitte gegliedert werden, von denen der erste vorwiegend 
im Nest zugebracht wird (Innendienst der Ameisen, Wabendienst 
der Feldwespe); er entspricht im wesentlichen der ersten und der -
sehr zusammengedrangt gedachten - zweiten Altersperiode der Honig
biene. Der zweite Lebensabschnitt laBt nachher als AuBen- bzw. Feld
dienst das Individuum in die weitere Umgebung gelangen. Der Uber
gang von der einen zur anderen Periode geschieht schrittweise durch 
Orientierungsgange bzw. Orientierungsfluge. 

1m einzelnen tritt im ersten Lebensabschnitt neben ausgedehnteren 
Ruhezustanden die Bruterniihrung in den Vordergrund. Sie weicht 
von der Larvenernahrung der Honigbiene in einigen wesentlichen 
Zugen abo 

In erster Linie muB hierbei die Ausbildung der beteiligten DrUsen 
in Betracht gezogen werden. 1m Pharynx der Ameisen und Wespen 
mundet ein Drusenpaar, das neuerdings (HESELHAUS 1922), gemaB 
seiner Mundungsstelle, der Futterdruse der Biene homologisiert wird, 
im ubrigen aber von dieser nach Form und GroBe abweicht (Literatur: 
Ameisen: JANET, 1898; ESCHERICH, 1917. Wespen: BORDAS, 1895; 
HESELHAUS, 1922). Wahrend bei der Honigbiene nur die Arbeiterinnen 
funktionsfahige Pharynxdrusen besitzen, sind diese bei den Hilfs
weibchen, Weibchen und Mannchen der Wespen annahernd gleich 
stark ausgebildet. (Bei den Ameisen fehlen diesbezugliche Angaben.) 
Ferner sind zeitliche Schwankungen in der GroBe und Sekretions
fahigkeit der Pharynxdrusen, wie sie bei der Bienenarbeiterin auf
treten, bei Ameisen und Wespen bis jetzt nicht beobachtet worden. -
Von den als Labialdriisen zusammengefaBten Hinterkopf- und Thorax
drusen der Bienen und Hummeln kennt man bei Ameisen und Wespen 
nur die Thoraxdrusen, die hier eine bedeutende GroBe erreichen. -
Ebenso sind die Mandibeldriisen, namentlich bei einigen Ameisen
arten, gut ausgebildet. 

Uber die Funktionen dieser drei Hauptdrusensysteme laBt sich 
auf Grund der bisherigen Untersuchungen keine einheitliche Auf
fassung gewinnen. Sichergestellt ist nur, daB die Pharynxdruse der 
Honigbiene als Futterdruse funktioniert, wahrend fur die anderen 



160 A. STEINER: 

Driisenarten, auch bei der Honigbiene, recht verschiedene Meinungen 
geauBert werden. Bei den Ameisen und Wespen' schreibt man im 
allgemeinen den Pharynx- und den Thoraxdriisen eine Mitwirkung 
sowohl in der individuellen wie in der Bruternahrung zu, wahrend 
die Mandibeldriisen eher als Baudrusen gedeutet werden. - Auf jeden 
Fall tritt in der Bruternahrung dieser zwei Familien kein Driisen
system so eindeutig hervor wie bei der Honigbiene die Pharynxdruse. 

1st demnach die anatomisch-physiologische Basis der Brut
ernahrung noch aufklarungsbediirftig, so lassen sich doch aus den 
auBeren Erscheinungen der Larvenfiitterung einige Schliisse ziehen. 
So weist die unmitte1bare Beobachtung der Fiitterung und der ihr 
vorangehenden Vorgange bei den Ameisen und Wespen darauf hin, 
daB der Hauptteil des Larvenfutters aus vorher eingenommener und 
zubereiteter Nahrung des Brutpflegers besteht. Hierbei erhalt die 
Ameisenlarve im allgemeinen nur fliissige Nahrung in Form des 
erbrochenen Kropfinhaltes der Brutpflegerin; eine Erganzung durch 
Speichelabgabe findet wahrscheinlich statt; diese spielt jedenfalls 
eine groBere Rolle in der Larvenernahrung, die durch die Ameisen
konigin wahrend der Koloniegriindung ausgeiibt wird. Als Riick
schlag in die urspriinglichste Ernahrungsform kann die bei einigen 
einheimischen Ameisenarten ge1egentlich auftretende direkte Fleisch
fiitterung der Larven aufgefaBt werden, da die primitivste Gruppe 
der Formiciden, die besonders in Australien vertretene Unterfamilie 
der Ponerinen, ihre Brut sowohl wahrend der Kolonicgrundung wic 
auch spater nur auf diese Weise fiittert (WHEELER 1910, 1932). Es 
laBt sich demnach bei den Ameisen feststellen, wie die Mitwirkung 
der Brutpflegerinnen an der Larvenernahrung mittels Sekretabgabe 
aus den Speicheldriisen eine aufsteigende Reihe darstellt. - Der 
Feldwespenlarve wird sowohl feste, vorher durchgekaute Nahrung wie 
auch fliissiger Kropfinhalt verabreicht; auch hier ist eine Beteiligung 
der Speicheldriisen anzunehmen. Bemerkenswert ist, daB die Hilfs
weibchen der Fe1dwespe jung.e und alte Larven gleichzeitig besorgen 
konnen; oft futtert ein solches unmittelbar nacheinander Larven 
verschiedensten Alters, anscheinend auch mit der gleichen Nahrung, 
z. B. durch Anbieten eines Futterballens. Dies geschieht auch durch 
die Konigin wahrend der Koloniegriindung, denn die von ihr angelegte 
Wabe enthalt nach einiger Zeit Larven alIer Altersstufen, die zunachst 
von ihr allein ernahrt werden. 

Ferner darf aus dem auBeren Verhalten der naher untersuchten 
Ameisen- und Wespenarten auch geschlossen werden, daB die Funktion 
der zur Verabreichung von Larvenfutter notwendigen korperlichen 
Organe nicht auf eine bestimmte Altersstufe beschrankt ist, sondern 
zeitlebens besteht. Das Individuum vermag namlich auch im zweiten 
Lebensabschnitt stets wieder zur Bruternahrung zuriickzukehren, so 
daB verschiedene Arbeiten nebeneinander betrieben werden konnen 
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und, yom Beginn dieser Periode an, eine mit dem fortschreitenden 
Alter verbundene Staffelung der Tatigkeiten nicht auftritt. Allerdings 
steht wahrend dieser Zeit die N ahrungsbeschaffung im Vordergrund; 
die Brutpflege und das Bauen werden aber daneben noch ausgeiibt. 
Das letztere tritt je nach den einzelnen Arten schon in der ersten 
oder erst in der zweiten Lebensperiode auf; bei ihm besteht ebenfalls 
ein Gegensatz zu der Honigbiene: das Baumaterial stammt von 
auBen, wird aber in den meisten Fallen mit Driisensekret (aus der 
Mandibeldriise?) vermischt; die korperliche Befahigung zum Bauen 
bleibt auch im vorgeschrittenen Altcr des Individuums bestehen. 
Bei der Feldwespe kommt zu diesen Tatigkeiten noch die Verhiitung 
der Nestiiberhitzung, die Temperaturregulation, die aus Facheln 
und Wassertransport besteht, hinzu. - Bei der grofJeren Masse der 
Individuen eines Staates werden diese verschiedenen Arbeiten in 
stetem Wechsel betrieben, wobei vielleicht die eine oder andere zu 
etwas starkerer Betonung gelangt; eine klein ere Zahl von Individuen 
laBt aber die Bevorzugung einer bestimmten Tatigkeit (= Arbeits
stetigkeit) viel starker hervortreten, ohne daB aber dadurch die 
Ausiibung anderer Arbeiten ganz ausgeschlossen ware. Die Arbeits
krafte eines Staates gliedern sich auf diese Weise in cine "Mittel
gruppe" und in "Spezialisten". 

Fragen wir nach den Faktoren, die eine solche Arbeitsteilung 
bestimmen, so kann zunachst der individuelle physische oder psychische 
Zustand der Tiere als unmittelbare Ursache der einzclnen Tatigkeiten 
erkannt werden. 

Physische Komponente. Sie laBt sich besonders im ersten Lebens
abschnitt feststellen. Hier treten namlich die einzelnen Verrichtungen 
im allgemeinen gestaffelt auf und summieren sich erst nach und 
nach zu der Gesamttatigkeit des Individuums, wie sie der zweite 
Lebensabschnitt aufweist. Es laBt sich dabei in einzelnen Fallen 
experimentell nachweisen, daB das junge Tier in einem bestimmten 
Zeitpunkt die psychische Grundlage zu einer Handlung besitzt, diese 
aber aus physischen Griinden noch nicht auszuiiben vermag. So 
durchlauft die Feldwespe in ihrem Jugendalter cine T atigkeitsreihe 
bestehend aus Ruhen, Futterabnahme und Larvenernahrung, Facheln 
(zur Temperaturregulation) und Orientierungsfliigen. Bei der Ein
wirkung einer gesteigerten Nesttemperatur auf ein junges Individuum 
trat bei diesem sofort die durch eine besondere Korperhaltung und 
Fliigelbewegung gekennzeichnete Reaktion des Fachelns auf; sie blieb 
aber wirkungslos und wurde schnell wieder aufgegeben, weil die 
Weichheit der Fliigel und die schnelle Erschbpfung des Tieres eine 
richtige Ausfiihrung verunmbglichten. - Ebenso konnte bei der 
gleichen Art festgestellt werden, daB die Ausbildung des Flug
vermbgens stufenmaBig vor sich geht und physisch bedingt ist. Am 
1. Lebenstag fallt eine Feldwespe fast ausnahmslos von einem erhbhten 
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Gegenstand herunter, wenn man ihr den Halt entzieht; spater, im 
allgemeinen am 2. Lebenstag, vermag sie beim Fallen schrag abwarts 
zu fliegen; sie kann aber naehher vom Boden aus das Nest nur dureh 
Krieehen erreichen. Der aufwarts geriehtete Flug ist ihr erst moglieh, 
wenn sie sieh in der Phase des Jugendfaehelns befindet, worauf naeh 
einigen Kurzflugen raseh die Orientierungsfluge einsetzen (STEINER 
1932). 

Aueh bei den Ameisen tritt im Jugendalter die korperliehe Un
fahigkeit zu bestimmten Verriehtungen deutlieh hervor; so. ist z. B. 
der Chitinpanzer in den ersten Tagen noeh nieht erhartet, und es 
laBt sieh leieht verstehen, daB Kampfhandlungen erst naeh 11/2 bis 
2 Woehen erfolgen konnen (GOETSCH 1930, EHRHARDT 1931). 

Die Bruternahrung, die in allen Fallen eine wiehtige Tatigkeit 
des ersten Lebensabsehnittes darstellt, ist wahrseheinlieh mit einer 
kraftigen Eigenzehrung der jungen Imago verbunden, die dieser 
Festigung ihres korperliehen Zustandes noeh bedarf. (Bei der Honig
biene ist diese Erseheinung wahrend des ersten Stadiums der Larven
ernahrung bekannt; sie dient hier aueh dem Waehstum der Futter
drusen; s. ROSCH 1930, S.67). Aueh bei dieser Tatigkeit besteht 
demnaeh eine Beziehung zum anatomiseh-physiologisehen Zustand 
des jungen Tieres. 

1m Gegensatz zum ersten Lebensabsehnitt ist wah rend der zweiten 
Lebensperiode eine spezielle physisehe Bedingtheit der Tatigkeitell 
von Ameisen und Feldwespen, abgesehen von den zuletzt auftretenden 
Altersersehcinungen, im allgemeincn nickt feststellbar. Hiervon machen 
die polymorphen Messor-Arten eine Ausnakme, da naeh GOETSCH 
zwischen der KorpergroBe der einzelnen Kasten und ihrer Beschaf
tigung ein Zusammenhang besteht; die sog. Giganten zeichnen sich 
durch ihre Unstetigkeit und Tendenz zum AuBendienst aus, wahrend 
die mittleren und kleinen Tiere arbeitssteter sind und sich mehr 
dem Innendienst widmen1. - Eine ahnliche Erscheinung tritt auch 
bei einer anderen von GOETSCH untersuehtcn Kornerameise, bei 
Pogonomyrmex, hervor. Die untersuchte Art, P. bispinosus-s~mi
striatus EM., ist allerdings monomorph, weist aber nur Giganten 
auf, was aus dem Vergleieh mit nahe verwandten polymorphen Arten 
hervorgeht. Der Gigantismus verbindet sieh aueh hier mit groDer 
Unstetigkeit und mit der Tendenz zum AuDendienst, so daB das Brut
gesehaft oft direkt vernaehlassigt wird. W orauf im einzelnen diese 
Erseheinungen beruhen, ist noeh nicht festgestellt. 

Dagegen suchte schon fruher (1928) WEYER solche Zusammen
hange durch eine Untersuchung der Ovarien von Hymenopteren-

1 Beziehungen zwischen Korperausbildung und Arbeitsweise der Ameisen 
wurden schon frfiher, z. B. von ADLERZ, angenommen; am eingehendsten 
sind in dieser Beziehung die Angaben von E. N. BUCKINGHAM (1911) fiber 
Pheidole- und Camponotus-Arten. 
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arbeiterinnen aufzuklaren. Er glaubt, daB die von ihm namentlich 
bei Ameisenarbeiterinnen (z. B. bei Formica ruja und Camponotus 
ligniperda) festgestellte Degeneration der Keimdrusen auf inner
sekretorischem Wege zu einer erhohten Vitali hit der Tierc fuhre. 
Daraus wurde unter andcrem die groBere Aktivihit von Arbeiterinnen 
gegenuber Koniginnen, alten Arbeiterinnen gegenuber jungen und 
von AuBendiensttieren gcgenuber Innendiensttieren hervorgehen. 

Gegen die Verkntipfung der beiden Erscheinungen erheben sich einige 
Bedenken. die zum Teil von WEYER selbst erwahnt werden (S. 446 und 451); 
sie betreffen die Moglichkeit einer Umkehrung des angenommenen Kausal
verhaltnisses und die besonderen Erscheinungen der inneren Sekretion bei 
den Insekten. Von meinen eigenen Erfahrungen bei Ameisen und bei Polistes 
ausgehend mochte ich einwenden. daB die Bewertimg der Aktivitat einer 
Imago und die Unterscheidung von Au Ben- und Innendiensttieren erst auf 
Grund einer langeren Beobachtung erfolgen konnen (das beztigliche Ausgangs
material also sorgfaltig gesichtet werden muB) und daB die Aktivitat einer 
Feldwespenkonigin nicht geringer ist als die eines Hilfsweibchens; eine 
Abschwachung derselben schien mir jeweils mit dem Aufhoren der Eiablage 
zusammenzufallen. d. h. in dem Zeitpunkt aufzutreten. in dem die Degertera
tionserscheinungen einsetzten. 

Auf jeden Fall sind die WEYERS chen Untersuchungen in anatomischer 
Hinsicht sehr zu begrtiBen. 

Psychische Komponente. Sic kommt besonders zum Ausdruck 
durch die Eigenart der einzelnen Tiere (Individualitat), die sich bis 
zur Spezialisation zu steigern vermag (s. S. 161). Geht diese aus 
ciner besonderen Veranlagung des Tieres oder aus der Einwirkung 
auBerer Verhaltnisse hervor? Mit anderen Worten: Entwickelt sie 
sich autonom oder ist sie die Folge erworbener und nachher mechani
sierter Assoziationen, d. h. von Gewohnheiten? 

Fur die Autonomie spricht die Beobachtung, daB sich die Bevor
zugung bestimmter Tatigkeiten einzelner Individuen unter auBeren 
Verhaltnissen herausbildet, die augenscheinlich fUr alle Tiere des 
betreffenden Nestes die gleichen sind; so waren z. B. in meinen Ver
suchen mit der Feldwespe Baumaterial und Wasser in der nachsten 
Umgebung der Zuchtvolker reichlich vorhanden, wurden aber von 
einigen 1ndividuen starker benutzt als von anderen. - 1st die 
Spezialisation in einer Richtung besonders ausgepragt, wie z. B. bei 
dem von EIDMANN (1927) beschriebenen Blattlauswachter von Lasius 
niger, so liegt wahrscheinlich ebenfalls autonome Entstehung vor. -
Experimentell wurde von EHRHARDT bei Messor minor und struktor 
und bei M yrmica rubra nachgewiesen, daB sich die Spezialisten in 
einer Zwangslage auf neue Tatigkeiten umstellen lieBen, bei einer 
Ruckversetzung in die fruheren Verhaltnisse aber ihre Spezialarbeit 
wieder aufnahmen (1931, S.77I, 786, 800). 

Die gleichen Experimente wurden an Messor struktor (die auch 
EHRHARDT zum Teil benutzte) von GOETSCH mit dem Ergebnis aus
gefuhrt, daB die umgestellten Spezialisten nach der Aufhebung der 

11* 
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Zwangslage teilweise bei der neuenBeschaftigung verblieben (1930, 
S.412). GOETSCH nimmt dementsprechend an, daB "aus irgendeinem 
auBeren Grundeeine Ameise vielleicht von Anfang an" auf eine 
bestimmte Arbeit eingestellt sei. 

Es bestehen demnach beide Moglichkeiten fur die Herausbildung 
der Individualitat bzw. Spezialisation; auBerdem konncn sich im 
einzelnen Fall innere und auBere Ursachen kombinieren: 1st die 
Spezialisation autonomer Herkunft, so ist eine Forderung odcr 
Hemmung der bestehenden Anlage durch auBere Verhaltnisse nicht 
ausgeschlossen; eine reiche Futterquelle wirkt z. B. anregend auf die 
vorhandene Tendenz eines Nahrungssuchers. Andererseits muB bci 
der Entstehung aus auBeren Verhaltnissen doch eine ursprungliche 
psychische Grundlage, namlich die Eigenschaft der "Stetigkeit", an· 
genommen werden, wenn diese nicht, wie bei Messor, morphologisch 
begrundet ist. 

Die Abhangigkeit der Arbeitsweise eines Individuums von be
stimmten psychischen Voraussetzungen ist unter Umstanden auch 
beim Beginn einer neuen T atigkeit erkennbar. GOETSCH stellte fur 
Messor struktor fest (1930, S.409/41O), daB neue Verrichtungen oft 
erst durch das Vorbild der arbeitenden Genossen oder die Spuren 
ihrer Tatigkeit (angefangene Bauten und Abfallhaufen usw.) aus
geiost und deshalb gleichsam spielerisch begonnen werden. 

Bis zu diesem Punkte lassen sich die Grundzuge der Arbeits
teilung und ihrer Faktoren bei dieser zusammenfassend besprochenen 
Gruppe der Ameisen und Feldwespen im soeben dargelegten Sinne 
vereinheitlichen. Dagegen ist dies nicht mehr moglich fur die Fragc 
nach der psychischen Einstellung des einzelnen Individuums gegeniiber 
dem Staat, wie sie fruher fur die Honigbiene diskutiert wurde und 
die ich im weiteren als "soziale Reaktionsfahigkeit" bezeichnen werdc. 
Darunter sind die Wahrnehmung der Bedurfnisse des Staates und 
der Antrieb, diese zu befriedigen, zu verstehen1. 

Aus den Angaben von GOETSCH laBt sich entnehmcn, daB die 
einzelnen Glieder des Messor-Staates in mechanischer Weise zusammen 
arbeiten. Dies etwa in folgendem Sinne: Durch die arbeits-steten 
Spezialisten ist die Ausfuhrung einiger Hauptverrichtungen gesichert; 
sie stellen gewissermaf3en ein Grundgerust in der Gesamtarbeit dar, 
wahrend die Individuen der Mittelgruppe durch ihren Arbeitseifer 
immer dorthin gedrangt werden, wo ein Arbeitsplatz frei geworden 
ist. Ein derartiger Aufbau scheint zunachst noch eine harmonische 
Gesamtleistung zu ermoglichen; in Wirklichkeit treten dabei schnell 

1 Eine psychologische Bewertung des sozialen Faktors ist mit dieser 
Feststellung absichtlich vermieden worden. Es ist moglich, daB zu seiner 
Erklarung die Annahme einer weitgehenden Plastizitii.t des Sozialinstinkts 
ausreicht; "Einsicht" im Sinne der neueren Tierpsychologie, z. B. nach 
W. KOHLER, fii.Ut jedenfalls auBer Betracht. 
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UnzweckmaBigkeiten auf, weil die Arbeit der einzelnen Glieder nicht 
unmittelbar auf das Ganze bezogen ist. 

Hierfur einige Beispiele aus dem Messor-Staat: Einzelne Arbeiten 
wurden bisweilen von den darauf eingestellten Tieren bis zur Sinn
losigkeit, sogar bis zum Untergang des Staates, fortgesetzt. Dies 
geschah durch mittelgroBe Formicar-Tiere, die sich auf die Bau
tatigkeit spezialisiert hatten und dabei fortgesetzt die Erde aus dem 
Nest raumten bis der ganze Bau einsttirzte oder uberhaupt keine 
Erde mehr vorhanden war. Ebenso durch eine nur auf Brutpflege 
eingestellte Kolonie von kleinen Tieren, die trotz des nahen Futters 
im Nest blieben und die im allgemeinen sorgfaltig gepflegte Brut 
aus Nahrungsmangel auffraBen (1930, S. 397). - Spezialisierte 
Arbeitskolonnen konnen einander entgegenwirken; dies geschieht 
auch unter natiirlichen Verhaltnissen, d. h. im Freien. So wurde 
brauchbare Nahrung, wie intakte Getreidekorner, gekautes Ameisen
brot, Brotkrumen, aus einem Nest ausgetragen, urn nachher von 
Eintragern wieder hereingebracht zu werden. Durch Markieren von 
Samen ergab sich bei einem Freilandnest, daB ein und dieselben 
Korner den Weg ins Nest und zuruck mehrmals hintereinander 
zurucklegten. Bei einem anderen Nest brachten fanatische Sammler 
dauernd Blumenblatter einer blauen Blute, die nachher ebenso 
dauernd von Abfalltragern wieder hinausgeworfen wurden (S. 442/443). 

GOETSCH faBt das Ergebnis seiner Beobachtungen hinsichtlich der 
bei Messor wirkenden Faktoren in folgender Weise zusammen (S. 415): 
"Nach dem heutigen Stande der Erkenntnisse laBt sich sagen, daB 
zur Erklarung der Arbeitsteilung die Ausubung einiger weniger auf 
morphologischer, physiologischer und psychologischer Grundlage 
beruhender Instinkte genugt. Wir brauchen nicht eine auf gegen
seitigem Ubereinkommen beruhende Spezialisation anzunehmen; 
dagegen sprechen schon die sich oft sinnlos auswirkendeD.Mechanismen 
der Instinkte. Die Stetigkeit und der Fanatismus der Arbeitsscharen 
auf der einen, der Tatigkeitsdrang arbeitslos gewordener Tiere auf 
der anderen Seite schaffen genugende Grundlagen dafiir, daB in 
einem normal besetzten Nest aIle Tatigkeiten, die zum Wohle des 
Staates notig sind, auch ausgefuhrt werden." 

Diese Feststellungen berechtigen zu der Annahme, daB bei den 
Messor-Arten die soziale Reaktionsfahigkeit als Faktor der Arbeits
teilung gegenuber den individuellen Antrieben zurucktritt1. 

1 In der Arbeit von EHRHARDT (1931) iiber Myrmica-Arten tritt die 
Frage nach der sozialen Reaktionsfahigkeit gegeniiber der Feststcllung der 
individuellen Faktoren zuriick. Immerhin ergibt sich aus zwei Beobachtungen 
der Verfasserin eine Abhiingigkeit der Arbeitsweise vom Bestand an Nest
genossen: In einem Experiment zeigten isolierte junge Ameisen (2-5 Tage) 
starkeren Werkdienst (Nahrungs- und Abfalltransport und Bauen) als gleich
altrige Tiere (1 - II) Tage, die in Gemeinschaft mit alteren gehalten wurden. 
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Bei der Feldwespe dagegen liegt ein derartig mechanisierter Auf
bau der Gesamtarbeit des Staates nicht vor; denn die Arbeitsweise 
der Hilfsweibchen vermag sich hier, abgesehen von gewissen Ein
schrankungen, die fur das Jugendalter und die uberalterten Tiere 
bestehen, den Bedurfnissen des Ganzen unmittelbar anzupassen, 
indem sie im gegebenen Fall die schwachen Stellen der Gesamt
arbeit erganzt. Dies geschah in meinen Untersuchungen (1932) 
z. B. durch den Ersatz der entkrafteten Konigin eines Volkes durch 
ein Hilfsweibchen, das sich in seiner Arbeitsweise ganz umstellte 
und jene in ihrer Haupttatigkeit, dem lebenswichtigen Wasser
transport fUr die Temperaturregulation, vollwertig ersetzte; ferner 
durch die reibungslose Ubernahme des ganzen Arbeitsbetriebes eines 
Staates durch eine sonst mehr dem Felddienste zugewandte Teil
gruppe des Volkes, der diese Aufgabe in einem Umstellungsversuch 
zugevyiesen wurde. 

In solchen Fallen gelten fUr das Tier nicht mehr die unter nor
malen Verhaltnissen zunachst wirksamen individuellen physischen 
und psychischen Antriebe, sondern es folgt der Triebkraft, die sich 
bei ihm aus der Wahrnehmung der Bedurfnisse der Brut und der 
Nestgenossen einstellt. 

Deshalb kann auch ein und dieselbe Tatigkeit einer Feldwespe 
durch verschiedene Reize ausgelost werden und demgemaB nach 
ihren unmittelbaren Ursachen einen komplexen Charakter tragen, der 
nicht immer leicht zu entziffern ist. So tritt z. B. das Bauen als eine 
rein spontane Handlung auf, deren Ursache im momentanen inneren 
Zustand des ausfuhrenden Tieres gesucht werden muB (so etwa bei 
der solitaren Konigin in der Vorphase det' Eiablage); andererseits 
wird es aber auch durch auBere Reize ausge16st, die aus einer Ver
anderung der sozialen Verhaltnisse hervorgehen. Dies ist der Fall, 
wenn die wachsenden Larven einer Verlangerung ihrer Zellen be
durfen, wenn sich der Neststiel infolge des zunehmenden Brut-

Ferner traten bei einer langere Zeit beobachteten Kolonie viele altere 
Individuen vom Brutdienst zuriick als im Friihling junge Tiere erschienen, 
die von Natur aus zum Brutdienst neigen. 

OEKLAND (1930) fiihrte seine Beobachtungen iiber die Waldameise im 
Geliinde durch. Dabei muBte er sich auf den AuBendienst dieser Art be
schranken und das Verhalten des Staates als Ganzes auBer acht lassen. 
Dieser Einschrankung steht der groBe Vorteil der natiirlichen Beobachtungs
verhaltnisse gegeniiber, weshalb hier noch kurz auf die Ergebnisse dieser 
Arbeit hingewiesen sei: Die als Blattlausbesucher und Trager von Baumaterial, 
Beutetieren und Nestgenossen tatigen Arbeiterinnen erwiesen sich zum Teil 
als arbeitsstet (z. B. Blattlausbesuch einer Ameise 38 Tage lang beobachtet); 
andererseits kamen viele Obergiinge von der einen zur anderen Beschaftigung 
vor, ohne daB hierbei eine bestimmte Reihenfolge erkennbar war. Nach 
unseren Bezeichnungen sind die arbeitssteten Individuen die "Spezialisten"; 
die die Arbeit wechselnden gehoren der "Mittelgruppe" an. 
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gewichtes als zu schwach erweist oder defekte Wabenstellen aus
zubessern sindl. 

lndividuelle Antriebe und soziale Reaktionsfiihigkeit stehen dem
nach bei der Feldwespe in bestandiger Wechselwirkung, aber zugleich 
in einem immer wieder neu gebildeten, bemerkenswerten Gleich
gewicht, wodurch die Sicherheit des Staates auch bei einer Ver
anderung der inneren oder auBeren Umstande in erheblichem MaBe 
gewahrleistet ist. 

Damit haben wir uns aber wieder der Honigbiene genahert, und 
es ist nun auch moglich, die dort unterbrochene Erorterung dcr 
Faktoren ihrer Arbeitsteilung aufzunehmen. An jener Stelle (S. IS8) 
wurde gezeigt, daB ROSCH die Arbeitsweise der Bienenarbeiterin 
auf die Bedurfnisse des Bienenvolkes, d. h. auf die sozialen V cr
haitnisse zuruckfuhrt und einen bestimmenden EinfluB der indi
viduellen Faktoren, insbesondere der anatomisch-physiologischen Zu
stande des Einzeltieres, zuruckweist. Demgegenuber ergab sich bei 
der Feldwespe nicht ein gegenseitiger AusschluB, sondern eine Wechscl
wirkung der individuellen und sozialen Arbcitsfaktoren, und es fragt 
sieh, ob nicht auch bei der Honigbiene eine ahnliche Deutung mog
lich ware. 

Zunachst laBt sich die Mitwirkung anatomisch-physiologischer Zu 
stiinde am Verhalten des einzelnen Individuums und damit an der 
Arbeitsteilung des Bienenstaates nicht bestreiten. Jugendruhe, 
Futterung junger Larven und Bauen gehen nach dem fruher Gesagtcn 
unmittelbar aus dem korperlichen Zustand des Einzeltieres hervor. 
Nach KRATKY (I93I) soll auch die nach der Larvenfutterung ein
setzende. Tatigkeit der Honigbereitung noch mit der Sekretion der 
Futterdruse in Verbindung stehen, indem diese dem Honig Fermente 
und Stickstoffverbindungen beimischt. Hierbei ware der Ubergang 
von der Larvenfutterung zur Honigbereitung auf eine Abschwachung 
der Drusentatigkeit zuruckzufuhren, die nach den anatomischcn 
Befunden urn jene Zeit einsetzen muB. 

Wenn auf diese Weise eine Verbundenheit der einzelnen Tatig
keiten mit einem entsprechenden anatomisch-physiologischen Zu
stande des Tieres besteht, so muB meines Erachtens auch fur die 
Arbeitskette als Ganzes der korperliche Zustand der Individuen 
in Betracht gezogen werden. Dies etwa in folgendem Sinne: Wah
rend der Haupttrachtzeit und unter normalen inneren Verhaltnissen 
eines Bienenvolkes durchlaufen die Einzeltiere eine Reihe von 

1 Nach K. HEYDE (1924) sind die einzelnen Tatigkeiten der Ameisen aus 
Reflexen, Instinkten und empirisch geleiteten Handlungen zusammen
gesetzt, wobei die jugendliche Entwicklung den stufenmaBigen Aufbau aus 
diesen drei Elementen erkennen laBt. Obschon diese Betrachtungsweise nur 
die psychische Seite des Verhaltens beriicksichtigt, tritt dabei der komplexe 
Charakter der einzelnen Tatigkeit hervor. 
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physischen Zustanden, die nach Zeit und Starke gewisse Mittel
werte innehalten und sich demgemaB nach auBen als Arbeitskette 
manifestieren 1. 

Dieser physischen Grundlage, insbesondere den Driisenfunktionen, 
muB aber eine grofJe Labilitiit zugemessen werden. Sie kam schon 
in den Umstellungsversuchen von ROSCH zum Ausdruck, der z. B. 
Bienenarbeiterinnen bis zum Alter von 36 Tagen bei der Fiitterung 
junger Larven, also mit funktionsfahigen Futterdriisen, antraf, 
und sie wurde in ahnlicher Weise bestatigt durch HIMMER (1930; 
bis zu 41 Tagen) und KRATKY (1931; bis zu 48 Tagen im normalen 
Sommervolk; unter auBergewohnlichen Verhaltnissen bis zu 78 Tagen). 
Ebenso kann die ,Bautatigkeit, d. h. die Ausbildung der Wachsdriisen, 
weit iiber die Durchschnittszeit von 18 Tagen hinausgeschoben sein 
(nach ROSCH bis zum 26., nach HIMMER bis zum 42. Tag). 

Diese hohen Grenzwerte einzelner Funktionen wurden besonders 
unter auBergewohnlichen, lebensbedrohenden Verhaltnissen, in die 
das Bienenvolk versetzt wurde, angetroffen; sie stellen somit die 
Reaktion des einzelnen Individuums auf die den Staat als Ganzes, 
namentlich die Brut bedrohende Situation dar. Demnach kann die 
Labilitat der individuellen Faktoren von einem ubergeordneten Prinzip, 
der sozialen Reaktionsfiihigkeit der einzelnen Individuen, geleitet 
und in den Dienst des Ganzen gestellt werden, so daB die Bediirf
nisse des Staates das Verhalten der Arbeiterinnen innerhalb der 
Grenzen der labilen Korperfunktionen zu bestimmen vermogen 2• 

1 Der hier vertretenen Auffassung, daB unter normalen Verhaltnissen 
die anatomisch-physiologhlchen Verhaltnisse der Arbeiterin in der Arbeits
kette zum Ausdruck gelangen, scheinen die Absonderungsversuche von 
ROSCH entgegenzustehen (1930, S. 57-65). Hierbei wurden frisch geschliipfte 
Bienen isoliert und nach einiger Zeit (Maximum 10 Tage) dem Volke wieder 
zugesetzt. Sie absolvierten darauf die Arbeitskette in normaler Reihenfolge, 
begannen also mit Zellenputzen. Soweit diese Bienen mit unentwickelten 
Futterdriisen (bei vorangegangener Honig-Zuckernahrung) in den Bienen
stock gelangten, widersprechen die Versuche meiner Auffassung nicht. Dies 
scheint jedoch der Fall zu sein fiir die Individuen, deren Futterdriisen durch 
Honig-Pollennahrung angeregt worden waren. Denn da sie in normale Ver
haltnisse zuriickkehrten, hatten sie sich ihrem korperlichen Zustand ent
sprechend verhalten, also mit der Fiitterung junger Larven beginnen sollen. 
Ober den Zustand ihrer Futterdriisen sagt ROSCH (S. 65): Es ... "zeigten 
sich erwartungsgemaB die Kopfspeicheldriisen auf einem Stadium der Ent
faltung, das zwar nicht ganz dem entsprach, das wir von gleichaltrigen 
Bienen kennen, die unter normalen Verhaltnissen im Stock leben, das ... " 
(folgt Vergleich mit der obigen Gruppe). Dieser Umstand scheint mir 
von Bedeutung, da moglicherweise nur die volle Entwicklung der Driisen 
die Fiitterung junger Larven veranlassen kann. In diesem FaIle widerspricht 
auch dieses Ergebnis der vertretenen Auffassung nicht. 

B Anhangsweise sei hier noch die aus der Erfahrung der Imker hervor
gegangene Anschauung erwahnt, daB unter den Bienenvolkern, wie sie in 
der Schweiz als Stamme der "deutschen Biene" geziichtet werden, zwei 
Richtungen erkennbar seien, von denen die eine zum Sammeln, die andere 
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Durch die groBe Kraft der sozialen Reaktionsfahigkeit, die bis 
zu der Umstellung der korperlichen Verhaltnisse der Individuen vor
zudringen vermag, ubertrifft die staatliche Organisation der Honig
biene die der Feldwespe, bei der eine so weit reichende Wirkung der 
sozialen Faktoren nicht nachweisbar ist. 

Als Zusammenjassung kann festgestellt werden, daB die Arbeits
teilung der sozialen Hymenopteren einerseits auf individuellen 
physischen und psychischen Eigenschaften der Einzeltiere beruht, 
andererseits aber durch die Bedurfnisse des sozialen Verbandes mit
bestimmt wird. Beide Faktorengruppen sind vielgestaltig und stehen 
in bestandiger Wechselwirkung; ihr Krafteverhaltnis ist von Art 
zu Art, sogar von Staat zu Staat verschieden. In dieser Hinsicht 
stellen die besprochenen Hymenopterenarten drei verschieden hohe 
soziale Typen dar, bei denen der Feldwespenstaat eine Mittelstellung 
zwischen dem - vielleicht nur sekundar - mechanisierten Messor
Staat und dem sozial hochempfindlichen Bienenstaat einnimmt. 

II. Die Frage nach der stammesgeschichtlichen Entstehung 
der Arbeitsteilung. 

Es ist selbstverstandlich, daB es sich auf diesem Gebiet nicht urn 
Entscheidungen im Sinne der experimentellen Forschung handeln 
kann, sondern daB es nur gilt, bei den heutigen Hymenopteren 
einander entsprechende Ausbildungsformen der Arbeitsteilung auf
zusuchen und dadurch auf die Moglichkeiten der stammesgeschicht
lichen Entwicklung hinzuweisen. 

Dies geschah unter anderem von ROSCH am Schlusse seiner Unter
suchungen (1930), indem er nach Verbindungen der Arbeitsteilung der 
Honigbiene mit einfacheren Form~n Ausschau hielt. Er griff dabei zu
nachst auf das Verhalten der solitiiren Bienen zuruck, wobei er aber 
feststellen muBte, daB von dieser Seite keine Aufklarung gewonnen 
werden konne. 1m allgemeinen durchlauft ja eine soli tare Biene, 
z. B. Osmia oder Chalicodoma, eine Tatigkeitsreihe, an deren Anfang 

zum Briiten neige. KRAMER (1903) hat dieser Auffassung Ausdruck ver
liehen durch die Dialektbezeichnungen .. Hungler" (von Honig) und .. Bruter". 
Soviel aus den erhaltlichen Mitteilungen ersichtlich ist, wiirde die verschiedene 
Arbeitsweise der beiden Typen hauptsachlich darauf beruhen, daB bei den 
"Hiinglern" nur ein Bruchteil der Jungbienen "Ammendienste" verrichtet. 
Dieses Verhalten geht iiber die Schwankungen, die ein im Sinne von ROSCH 
arbeitendes Bienenvolk verm6ge seiner Labilitat aufweisen kann, hinaus; 
es solI auf besonderen, vererbbaren Triebrichtungen, also inneren Faktoren, 
beruhen, was zur Annahme verschiedener in ihrer Arbeitsteilung (und damit 
auch in ihrem physischen Zustande) sich unterscheidender Rassen der Bienen
vOlker fiihren miiBte. In der Tat wird in der Imkerpraxis der Zucht der 
"Hiingler" besondere Aufmerksamkeit geschenkt. Bevor aber einlaBlichere 
Untersuchungen vorliegen, k6nnen diese Erscheinungen nicht weiter behandelt 
werden. 
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das Bauen der Brutzellen steht; dann folgen Verproviantierung der
selben mit Honig und Pollen, Eiablage und NestverschluB, wahrend, 
wie im vorangehenden Abschnitt ausgefuhrt wurde, die Arbeits
kette der Honigbiene in ganz anderem Sinne verlauft und fur sich 
allein niemals imstande ware, Brut aufzuziehen. Ferner suchte 
ROSCH noch nach Beziehungen zu der von LEGEWIE (1925 I) be
handelten Arbeitsweise der Furchenbiene (Halictus malachurus K.). 
Die sich parthenogenetisch entwickelnden Weibchen der 2. und 
3. Generation dieser Art sollen bei geringer Zahl eine gemeinsame 
Arbeitsverrichtung aufweisen (d. h. die Tiere verrichten gemein
schaftlich die gleiche Arbeit), bei groBerer Zahl aber zur Arbeits
teilung ubergehen, bei der verschiedene Arbeiten gleichzeitig aus
gefuhrt werden. Zu diesen Feststellungen gelangte LEGEWIE nicht 
durch unmittelbare Beobachtung, sondern auf indirekte Weise; er 
hat ferner diese Form als Arbeitsweise eines primitiven Insekten
staates aufgefaBt und sie als solche auch in genetischer Hinsicht aus
gewertet (1925 II). Aber auch zu dieser hypothetischen Stufe eines 
Staates zeigt die Honigbiene keine Beziehungen. 

Ich werde spater noch auf die Darlegungen von LEGEW1E zuruck
kommen und knupfe hier zunachst wieder an die Ausfuhrungen von 
ROSCH an, die er den solitaren Arten gewidmet hat. Urn Beziehungen 
der Honigbiene mit diesen aufzufinden, mussen neben den stachel
losen, auslandischen Meliponiden, namentlich die Hummeln in Be
tracht gezogen werden, auf die besonders v. BUTTEL-REEPEN (1903, 
1915), und auch ROSCH selbst, hingewiesen hat. Leider liegt aber 
uber die Arbeitsteilung des Hummelstaates keine neuere Untcr
suchung vor, so daB es zweckmaBig ist, eine Erganzung bei einer, 
in den Arbeitsvethaltnissen ebenso formenreichen Parallelgruppe 
der Apiden, den Vespiden, zu suchen. Dieser Weg wurde von der 
stammesgeschichtlichen Forschung, auch derjenigen Autoren, die 
sich wie v. BUTTEL-REEPEN mit den Bienen beschaftigten, schon 
mehrmals eingeschlagen. Hierbei soll der Feldwespenstaat eine be
sondere Berucksichtigung finden, weil er in der Vespiden-Reihe be
zuglich Arbeitsteilung etwa die Stelle einnimmt (wenn nicht eine 
noch etwas tieferstehende), wie sie dem Hummelstaat mutmaBlich 
bei den Apiden zukommt. 

Sucht man zunachst seine Beziehungen nach unten festzustellen, 
so ergibt sich hierbei von vornherein, daB ein Vergleich der Arbeits
weise der Feldwespe mit der einer solitaren Art, z. B. einer Lehm
wespe oder Eumenine, nur yom vollwertigen Weibchen (= Konigin), 
nicht aber von den in ihren Geschlechtsorganen reduzierten Hilfs
weibchen aus geschehen darf. (Aus diesem Grunde ist auch die 
Bienenarbeiterin zu Vergleichen in der Apiden-Reihe ungeeignet.) 
Nun durchlauft bekanntlich eine Feldwespenkonigin (gleich wie die 
Koniginnen der Vespa-Arten) im wesentlichen zwei aufeinander· 
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folgende Lebensabschnitte. Nach ihrer Aufzucht, Befruchtung und 
Uberwinterung schreitet sie im Frtihjahr zu einer selbstandigen Nest
grtindung, indem sie eine Wabe baut, Eier legt und die heranwachsende 
erste Brut mit Nahrung versieht und gegen Uberhitzung und Feindc 
schtitzt. Dieser erste Lebensabschnitt ist dem Verhalten der soli
taren Wespen vergleichbar, da auch bei dies en entsprechende Hand
lungen und in ahnlicher Reihenfolge vorkommen. Dem darf aller
dings entgegengehalten werden, daB eine solitare Wespe mit ihrer 
Brut nicht in Hingerem Kontakt verbleibt, sondern das Ei samt 
Proviant endgtiltig verHiBt, wahrend die Feldwespenkonigin ihre 
Brut wirklich aufzieht, wodurch ein sich oftmals wiederholender 
Wechsel der einzelnen Tatigkeiten entsteht und die Arbeitsweise 
eines solchen Tieres freier erscheint als die der solitaren Wespen. 
Aber schon bei den keine sozialen Formen aufweisenden Raub
wespen, namentlich den Sphegiden, kommen bemerkenswerte Va
riationen in der Larvenernahrung vor, auf die schon REUTER (1913, 
S. 309) und v. BUTTEL-REEPEN (1915, S. 62), neuerdings auch MOLITOR 
(1932, S.454), hingewiesen haben 1. Ahnliche Erscheinungen treten 
auch bci solitaren Arten der Faltenwespen seIber, besonders bei 
einigen von ROUBAUD (1916, S. 62£.) beschriebenen Eumeninen, 
auf; sie bestehen darin, daB zwischen der ursprtinglichen, einmalig
massivcn Verproviantierung der Larven und der wah rend der ganzen 
Larvenentwicklung dauernden Darbietung von Futterballen alle Ab
stufungen vorkommen. An diese Ernahrungsvarianten der solitaren 
Faltenwespen darf das Verhalten der Feldwespenkonigin in ihrem 
ersten Lebensabschnitt angeschlossen werden, das mithio auf einen 
ursprtinglichen solitaren Zustand zurtickgreift. 

Mit clem Erscheinen cler ersteYl. Hilfsweibchen beginntclie soziale 
Lebensperiode der Konigin. Aus meinen Beobachtungen (1932) 
ging hicrbei hervor, daB sich ihr Verhalten nur allmahlich andert, 
da von ihr schrittweise verschiedene Tatigkeiten aufgegeben und 
zuletzt nur einige bestimmte Arbeiten, besonders die Temperatur
regulation, verrichtet werden. Eine nur auf die Eiablage beschrankte 
Spezialisation, wie sie bei cler Bienenkonigin und wahrscheinlich 
auch bei den Koniginnen der Vespa-Arten vorhanden ist, tritt bei ihr 
demnach nicht auf; vielmehr stellt die Feldwespenkonigin zeitlebens 
eine bedeutende soziale Arbeitskraft dar. Dadurch erscheinen auch 
ihre zwei Lebensabschnitte, der solitare und der soziale Zustand, 
nicht in schroffer Weise getrennt und das wahrend des sozialen 
Lebens ekphorierte Arbeitsengramm kann aus der aufgelockerten 
Tatigkeitsreihe des solitaren Zustandcs abgeleitet werden. 

1 WEYRAUCH (1933) deutet eine bei Ammophila sabulosa L. beobachtete 
VerHi.ngerung der Larvenverproviantierung nicht als Brutkontakt, sondern 
als Wiederholungstendenz des Tieres, ausgeli:ist durch ungiinstige Witterung, 
die den Tatigkeitsverlauf in die Lange zog. 
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In stammesgeschichtlicher Hinsicht ist dieser Ubergang als em 
Neuerwerb psychischer Eigenschaften aufzufassen, der zur An
passung an das Vorhandensein von Nestgenossen fuhrte. Ihre ver
erbt mechanisierte Form bezeichnen wir als Sozialinstinkt. 

Die Hilfsweibchen der Feldwespe verbringen normalerweise ihr 
ganzes Leben unter sozialen Verhaltnissen und ekphorieren dem
gem~if3 auch nur ein Sozialengramm. Dieses kommt mit seinem 
Nebeneinander aller vorkommenden Tatigkeiten der Arbeitsweise der 
Konigin sehr nahe und laDt sich leicht aus ihr ableiten. - Die Zu
sammenhange, die zwischen dem Verhalten der beiden, der Konigin 
und der Hilfsweibchen, bestehen, konnen zuweilen durch auDer
gewohnliche Umstande noch besonders hervortreten. Nach eigenen 
Beobachtungen vermag namlich ein yom Mutternest abgesprengtes 
und deshalb vereinsamtes Hilfsweibchen selbstandig eine Wabe zu 
bauen, und es ist moglich - wenn auch noch nicht llickenlos be
wiesen -, daD das Tier hierbei zu einer vollstandigen Nestgrundung, 
die natlirlich nur mannliche Brut hervorbringt, gelangen kann1. -

So sind selbst fUr die Hilfsweibchen der Feldwespe die Brucke zwischen 
dem solitaren und dem sozialen Zustand nicht vollig abgebrochen 
und diese Tatsache weist wohl auch in stammesgeschichtlicher Hin
sicht auf direkte Ubergange zwischen den beiden Arbeitsformen hin. 

Eine solche Auffassung steht im Gegensatz zu der von LEGEWIE 
vertretenen Ansicht uber die Urform der Arbeitsteilung der Insekten
staaten (sie wurde am Eingang dieses Abschnittes schon erwahnt), 
die in der gemeinsamen Arbeitsverrichtung, bei der in einem be
stimmten Zeitpunkt aile Tiere das gleiche tun, bestehen soil. 

Zunachst muB eine Angabe von LEGEWIE besprochen werden, die sich 
auf rezente Formen der HautflUgler bezieht. Er verzeichnet in seiner "Ent
wicklungsreihe des Insektenstaates" (1925 II, S. 300) neben Halictus mala
churus auch "Hummeln und Wespen" als Beispiele der gemeinsamen Arbeits
verrichtung und setzt sie auf die erste Stufe seiner Reihe. Fur Polistes 
ist dies nach meinen Beobachtungen unzutreffend und mit ziemlicher Sicher
heit gilt dies auch fUr Vespa crabro, was der Beschreibung von JANET (1895) 
entnommen werden kann. Damit ist die obige Angabe aber auch fUr die 
iibrigen Vespa-Arlen unwahrscheinlich geworden und ebenso liegen meines 
Wissens fur die Hummeln keine bestimmten Angaben in dieser Hinsicht vor. 

Aber auch in bezug auf die stammesgeschichtliche A usgangsform der 
Arbeitsteilung kann man LEGEWIE schwerlich beistimmen. Urn dies zu 
begrunden, muB ich nochmals auf das Jugendalter der sozialen Hymenopteren 
zuriickgreifen. Aus den bis jetzt vorhandenen Beobachtungen ergibt sich, 
daB eine Jugendperiode bei allen untersuchten Arten vorkommt; so bei der 
Honigbiene (bis zum 6. Tage), bei den Hummeln (HOFFER 1882/83, S. 15 
und 19; etwa 5 Tage), bei der Hornisse (JANET 1895, S. 85-87; 2-3 Tage), 
bei der Feldwespe (3-5 Tage), bei den Ameisen (etwa 10-14 Tage) und bei 
dem von ROUBAUD (1916) untersuchten, in mancher Hinsicht ursprunglich 

1 Bei den Hummeln hat SCHMIEDEKNECHT (1878, S.319) festgestellt, 
daB gelegentlich Hilfsweibchen zu iiberwintern vermogen; er glaubt, daB 
diese imstande seien, einen Staat zu grunden. 
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erscheinenden, afrikanischen Belonogaster junceus (etwa 8 Tage). Bei allen 
diesen Arten setzen die physischen und wahrscheinlich auch zum Teil die 
psychischen Fahigkeiten stufenweise ein, so daB eine durch die individuelle 
Entwicklung bedingte Tiitigkeitsreihe des Jugendalters wenigstens in den 
Grundztigen allgemein feststellbar ist (s. auch S. 161). Diese gestaffelte 
Arbeitsweise des jugendlichen Individuums gliedert sich aber schon bereits, 
namentlich bei der Futterabnahme und -verteilung (bei der Feldwespe auch 
besonders durch das Jugendfacheln), in die Gesamtarbeit des Staates ein 
und wird von diesem benotigt. Nun erscheinen natiirlich die jungen Imagines 
auBerst selten genau gleichzeitig; der dabei auftretende Altersunterschied 
bedingt, daB die einzelnen Tiere an verschiedenen Punkten ihrer Tatigkeits
reihe stehen und demnach in einem bestimmten Zeitpunkt verschiedene 
Arbeiten ausfiihren. 

Auch fiir den primitiven Insektenstaat, d. h. ftir den stammesgeschicht
lichen Anfang der Arbeitsteilung, ist die Annahme einer jugendlichen Ent
wicklung der einzelnen Individuen und der damit zwangslaufig verbundenen 
differenzierten Arbeitsweise unumganglich. Die weitere Moglichkeit aber. 
daB nach dem Ablauf dieser Jugendperiode alle vorhandenen Tiere in die 
gleiche, von einem Zeitpunkt zum anderen aber wechselnde Arbeit ausmtinden 
sollen, besitzt wenig Wahrscheinlichkeit und damit muB auch die von 
LEGEWIE postulierte Anfangsstufe der Arbeitsteilung, die gemeinsame 
Arbeitsverrichtung, fallengelassen werden. 

Kehren wir zum SchluB zum Bienenstaat zuruck. Das Soli tar
engramm ist hier vollstandig ausgeloscht, da die Konigin niemals 
zu einer selbstandigen Nestgrundung schreitet, sondern durch die 
Bildung eines Schwarms, der nach ROSCH (1930) alle Altersstufen 
eines Bienenvolkes enthalt, zu einem neuen Staate gelangt. Die 
Beziehungen zu den solitaren Arten der Apiden sind demnach auch 
von dem Verhalten der Konigin aus nicht mehr auffindbar; daB dies 
von den Arbeitern her noch weniger moglich ist, wurde bereits test
gestellt (s. auch v. BUTTEL-REEPEN 1915, S.64). 

Dagegen kann vielleicht von der einfacheren Form des Sozial
engramms der Feldwespen aus das Dunkel, das uber der Entstehung 
des hoch spezialisierten Engramms der Bienenarbeiterin liegt, etwas 
aufgehellt werden. - Das nach dem Jugendalter eintretende Neben
einander der verschiedenen Tatigkeiten der Feldwespe wurde im 
ersten Teil (S. 160) mit dem Umstand in Verbindung gebracht, daB fur 
die Bruternahrung und das Bauen dauernd funktionierende Korper
organe, speziell Drusen, verwendet werden. Dadurch vermag das 
Tier stets wieder zu diesen Tatigkeiten zuruckzukehren. 

1m Gegensatz zu der Feldwespe setzt die Bienenarbeiterin nach 
ihren ersten, jugendbedingten Beschaftigungen (Zellenputzen, Brut
warmen wahrend der Jugendruhe und Ernahrung alterer Larven) 
unter normalen Verhaltnissen die gestaffelte Arbeitsweise, das Nach
einander der Tatigkeiten, fort. Dieses Verhalten findet eine Er
klarung durch die Bindung zweier Hauptarbeiten, der Ernahrung 
junger Larven und des Bauens, an die tempo rare Existenz der Futter
und Wachsdrusen. Hierdurch sind zwei Lebensabschnitte belegt 
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und elmge Haupttatigkeiten schlieBen sich normalerweise gegen
seitig zeitlich aus. Tatsachlich tritt die Honigbiene durch die Be
sonderheit ihres Driisensystems aus der Reihe der iibrigen Hymeno
pteren heraus, wie dies schon im ersten Abschnitt (S. 159f.) auf 
Grund der einschlagigen Untersuchungen (namentlich von HESEL
HAUS 1922, S.445 und 449) betont wurde. 

Diese korperliche Eigenart und die damit in Beziehung gesetzte 
Arbeitsstaffelung der Honigbiene sind in stammesgeschichtlicher 
Hinsicht gegeniiber den Verhaltnissen der anderen Hymenopteren
arten als eine Weiterbildung anzusehen. 

Es muB aber hervorgehoben werden, daB diese Deutung nur 
auf die Grundziige des normal arbeitenden Bienenstaates, wie sie 
von ROSCH dargestellt wurden, anwendbar ist. Schon hierbei ist 
die Labilitat der korperlichen Funktionen stets in Betracht zu ziehen, 
und es erscheint nach den Untersuchungen von KRATKY (1931, 
S. 13 I) nicht ausgeschlossen, daB bei einer sehr verlangerten Funktion 
der Pharynxdriisen ein Nebeneinander zweier sich sonst ausschlieBen
der Arbeiten, der Larvenfiitterung und des Sammelns, vorkommen 
k6nnen. In solchen Fallen sind korperlicher Zustand und Arbeits
weise (lange Dauer der Driisenfunktionen und Nebeneinander der 
Tatigkeiten) gewissermaBen wieder den urspriinglicheren Verhalt
nissen, wie sie bei der Feldwespe zum Ausdruck kommen, angenahert. 
Wenn unter aufJergewohnlichen Verhaltnissen der labile Korperzustand 
einer Bienenarbeiterin so umgestellt wird, daB ihr Verhalten in dem 
betreffenden Zeitpunkt vom physischen Zustand unabhangig er
scheint (Umstellungsversuche von ROSCH: Brutbienen wurden zu 
Sammlerinnen und bildeten dabei ihre voll entwickelten Futter
driisen zuriick), so weist dies auf einen weiteren, ebenfalls schon er
wahnten Schritt in der stammesgeschichtlichen Entwicklung der 
Honigbiene, namlich auf die gesteigerte Ausbildung der sozialen 
Reaktionsfahigkeit, hin. 

ZusammengefafJt: Die Arbeitsweise der Feldwespe und der friiher 
erwahnten Ameisen-Arten, auch des Belonogaster junceus, namlich 
das Nebeneinander der Tatigkeiten, kann als eine urspriingliche Form 
der Arbeitsteilung der Insektenstaaten aufgefaBt werden, die auch 
als Ausgangsstufe fiirdas Nacheinander in der Arbeitskette der 
Honigbiene in Betracht fallen kann. Der Ubergang von der einen 
zu der anderen Arbeitsform beruht moglicherweise auf der besonderen 
Ausbildung des Driisensystems der Honigbiene, die stammesgeschicht
lich als ein Neuerwerb anzusehen ist1• Immerhin gelten fiir die Ver
bundenheit der beiden Erscheinungen bestimmte Einschrankungen. 

1 Beziiglich des Zusammenhangs zwischen Driisensystem und Arbeits
weise der sozialen Hymenopteren sei hier nochmals an die primitive Larven
ernli.hrung der Ponerinen erinnert (S. 160). Sie wird auch durch die Konigin 
wli.hrend der Nestgriindung ausgeiibt, weshalb diese genotigt ist, zeitweise 
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Beiden Arbeitstypen ist die gestallelte Arbeitsweise des Jugend
alters gemeinsam, die, weil auf der somatischen Entwicklung der 
Individuen unmittelbar beruhend, auch dem primitiven Insekten
staat zukommen muf3te und deshalb vielleicht die ursprunglichste 
Erscheinung auf dem Gebiet der Arbeitsteilung darstellt. 
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Einleitung. 
Die Frage nach der Bedeutung der Luftsacke fiir die Atmung 

der Vagel gehart mit zu den altesten Problemen der vergleichendcn 
Physiologie. Die Schwierigkeiten, die sich lange Zeit einer experimen
tellen Klarung dieser Beziehungen entgegenstellten, waren die Ver
anlassung fiir urn so zahlreichere Theorien. CUVIER, MILNE-EDWARDS, 
PAGENSTECHER und andere namhafte Zoologen bemiihten sich urn 
die Lasung dieser Frage, aber nur wenige der Theorien iiberdauerten 
das Leben ihrer Urheber und eine nach der anderen muBte aufgegeben 
werden, da sie sich als unhaltbar erwies. 

Als gegen Ausgang des vorigen Jahrhunderts die ersten experimen
tellen Untersuchungen von BAER, SIEFERT und SOUM widersprcchende 
Resultate ergaben und zu keiner Klarung fiihrtcn, crlahmte fiir einige 
Jahrzehnte das Interesse an einer Frage, die zu einer physiologischen 
Lasung offenbar noch nicht reif war. Es blieb der anatomischen 
Forschung vorbehalten, in dieser Zeit die notwendigen Grundlagen 
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zu schaffen, die eine Weiterarbeit ermoglichten. 1m Jahre 1905 
machte G. FISCHER die iiberraschende Entdeckung, daB die Vogel
lunge ein allseitig durchgangiges Rohrensystem ohne alveolare End
blaschen darstellt, und wenige Jahre darauf erkannten unabhangig 
voneinander F. E. SCHULZE und A. JUILLET die doppelte Verbindung 
von Lunge und Luftsacken durch groBe Bronchien und Sacco
bronchien. Diese fundamentalen Erkenntnisse entfachten von neuem 
das Interesse fiir die Funktion des hochkomplizierten Apparates, und 
sie fanden ihren Ausdruck in einer sehr geistreichen Theorie von 
BRANDES (1924), die aIle Schwierigkeiten aus dem Wege raumte. 
BETHE (1925) nahm diese Gedankengange auf, entwickelte sie weiter 
und goB die BRANDEssche Theorie in eine Form, die die endgiiltige 
Losung darzustellen schien. Ais experimentelle Befunde von DOTTER
WEICH (1931-1933) spaterhin deutlich fiir ihre Richtigkeit sprachen, 
nahmen Lehr- und Handbiicher der Zoologie willig diese neue An
schauung auf. Eine Theorie hatte ihre allgemeine Annahme durch
gesetzt und die alte Frage der Vogelatmung galt als endgiiltig gelost. 

Es war aber dabei nicht geniigend beriicksichtigt worden, daB 
die neuen anatomischen Erkenntnisse grundsatzlich auch ari'ders aus
gedeutet werden koimten. Ohne Kenntnis der neueren deutschen 
Arbeiten ist PORTIER (1928) zum Verfechter einer Annahme geworden, 
die vorher bereits VON BUDDENBROCK (1924) angedeutet hatte, 
~nd die der BRANDEsschen Auffassung vollig entgegengesetzt ist. 

Dieser neuerliche Widerstreit der Anschauungen kann durch eine 
zusammenfassende Auswertung der bisher ermittelten Tatsachen bis 
zu einem gewissen Grade geklart werden. 1m Hinblick auf den Gegen
satz der Theorien von BRANDES und PORTIER hat der Verfasser in 
den Jahren 1931/1933 zusammen mit ANDREE PLANTEFOL in Paris 
eigene Untersuchungen iiber diesen Gegenstanddurchgefiihrt. Sie 
ermoglichen es, zu mancher der hier behandelten Fragen eigene Bei
trage zu lief ern, die freilich weder der einen noch der anderen Theorie 
zur Stiitze dienen konnen, sondern vielmehr zeigen, daB beide den 
wirklichen Verhaltnissen nicht gerecht werden. Neu eingefiihrte 
experimentelle Untersuchungsmethoden zwingen dazu, manches von 
den alten Vorstellungen zu zerstoren, ohne daB stets sogleich Neues 
an ihren Platz gesetzt werden konnte. An Stelle des einladenden 
und iibersichtlichen Gebaudes einer modernen theoretischen Vor
stellung bleibt nur ein sehr bescheidener Bau iibrig, der aber den 
Vorzug genieBt, auf festen Fundamenten zu stehen, die die Grundlage 
fiir eine weitere Ausgestaltung abgeben konnen. 

Es muB hier noch eine andere Einschrankung angefiigt werden. 
Die bisher gesammelten Daten iiber die Atmung im Flug sind zur 
Zeit noch so diirftig, daB es besser erscheint, diese Frage vorerst 
noch nicht zusammenfassend zu behandeln. Wir werden uns daher 
mit Riicksicht auf die Art der bisher durchgefiihrten Untersuchungen 
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auf die Atmung des ruhig sitzenden Vogels beschranken, die als 
Typus der Vogelatmung auBerhalb des Fluges uberhaupt angesehen 
werden kann. 

I. Die modernen Theorien und ihre anatomischen 
Grundlagen. 

Die modernen Ansichten tiber die Bedeutung der Luftsacke fur 
die Atmung unterscheiden sich wesentlich von den fruheren Theorien. 
Die alte Anschauung CUVIERS, daB ihnen ein wesentlicher Anteil 
an der Hamatose zukame, ist langst aufgegeben worden, da sich 
herausstellte, daB die sehr sparlichen LuftsackgefaBe dem Korperkreis
lauf angehOren. Wenn auch Gasdiffusion (vgl. S. 188) jederzeit durch 
die zarten Haute moglich ist, so ist die Gesamtoberflache der Sacke doch 
zu gering, als daB dies em Vorgang wesentliche Bedeutung zugemessen 
werden konnte. Mit Rucksicht auf das Fehlen eines funktionellen 
Zwerchfelles ruckt man he ute die Funktion aller oder einzelner Sacke 
als Ventilatoren der Lunge in den Vordergrund, und man stellt ihnen 
als dem "mechanischen" Teil des Apparates die Lunge als "respi
ratorischen" Abschnitt und alleinige Statte der Hamatose gegenuber. 
Es ist einleuchtend, daB die Luftmenge, die bei Mitarbeit der 
Sacke an der Ventilation die Lunge bei jeder Inspiration durch
stromt, groBer ist als bei einer Lunge ohne Sacke (VON BUDDENBROCK 
1924). DaB den Luftsacken offenbar eine weitere Funktion im 
Rahmen des Warmehaushaltes zukommt, darauf sei in diesem Zu
sammenhang nur nebenher hingewiesen (SOUM 1896 und VICTOROW 
190 9). 

Die modernen Theorien von BRANDES und PORTIER, die in den 
folgenden Ausfiihrungen von verschiedenen Seiten her auf ihre 
Richtigkeit geprUft werden sollen, stimmen in einem wichtigen Punkt 
uberein. Sie arbeiten beide mit der Annahme wechselnder Ventil· 
stellungen, die die Luftpassage beherrschen. Mit ihrer Hilfe weisen 
sie dem Ein- und Ausatmungsstrom verschiedene Bahnen zu, so daB 
ein Zuruckfluten der Inspirationsluft auf dem Weg ihres Eintritts 
vermieden wird. Der Bau des Atemapparates kommt dieser Vor
stellung entgegen. 

Die Vogellunge ist ebensosehr durch die Existenz eines komplizierten 
Bronchiengeriistes wie durch das Fehlen jeglicher Alveolen gekennzeichnet 
(Abb. I). Der Hauptbronchus (Hbr.) durchsetzt jederseits die Lunge und fiihrt, 
als Mesobronchus (M) bezeichnet, in den abdominalen Luftsack. Die beiden 
von ihm abgehenden Systeme der Dorso- und Ventrobronchien (Db. und Vb.) 
sind miteinander durch die Lungenpfeifen (P.) verbunden, an die sich das 
Netz der respiratorischen Luftkapillaren anschlieBt (C.). Ein Nebenast des 
Hauptbronchus fiihrt zum postthorakalen Luftsack, die Ventrobronchien 
zu den sog. vorderen (cervikalen-, interklavikuHi.ren und prathorakalen) 
Luftsacken. Eine weitere Verbindung zwischen Lunge und Sacken wird 
durch die Saccobronchien dargestellt, die aus den Sacken in die Lunge ziehen 
und daher auch als riicklaufige Bronchien bezeichnet werden; in manchen 
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Fallen gruppieren sie sich urn die Eintrittsstelle des betreffenden groBen 
Bronchus in den Luftsack (Abb.2). Dieses Bronchiensystem fehit Iediglich 
den respiratorisch offenbar bedeutungsiosen cervikalen Sacken. ist sonst aber 
- mit wenigen Ausnahmen - an allen anderen Sacken entwickelt. Diese 
Tatsache muB deshalb besonders betont werden. wei! in neueren Arbeiten 
die Existenz der Saccobronchien an den vorderen Luftsacken iibersehen 

/fL. 

Abb. I. Schema der Vogellunge (verandert nach 
BETHE). Dargestellt ist ein Stiick Lunge und je ein 
Reprasentant dervorderen (V.L.) und hinteren 
(H.L.) Luftsacke mit den zufiihrenden grollen 
Bronchien und den Saccobronchien (Sa.l. Weitere 

Buchstabenerkilirung im Text. 

Abb. 2. Schema der Luitsackostien. (Verein
tacht nach A. ]UILLET). Ventralansicht der 
rechten Lunge. DI-Ds Direkter Zugang zum 
cervikalen (I), interklavikularen (2). priithora
kalen (3). postthorakalen·(4) und abdominalen 
Sack (5). R,-R, Miindungsstelle der ruck
laufigen Bronchien (Saccobronchien) der ent-

sprechenden Sacke. 1m Bild rechts oben 
worden ist. Die Theorie von BRANDES gestrichelt die Ventrobronchien. 
beruht auf diesem angeblichen ana-
tomischen Gegensatz zwischen vorderen und hinteren Luftsacken. Der Ent
decker dieser Kanalchen. F. E. SCHULZE. beschrieb aber Saccobronchien 
auch an den prathorakalen Sacken und bei Reihervogein auch an dem 
(unpaar entwickeiten) interkiavikularen Sack. BRANDES konnte bei einer 
Nachuntersuchung von SCHULZES AusguBpraparaten diese Saccobronchien 
nicht wieder auffinden. und er stiitzt auf diesen Befund seine Theorie. Offen
bar sind ihm die Angaben JUILLETS (1912) entgangen. der bei seinen Unter
suchungen Saccobronchien ausnahmsios an den prathorakalen Sacken und 
bei IS unter 21 Arten auch im interkiavikularen Sack auffand. Locy und 
LARSELL (1916) beschreiben die strittigen Bronchien auch an ihrem Unter
suchungsobjekt. dem Haushuhn. Saccobronchien fehien ais Ausnahme. 
soweit bisher bekannt. nur am interklavikularen Sack von Tauben und 
Papageien (JUILLET). 

Wie sich im einzelnen die Autoren den Weg der Atemluft durch 
die Vogellunge vorstellen, sei mit Hilfe einiger schematischer Zeich
nungen erlautert. Wir wenden uns zunachst der Theorie von BRANDES 
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zu in ihrer durch BETHE wesentlich verbesserten Form. Nach dieser 
Auffassung (Abb. 3a) wird in der Inspirationsphase die Hauptmenge 
der Einatmungsluft in die sich erweiternden hinteren (abdominalen 
und postthorakalen) Sacke eingesaugt, und zwar auf direktem Weg 
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Abb. 3 a- b. Schema der vermutlichen Steuerung des Luftstromes nach den Tbeorien von BRANDES

BETHE (a) und von PORTIER (b). Schema in Anlebnung an eine Zeichnung von BETHE. 1. Inspiration, 
E. Exspiration, S. abd. abdominaler Luftsack als Vertre!er der hinteren, S. cl. interklavikuHlrer Luftsack 

als Vertreter der vorderen Luftsacke, Tr. Luftr6hre, D. Dorsobronchien, V. Ventrobronchien, 
Sa. Saccobronchien. Nahere Erklarung im Text. 

durch die groBen zufUhrenden Bronchien. Daneben tritt jcdoch die 
Luft bereits auch in die Dorsobronchien ein, die sic teils ins Lungen
parenchym fUhren, teils durch die rllcklaufigen Bronchien an die 
hinteren Sacke abgeben. Die sich bei der Inspiration ebenfalls 
erweiternden vorderen Luftsacke saugen bei gleichzeitigem VerschluB 
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der Ventile an den Ventrobronchien die Lungenluft an und zwingen 
sie, durch die Lungenpfeifen zu ziehen. Der Gasaustausch in den 
Kapillaren beruht dabei auf Diffusion. Wahrend der Exspirations
phase wird aus den sich verengenden vorderen Sacken die Luft auf 
direktem Wege durch die Ventrobronchien nach der Trachea ab
gegeben, wahrend die hinteren Sacke nach VerschluB des Haupt
bronchus die bei der Inspiration aufgenommene sauerstoffreiche Luft 
durch die Saccobronchien in die Lunge pressen. Der Atemstrom 
lauft also aus den hinteren inspiratorischen Sacken durch die Lunge 
hindurch nach den vorderen exspiratorischen Sacken und von da 
wieder in die Luftrohre. Dorsobronchien sind zufilhrende, Ventro
bronchien ableitende Luftwege. 

Ganz anders ist der Weg der Atemluft nach der Vorstellung 
PORTIERB, der die Annahme zugrunde liegt, daB aIle Luftsacke rilck
laufige Bronchien besitzen (Abb. 3b). Diese Theorie postuliert in der 
Einatmungsphase den AbschluB der Sacke gegen die zufilhrenden 
groBen Bronchien. Die sich crweiternden Luftsacke saugen dann 
durch Dorso- und Ventrobronchien die Luft in die Lunge hinein 
und durch das respiratorische Parenchym hindurch; angereichert an 
CO2 und nunmehr als verbrauchte Luft gelangt sie auf dem Wege 
tiber die rilcklaufigen Bronchien in die Luftsacke. Bei der Exspiration 
schlieBen sich Ventile zwischen Saccobronchien und Sacken, und die 
ausgeatmete Luft dringt direkt durch die groBen Bronchien nach 
auBen. Auf die Einzelheiten der dafiir notwendigen Ventilstellungcn 
ist PORTIER nicht eingegangen. 

Ausdrilcklich sei noch hervorgehoben, daB die Existenz der hier 
erwahnten Ventile anatomisch noch nicht sichergestellt ist. Es dilrfte 
sich dabei eher urn Schleimhautfalten und Klappen (DOTTERWEICH 
1930) handeln als urn Sphinkteren. Das Vorhandensein der oft 
erwahnten Muskelringe urn die Bronchienmilndungen konnte niemals 
nachgewiesen werden und alle diesbezilglichen Angaben (EBERTH 1869, 
G. FISCHER 1905, F. E. SCHULZE 1910) sind nicht in vollem Umfange 
beweiskraftig. 

Die Gtiltigkeit der hier dargestellten Theorien soIl im folgenden 
so nachgeprtift werden, daB wir zunachst im Hinblick auf diese Vor
stellungen das bisher ermittelte physikalische und chemische Tat
sachenmaterial zusammenfassend ilbersehen und dann auch die 
Resultate experimenteller Eingriffe zur Klarung der strittigen Einzel
fragen heranziehen. 

II. Das physiologische Tatsachenmaterial. 
I. Die Druckschwankungen im Atmungsapparat. 

Der Beginn der experimentellen Erforschung der Luftsackfunktion 
wurde von der Frage beherrscht, ob die in jeder Atmungsphase auf-
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tretenden Druckschwankungen in allen Teilen des respiratorischen 
Apparates gleichsinnig verlaufen, oder ob ein Antagonismus zwischen 
den thorakalen und den ubrigen Sacken besteht. Die letzte Auf
fassung, die auf PERRAULT (1689) zuruckgeht und zur Grundlage 
mehrerer Theorien gemacht wurde, kann heute als widerlegt ge1ten. 
Direkte manometrische Messungen habeneindeutig gezeigt, daB die 
exspiratorische DruckerhOhung und die inspiratorische Drucksenkung 
vollkommen gleichsinnig in allen Luftsacken und in der Luftrohre 
auftreten (BAER 1896, SOUM 1896, DUBOIS 1898, FRANCOIS-FRANCK 
1906, VICTOROW 1909). 

Uber die GroBe dieser Druckschwankungen sind wir nur unge
nugend unterrichtet. Bei Untersuchungen an abdominalen Sacken 
der Taube bestimmte BEERENS (1933) die Hohe der inspiratorischen 
Druckerhohung auf + 0,5 cm Wasser, der inspiratorischen Erniedri
gung auf - 0,5 cm Wasser; die entsprechenden Zahlen fUr die Trachea 
sind ± 0,3 cm. Von Zeit zu Zeit traten bei seinen Versuchstieren 
verstarkte ExspirationsstoBe, verbunden mit Schluckbewegungen, 
auf. In diesen Fallen stieg der Exspirationsdruck in den abdomi
nalen Sacken bis + 5 cm und + 10 cm Wasser, der negative In
spirationsdruck bis - 2 cm. Nahere Einzelheiten uber diese wichtigen 
diskontinuierlichen Druckschwankungen sind noch nicht bekannt 
geworden. 

Die Registrierung der Druckanderungen erfolgte meist mit Hilfe MAREY
scher Kapseln und eines Kymographions. Aus den so erhaltenen Kurven 
hat man die Dauer der In- und Exspirationsphase ablesen wollen, jedoch 
sind die gewonnenen Resultate sehr uneinheitlich. Nach BAER ist die 
Inspiration etwas langer als die Exspiration (Verhaltnis wie 13: 12), nach 
SOUM ist sie kiirzer (Verhaltnis wie 3: 4) und nach BEERENs betragt sie nur 
1/, der Ausatmungszeit. Das verschiedene Verhalten der Tiere mag durch 
Fehler der einen oder der anderen Methode bedingt sein. 

Die wenigen bisher festgestellten Daten zeigen deutlich, daB eine 
vollkommene Auswertung der Moglichkeiten, die die graphische 
Registrierung und das Studium der Druckschwankungen bietet, noch 
nicht vorgenommen worden ist. Die wenig geklarten Fragen der 
Atemmechanik haben von dieser Seite aus noch manche Forderung 
zu erwarten. 

2. Der normale Gasgehalt der Luftsacke. 

Fur die Beurteilung des Weges, den der Atmungsstrom in Lunge 
und Luftsacken nimmt, ist die Kenntnis von der Zusammensetzung 
des Luftsackinhaltes von groBer Wichtigkeit. Die ersten brauchbaren 
Analysen wurden von SOUM (1896) durchgefuhrt; sie blieben lange 
Zeit die einzigen, bis DOTTERWEICH (1933) ihnen einige weitere 
Angaben hinzufugte. Die Resultate dieser Autoren sind in folgender 
Tabelle zusammengefaBt (Tabelle I). 
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Tabelle I. 

Mittelwert CO,-Wert Zahl der Lultsack Tierart 
I hochster I tielster Versuche Autor 

CO, 0, 

abdominaler Ente 2,71 17,14 3,75 2,10 5 SOUM 

" " 
2,30 18,15 3.40 0,90 II DOTTERWEICH 

prathorakaler 
" 3,78 15,59 4,19 3,12 4 }SOUM 

" 
Taube 5,03 15,18 5,35 4,71 2 

interklavikularer Ente 6,50 11,90 6,90 5,70 5 DOTTERWEICH 

" 
Taube 6,38 12,78 7,63 4,32 3 SOUM 

Es geht aus ihnen hervor, daB in keinem der Sackc atmospharische 
Luft anzutreffen ist, daB aber in den abdominalen Sacken stets 

Tabelle 21_ 
Zusammensetzung des Gases in den 
abdominalenLuftsacken bei Tauben_ 

Nr_ IGewicht Volumen 

Datum der Gas- co,% 0.% des probe 
Versuchstieres in cern 

18_4-32 I 532g 1,25 1,74 19,13 
18_ 4- 32 I - 1,20 4,66 15,32 
20.4.32 2 6S8g 0,S5 5,15 15,89 
20.4.32 2 - 1,30 4,55 15,72 
25· 4· 32 3 645g 4,00 1,29 16,50 
28. 4- 32 1 532 g 1,60 4,59 14,5S 
28,4-32 4 450 g 1,55 3,54 17,14 
5-5.32 3 645g 1,60 3,34 17,71 
5,5.32 I 532 g 3,00 2,93 17,41 

11.6.32 S 425g 3,50 4,96 15,69 
21. 6. 32 7 569g 1,60 3,21 16,84 
30 . 6.32 8 I,SO 2,91 17,94 
21. 7· 32 10 1,50 4,14 16,SI 
24· 7.32 II 1,90 3,52 17,22 

6. I. 33 12 2,00 2,03 IS,26 
16_ I. 33 14 675g 2,SO 3,24 15,43 
12_ 2. 33 17 2,00 2,32 16,50 
23. 2.33 20 31S g I,SO 2,25 16,65 
I. 3· 33 21 31]g 2,00 3,22 17,19 

IS·5·33 23 349g 1,50 3,60 16,27 
24·5· 33 24 375g 1,60 2,3 1 17,62 
22.6·33 27 I,SO 4,80 16,00 
22.6·33 21 2,20 3,OS 17,66 
22.6,33 21 I,SO 2,9S 17,S6 
30. 6 .33 29 423g 1,70 2,6S IS,II 
30. 6.33 30 350 g I I,SO 3,10 

I 
17,62 

niedrigere CO2-Werte auf
zutreten pflegen als in den 
anderen Sacken. 

Wegen der auBerordent
lichen Bedeutung solcher 
Untersuchungen fur die 
Frage der Vogelatmung 
hielt ich es fur notwendig, 
Gasanalysen in groBerem 
U mfange durchzufiihren und 
dabei besonderen Wert auf 
cine verbesserte, vollkom
men einwandfreie Technik 
zu legen_ 1m physiologischen 
Laboratorium des College de 
France in Paris stand meiner 
Mitarbeiterin A. PLANTEFOL 
und mir der von L. PLANTE
FOL konstruierte Mikroana
lysenapparat (r933) zur Ver
fugung_ SeineGenauigkeitist 
eine auBerordentliche, sie be
tragtfur r ccm rTausendsteL 

Ausfiihrliche Vorversuche 
haben wir zur Lasung der Frage 
angestellt, ob der bei der Gas
entnahme entstehende Unter
druck eine Kompensation not
wendig macht, urn das Ein
stramen fremden Gases in den 
Luftsack zu vermeiden. Zu 

diesem Zweck verglichen wir Gasproben, bei deren Entnahme durch gleich
zeitige Injektion einer entsprechenden Fliissigkeitsmenge das Auftreten einer 

1 Ausfiihrlicheres Tabellenmaterial befindet sich fiir die Mehrzahl der 
hier behandelten Fragen in der Originalarbeit von SCHARNKE und PLANTEFOL. 
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Druckemiedrigung unmoglich 
gemacht worden war, mit sol
chen, die ohne diese Vorsichts
maBregel entnommen worden 
waren. Es zeigte sich dabei, 
daB beide Methoden praktisch 
die gleichen Werte ergaben, 
so daB also die Durchfiihrung 
eines Druckausgleiches sich als 
unnotig erwies. Es konnen 
sogar im Gegenteil, infolge 
AuslOsung eines Hustenreizes 
durch die eingespritzte Fliissig
keit, Storungen des Atem
geschaftes auftreten, die ab
norme Werte fiir den Prozent
gehalt an CO2 und O2 ergeben. 
Wie wenig das Einstromen 
fremden Gases bei der Punktion 
zu fiirchten ist, geht auch aus 
folgendem Versuch hervor. W ir 
entnahmen mit einer be son
deren Apparatur unmittelbar 
hintereinander einem abdomi
nalen Luftsack sechs getrennte 
Gasproben von zusammen9ccm 
und ana ylsierten die erste, dritte 
und letzte Probe. Es zeigten 
sich dabei nur ganz minimale 
Unterschiede (C02 ± 0,05 %, 
O2 ± 0,22 %), so daB praktisch 
der erste entnommene Kubik
zentimeter die gleiche Zusam
mensetzung hatte wie der letz
te - eine sehr bemerkenswerte 
Tatsache. Nahere technische 
Einzelheiten sind in derOriginal. 
arbeit (1933) nachzulesen. 

Ergebnisse der Analysen 
bei T auben. ABe unsere bei 
Tauben gewonnenen Wertc 
sind in den TabeBen 2-4 
zusammengefaf3t. Es er
gaben sich fur jeden der 
untersuchten Sacke 1 eine 
bestimmte Variationsbreite 
und charakteristische Mittel
werte. Die gefundenen Werte 
fur CO2 lagen 

Tabelle 3. 
Zusammensetzung des Gases in den 
prathorakalen Luftsacken bei Tauben. 

~Gewicht Volumen 

Datum der Gas- CO.% 0.% des probe 
Versuchstieres in cern 

18. 4· 32 I 532 g 2,7 5,76 13,23 
28. 4· 32 4 450 g 2,5 6,07 13,99 

5· 5· 32 3 645g 2 6,34 13,88 
5· 5· 32 I 532 g 2 5,90 14,52 
4· 6. 32 6 396g 2,5 5,97 13,46 

28. 7· 32 8 425g 2 3,89 16,59 
20. 12.32 12 286g 2 5,01 15,63 
II. I. 33 12 202g 1,8 4,78 14,08 
12. 6. 33 23 349g 1,7 5,00 14,56 
12. 6. 33 24 385g 2 4,13 15,74 
12. 6. 33 21 328 g 2 4,69 14,02 
17· 6. 33 24 385g 2,2 4,14 17,97 
22. 6·33 26 1,9 4,35 14,79 

3· 7· 33 31 480g 2 4,58 15,96 
3· 7· 33 32 290 g 1,9 4,21 15,63 

Tabelle 4. 
Zusammensetzung desGases iminter
klavikularen Luftsack bei Tauben. 

Nr. !Gewicht Volumen 
derGas-Datum 

des probe co, % O 2 ~~ 

Versuchstieres incem 

20. 4. 32 2 688g 0,9 4,85 15,16 
25· 4· 32 3 645g 1.5 3-46 13-48 
28.4.32 I 532 g I 4.98 14.63 
28. 4. 32 4 450 g 1.8 3,58 16,47 
5.5.32 3 645g 2 5.54 15,20 
5· 5· 32 I 532 g 0,8 5.39 14.41 

28·7· 32 8 2,5 4,32 15,74 
16. I. 33 14 675g 1.6 3,72 15,57 

2. 2. 33 16 3 5.06 16.07 
2.2·33 15 2 3-45 16.22 

12. 2. 33 18 450 g 1,8 3.72 15,94 
21. 2. 33 19 483g 1,8 2,87 18,47 
23· 2. 33 20 3 IS g 1,5 3,64 14,36 

7· 5· 33 13 514g 2 4,50 15,11 
7·5· 33 20 32 ]g 1,5 6,40 14.26 

18. 5· 33 23 349g 1,5 5,97 14,62 
24· 5· 33 24 375g 1,8 4-48 14,74 

4· 7·33 29 423g 1,6 3,94 15,68 
4· 7·33 33 326 g 1,5 4.62 15.07 

1 Wir wahlten fiir unsere Untersuchungen von den thorakal gelegenen 
Sacken den prathorakalen aus, der wesentlich leichter zuganglich ist als 
der postthorakalc. 
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fUr den abdominalen Sack (26 Gasproben) zwischen 1,29 und 5,15 % 
interklavikularen Sack (19 ) 2,87 " 6,40 % 
prii.thorakalen Sack (15 ) 3,89 " 6,34 % 

Ais Mittelwerte ergeben sich: 
COz% 0.% 

Abdominaler Sack . . 3,22 16,28 
Interklavikularer Sack . . 4,45 15,43 
Prii.thorakaler Sack. . . . 4,98 14,93 

Qder 1ll runden Ziffern bei gleicher Reihenfolge der Sacke 
fur CO2 • • • • • 3 % 4,50 % 5 % 
fur °2 , • • • • • 16,50 % 15,50 % 15 % 

Die fur die prathorakalen Sacke und den interklavikularen Sack 
errechneten Mittelwerte entsprechen sicher den natiirlichen Ver
haltnissen. Trotz der verhaltnismaBig geringen Zahl der Analysen 
6 ist die Haufigkeitskurve, 

V\ 
j /\ 1\ 

II I\. '( ~\ 
IY I\... " ',-

J .r j ~ 1\ ~. 

~ ,I" , ~~ 
45 f ~ 3 ~3~'1't5 s 45 6 4S11io 

--olxlomina/e f.uflsticlre 
o 

----inkP/r/ovilmlti", f.uflsliclre 
---praelhoroJole f.uflstlcke 

Abb. 4. Haufigkeitsirurven der CO,-Werte in den drei unter
suchten Luftsacken. Auf der Abszisse ist der Prozentgebalt 
an CO" auf der Ordinate die Zabl der festgestellten Faile 
(von 0,5 zu 0,5 %) eingetragen. Die Frequenzkurve fUr den 

abdominalen Sack zeigt deutlich zwei Gipfel. 

die sich fur die Gaswerte 
dieser Sacke ergibt, einiger
maBen regelmaBig (AbbA). 
Grundsatzlich anders ist es 
beim abdominalen Sack. 
Hier erweist sick die Varia-

% tionskurve auffallenderweise 
als eine K urve mit zwei 
Gipfeln. Der eine umfaBt 
die Werte zwischen 3 % 
und 3,5 %, der andere die
jenigen zwischen 4,5 und 
5 %, zwischen beiden klafft 
eine Lucke. Der errechnete 

Mittelwert hat also fur den abdominalen Sack nur geringe Bedeutung. 
In Wirklichkeit sind die gefundenen Werte auf zwei Gruppen verteilt, 
die eine mit tiefen Werten oft unter 3 % und eine zweite mit 
hohen Werten uber 4,5 %. Dabei wird der erste Kurvengipfe1 der 
niederen Prozentzahlen aus sechs Werten gebildet, derjenige der 
hoheren aus funf Werten; beide Maximalregionen zeigen also die 
gleiche Anhaufung von Analysenergebnissen. Versuchsfehler sind, 
wie wir durch besondere Kontrollen feststellten, ausgeschlossen. Es 
muB als gesichert angesehen werden, daB der Gasgehalt der abdo
minalen Sacke eine sehr verschiedenartige Zusammensetzung auf
weisen kann. 

Die Konstanz der Werte beim Einzeltier. Es muB hier die Frage 
aufgeworfen werden nach der Bedeutung der so sehr unterschied
lichen Werte bei den verschiedenen Tieren (vgl. Tabellen 2-4). 
Sind sie Zufallsergebnisse und schwankt der CO2- und 02-Gehalt 
bei ein und demselben Tier vom einen Augenblick zum andern? 
Oder ist im Gegenteil die Gaszusammensetzung konstant und existiert 
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ein bestimmtes Niveau, durch das sich ein Tier von dem anderen 
unterscheidet? Fur die letzte Annahme spricht das Ergebnis eines 
Versuches, den wir an einer Taube mit relativ hohem CO2-Gehalt 
in den abdominalen Luftsacken vornahmen. Funf aus dem rechten 
abdominalen Sack inuerhalb 2 Stunden entnommene Proben ergaben 
gauz und gar feste Werte fur CO2 und 02' Die Schwankungen urn 
den Mittelwert sind vollkommen minimal und betragen 

fUr CO2 ± 0.07 % 
.. O2 ±0.15% 

Tabelle 5. 
Wiederholte Proben im gleichen Luftsack in kurzem Abstand 

Taube Nr. 10. Gewicht 233 g. 21. 7. 32. 

Zeitliche Folge Gasprobe co,% 0 1 '% in cern 

0 1.5 4.14 16.81 
Luftentnahme Un ,~hten I 30 Minuten 1.5 4.14 16.86 

Abdominalsack I Stunde 1.6 4. 17 16.80 
I Stunde 20 Sekunden 1,4 4.04 16.61 

2 Stunden 1.5 4.04 16.60 

Eine Bestatigung der Annahme einer gewissen Konstanz der Gas
konzentration scheint auch aus einem Vergleich hervorzugehen 
zwischen Resultaten, die im Abstand von mehreren Tagen bei eiu 
und demselben Tier gewonnen wurden. Die in Tabelle 6 wieder
gegebenen Werte sind recht ubereinstimmend fur den interklavi
kularen, prathorakalen und rechten abdominalen Sack, weniger fur 
den linken. Ebenso zeigen vergleichende Untersuchungen im pra
thorakalen Sack verschiedener Tiere, daB die angetroffenen Gas
konzentrationen im Laufe mehrerer Tage nur in recht engen Grenzen 

Tabelle 6. Taube Nr. I. Gehalt verschiedener Sacke an CO2 und Oz 
an verschiedenen Daten. 

Abdominaler Sack Interklavikularer Sack Prathorakaler Sack 

Datum CO, I 0, Datum I CO, 0, Datum I CO, I 0, 

18. IV. (rechts) 4.66 15.32 28. IV. 4.98 14.63 18. IV. 5.76 13.23 
28. IV. (rechts) 4.59 14.58 5· V. 5.39 14.41 5· V. 5.90 14.52 
18. IV. (links) 1.74 19.13 
5· V. (links) 2.93 17,41 

Tabelle 7. Analysen im prathorakalen Sack bei drei Tauben an 
verschiedenen Daten. 

Taube I Taube I2 Taube 24 

Datum I co,% I 0,% Datum I CO,% I 0.% Datum I co,% I 0.% 

18. IV. 5.76 13.23 20. XII. 5.01 15.63 12. VI. 4.13 15.74 
5. V. 5.90 14.52 II. I. 4.78 14.08 17. VI. 4.14 17.97 
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schwanken, wenn die AuBenbedingungen (gleiche Stalltemperatur, 
beschrankte Bewegungsmoglichkeit usw.) einigermaBen konstant 
bleiben (Tabelle 7). 

Jedes der Tiere weist, besonders was die Hohe der CO2-Konzen
tration anbelangt, einigermaBen feste Werte auf, die es von anderen 
Individuen unterscheiden. 

Resultate an anderen Versuchstieren. Urn Vergleichswerte zu ge
winnen, haben wir auch einige Gasproben in den Luftsacken einer 
Hausente und eines Pelikans (Pelicanus erythrorhynchus L.) aus
gefuhrt, bei letzterem auch in den subkutanen Luftzellen der Brust
region. Es zeigte sich deutlich, daB die Resultate durchaus den an 
Tauben gewonnenen vergleichbar sind. Sehr klar war auch hier 
der betrachtliche Unterschied zwischen dem CO2-Gehalt des abdo
minalen Sackes einerseits und des interklavikularen und prathora
kalen Sackes andererseits. 

Die Luft in den subkutanen GaszeHen ist sehr arm an CO2 (r ,23 %). 
SchlufJfolgerungen aus den Ergebnissen der Analysen, In Uber

einstimmung mit den bereits vorliegenden Befunden von SOUM und 
DOTTERWEICH zeigte sich auch in unseren Analysen, daB beim gleichen 
Tier die CO2-Konzentration im abdominalen Sack stets geringer ist 
als in den vorderen Sacken. In manchen Fallen sind die in den 
hinteren Sacken gefundenen CO2-Werte so tief, daB man ein Ein
stromen atmospharischer Luft im Sinne von BRANDES und BETHE 
annehmen mufJ. 

DaB in solchem Fall uberhaupt CO2 in den Sacken gefunden 
werden kann, spricht nicht gegen diese Theorie und kann auf zwei 
Ursachen zuruckgefuhrt werden. Die eine ist die Existenz des 
"schadlichen Raumes". Bei jeder Exspiration bleibt ein Teil der 
ausgeatmeten Luft in der Trachea zuruck, urn bei der folgenden 
Einatmung, der Frischluft beigemengt, von neuem in das Lungen
Luftsacksystem einzutreten. Verkleinert man experimentell durch 
Tracheotomie den schadlichen Raum, so kann man als Folge ein 
Absinken der Kohlendioxydwerte im abdominalen Sack beobachten 
(vgl. S. 202). Der zweite Grund fur das Auftreten von Kohlendioxyd 
beim Einstromen sog. Frischluft ist die Diffusion dieses Gases aus 
dem umliegenden Gewebe durch die Wandungen in den Sack hinein. 
DaB diese Passage prinzipiell moglich ist, kann man experimentell 
leicht dadurch nachweisen, daB man ein CO2-reiches Gasgemisch in 
die Leibeshohle einspritzt und dann die Anderungen im Gasgehalt 
der abdominalen Luftsacke durch eine Serie von Proben verfolgt: 
eine ErhOhung der CO2 -Werte ist stets die Folge. 

Andererseits haben wir neben niedrigen CO2-Konzentrationen eine 
Serie hoher Werte festgestellt (funf zwischen 4,5 und 5 %, einer 
5, r 5 %), deren Auftreten unter keinerlei Umstanden mit der Theorie 
von BRANDES zu vereinbaren ist und eher durch die Annahme von 
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PORTIER erkEirt werden konnte. Es ist unmoglich, eine Konzentration 
von 1,29% und 5,15 % auf ein- und dieselbe Funktion der Luftsacke 
beim Atemgeschaft zuruckzuftihren. Die Variabilitat der Resultate 
zeigt, daB nicht schlechthin die cine oder andere Theorie als gultig 
angesehen werden kann. 

3. Die Zusammensetzung der Ausatmungsluft und die 
VentilationsgroBe. 

Die Frage, in welchem AusmaB die einzelnen Luftsacke an der 
Durchltiftung des Atemapparates beteiligt sind, kann nur durch 
experimentelle Versuchsanordnungen nachgeprtift werden, und ihrer 
Beantwortung ist ein besonderes Kapitel gewidmet. Hier soil nur 
im Vergleich zum Gasinhalt der Luftsacke die Zusammensetzung 
der Ausatmungsluft besprochen werden und die GroBe der gesamten 
V en tila tion. 

Einige Angaben SOUMS sind, den tiefen respiratorischen Quotienten 
nach zu urteilen, mit fehlerhafter Methode gewonnen und sollen 
deshalb hier nicht berucksichtigt werden. Fur Enten gibt DOTTER
WEICH einige Zahlen; er ftihrte zur Verkleinerung des schadlichen 
Raumes eine Hohlsonde bis an die Syrinx und analysierte die ge
sammelte Luft einiger Exspirationen mit einem HALDANE-Apparat; 
er fand unter solchen Bedingungen in drei Proben 4,0-5,3-5,4 % CO2 

und 14,2-13,5-13,3 % 02' 
Mit einer anderen Methode habe ich zusammen mit A. PLANTEFOL 

Gaszusammensetzung und VentilationsgroBe bei Tauben untersucht. 
Es gelang, eine gut passende Gasmaske zu konstruieren, die mit 
Ruckschlagventilen fUr Ein- und Ausatmung versehen wurde; die 
Exspirationsluft wurde in einem leichten Gasometer aufgefangen und 
mit einem Spezialapparat von L. PLANTEFOL fur 100 cern (Genauigkeit 
1/5000) analysiert. Die gewonnenen Daten lassen sich folgendermaBen 
zusammenfassen: 

Die VentilationsgroBe schwankt in der Stunde zwischen 8 Litem 
und 15,5 Litem, und zwar ist diese Variation einigermaBen pro
portional der GroBe der Versuchstiere. Der CO2-Gehalt betragt im 
Durchschnitt angenahert 4,20 %, er steht also etwa in der Mitte 
zwischen den Konzentrationen des abdominalen Luftsackes einerseits 
und der vorderen Sa eke andererseits; als extreme Zahlen wurden 
2,40 % und 5, 15% gefunden. Die Zahl der Atemzuge in der Minute 
schwankt unter normalen Bedingungen zwischen 24 und 66, im Durch
schnitt betragt sie 40. Der respiratorische Quotient unserer Tiere 
lag bei guter Emahrung etwas unter 0,85. Der Stoffwechsel (fur 
Kilogramm und Stunde) schwankte entsprechend der GroBe der 
Tauben zwischen 3,2 und 7,2 Kalorien. 

Das Volumen einer Inspiration konnten wir im Mittel auf 4 ccm 
berechnen (SOUM 4,35 ccm, VICTOROW 2-6 ccm). Den schadlichen 
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Raum bis zum Lungenhilus bestimmte ich fur eine mittelgroBe Taube 
durch Quecksilberfullung auf 2 ccm. Er ist halb so groB wie das Inspi
rationsvolumen und bedingt also im Vergleich zu Saugern eine wesent
lich starkere Verschlechterung der Einatmungsluft. Die Folgen seiner 
Ausschaltungwerden in einem der nachsten Kapitel besprochen werden. 

4. Die Blutgase. 
Die Kenntnis der Blutgase ist nicht nur fur das Verstandnis des 

erhohten Energiewechsels der Vogel, sondern auch fur die spezielle 
Frage nach dem Weg der Atemluft von Bedeutung. PORTIER hat 
seine Theorie in erster Linie aus der von ihm errechneten Sauerstoff
spannung in der Lunge abgeleitet. Wahrend bei den Saugetieren 
die eintretende Frischluft sich mit der stagnierenden Atmosphare 
des Alveolargebietes mischt, solI beim Vogel nach der Meinung der 
modernen Theorien die Luft nur in einer Richtung durch die Lunge 
streichen und den an CO2 angereicherten Lungeninhalt vor sich her
treiben, ohne sich ihm beizumengen. Es muss en demnach Gebietc 
eines hohen Sauerstoffdruckesin der Lun-ge entstehen, der seinerseits 
fur die 02-Spannung im arterie11en Blut und den Gasaustausch im 
Gebiet der Korperkapillaren von entscheidender Bedeutung sein 
muBte. Andererseits konnte auch daran gedacht werden, daB unter 
Verzicht auf eine erhohte Sauerstoffspannung eine andere Einstellung 
des Gleichgewichtes zwischen Sauerstoff, Hamoglobin und Oxy
hamoglobin zum gleichen Endeffekt fuhren konnte. 

Die alten Blutgasanalysen von jOLYET (s. WINTERSTEINB Hand
buch) sind in neuerer Zeit durch die ausgezeichneten Untersuchungen 
von W ASTL und LEINER (193 I) uberholt worden. Es zeigte sieh, 
daB die Dissoziationskurve des Sauerstoffes beim Vogel bei gleieher 
CO2-Spannung und den physiologischen Temperaturen im Vergleieh 
zum Sauger stark nach rechts versehoben ist. Bei geringerer Affinitat 
des Vogelhamoglobins zum Sauerstoff ist bei gleiehen Sattigungsgraden 
die 02-Spannung ganz wesentlich erhoht. Bei einem Sattigungsgrad 
von 50 % (Entladungsspannung) ist sie bei der Taube (42°) doppelt 
so hoeh wie beim Sauger (37°) und dementsprechend ist aueh das 
Druekgefa11e bei der Gewebsatmung im Kapi11argebiet ganz erheblieh 
groBer. Naeh der Ladungsspannung zu verringert sieh die Differenz. 

Ferner sind folgende Daten von Wiehtigkeit: 
Gans 

Sauerstoffspannung des arteriellen Elutes 91-95 mm 
" " venosen 55- 57 mm 

Sauerstoffsattigung des arteriellen 96"':"97 % 
" venosen 69,4-73 % 

Die Sauerstoffkapazitat betragt bei der 
Gans . 
Ente . 
Taube 

19,8% 
16,9% 
20% 

Waldkautz 
Saatkrahe 
Aaskrahe . 

Ente 
96-II2 mm 
35- 40 mm 

Taube 

96% 96,5 % 
38,6% 38,6% 

19% 
16,9% 
17,75 % 
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Eine theoretische Berechnung der Sauerstoffspannung in der Vogel
lunge hat PORTIER aufgestellt. Da nach seiner Annahme alle Sacke 
Frischluft in die ihnen angeschalteten Lungenteile saugen, die ihrer
scits die bereits verbrauchte Luft in die Sacke abdrangt, muBte 
praktisch die Sauerstoffspannung in den Lungen derjenigen in der 
freien Atmosphare gleichkommen. Unter der Voraussetzung, daB 
auch durch die Kapillaren der reinigende Luftstrom streicht (?) und 
bei der Annahme einer Wasserdampfspannung von 65 mm ergeben 
sich folgende Spannungszahlen fUr einen Vergleich zwischen Vogel 
und Sauger: 

Vogel 
(760 - 65) X 21 

100 

Sauger 
(760 - 65) X 14,02 

100 = 97,30mm 

Die Hohe des Sauerstoffdruckes ware also in Meereshohe urn 
48,7 mm zugunsten des Vogels verschoben. In ihrer vollen Bedeutung 
wurde sich diese Differenz jedoch erst in groBen Hohen auswirken, 
wofur PORTIER theoretisch folgende Werte ermittelte (Tabelle 8). 

Tabelle 8. Theoretische Berechnung des 02-Druckes in der 
Vogel- und Saugerlunge in verschiedenen Hohenlagen. 

I 

I sauerstof!-I Sauerstoff- Differen. 
Hohe Luftdruck spannung m spannung in zwischen 

in mmHg der Vogel- der Sliuger- Vogel und 
lunge in mm lunge in mm Sanger 

0 760 146 97,30 48,7 
2333 m (Pik von Teneriffa) 600 112,35 74,90 37,45 
3333 m (Col d'Olen) 540 99,35 66,50 33,25 
5000 m (Monte Rosa) 440 78,75 52,50 26,25 

Es ware also bei der Existenz des von PORTIER vertretenen Luft
weges die Sauerstoffspannung in der Vogellunge bei 3000 m hoher 
als bei einem Sauger in Meereshohe. Das Hamoglobin bliebe mit 
Sauerstoff gesattigt, und das Fehlen von CO2 wurde eine voll
kommenere Beladung der roten Blutkorperchen mit O2 ermoglichen. 

Ein abschlieBendes Urteil iiber die von PORTIER postulierte erhohte 
02-Spannung laBt sich nach den Untersuchungen von WASTL und LEINER 
noch nicht bilden, jedoch ergeben sich einige Anhaltspunkte. Seit den 
klassischen Versuchen von A. und M. KROGH (1910) ist bekannt, daB die 
Beziehungen zwischen den Gasdrucken im Arterienblut und der Alveolarluft 
die allerengsten sind; die CO2-Spannung ist praktisch gleich, die Sauerstoff
spannung im Arterienblut derjenigen in den Alveolaren etwas unterlegen, 
jedoch nicht mehr als 15-20 mm. So betragt beispielsweise beim Menschen 
unter normalen Versuchsbedingungen und bei Korperruhe in Meereshohe 
die arterielle 02-Spannung im Mittel 91-99 mm, der alveolare Sauerstoff
druck 100- I 10 mm. Bei den Vogeln gehort nun die arterielle 02-Spannung 
durchaus der gleichen GroBenordnung an (Gans 91-96 mm, Ente 95 bis 
II2 mm). Wenn man auch bei ihnen physikalisch-chemischen Gesetzen den 
Vorrang bei der Gasaufnahme zuschreibt und ruhende, narkotisierte (!) 
Vogel mit ruhenden Saugern vergleicht, so kann man aus dieser Gegen
iiberstellung ableiten, daB die Sauerstoffspannung in der Vogellunge zum 
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mindesten nicht hoher zu sein braucht als bei Sii.ugern - wobei dahingestellt 
bleiben muB, ob ein so1cher AnalogieschluB berechtigt ist. Nimmt man als 
Vergleichsbasis gleiche Sauerstoffsii.ttigung, so ergibt sich, daB die Ladungs
spannung nach W ASTL und LEINER stets hoher ist als im Sii.ugerblut. Die 
Autoren begniigen sich aber in ihren weiteren Ausfiihrungen mit der Fest
steHung, daB die Sauerstoffspannung des Blutes noch weit innerhalb der 
in den Lungen herrschenden Sauerstoffspannung liegt, so daB sich keine 
Schwierigkeiten fiir eine Sii.ttigung des Elutes mit 02 aus der besonderen 
Form der Dissoziationskurve ergeben. Direkte Zahlen werden aber nicht 
genannt, und so werden erst zukiinftige Messungen iiber die Hohe der Sauer
stoffspannung in der Vogellunge entscheiden konnen. Jedenfalls ergibt 
sich hier ein zukunftsreicher Weg fiir die Beurteilung der Giiltigkeit der 
PORTIERSchen Theorie. 

III. Experimentelle Untersuchung tiber die Ventilation der 
Luftsilcke. 

Die im vorigen Abschnitt mitgeteilten physiologischen Daten 
fUhrten weder zu einer Bestatigung noch zu einer Widerlegung der 
eingangs erorterten Theorien; die anfanglich berechtigte Hoffnung, 
aus den Analysen des Luftsackinhaltes sichere Schlusse zu ziehen, 
wurde durch die VieWiltigkeit der Resultate vereitelt. Die Ergebnisse 
besonderer experimenteller Versuchsanordnungen zeigen klarer, wie
weit und in welcher Form die Ventilation des Atmungsapparates 
mit dem Vorhandensein von Luftsacken verknupft ist. Die zur 
Klarung dieser Beziehungen angestellten Experimente sind mit ver
schiedener Fragestellung durchgefuhrt worden. Am naheliegendsten 
war es, die aktive Beteiligung der Luftsacke an der Ventilation zu 
uberpriifen und zu ermitteln, von welcher Bedeutung ihr Vorhanden
sein fUr den Ablauf des normal en Atemgesdfciftes ist. Die experimen
telle Ausschaltung cler Luftsacke ist jedoch in allen Fallen ein schwerer 
Eingriff in das Leben des Versuchstieres und von so vielen patho
logischen Nebenerscheinungen begleitet, daB die gewonnenen Resultate 
unsicher erscheinen mussen. Wesentlich weiter fuhrt die passive 
Formulierung unserer Fragestellung, indem man nachpruft, ob die 
einzelnen Luftsacke uberhaupt von der Ventilation beruhrt und in 
welchem AusmaB sie beim Atemgeschaft durchliiftet werden. Die 
GroBe der Durchluftung muB dann als MaBstab fur die Beteiligung 
des Sackes an der Ventilation gelten. Ferner gehoren in diesen 
Zusammenhang die speziellen Untersuchungen uber den Weg der 
Atemluft in Lunge und Luftsacken und die Frage nach dem EinfluB 
des schadlichen Raumes und den Folgen seiner Ausschaltung. 

I. Experimentelle Ausschaltung der Luftsacke. 
Die geringe GroBe der Vogellunge und die sparliche Elastizitiit 

des Gewebes sowie das Fehlen einer Pleurahohle mit negativem Druck 
haben viele Autoren veranlaBt, in der Lunge selbst nur die Statte 
des Gasaustausches zwischen Luft und Blut zu erblicken und die 
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gesamte Ventilation einer rhythmischen, durch das Spiel der Brust
und Bauchmuskeln bedingten Erweiterung und Verengerung der 
Luftsacke zuzuschreiben; der Lunge selbst sollte die Moglichkeit 
jeder Volumanderung abgehen. SAPPEY (1847) und BAER (1896) 
seien als die wichtigsten Verfechter dieser Annahme genannt. 

Die Frage, ob tatsachlich unter allen Umstanden die Ventilation 
des Atemapparates lediglich durch die Luftsacke gewahrleistet wird, 
ist schon vor einigen Jahrzehnten gelost worden. SOUM (1896), 
SIEFERT (1896) und VICTOROW (1909) wiesen nach, daB fur kurzere 
und langere Zeit die Lunge durch ihre eigenen Volumschwankungen 
den Gaswechsel aufrechterhalten kann.· Die tibereinstimmenden 
Ergebnisse dieser Autoren zeigten folgendes: 

a) Eine Taube kann mehrere Stunden am Leben bleiben und 
atmen, wenn ihr in breitester Weise die Brust-Bauchhohle eroffnet 
ist und samtliche Luftsacke zerstort sind. 

b) Die Ventilation durch die Trachea hart unter solchen Versuchs
bedingungen auf, und der Erfolg des Experimentes tritt auch bei 
Abschnurung der Luftrohre ein; die sich erweiternde Lunge empfangt 
die Luft durch die Ostien. 

c) Es gelingt, die Luftsacke mehr oder weniger vollstandig mit 
Wattektigelchen auszuftillen, die in der Folge einen festen Watte
pfropf bilden und so das Volumen des Sackes sehr wesentlich redu
zieren. Die wochenlang so lebenden Tiere zeigen keine oder nur 
geringe Atemnot. 

Trotz der sehr rohen Versuchsanordnung kann man aus dies en 
Experimenten schlieBen, daB die Lunge prinzipiell selbst zu Volum 
schwankungen befahigt ist. Nichts sagen sie jedoch aus tiber die 
Bedeutung der Luftsacke fur die norm ale Ventilation des Apparates. 
Urn dieser Frage naherzukommen, habe ich mit A. PLANTEFOL eine 
neue Versuchsmethode ersonnen und angewendet, deren Resultate 
uns wichtige Hinweise geben. 

2. Die Einspritzung von Gasen in die Luftsacke und ihre Ergebnisse. 
Gaseinspritzungen stellen eine wesentlich vollkommenere Methode 

zum Studium der Ventilation der Luftsacke dar. Ihre Anwendung 
kann sehr verschiedenartig gehandhabt werden. Die einfachste 
Methode besteht darin, in den Sack ein bestimmtes Volumen eines 
dosierbaren Gases einzuspritzen und dann durch aufeinanderfolgende 
Proben die Andcrung der Zusammensetzung des Luftsackinhaltes zu 
bestimmen. Wenn der Sack bei jeder Inspiration ein bestimmtes 
Yolumen Gas aufnimmt und bei der Ausatmung eine entsprechende 
:\1enge seines Inhaltes abgibt, so muG das eingespritzte Gas in einer 
Zeitspanne verschwinden, die von dem Verhaltnis des Luftsack
inhaltes zur VentilationsgroBe abhangt. 

Ergebnisse der Biologie X. 
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a) Injektion von Kohlendioxyd. Methodisches. Das fUr solche 
Untersuchungen am besten geeignete Gas ware Wasserstoff, der vollig 
neutral und in der Atemluft nicht enthalten ist; die Anderungen 
seiner Konzentration wurden direkt die GroBe der Luftsackventilation 
widerspiegeln. Mangels einer geeigneten Apparatur haben wir uns 
jedoch mit der Einspritzung von Kohlendioxyd begnugt. Die An
wesenheit diescs Gases in den Luftsacken erschwert nur unwesentlich 
die Ausdeutung der Versuche, da ja die normale Konzentration in 
engen Grenzen schwankt. AuBerdem ist die Einspritzung von COz 
offenbar ohne StOrung fur das Wohlbefinden der Vogel, die keines
wegs irgendwelche Zeichen von Unbehagen von sich geben. Zur 
Durchfuhrung unserer Versuche haben wir in abdominale Sacke 
5 cern, in prathorakale 3 cern und in interklavikulare Sacke 3,5 cern 
CO2 eingespritzt und uns dann durch aufeinanderfolgende Gasproben 
von der Anderung der Zusammensetzung des Sackinhaltes uberzeugL 

Ergebnisse. Die Resultate sind folgende: In abdominalen und 
interklavikularen Sacken kann man kurze Zeit nach der Injcktion. 

Tabelle 9. CO2 -Injektionen in abdorninale Luftsacke. 

Zeitliche F olge I 
Zeit nach 
der Ein
spritzung 

I. Taube Nr. 8. 825 g. II. 6. 32. 

Ausgangskonzentration irn 
linken abdorninalen Sack . 

Einspritzung von 5,5 ccrn CO2 

in den linken abdorninalen 

o 

Sack . . . . . . . . .. 10 Min. 

Gas- I 
. probe CO, % 
In cern 

3 

I. Gasprobe irn gleichen Sack 10 Min. 30 Sek. 30 Sek. 4 15,01 12,13 

2. Gasprobe irn gleichen Sack 

Erneute Einspritzung von 
5 ccrn CO2 in den gleichen 
Sack ........ . 

Neuerliche Gasprobe . . . . 
2. Taube Nr. 29. 

Ausgangskonzentration irn 
rechten abdorninalen Sack. 

Injektion von 5,5 ccrn CO2 

I. Gasprobe 

2. Gasprobe ........ i 
3. Taube Nr. 30 . 

Ausgangskonzentration irn 
linken abdorninalen Sack 

Injektion von 5 cern CO2 

I. Gasprobe 
:.!. Gasprobe ..... . 

70 Min. 

75 Min. 

85 Min. 
Gewicht 

0 

25 Min. 

30 Min. 

65 Min. 

Gewicht 

0 

25 Min. 

27 Min. 

55 Min. 

60 Min. 4,5 6,70 12,5;). 

10 Min. ! 4 ,10>46 II,89 

423 g. 30 . 6.33. 

1,7 2,68 18,II 

5 Min. 2 5,01 14,96 

40 Min. I 2 2,76 17,49 

350 g. 30 . 6. 33. 

1,8 3,10 17,62 

2 Min. 2 5,00 16,OI 

30 Min. 2 3>43 16,96 
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Tabelle 10. CO2 -Injektionen in interklavikulare Luftsacke. 

Zeitliche Folge 

I. Taube Nr. 13. Gewicht SI4 g. 7· S· 33· 
Ausgangskonzentration im 

interklavikularen Sack 0 
Einspritzung von 3,S ccm CO2 IS Min. 
I. GaSentnahme} nach der IS Min. 40 Sek. 
2. Gasentnahme Einspritzung SS Min. 40 Sek. 

40 Sek. 
40 Min. 

2 

2A 
1,8 

2. Taube Nr.20. Gewicht 327 g. 7· S· 33· 
Ausgangskonzentration im 

interklavikularen Sack 0 I,S 
Einspritzung von 3,S ccm CO2 IS Min. 
I. GaSprObe} nach der 17 Min. 2 Min. 2,2 
2. Gasprobe Einspritzung 37 Min. 20 Min. 2,3 

0,0;. 

IS,17 13,39 
4A4 ISA3 

6,40 14,26 

IS,24 13,03 
S,So 13,63 

(30 Sckundcn bis 2 Minuten) CO2-Konzentrationen feststcllcn, dic den 
normalen wesentlich uberlegen sind, beispielsweise 15 %. Auch in der 
Zeit von 2 Minuten bis 5 Minuten sind die Wcrte noch hoher als 
normal. Bis zur Wiederherstellung der Ausgangskonzentration vcr
gehen im allgemeinen etwa 10 Minuten. Einmal haben wir sogar 
in einem abdominalen Sack nach 60 Minuten annahernd 7 % fest
gestellt gcgcn 5 % bci Anfang des Versuches. (Ausgewahlte Beispiele 
m Tabellcn 9 und 10). 

Tabelle II. CO2 -Injektionen III prathorakale Luftsacke. 

I. Taube ~r. 23. Gewicht 378 g. 12.6·33· 
Ausgangskonzentration im 

thorakalen Sack 0 1,7 
Einspritzung von 3 ccm CO2 in 

den thorakalen Sack 30 Min. 
I. Gasprobe 1 nach der 33 Min. 3 Min. 2 
2. Gasprobe jEinspritzung 39 Min. 9 Min. I,S 

2. Taube Nr.24. Gewicht 3S8 g. 12.6·33· 
Ausgangskonzentration im 

thorakalen Sack 0 2 
Einspritzung von 3 ccm CO2 in 

den thorakalen Sack . .. 40 Min. 
Gasprobe im thorakalen Sack 40 Min. 40 Sek. 40 Sek. 1,6 
Desgleichen ....... 43 Min. 3 Min. I,S 

3. Taube Nr.24· Gewicht 370 g. 17· 6. 33 
Ausgangskonzentration im 

. S,OO 

4,23 
4,8S 

4,13 

I4,S6 

14,49 
[4,16 

IS,74 

thorakalen Sack . . . . . 0 2 4,14 17,97 
Einspritzung von 2 ccm CO2 , So Min. 
Gasprobe im thorakalen Sack So Min. 30 Sck. 30 Sck. 1,9 2,87 [7,61 
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Ftir die prathorakalen Sacke ist das Ergebnis ein vollig anderes. 
Selbst 30 Sekunden nach der Einspritzung kann man in ihnen keine 
oder fast keine Spur des eingespritzten CO2 feststellen. Oft ist sogar 
der CO2-Gehalt niedriger als zu Beginn des Versuches (Tabelle I I). 

Diskussion der Ergebnisse. Es zeigte sich bei unseren Experi
menten, daB im Zustand volliger Ruhe des Tieres nur auBerst langsam 
die Zusammensetzung des Gases in abdominalen und interklavikularen 
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Abb. s. Graphiscbe Darstellung der Resuitate der CO.~Injektion. VergJeich der Zeit, in der das eingespritzte 
Gas aus den verschiedenen Slicken verscbwindet. Auf der Abszisse ist die Zeit nacb der Injektion, auf der 
Ordinate der CO.-Gehalt der betreffenden Gasprobe in Prozent eingetragen. Es zeigt sicb deutlicb die 
Verschiedenheit im Verhalten der prllthorakalen Sacke einerseits und der abdominalen und interklavikuliiren 

Sacke andererseits. 

Sacken geandert wird. Falls es sich urn eine regelmaBige Ventilation 
handelt, so dringen bei jedem Atemzug nur minimale Gasmengen in 
den Sack ein. Wenn man sich rechnerisch davon eine annahernde 
Vorstellung zu machen sucht, so findet man, daB etwa in dem Fall 
eines abdominalen Sackes (Tabelle 9, I), der nach 10 Minuten noch 
einen CO2-UberschuB von 5,5 % und nach 60 Minuten von 1,7 % tiber 
den Ausgangswert aufweist, die Ventilation bei jedem Atemzug nur 

wenige Bruchteile cines cern betragen haben kann; das gleiche gilt 
10 

auch fur einen interklavikularen Sack, der nach 2 Minuten noch eine 
CO2-Konzentration von 15% aufweist. Praktisch ist diese Ventilation 
glcich Null - die Diffusion des Gases wurde zur Erklarung der 
Konzentrationsanderungen gentigen. Auch in allen anderen Fallen 
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ware die Ventilation ganz gering, wenn es sich urn eine regelmaBige 
Durchluftung handeln sollte; es ist jedoch stets in Erwagung zu 
ziehen, ob nicht an ihrer Stelle diskontinuierliche In- und Exspira
tionsstoBe eine wesentliche Rolle spielen, die wir mit unserer Methode 
nieht erfassen konnen (vgl. S. 199). 

Fur die prathorakalen Sacke liegen die Verhaltnisse ganz anders 
als fur den abdominalen und interklavikularen Sack. Sie unterliegen 
der Ventilation offenbar bei jedem Atemzug, ja es hat den Anschein, 
als ob die CO2-Einspritzung diese Durchluftung noch vermehrte und 
dadurch eine leichte Senkung des CO2-Gehaltes unter die normalen 
Werte veranlaBte (Abb.5). 

b) Einspritzung atmospharischer Luft in die Sacke. Wir haben 
versucht, die Ergebnisse der CO2-Injektionen dadurch zu erganzen 
und zu kontrollieren, daB wir in einen Luftsack mehrere 100 ccm 
Luft einspritzten und dann die Wiederherstellung normaler Gas
konzentrationen durch eine Serie von Proben beobachteten. In der 
Praxis erwies sich aber ein unter solcher Zielsetzung unternommenes 
Experiment als undurchfuhrbar. Eine Voraussetzung fur das Gelingen 
besteht namlich darin, daB durch die Luftinjektion die Ventilation 
nicht wesentlich beeintrachtigt wird. Das ist aber in hohem MaBe 
der Fall; bei unseren Versuchstieren stieg augenblicklich die Zahl 
der Atemzuge von 40 auf 100 und von 38 auf 120, und der Reiz der 
Einspritzung ist so nachhaltig, daB nach 11 und 17 Minuten noch 
140 bezuglich 178 Atemzuge gezahlt werden konnten. Unter solchen 
Bedingungen enWillt die Moglichkeit, die normale Ventilation der 
Sacke zu erforschen, jedoch ergeben sich einige interessante Neben
resultate, die in derfolgenden Tabelle (Tabelle 12) zusammengefaBt sind. 

Es zeigt sich, daB un
ter dem EinfluB der gc
steigerten Ventilation so
wohl in den vorderen wie 
in den hinteren Sacken der 
CO2-Gehalt fallt und der 
02-Gehalt ansteigt - eine 
Tatsache. die weder fur die 
Annahme von BRANDES 

Tabelle 12. 

Interklavikularer Sack Abdominaler Sack 

Atemziige I I Atemziige 

I CO, % I in CO, % 0, % in 0,% 
I Minute I Minute 

30-40 4,50 15,50 30-40 3,00 16,50 
90 1,99 17,75 120 3,01 16,92 

14° 1,72 18,87 178 2,59 17,89 

noeh fur diejenige von PORTIER als Beweis gewertet werden kann. 
c) Gasaustausch zwischen abdominalem und interklavikularem 

Sack. Es war unsere Absicht, durch Einspritzung von CO2 in die 
abdominalen Luftsacke zu ermitteln, ob die eingespritzte Gasmenge 
in ihnen so lange gestaut bleibt, bis sie durch Diffusion oder mit 
der Exspirationsluft verschwindet, oder rib sie ganz oder teilweise 
in den interklavikularen Sack ubertreten kann (Hypothese von 
BRANDES). Zu diesemZweck stellten wir zuerst die normale Zusammen
setzung des Gases im interklavikularen Sack fest, spritzten dann 
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5 ccm CO2 in einen abdominalen Sack ein und ftihrten dann eine 
Serie von Proben aus, urn im interklavikularen Sack die Verande
rungen des Gasgehaltes zu tiberwachen. 

Unsere drei Experimente ergaben tibereinstimmende Resultate 
(Tabelle 13). Beim ersten Experiment war der CO2-Gehalt des inter
klavikuHiren Sackes 2 Minuten nach der CO2-Einspritzung in den 
abdominalen Sack urn 1 % gestiegen, 4 Minuten spater urn weitere 
1,7 %; die O2-Werte waren anomal tief. N ach 6 Minu ten und 
IO Minuten zeigten die Gasproben wieder absinkende CO2-Konzen-

Tabelle 13. 
Gaspassage zwischen abdorninalern und interklavikuHi.rern Sack. 

Zeitliche Folge ~f~s~~~~u~~ I j ~ ! co, % I 0, % 

I. Taube Nr.29. Gewicht 423 g. 4· 7· 33· 
Ausgangskonzentration 

irn interklavikularen 
Sack 0 1.6 3.94 15.68 

Injektion von 5 ccrn CO2 

in den rechten abdo-
rninalen Sack. 15 Min. 

I. Gasprobe irn interkla-
vikuHi.ren Sack 17 Min. 2 Min. 1.6 5.07 14.20 

2. Gasprobe irn interkla-
vikuHi.ren Sack 19 Min. 4 Min. 1.8 6.78 14.05 

3. Gasprobe irn interkla-
vikularen Sack 21 Min. 6 Min. 1.9 4.98 15.00 

4. Gasprobe irn interkla-
vikularen Sack 27 Min. 10 Min. 2 4.85 15.46 

2. Taube Nr. 23. Gewicht 341 g. 18. 5· 33 
A usgangskonzentra tion 

irn rechten abdorni-
nalen Sack. 

Ausgangskonzentration 
irn interklavikularen 
Sack 

Einspritzung von 5.5 ccrn 
CO2 in den rechten 

o 

5 Min. 

abdorninalen Sack. 25 Min. 
I. Gasprobe irn interkla-

1.5 3.60 16.27 

vikularen Sack 25 Min. 15 Sek. 15 Sek. 2.2 5.40 15.13 
2. Gasprobe irn interkla-

vikularen Sack 26 Min. 15 Sek. I Min. 15 Sek. 1.4 4.35 16.10 
3. Gasprobe irn interkla-

vikulii.ren Sack 29 Min. 4 Min. 2 9.93 14.19 
4. Gasprobe irn interkla-

vikularen Sack 34 Min. 9 Min. 1.9 6.25 17.60 
Gasprobe irn rechten ab-

dorninalen Sack 38 Min. 13 Min. 2.8 4.30 16.69 
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Tabelle 13 (Fortsetzung). 

I Zeitliehe FoJge I Zeit naeh der 
Einspritzung 

3· Taube Nr.24· Gewicht 375 g. 24· 5· 33 
A usgangskonzentra tion 

im interklavikularen 
Sack 

Ausgangskonzentration 
im rechten abdomina-
len Sack. 

Einspritzung von 20 cern 
CO2 in den rechten ab-

0 

10 Min. 

dominalen Sack 30 Min. 
Gasprobe im interklavi-

kularen Sack. . . . 31 Min. 30 Sek. 1 Min. 30 Sek. 
Gasprobe im rechten ab-

dominalen Sack .. 1 33 Min. 3 Min. 
Gasprobe im interklavi-

kularen Sack. . . . 137 Min. 30 Sek. 7 Min. 30 Sek. 
Gasprobe im rechten ab- 38 Min. 30 Sek. 8 Min. 30 Sek. 

dominalen Sack ..1 
Desgleichen .. 45 Min. 15 Min. 

1,8 

1,6 

1,5 

1,5 

1,7 
1,7 

1,9 

4,48 14,74 

2,31 17,62 

3.71 14,62 

3,72 16,02 

7,63 14,34 
2,77 18,21 

2,72 19,68 

trationen. 1m zweiten Experiment ergab sich die uberraschende Tat
sache, daB zwei Gasproben im interklavikularen Sack IS Sekunden 
und I Minute und IS Sekunden nach der Injektion noch keinerlei 
CO2-Anreicherung zeigten, sondern sogar ein leichtes Absinken der 
Werte. Erst nach 4 Minuten ist plotzlich der CO2-Gehalt stark 
gestiegen (9,93 % ), der Sauerstoff hat stark abgenommen; 9 Minuten 
spater bahnen sich wieder normale Verhaltnisse an. Dieses Experi
ment zeigt also, daB nach der Einspritzung mehr als I Minute lang 
das Gas aus dem abdominalen Sack keinerlei Zugang zu dem inter
klavikularen Sack gehabt hat. Ganz plotzlich ist es in der Zeitspanne 
zwischen I Minute IS Sekunden und 4 Minuten eingetreten und 
nichts spricht dafur, daB sich diese Ausschaltung von CO2 zwischen 
cler 4. und 9. Minute wiederholt hat. 

Beim dritten Experiment erlaubte uns eine Kombination von Gas
proben im abdominalen und interklavikularen Sack die Feststellung, 
daB die Gaspassage von dem einen zum anderen Sack in der Zeit
spanne zwischen 11/2 und 3 Minuten nach der Injektion stattgefunden 
hat, und zwar in so betrachtlichem MaBe, daB der interklavikulare 
Sack noch 71/2 Minuten nach der Injektion· eine . Erhohung von 
3,86 % CO2 gegenuber dem Ausgangswert zeigt. 

Aus diesen Experimenten geht hervor, daB das eingespritzte CO2 

oder besser der Inhalt des abdominalen Luftsackes schubweise, stoB
artig entfernt wird. Das paBt schlecht zu der Vorstellung einer 
regelmaBigen Ventilation, die bei jedem Atemzug teilweise den 
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Luftsackinhalt erneuert. Genau SO wenig stimmt damit die Tatsache 
uberein, daB noch einige Minuten nach der Injektion eine so hohe 
CO2-Konzentration im abdominalen Sack vorhanden sein kann, daB 
dadurch die Zusammensetzung des Gases im interklavikularen Sack 
weitgehend beeinfluBt wird. Ferner muB darauf hingewiesen werden, 
daB der Weg dieses Gasaustausches nicht zwangslaufig durch das 
Lungengewebe im Sinne der BRANDEsschen Theorie fiihren muB; die 
Verhaltnisse erklaren sich genau so gut mit der Annahme, daB eine 
besonders CO2·reiche Exspirationsluft etwa aus der Trachea in den 
interklavikularen Sack zuruckgesaugt worden ist. Wie unsere fruheren 
Experimente weisen also auch diese darauf hin, daB die abdominalen 
Luftsacke nicht regelmafJig ventiliert werden und an der Atmung 
teilnehmen; es zeigten sich unter unseren Versuchsbedingungen nur 
ganz und gar diskontinuierliche VentilationsstoBe. Wir halten es fur 
wahrscheinlich, wenn auch noch nicht fUr bewiesen, daB diese im 
physiologischen Experiment beobachteten Erscheinungen auch beim 
normal en Atemvorgang auftreten. 

3. RuBinhalationen und die Frage nach dem Weg der Atemluft. 
Sehen wir zunachst von unseren bisherigen Ergebnissen ab, die 

uns bezweifeln lassen, daB vordere und hintere Luftsacke in geregelter 
Zusammenarbeit die gesamte Ventilation ubernehmen, und betrachten 
wir unabhangig davon die bisherigen Versuche, den Weg des Atem
stromes im Sinne der BRANDEsschen Theorie nach der Lunge und 
den Luftsacken hin zu prazisieren. Es sind hier die von DOTTER
WEICH (I930a) angestellten RuBversuche zu erwahnen, die sehr 
charakteristische Resultate ergaben. Der Autor lieB seine Versuchs
vogel eine stark mit RuB angereicherte Luft einatmen und studierte 
nach der Sektion die Ablagerung der RuBpartikelchen in Lunge und 
Luftsacken. Seine Methode beschreibt er folgendermaBen: 

"Unter einer mit Glasscheiben versehenen, moglichst ruBdicht ab
geschlossenen Kiste, in der sich das jeweilige Versuchstier befand, wurde 
eine stark ruBende Petroleumlampe derart angebracht, daB ihr Glaszylinder 
unter ein kleines Loch im Boden der Kiste zu stehen kam. Diese Methode 
der frischen RuBerzeugung hat den Vorteil, daB der feinstverteilte RuB 
ganz allmahlich der einzuatmenden Luft beigemischt und durch die Er
warmung lange schwebend erhalten wird. In der Kiste war ein Thermometer 
angebracht, urn eine Erhohung der Temperatur kontrollieren und gegebenen
falls die RuBentwicklung beizeiten unterbrechen zu konnen. Als Versuchs· 
tiere wurden auBer Grtinfinken insbesondere Tauben und Enten benutzt. 
Sie wurden verschieden lange Zeit - einige Minuten bis zu mehreren 
Stunden - der mit feinstverteiltem RuB dicht erftillten Luft ausgesetzt. Es 
ist hierbei als sehr auffiillig hervorzuheben, daB sich die Tiere selbst bei 
stundenlanger RuBeinwirkung durchaus ruhig verhielten. Erst nach U'il

unterbrochener stundenlanger BeruBung machten sich vortibergehend krampf
artig verlaufende Erscheinungen von Dispnce bemerkbar. Sie horten auf, 
sobald fUr Ventilation der Kiste durch Einpumpen von Frischluft gesorgt 
wurde." 
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Ais Resultat charakteristischer Falle ergab sich, daB die hinteren 
Luftsacke bei Voge1n, die mindestens r Stunde lang beruBt worden 
waren, stark mit RuB erfilllt waren; die schwarzen Partikelchen 
hatten sich besonders dicht an den Wanden abgelagert und ver
liehen den sonst durchscheinenden Hauten eine schwarze Farbe. In 
den vorderen Luftsacken konnten dagegen nur ganz wenige, minimale 
RuBpartikelchen gefunden werden. Auf mikroskopischen Schnitten 
zeigte sich eine deutliche RuBablagerung im Hauptbronchus sowie 
in den Dorso- und Saccobronchien - alles Resultate, die dafilr 
sprechen, daB die aufgenommene Frischluft zunachst in die hinteren 
Sacke ge1angt war. 

Es kann bei der Beurteilung dieser Resultate jedoch nicht auBer 
acht gelassen werden, daB sie unter besonders unnatilrlichen Bedin
gungen gewonnen worden sind. Das Versuchstier war gezwungen, eine 
mit CO2 angereicherte und an O2 verarmte Luft einzuatmen, die 
wahrend der Dauer des Versuches sich mehr und mehr erhitzte. In 
Erkenntnis dieser Ubelstande ist DOTTERWEICH (1930 b) erneut auf 
diese Frage eingegangen und hat unter Umgehung des Experimentes 
die RuBablagerung bei solchen freilebenden Tauben studiert, die Tag 
und Nacht in der Halle eines GroBstadtbahnhofes gelebt und den 
feinverteilten RuB der Lokomotiven eingeatmet hatten. In den 
vorderen Sacken konnten bei diesen Tauben gar keine RuBpartikelchen 
festgesteIlt werden; in den hinteren "fanden sich verstreut in den 
hautigen Wandungen einige bis etwa IO qmm groBe RuBf1achen, die 
als Anhaufungen kleinster Partikelchen aufgefai3t \verden milssen". 
Es ergab sich also im Gegensatz zu den experimenteIl beruBten Tauben 
nur eine relativ geringfilgige RuBablagerung. 

Urn mir ein eigenes Urteil ilber diese VerhaJtnisse zu versehaffen, 
habe ich selbst eine Reihe von RuBversuchen mit Tauben angestellt, 
wobei es mir in erster Linie darauf ankam, die obenerwahnten Ubel
stande der BeruBungsmethode zu umgehen. 

Zu diesem Zwecke leitete ich durch eine Glasglocke,in der sich eine 
Taube befand, einen kontinuierlichen Luftstrom, der sich vor seinem Eintritt 
in einer Art Waschflasche mit allerfeinstem RuB belud. Seitliche und von 
unten eingeleitete schwache Luftstromungen sorgten dafiir, daB die ein
gefiihrten Partikelchen lange im Schweben erhalten blieben, so daB das 
Versuchstier sich wie in einem feinen schwarzen Flockenfall befand. 

Trotz der Menge des eingefilhrten feinen Rui3es und der Versuchs
dauer (bis rl/2 Stunden) konnte niemals eine so starke RuBablagerung 
wie in DOTTERWEICHS Experimenten festgestellt werden. Feinste 
Partikelchen fanden sich ganz vereinzc1t und nur nach milhsamem 
Suchen in den abdominalen Sacken, aIle anderen waren ganz frei 
davon. Hauptbronchus und Dorsobronchien waren deutlich schwarz 
gefarbt. Mikroskopische Schnitte wurden nicht angefertigt. 

Auch bei der Anwendung der kilnstlichen RuBerzeugung durch 
eine Petroleumlampe und der damit verbundenen Temperatur-
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steigerung bis 35° fand ich in einer zweiten Versuchsserie keine 
starkere RuBablagerung. Es ist zur Zeit unmoglich festzustellen, 
auf welche Unterschiede in der Versuchsanordnung die verschiedenen 
Resultate von DOTTERWEICH und mir zurlickzuflihren sind. lch halte 
es auf Grund der entgegengesetzten Ergebnisse nicht fUr ratsam, 
aus Ihnen irgendwelche Schllisse auf den Weg des Einatmungsstromes 
zu ziehen oder in Ihnen einen Beweis flir die Teilnahme der Sacke 
an der Ventilation zu erblicken. Wir mlissen abschlieBend feststellen, 
daB zur Zeit keinerlei einwandfreie Beobachtungen uns die Fest· 
legung des Weges der Atemluft im Lungen·Luftsacksystem gestatten; 
die physiologische Bedeutung der verschiedenen Bronchiensysteme 
bleibt nach wie vor unbekannt. 

4. Die Ausschaltung des schadlichen Raumes und ihre Folgen. 
1m Atmungsapparat der Vogel 'lind Lungen relativ geringen Raum· 

inhaltes mit einer sehr langen Luftrohre vereint, und infolgedessen 
ist das Volumen des schadlichen Raumes ungewohnlich graB. Es 
lag nahe, das Vorhandensein von Luftsacken damit in Zusammenhang 
zu bringen und ihre Aufgabe darin zu sehen, diesen Nachteil wieder 
zu kompensieren. BRUNO MULLER (I908) hat die Vermutung aus· 
gesprochen, daB die bei jedem Atemzug aus der Lunge abgegebene 
Luftmenge nicht genlige, urn die Trachea zu erflillen, und daB daher 
eine an CO2 sich immer mehr anreichernde Luftsaule zwischen Lunge 
und Luftrohre hin· und hergeschoben werden mliBte, wenn nicht 
jeweils die Sacke einen Zuschuf3 zur Exspirationsluft gaben und die 
ausgeatmete Lungenluftmenge bis zum MindestmaB eines Tracheal· 
inhaltes aufflilIten; sie hatten also somit eine indirekte respiratorische 
Bedeutung. 1m Verfolg dieser Uberlegungen erschien die Frage nahe· 
liegend, ob die von den Sacken aufgenommene Luft nicht etwa nur 
dem ersten Teil der jeweils aufgenommenen Inspirationsmenge ent· 
stamme, so daB also nach eincm Abschopfen des Gases des schadlichen 
Raumes durch die Sacke die eigentliche Frischluft den Lungen vor· 
behalten bliebe. 

Eine experimentelIe Klarung zum mindesten dieser letzten Mut· 
maBung konnte deshalb ins Auge gefaBt werden, weil es bei Vogeln 
verhaltnismaBig einfach ist, den schadlichen Raum auszuschalten oder 
zum mindesten weitgehend zu verkleinern. Die beiden Moglichkeiten 
dazu sind gegeben in der Durchflihrung einer Tracheotomie oder in 
einer klinstlichen Umleitung des Atmungsstromes derart, daB die 
Luft zwat durch den Schnabel aufgenommen wird, dann aber direkt 
durch klinstliche bffnungen aus einem oder mehreren Luftsacken 
entweicht. Wir wolIen die Resultate der beiden Methoden getrennt 
voneinander besprechen. 

a) EinfluB der Tracheotomie Wenn man die Durchtrennung der 
Luftrohre so tief wie moglich ausflihrt, kann man bei einer Taube 
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etwa 3/4 des schadlichen Raumes der Trachea unterdrucken. An Gas
proben, die wir 40, 45, 80 und 90 Minuten nach der Tracheotomie 
aus den Sacken entnahmen, verfolgten wir die Wirkung dieses Ein
griffes auf den Luftsackinhalt. Es zeigte sich deutlich ein Absinken 
der CO2-Konzentration in allen Sacken. 1m abdominalen Sack 
z. B. fiillt der Gehalt an Kohlendioxyd von 3,24% auf 2,55 %, 
wah rend in der gleichen Zeit der Sauerstoff von 15,43 % auf 17,30% 
ansteigt. Auch die entsprechenden Werte fur den interklavikularen 
und prathorakalen Sack nahern sich der GrbBenordnung, die fUr 
den abdominalen Sack ublich ist (C02 : interklavikularer Sack 3,67 %, 
prathorakaler Sack 3,92 %). 

Die Tracheotomie und die auf sie zuruckgehende Verkleinerung 
des schadlichen Raumes andert also den Inhalt der Luftsacke im 
Sinne einer Verdunnung der normalen CO2-Konzentration durch 
atmospharische Luft. Weitere Schlusse lassen sich vorerst aus diesen 
Experimenten noch nicht ziehen. 

b) EinfluB der direkten Ausatmung durch die Luftsacke. Es 
besteht die Mbglichkeit, auch ohne Tracheotomie den schadlichen 
Raum der Luftrbhre eines Vogels vollkommen auszuschalten. Man 
erreicht das dadurch, daB man dem Kopf des Tieres eine eigens dafUr 
konstruierte Gasmaske aufsetzt, die nur ein Einatmungsventil tragt, 
und den Ausatmungsstrom durch ein Exspirationsventil aus einem 
Luftsack austreten laBt. Unter solchen Bedingungen muB CO2·freie 
Frischluft die ganze Luftrbhre bis an die Lunge erfullen. Aus den 
so erhaltenen Resultaten geht hervor, daB fUr das Endergebnis der 
Experimente mindestens ebensosehr wie die Ausschaltung des 
schadlichen Raumes die kunstliche Leitung des Ausatmungsstromes 
von Bedeutung ist. Es ergeben sich aus ihnen bestimmte Anhalts
punkte fur die Mbglichkeit der von BRANDES angenommenen Luft
zirkulation, die ja mbglicherweise wahrend des Fluges verwirklicht 
sein kann. Fur die Ermittlung der Beziehungen ·zwischen Luftsack
inhalt und schadlichem Raum ist diese Methode von untergeordneter 
Bedeutung. . 

Ausatmungsventil an den abdominalen Sacken. Es ergibt sich, 
daB bei dieser Versuchsanordnung die Ventilation praktisch un
verandert bleibt, ebenso die CO2-Konzentration der Ausatmungs
luft (Tabelle 14). Es hat den Anschein, als ob der schadliche Raum 
durch diese Versuchsanordnung nicht beruhrt worden ware; es steht 
aber einwandfrei fest, daB er in erheblichem MaBe verkleinert 
worden ist. 

Man ist also zu der Annahme gezwungen, daB als Ausgleich der 
Verkleinerung des schad lichen Raumes ein Teil der Ventilation 
unwirksam geblieben ist. Es ist schwierig, diesen Vorgang richtig zu 
deuten. Wahrend der Exspiration wird ein Teil des Inhaltes des 
abdominalen Sackes ausgestoBen, wahrend bei der Einatmung eine 
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Tabelle 14. Direkte Ausatmung durch die abdominalen Sacke. 
Taube Nr. 19. Gewicht 483 g. 21. 2. 33. 

1. Vorversuch: Kopfmaske mit Rlickschlagventilen fiir Ein- und Aus
atmung (normale Ventilation). 

2. Experimentelle Anordnung: Je ein Rohrchen von 3,5 mm Durch
messer in den abdominalen Sacken, beide Rohrchen miteinander verbunden 
durch ein Glasrohr in Form eines Y, dessen Riickschlagventil fiir Aus
atmung mit einem Gasometer verbunden ist. Einatmung-Ruckschlagventil 
an der Kopfmaske. 

II. Gasproben in den Luftsacken 
1. Ventilation 

(Analysen fiir roo cern) Interklavikularer Sack Thora· 
kaler Sack 

I Vor Am Am Ende Vor- Experi- I Beginn Endedes des Ex-versuch ment des Ex- Experi- perimentes 
;perimentes mentes 

Zahlder Atemziige in der Volumen der 
Minute. 44 46 Gasprobe . . 1,8 cern 3 cern 1,6 cern 

VentilationsgroBe pro CO2 %. 2,87 3,06 5,78 
Stunde 12,60 II,85 0 %. 18>47 17,01 9,97 

zusammensetzung} CO 3,20 3,30 der Ausatmungs- 0 2 17,00 16,80 luft in % 2 
R.Q .. 0,80 I 0,78 I 

entsprechende Menge eindringt. Wenn unter solchen Versuchs
bedingungen ein dem abdominalen Sack zugehoriger Teil der 
Ventilationsluft wirklich an der Hamatose teil hatte, mliBte er vorher 
die Lunge durchstromt haben; wir vetmuten, daB das nickt der Fall 
war. Die Anderung im CO2-Gehalt des interklavikuHiren Sackes geben 
keinerlei Anhaltspunkte zur Beurteilung dieser Frage. 

Ausatmungsventil am interklavikuHiren Sack. In diesem Fall 
sinkt die Ventilation betrachtlich. In einem Experiment fallt sie 
von I I, I auf 5,3 und 4,2 Liter, in einem anderen von 9,9 auf 5,8 Liter. 
Andererseits steigt die CO2-Konzentration der Ausatmungsluft, und 
zwar im ersten Fall von 3,30 auf 4,90 und 5, I I %, im anderen von 4,20 
auf 5,08%. Unter dies en Versuchsbedingungen hat also die Ver
kleinerung des schadlichen Raumes eine klare Auswirkung gefunden. 
Die Luft, die wahrend der Inspiration in den interklavikularen Sack 
eindringt, hat ohne Rilcksicht auf den kilnstlichen Eingriff das 
Lungenparenchym durchspillt und der Hamatose gedient. Der CO2-

Gehalt des abdominalen Sackes erleidet ebenfalls starke Verande
rungen. In einem unserer Versuche steigt er von 2,25 auf 4,I3 und 
4,27 %, in dem anderen von 3,22 auf 7,25 %. Nichts aber spricht dafilr, 
daB er im Sinne von BRANDES an der Ventilation teilgenommen 
hat. Keinesfalls kann der Hauptbronchus als zufilhrender Luftweg 
gedient haben, denn er ist ja samt der Luftrohre bei dieser Versuchs
anordnung mit Frischluft gefilllt, die bei der Inspiration in den Sack 
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eindringen und dort niedrige CO2-Werte bewirken miiBte. Das ist 
aber nicht der Fall (Tabelle IS). 

Wir schlieBen aus der Gegeniiberstellung der beiden Versuchs
reihen, daB der Weg des Luftstromes zum kiinstlich funktionell 
gemachten interklavikularen Sack durch das Lungenparenchym 
fiihrte, wah rend der Abdominalsack auch direkt zuganglich war. 

Tabelle 15. Direkte Ausatmung durch den interklavikularen Sack. 

Taube Nr. 20. Gewicht 318 g. 23. 2. 33. 
I. Vorversuch: Maske mit Riickschlagventilen fiir die Ein- und Aus

atmung (normale Ventilation). 
2. Versuchsanordnung: 1. Glasrohrchen von 3,5 mm Durchmesser im 

interklavikularen Sack. II. Glasrohrchen von 6,0 mm Durchmesser im inter
klavikularen Sack. Das Riickschlagventil fUr die Einatmung befindet sich 
an der Kopfmaske. 

II. Gasproben in den Luftsacken 
I. Ventilation 

(Analysen fiir IOO cern Gas) Abdominaler Sack Klaviku-
laTer Sack 

I E~~~ri-
---

I Vor- Experi'l Experi· I Vor- Experi-
versuch ment I ment II versuch ment I ment II 

Zahl der Atemziige in der Volumen der I 
Minute _ 48 24 24 Gasprobe '11,5 ccm 1,6 ccm 1,5 ccm 

Ventilation pro Stunde. 11,10 5,28 4,20 CO2 %. - . - 2,25 4,13 4,27 
zusammensetzung} CO 3,30 4,90 5,11 O2 % .... i 16,65 15,79 15,55 
der Ausatmungs- 0 2 I 

16,75 14,39 14,28 I 

luft in % 2 
I 

R.Q .. 0,77 0,74 0,76 I 

°2-Verbrauch fiir 
I 

kg/Stunde 1,500 1,110 0,900 I 

Ein Beweis fiir seine Anteilnahme an der Ventilation konnte auch 
hier nicht erbracht' werden. 

Das stimmt iiberein mit den Ergebnissen unserer friiheren Ver
suchsreihen, die uns eine wesentliche und regelmaBige Beteiligung 
sowohl des interklavikularen Sackes wie der abdominalen Sacke an 
der Ventilation bezweifeln lieBen. 1m Gegensatz dazu haben die 
prathorakalen Sacke offenbar an der Durchliiftung des Atem
apparates Anteil, die Art ihrer Mitwirkung ist noch unbekannt. 
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Wenn man von dem Grundsatz ausgeht, daB eine phototropische 
Krummung durch ungleiches Wachstum von belichteter und un
belichteter Seite eines Organs entsteht, und wenn man weiter die 
Arbeitshypothese als gultig voraussetzt, daB die Prozesse, welche zum 
ungleichen Wachstum von Licht- und Schattenseite fiihren, die
selben sind, we1che auch bei allseitiger Bestrahlung auftreten, dann 
muB man, urn besagte Hypothese zu beweisen, folgende Punkte 
berucksichtigen: 

Ein Lingenunterschied von 0,25 mm zwischen Licht- und Schatten
seite eines etwa 1,4 mm dicken Organs (Avena-Koleoptile) verursacht 
eine Krummung von 10° (siehe den ersten Teil der Arbeit, S.484)1. 
Desgleichen muB die Uingendifferenz bei einem 1,5 mm dicken Organ 
(Raphanus-Hypokotyl) 0,26 mm, bei einem 2 mm dicken Organ 
(Helianthus-Hypokotyl) 0,35 mm, bei einem 3 mm dicken Organ 
(Pisum sativum-Stengel) 0,52 mm betragen, urn eine Krummung von 
10° zu ergeben (stets vorausgesetzt, daB die Krummung gleichmaBig 
bogenformig ist). 

Das Wachstum bei Belichtung und davor im Dunkeln hat also 
gewisse Differenzen aufzuweisen. Sind diese ihrer GroBe nach nicht 
ausreichend, urn das AusmaB der Krummung zu erklaren, so mussen, 

1 Teil I wird weiterhin im Text als I angedeutet. Aus Teil I zitierte 
Literatur wird mit I vor der Jahreszahl gekennzeichnet. 

Ergebnisse der Biologie X. 
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wie bei der Avena-Koleoptile (siehe I, S. 375), bestimmte Prozesse, 
die bei allseitiger Bestrahlung zwar schon vorhanden sind, jedoch 
noch nicht direkt in Erscheinung treten, bei einseitiger Beleuchtung 
besser zum Ausdruck kommen. 

Wir werden daher fur die verschiedenen Wachstumstypen nach
einander die folgenden Daten zu bringen haben, die entsprechend 
dem eben Gesagten zur Erklarung des Phototropismus notwendig sind: 

I. Das Total- und Zonalwachstum der etiolierten Pflanze (fUr 
die Avena-Koleoptile bereits in I, S.486ff. gegeben). 

2. Das Total- und Zonalwachstum der belichteten Pflanze. 
Fur diejenigen Pflanzen, deren Phototropismus immer erst nach 

langerer Dauer der Einwirkung des einseitigen Lichtes auftritt, genugt 
die Angabe von Wachstumswerten, die sich uber mehrere Tage 
erstrecken, und deren einzelne Intervalle eintagig sind. 

Fur die groBe Anzahl von Pflanzenorganen, bei denen die Krum
mungen schon innerhalb kurzer Zeiten (Yz bis 2 Stunden) nach 
der Bestrahlung zu beobachten sind, muss en auBer den Wachstums
daten uber mehrere Tage auch die Werte uber kurze Zeitperioden 
gebracht werden. Da diese auch die FaIle betreffen, in denen die 
phototropische Krummung infolge der Kleinheit der Belichtung eben 
oder kaum mehr sichtbar wird, so sind dabei exaktere Methoden 
der Wachstumsmessung anzuwenden (Lichtwachstumsreaktionen I). 

II. Darstellung des Wachstums in Kurvenform. 
1m folgenden werden wir die bisher bekannten Daten des Wachs

turns unter den verschiedenen, obengenannten Bedingungen an der 
Hand von Kurvenbildern naher erortern. Dabei sei bemerkt, daB 
man sich nur dann eine klare Ubersicht uber die Verhaltnisse schaffen 
kann, wenn aIle Kurven im gleichen MaBstab und auf dieselbe Weise 
aufgezeichnet werden. 

Wir wollen dabei in der Regel wieder dieselbe Methode anwenden 
wie sie in unseren fruheren Arbeiten (DU Buy-NuERNBERGK I, 1929a; 
I, 1930; NUERNBERGK-DU Buy 1930; I, 1933) benutzt worden ist, 
d. h. es wird auf der Ordinate direkt die jeweilige Gesamtlange 
der ganzen Pflanze bzw. ihrer einzelnen Zonen aufgetragen. Wie 
bereits damals von uns erortert worden ist (NUERNBERGK-DU Buy 
1930, S. 487) hat man dabei in einer Kurve nicht nur die Gesamt
lange der Pflanze, sondern auch den jeweiligen Zuwachs beruck
sichtigt (vgl. z. B. I, S. 51&, Abb. 54). Uberdies geben die Tangenten 
der Winkel, welche die Kurven mit den Ordinaten bilden, gleich
zeitig ein MaB fur die Geschwindigkeit des Wachstums, d. h. 
den Zuwachs pro Zeiteinheit. Andern sich die Tangenten im Verlauf 
der Kurve, so zeigt das an, daB auch die Wachstumsgeschwindigkeit 
eine andere geworden ist, wie z. B. bei Lichtwachstumsreaktionen 
oder im Verlauf der groBen Wachstumsperiode (s. S.232ff.). 
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Der einzige Unterschied gegentiber unseren frtiher publizierten 
Kurven liegt darin, daB bei den nachfolgenden Darstellungen die 
einzelnen Zonen jeweils einen neuen Nullpunkt auf der Ordinate 
bekommen haben. 

Da in neueren Arbeiten anderer Autoren nach wie vor fast immer nur 
die Zuwachswerte kurvenmaBig wiedergegeben werden, und die Bezug
nahme auf die jeweilige Gesamtlange des Versuchsobjektes gewohnlich nur 
durch Angabe von prozentualer Verlangerung oder Verkurzung usw. geschieht, 
so mussen wir, obwohl das schon einmal geschehen ist (NUERNBERGK-nU Buy 
1930, S. 489), emeut darauf hinweisen, daB eine derartige Art der Darstellung 
sehr leicht zu Fehlschlussen fUhren kann. Das beste Beispiel hierfUr sind 
die Lichtwachstumsreaktionen (s. S. 236), fUr we1che die ausschlieBliche 
Angabe von Zuwachswerten allgemein ublich ist. 

Nimmt man dabei den MaBstab fUr den Zuwachs auf der Ordinate recht 
groB, so erhalt man fUr die in natura und im Vergleich zu dem Gesamtwachs
tum des Organs (also in der Gesamtzeit der groBen Periode) vielleicht recht 
unerheblichen Wachstumsschwankungen enorme Kurvenan- und -abstiege 
(vgl. Abb. 9 mit Abb. 8 und !O). Diese erwecken bei einem weniger kritischen 
Betrachter den Eindruck, auBerst belangreich fUr das Zustandekommen 
irgendwe1cher Krummungen oder gar die Organendlange zu sein, wahrend 
in Wirklichkeit der EinfluB womoglich nur minimal ist. 

So ist dann nicht nur oftmals die Bedeutung der Lichtwachstums
reaktionen uberschatzt worden, sondem es ist auch Unklarheit daruber 
aufgekommen, was man wohl noch und was man nich t mehr als Licht
wachstumsreaktionen anzusehen hat. Z. B. spricht VAN OVERBEEK (1933, 
S. 593ff.) mehrfach von der Einwirkung des Wuchsstoff-Reaktionsvermogens 
auf die Lichtwachstumsreaktionen des RaPhanus-Hypokotyls. Man konnte 
nun leicht denken, daB es sich dabei urn die charakteristischen, "typischen", 
wellenfOrmigen Wachstumsreaktionen handelt, wie sie bei Phycomyces
Sporangiophoren von BLAAUW (1914; I, 1918), bei Avena-Koleoptilen von 
VOGT (I, 1915), SIERP (1918, 1921), VAN DILLEWIJN (1927) u. a. beobachtet 
worden sind. In Wirklichkeit betreffen aber die von VAN OVERBEEK unter
suchten Erscheinungen mehr das eigentliche Lichtwachstum, bzw. solche 
Lichtwachstumsreaktionen, wie sie BLAAUW (1915) nur bei Helianthus
Hypokotylen bei langerer Bestrahlung mit hoheren Lichtintensitaten wahr
genommen hat (s. im einzelnen dazu S.302ff.). 

Wir mochten glauben, daB derartige Unstimmigkeiten oder gar Irrtiimer 
mit einer Frage zusammenhangen, auf die wir schon in I, S.475 bei Be
sprechung der "heterogenen Induktion" eingegangen sind. Man vergiBt 
namlich leicht bei der Analyse physiologischer Probleme, daB die autonom 
sich vollziehende Anderung (z. B. Alter, groBe Periode!) eines auf einen be
stimmten Faktor, etwa das Licht, reagierenden Organs bei der Analyse nur dann 
vemachlassigt werden darf, wenn es sich urn Beobachtungen bzw. Einflusse 
von relativ kurzer Dauer handelt. Dberdies durfen die Einwirkungen dann 
auch keineswegs tiefer in den allgemeinen Lebenszustand des Organs ein
greifen, wie z. B. Einflusse formativer Artl. 

1 Beispielsweise ist selbst der nur kurze Zeit dauemde EinfluB einer 
Bestrahlung bzw. Erwarmung des Mesokotyls eines Avena-Keimlings 
wahrend der "empfindlichen Periode" auf die Endlange von sowohl 
Mesokotyl als auch Koleoptile sehr erheblich (s. S. 235). Bei Nichtberiick
sichtigung der Gesamtlange der Pflanze wurde er aber nicht in Erscheinung 
treten (vgl. dazu DU Buy-NuERNBERGK I, 1929 und 1929a; HAMADA 1931; 
LANGE 1929). 

14* 
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Sind diese Bedingungen aber nicht erfUHt, so muB selbstverstandlich 
der autonomen Anderung des Organs Rechnung getragen werden. Bei Dar
steHung von Wachstumskurven geht das aber nur auf die Weise, daB man 
auch die Gesamtlange der Pflanze mit angibt und sich nicht nur auf die 
Wiedergabe von Zuwachswerten beschrankt. 

III. Be1euchtung und Lichtmessung bei phototropischen 
Untersuchungen. 

Was die MaBeinheiten betrifft, mit denen das die Pflanzen 
treffende Licht gemessen wird, so ist zwischen den Einheiten fUr 
weiBes (polychromatisches) Licht und der einzigen Einheit "fUr mono
chromatische Strahlung zu unterscheiden. 

Auf die Einheiten fiir weiBes Licht gehen wir hier nur deswegen genauer 
ein, weil zahlreiche, in der a.lteren Literatur beschriebene phototropische 
Wachstumsuntersuchungen mit dieser Lichtart ausgefiihrt worden sind. 
AuBerdem enthalten die nachstehend erw1thnten Definitionen einige wichtige 
Begriffe, deren Kenntnis ganz aHgemein fUr jede Untersuchung auf dem 
Gebiet der Lichtphysiologie wichtig sind. 

a) Kritische Betrachtung tiber die Anwendung von wei Bern 
(polychrornatischern) Licht. 

1m allgemeinen ist vor dem Gebrauch weiBen Lichtes bei genauerer 
Analyse der quantitativen Zusammenhange zwischen Lichtmenge 
(s. S. 217) und physiologischer Reaktion abzuraten, da die auf 
diese Weise erzielten Resultate vielfach nur einen relativen Wert 
besitzen und dann oftmals den Vergleich mit den Ergebnissen anderer 
Autoren nicht gestatten. Ein gutes Beispiel dafur geben die von uns 
in Teil III besprochenen, untereinander weitgehend differierenden 
Werte ab, welche die verschiedenen Forscher fur den Schwellenwert 
(Reizschwelle) des Phototropismus der Avena-Koleoptile in weiBem 
Licht gefunden haben. 

Die Ursache davon liegt in der spektralen Zusammensetzung des 
weiBen Lichtes, die je nach den verschiedenen Lichtquellen, die man 
gebraucht, auBerst verschieden sein kann. Wir werden auf S. 220 

noch horen, daB in der Regel die meisten phototropischen und damit 
zusammenhangenden Wachstl,lmserscheinungen am leichtesten durch 
die kurzwelligere blaue Lichtstrahlung induziert werden. Nun 
schwankt aber gerade der blaue Strahlungsanteil im Spektrum der 
verschiedenen Lichtquellen ganz erheblich. 

Wurde unser Auge die gleiche spektrale Empfindlichkeitskurve 
wie das pflanzliche Versuchsobjekt haben, so ktinnte man den eben 
erwahnten Umstand leicht durch genaues subjektives Ausphoto
metrieren der Lichtquelle eliminieren. Nun ist aber das menschliche 
Auge am empfindlichsten fur grunes Licht von etwa 5558 A, und 
beiderseits dieser Wellenlange nimmt die Empfindlichkeit zwar ziem
lich gleichmaBig, jedoch betrachtlich abo Z. B. fur die phototropisch 
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sehr wirksame Wellenlange 4500 A betragt sie nur 3,8%, wenn die 
Empfindlichkeit bei 5558 A = 100% gesetzt ist (BRODHUN 1928, 
S. 530; KOHLRAUSCH 1930, S.837). 

Aus diesem Grunde konnen auch eine gasgefiillte 1/z-Watt-Gliihlampe 
und eine Lampe mit luftleerem BaIlon, subjektiv photometriert, vollig 
gleich stark sein, wahrend der phototropische Effekt der Strahlung der 
ersteren viel groBer als der der letzteren ist, einfach, weil bei ersterer das 
Spektrum im Blau intensiver ist. Viele Autoren helfen sich neuerdings zwar 
damit, daB sie einfach die Starke ihrer Lichtquellen durch deren Stromver
brauch in Watt (W) angeben, doch wird damit der oben gekennzeichnete 
Dbelstand nicht beseitigt und daher die Vergleichbarkeit ihrer Messungen 
mit denen anderer Forscher kaum erhoht. 

Wir wollen das an der Hand eines praktischen Beispiels naher erHiutern. 
Es werden 2 Serien von Avena-Koleoptilen miteinander verglichen, von 
denen Serie I durch eine Philips-Arga-Lampe (liz Watt, gasgefiillt mit halb
mattiertem Glaskolben), Serie 2 durch eine Philips-Argenta-Lampe (1/2 W, 
gasgefiillt mit Milchglaskolben) von je 40 W beleuchtet wurde. Durch 
Regeln der Entfernung Lichtquelle-Pflanze wurde subjektiv mit Hilfe eines 
WEBERschen Photometers die Beleuchtung beider Serien auf 10 MK gebracht 
und hiermit 10 Sec. lang (= 100 MKS) bestrahlt (vgl. S. 220). 

Nach 90 Min. betrugen dann die Kriimmungen hinter der Arga-Lampe 
17°, hinter der Argenta-Lampe aber nur 13°. Dieser Unterschied HiBt sich 
nur dadurch erklaren, daB der Milchglaskolben der Argenta-Lampe weniger 
von dem Blauanteil der emittierten Strahlung durchlaBt als der Mattglas
kolben der Arga-Lampe. 

CHWOLSON-SCHMIDT (1922, S. 433) sagen mit Recht: "Man ist nicht 
imstande, die physiologischen Effekte von solchen Strahlungen mit
einander zu vergleichen, welche ungleich zusammengesctzt sind, ja, 
man kann nicht einmal angeben, ob dcrartige Effekte untcreinander 
gleich sind oder nicht." Ferner: "Die optischen Energien von Strah
lungen von verschiedener Zusammensetzung, ctwa von verschiedener 
Farbe, sind inkommensurable GroBen, die cin gemeinsamcs MaB nicht 
besitzen. " 

Eine erhebliche methodische Verbesserung der phototropischen Unter
suchungsmethoden wiirde schon dadurch erreicht sein, wenn man die im 
Gebrauch so handlichen und daher als Lichtquellen so beliebten Gliihlampen 
wenigstens mit einem passenden, aber genau definierten Lichtfilter versieht 
und dadurch nur kleinere Spektralbezirke auf die Pflanzen wirken laSt. 
Heutzutage sind derartige Lichtfilter, wie sie z. B. von PLOTNIKOW (1930, 
s. 1750f£.) oder NUERNBERGK (I, 1933, s. 769) beschrieben worden sind, 
ohne Schwierigkeiten erhaltlich, und wenn man damit auch nicht ohne 
weiteres so exakte Resultate erzielen kann wie beim Gebrauch von mono
chromatischem Licht (Hg-Lampe, Monochromatoren), so wird doch die 
Vergleichbarkeit eigener Untersuchungen mit denen anderer bedeutend 
erhOht. 

Es ist wohl selbstverstandlich, daB man bei Anwendung derartiger 
Filter auch den Vergleich der fiir die Versuche benutzten Lichtquellen mit 
einer Standard-Lampe, etwa der Hefner-Lampe (S,215) nur unter Zwischen
schaltung der betreffenden Filter ausfiihrt, also gewissermaBen Lampe und 
Filter als eine Einheit betrachtet. Man umgeht damit gleichzeitig die be
kannten Schwierigkeiten der heterochromen Photometrie, die streng ge
nommen, wie bereits obiges Zitat von CHWOLSON-SCHMIDT zeigt, iiberhaupt 
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keine Berechtigung hat, in der Praxis aber doch immer wieder mit der 
Absicht, gewisse Annaherungswerte zu bekommen, ausgefUhrt wird (vgl. 
BRODHUN 1928, S.517ff.). 

1m iibrigen ist es bei Anwendung von gefiltertem Licht schon vorteilhaft, 
sich der Einheit fiir monochromatisches Licht zu bedienen-; 1st das aus dem 
Grunde nicht moglich, wei! die dafiir benotigten MeBapparate (siehe z. B. 
NUERNBERGK I, 1933, S. 799f£') ermangeln, so muB man wenigstens genau 
die Absorptionskonstanten der benutzten Filter angeben, urn dadurch eine 
geniigend exakte Reproduzierbarkeit von Lichtqualitat und -intensitat fiir 
andere Forscher zu ermoglichen. Immerhin ist es weit besser, wenn man 
z. B. von einer bestimmten Gliihlampe sagt, ihre Intensitat entsprache in dem, 
von einem gegebenen Filter durchgelassenen Spektralbezirk der Lichtstarke 
von x Hefner-Kerzen (HK) fiir den gleichen Spektralbereich, als wenn man 
einfach angibt: die Lampe habe eine Intensitat von x' HK. 

Die idealsten Lichtquellen fiir phototropische Versuche sind diejenigen, 
welche es gestatten, mit monochromatischer Strahlung zu arbeiten. Die 
Hg-Lampe, mit passenden Lichtfiltern versehen, ist eben schon als ein 
Beispiel fiir eine bequem hantierbare Lichtquelle dieser Art erwahnt worden. 
Erst beim Gebrauch von monochromatischer Strahlung wird der fiir jede 
physiologische Analyse giiltige Satz, daB aIle, auf die Reaktionen ein
wirkenden AuBenfaktoren genau definiert und auBerdem moglichst einfacher 
Natur sein miissen, auch hinsichtlich des Lichtfaktors erfiillt, und damit 
eine der wichtigsten Grundbedingungen fUr den Erfolg der Analyse geschaffen. 

b) Lichtfarbe und Temperaturerhohung. 
Hier ist auch der Ort, noch auf einen weiteren Vorteil der An

wendung von monochromatischer Strahlung zu weisen: die sehr' 
geringe Temperaturerhohung, weIche die mit ihr bestrahlten Objekte 
erleiden. DU Buy (1933, S. 860) hat genauer untersucht, urn weIchen 
Betrag sich mit verschiedenfarbigem Lichte bestrahlte Avena
Koleoptilen erwarmen und folgendes Resultat gefunden (Tabelle I). 

Tabelle I. Temperaturerh6hung von Avena-Koleoptilen bei 
Bestrahlung mit verschiedenfarbigem Lichte. 

Lichtquelle: Bogenlampe 
Lichtfarbe 

Blau ..... . 
WeiB ohne Ultrarot . 
Rot ohne Ultrarot 
Gelb-Rot ohne Ultrarot 
WeiB mit Ultrarot 

J am Standort der Pflanze 
in Erg/(qcm sec) 

1075 
12100 

560 
3100 

nicht gemessen 

T emperaturctifferenz gegenubee 
der Umgebung 

(Lufttemperatur = 20,6' C) 

0,13 0C 
""" 0,85° C 
""" 0,065° C 
""" O;}o C 

13- 17° C und mehr 

Man sieht, daB die Strahlen des sichtbaren Spektrums bis ins 
Rot hinein, selbst wenn sie ziemlich intensiv sind, einzeln gegeben 
kaum eine nennenswerte Temperaturerhohung hervorzurufen ver
mogen. Auch wenn man das ganze sichtbare Spektrum, also weiBes 
Licht auf die Koleoptilen fallen laBt, betragt sie noch nicht 10 C. 

Sob aId aber das Licht iiberhaupt nicht gefiltert ist und daher 
auch das Ultrarot mit enthalt, findet man bedeutende Temperatur-
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erhOhungen, die dann physiologisch auch groBen EinfluB haben 
konnen (vgl. z. B. S. 235, 246 und I, S.489). 

Je starker die Beleuchtungsstarke ist, mit der man arbeitet, urn so 
mehr fallt natiirlich dieser Faktor ins Gewicht. Desto ratsamer ist es dann 
auch, mittels Lichtfilter alle Strahlenbezirke zu eliminieren, deren EinfluE 
auf den gerade untersuchten physiologischen ProzeE nicht direkt von spezi
fischer Art ist, zumal wenn die betreffenden Versuchsobjekte starker als 
z. B. eine Avena-Koleoptile die Strahlung absorbieren. 

c) MaBeinheiten fUr weiBes Licht. 
Als Grundlage der Einheiten fur weiBes Licht dient meistens 

die Hefner-Kerze (HK). in hauptsachlich alteren phototropischen 
Arbeiten ist auch wohl noch die, 
Schwankungen bis zu 10% auf
weisende Walrat-Kerze oder Eng
lische Kerze als Normalkerze ver
wendet worden, z. B. von WIESNER 
(I, 1878/1880), BLAAUW (I, 1918, 
S. 93) u. a. Eine Walrat-Kerze 
ist aquivalent 1,14-1,2275 HK, 
also beinahe gleich der sog. Inter
nationalen Kerze (bougie d6cimale), 
welche I, I I HK entspricht. Naheres 
tiber Konstruktion und Gebrauch 
der Hefner-Lampe findet man bei 
CHWOLSON-SCHMIDT (1922, S. 442), 

Abb. t. Erlauterung der BegriffeLichtstrom(q;) 
Lichtstarke (1) und Beleuchtungsstarke (E) 

(Nach HOLST t920.) 

HIRSCH (1925, S.621), KOHLRAUSCH (1930, S.425), PLOTNIKOW 
(1930, S. 1909), SWENSSON (1926, S. 1221) und WEIGERT (1927, S. 24) 
angegeben; uber andere Lichteinheiten siehe BRODHUN (1928, S.476) 
nacho 

Man stelle sich nun eine punktformige Lichtquelle 0 (Abb. I) von 
der Starke I HK im Mittelpunkt einer Kugel mit dem Einheitsradius 
r = I m vor. Die Kugel ist = 4 n r2 = 12,57 qm groB; die Flachen
einheit ist dabei das Quadratmeter. 

Jede Lichtstrahlung, die von einer solchen Lichtquelle aus
geht, bezeichnet man dann, als photometrische GroBe betrachtet, als 
Lichtstrom (([1). Dessen Starke wird in Lumen (Lm) angegeben. 
I Lm ist der Lichtstrom, der von der Lichtquelle I HK durch die 
Flacheneinheit 1 qm der Einheitskugel bzw. durch den Einheitsraum
winkel w ausstrahlt. 1m ganzen strahlt daher ° (Abb. I) nach allen 
Richtungen 4 n Lm = 12,57 Lm aus. Dieser Gesamtlichtstrom ist 
die MaBeinheit, in der gegenwartig meist die Lichtstarke der elek· 
trischen Gluhlampen angegeben wird. . 

Die Lichtstarke (J) definiert sich wiederum durch ([1 als "Licht. 
stromdichte in bezug auf den Raumwinkel". Strahlt durch die kleine 
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FHiche F auf der Kugel (Abb. r) bzw. den unendlich kleinen Raum
winkel d w ein bestimmter Lichtstrom rp bzw. d rp, so ist 

J = ~ bzw. J = ~: (F in Quadratmeter gem essen) . (r) 

Daher ist auch: W=J.F bzw. W=J·w. (2) 

Fallt ein Lichtstrom auf eine Flache, so wird sie beleuchtet. Die 
Einheit fur ihre Beleuchtungsstarke oder kurzer Beleuchtung 
(E) wird in Meterkerzen (MK) oder auch in Lux (Lx) ausgedruckt. 
Befindet sich in ° (Abb. r) eine p unktf 0 rmige Lichtquelle J = r HK, 
so ist auf der inneren Kugelflache uberall die Beleuchtung r MK 
oder r Lx vorhanden, d. h.: 

Die Beleuchtung r Lx herrscht auf einem von einer Lichtstarkc 
r HK aus r m Entfernung scnkrec h t beleuchteten FIachenstiick_ 
Man kann aber auch sagen: 

Die Beleuchtung E ist gleich der Lichtstromdichte III bezug auf 
die getroffene Flache F, d. h. : 

dl]) ILm 
E = -dF' also r Lx = qm ' 

wobei rp aus beliebiger Richtung auf F auffallen kann1. 

Hat die Kugel (Abb. r) den Radius r = 2 m, so ist ihre Ober
flache 4 n r2 = 50,27 qm groB. Infolgedessen ist E nur 1/4 so grof) 
wie bci der Kugel mit r = r m. Daraus folgt: 

F_f 
~ - r2 ' 

Wird ferner cine Flachc von einer punktformigen Lichtquelle 
unter dem Einfallswinkel i zum Lot beleuchtet, so ist E abhangig 
von dem Kosinus des Einfallswinkels, d. h. : 

E _ f' cos i 
-- y2 • 

Zu beachten ist, daB sowohl das "Quadrat-" als auch das "Kosinusgesetz" 
streng nur fUr punktformige Lichtquellen gelten. 

1 Bei verschiedenen Autoren (z. B. HIRSCH 1925, S. 620; WEIGERT 1927, 
s. II9) steht irrtiimlich angegeben: I MK = 10-4 Lx, bzw. "die senk
rechte Beleuchtung einer weiBen Flache durch I HK in I cm Abstand sei 
I Lx". 

Ahnlich hat ferner RICHTER [1906, S.337; vgl. auch die Kritik von 
v. GUTTENBERG (1907, S. 206J) alle seine Bestimmungen der Be1euchtungs
starke 1O- 4 mal zu niedrig angegeben. 

Diese eben erwahnte Definition beruht auf der Verwechslung der Beleuch
tungsstarke einer Flache mit der Leuch tdich te dieser Flache, wenn sie 
absolut weiB ist, also alles auffallende Licht reflektiert. Die Leuchtdichte 
einer solchen weiBen, mit I Lx bestrahlten Flache betragt namlich in senk
rechter Richtung, d. h. der Flachennormalen: 

10-4 HK/qcm (Ableitung siehe bei BRODHUN 1928, S.476). 
n 

1m iibrigen ist E unabhangig von dem Reflexionsvermogen der Flache, 
auf die ein Lichtstrom fallt. 
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Eine weitere wichtige GroDe ist die Lich tmenge (Q). Sie ist 
definiert als das Produkt aus einem Lichtstrom (/J und der Zeit (t) 
seiner Wirkung, also ((/J. i), und kann in Lumensekunden bzw. 
Lumenstunden angegeben werden, also: 

Q=Lm·t. (5) 

Die eben angefuhrten photometrischen Einheiten werden gewohn
lich in der phototropischen Literatur nicht so gebraucht, wie ihren 
Definitionen entspricht (vgl. LANGE I, 1927, S. 16). Man spricht 
z. B. von der Lichtstarke, meint aber nicht J, sondern die Beleuchtung 
E. In der Tat ist vom physiologischen Standpunkt aus die GroDe 
von E bei Bestrahlung einer Pflanze der allein maDgebende Licht-

faktor, und daher auch Forme! (4) E = J -c~s i fur uns am wich-
r 

tigsten. 

Ebenso ist der ubliche Gebrauch des Begriffes "Lichtmenge" 
verkehrt. Man meint darunter nicht etwa die GroDe Q, sondern 
eine GroDe B, die LANGE (1. c., 1933, s. 164) die "Belichtung" nennt. 

D · . E I B = J . cO2 S i . t _ (5a) lese 1st = . t, a so r 

B wird in Luxsekunden oder Meterkerzensekunden (MKS) an
gegeben. 

Die wahre Lichtmenge, die bei Bestrahlung einer Pflanze 
gewirkt hat, erhalt man aber erst dann, wenn man in die Formel 
auch die GroDe F der bestrahlten Oberflache bzw_ ihrer Projektion 
(bei gewolbten Flachen) einbezieht. Man erhalt dann fUr die wirkliche 

Lichtmenge: QE=J·~20Si.t.F (6) 

bzw. bei Angabe des Lichtstroms in Lumen: 

Q E = Lm . i -F (F in Quadratwcter gem essen) _ (6a) 
qm 

Unter Voraussetzung der Giiltigkeit cler ProcJuktregel (Reizmengengesetz) 
wird bei der Angabe von B oder QE vielfach die Zeit t nicht gesondert 
angefiihrt, sondern in das Produkt (z. B. x MKS) eingerechnet. Diese Art 
der Bezeichnung ist aber sehr oft unzuHis;,ig, weil die Produktregel erfahrungs
gemaB nur unter ganz bestimmten Voraussetzungen giiltig ist. In unserer 
YIonographie werden wir daher die Faktorcn des Produktes B oder QE 
immer gesondert angeben. 

d) MaBeinheit ftir monochromatische Strahlung_ 

Wir kommen nunmehr zu der Bcsprechung der Einheit fur 
monochromatisches Licht. Nach dem auf S.213 angefuhrten 
Zitat von CHWOLSON-SCHMIDT gibt es kein gemeinsamcs MaD fur 
die optische Energie von Strahlungen verschiedener Zusammen
setzung. Indessen ist es wohl moglich, derartigc Strahlungen mit
einander zu vergleichen, wenn man sie durch Absorption in eine 



218 H. G. DU BUY und E. NUERNBERGK: 

andere Energieform, z. B. Kbrperwarme, uberfuhrt. Die gebrauch
lichen Apparate hierfur, etwa Thermosaulen oder Bolometer, enthalten 
aUe eine moglichst "schwarze", d. h. so wenig wie moglich reflek
tierende und maximal absorbierende Flache, in der die Umsetzung 
der Strahlung in Warme erfolgt (vgl. CHWOLSON-SCHMIDT 1922, 
S. 16ff.). Der Betrag der Warmemenge, die durch eine bestimmte 
Strahlung erzeugt wird, dient dann als MaBstab fur deren Intensitat. 

So ist daher die Einheit fur die Warmemenge (Arbeit oder Energie) 
im C.G.S.-System, das Erg bzw. die kleine Kalorie (cal) bzw. das 
Watt/sec gleichzeitig auch die Einheit fur monochromatische Strah
lung, wobei 1 Erg = 10- 7 absolute Wattsekunden (Watt/sec) = 
2,389 . 10-8 cal ist. 

Nun wird die Intensitat (Energie) J eines Strahlenbundels an 
einer bestimmten Stelle durch die Anzahl Energieeinheiten bestimmt, 
die in der Zeiteinheit durch die Flacheneinheit hindurchgestrahlt 
werden. Wir bekommen dann als In ten s i Ui t s e i n h e i t fur mono
chromatisches Licht: 

I Erg 10-7 \Vatt 
qcm sec qcm qcm sec 

1m Vergleich zu den vorhin genannten Einheiten filr weiBes Licht 
(vgl. dazu das weiter unten Gesagte) entspricht diese Einheit am 
besten der Einheit filr die Beleuchtung E = 1 MK = 1 Lx = I Lm/qm 
[Gleichung (3)]. 

LaBt man eine bestimmte Strahlungsintensitat J wahrend der Zeit t 
auf eine Pflanze wirken, so ergibt sich analog dem fur weiBes Licht 
gultigen Ausdruck B lGleichung (sa)] die Formel: 

J. t = qc::~ec' sec = ::! . (8) 

Es wird. also die Beleuchtung E (in MK fur weifJes Licht) bei 

monochromatischem Licht angegeben in Erg ,und die Be Z i c h tu n g 
qem see 

(B in M K S fur weifJes Licht) bei monochromatischem Licht angegeben 

in Erg, bzw. _Erg . sec, wenn ersichtlich sein soli, ob eine hohe Inten-
qem qem see 

sitdt wdhrend kurzer oder eine niedere Intensitdt wdhrend Zanger Zeit 
gewirkt hat. 

Sehr einfach ist die Erweiterung der Gleichung (8) filr den Fall, 
daB man die gesam te Energiemenge bestimmen will, die eine 
Pflanze in der Zeit t getroffen hat. Analog zu der Darlegung auf 
S. 2I7 ist: Erg 

QE = qcm sec f- t. 

Gibt man t und in Quadratzentimeter und Sekunden an, so 
erhalt man schlief31ich: QE = Erg. 
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e) Das mechanische Lichtaquivalent fur phototropisch wirksame 
Strahlung. 

Da das Erg ein physikalisch gegeniiber den optischen Einheiten 
fiir weiBes Licht vollig verschieden definierter MaBstab ist, so ist 
ein direkter Vergleich zwischen beiden Arten von Einheiten streng 
genommen unmoglich. Indessen ist es fUr den Vergleich zwischen 
den mit weiBem Licht und den mit monochromatischer Strahlung 
ausgefiihrten Untersuchungen doch wiinschenswert, wenn man 
wenigstens in sehr grober Annaherung weiB, wieviel Lx oder MK 
einer Metalldraht-Gliihlampe einem Erg einer bestimmten Wellen
lange, etwa 4360 A entsprechen. Es ist das dieselbe Frage, die bei 
den Beleuchtungstechnikern als das "mechanische Lichtaquivalent 
der Beleuchtungseinheit" bekannt ist (vgl. CHWOLSON-SCHMIDT 1922, 
S.446; EBERT 1923, S.319). 

Zur Bestimmung des mechanis chen Lich ta q ui val en tes fii r 
phototropisch wirksame Strahlung gehen wir am besten wieder 
von der Hefner-Lampe aus. Eine Hefner-Kerze strahlt nach den 
Messungen ANGSTROMS und GERLACHS (vgl. GREBE 1928, S. 139; 
SIMON-SUHRMANN 1932, S. 222) in 1 m horizontalem Abstand etwa 
942 Erg/sec auf eine senkrechte Flache von 1 qcm auf, wovon nur 
etwa 0,9 %, also etwa 8,48 Erg/sec auf den sichtbaren Teil des Spek
trums entfallen. Dieses ist das eben erwahnte mechanische Licht
aquivalent, bezogen auf die Augenempfindlichkeit 1 : 

I Lx = 8,48 Erg/qcm sec). 
Fiir die ph 0 tot r 0 pis c h wirksame Strahlung muB dieses mechani

sche Lichtaquivalent aber wesentlich haher licgen, da das Maximum 
der phototroplschen Empfindlichkeit im allgemeinen mehr im blauen 
Teil des Spektrums liegt, und der griine oder rote Spektralanteil 
mehr oder weniger phototropisch unwirksam ist (siehe S. 220). 

Infolgedessen kommt von einer "weiBen", auf eine Pflanze 
fallenden Strahlung eines Temperaturstrahlers, etwa einer Gliih
lampe, nur dessen energieschwacherer Spektralbezirk zur photo
tropischen Wirkung, wahrend das Auge gerade auf den energie
reicheren Wellen bereich des Griin und Gelb reagiert. 

Ferner wird man je nach Pflanzenart und deren spektraler 
Empfindlichkeit, aber auch je nach der Gestalt der spektralen 
Emissionskurve der "weifien" Lichtquelle mit verschiedenen Werten 

1 Einige Autoren, Z. B. HOLST (1920, S. 38) und BRODHUN (1928, S. 531) 
verstehen unter dem mechanischen Lichtaquivalent eine andere GroBe, und 
zwar gibt diese an, daB 650-690 Lm mit I Watt Strahlungsenergie der 
Wellenlange 5580 A, bei der das spektrale Empfindlichkeitsmaximum des 
Auges liegt (vgl. S. 212), aquivalent sind. Dann ist also: 

I Lm aquivalent mit 0,00145-0,00154 Watt. 
Die Schwankungen dieses Wertes beruhen - ahnlich wie bei der Angabe 

eines phototropisch-mechanischen Lichta.quivalentes - auf der Verwendung 
verschiedener Lichtquellen fiir seine Bestimmung und einer gewissen Variabi
lita.t der spektralen Augenempfindlichkeit. 
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flir das phototropisch-mechanische Lichtaguivalent zu rechnen haben 
(vgl. BUDER 1926). 

Wir beschranken uns darauf, hier nur einen einzigen Naherungs
wert als Anhaltspunkt flir das phototropisch-mechanische Licht
aguivalent zu geben. Man kann, wenn wir die Resultate unserer 
eigenen phototropischen Untersuchungen einschlief31ich des weiter 
unten wiedergegebenen Versuches unter sich und mit den Ergebnissen 
anderer Autoren vergleichen, sagen: 

Flir die Avena-Koleoptile (und Pflanzen mit ahnlicher spcktraler 
I<~mpfindliehkeit) entspricht I Erg/gem see 43 60 A etwa 20-30 MK, 
die von einer gasgeflillten, mattierten Gliihlampe (220 V, 60 W) aus
gestrahlt werden. 

Dieses Verhaltnis wird auch durch folgenden Versuch bekriiftigt: 
I Serie Avena-Koleoptilen wird mit einer gasgefiillten, mattierten Philips

Gliihlampe von 40 W (220 V) aus 1,7 m Abstand 5 Sek.lang einseitig bestrahlt. 
:vnt dem WEBERschen Photometer subjektiv gemessen, ergab sich am Standort 
der Pflanzen eine Beleuchtung E = 20 MK, die Belichtung der Koleoptilen 
betrug also 100 MKS. Zum Teil nach go und zum Teil nach J:20 Min. wurden 
die 'Kriimmungen photographiert. 

1nzwischen war eine gleichaltrige Serie Pflanzen mit dem Lichte der 
WellenHinge 4360 A einer Hg-Lampe 3, 4, 5, 6 oder 7 Sek. lang einseitig 
bestrahlt worden. Die 1ntensitat der Strahlung betrug, am Standort der 
Koleoptilen mittels Thermosaule gemessen: 0,8 Erg/qcm sec. Die einzelnen 
Untergruppen wurden gleichfalls zum Teil nach go, zum Teil nach 120 Min. 
photogra phiert. 

Der Vergleich der Kriimmungen der beiden Serien ergab dann, daB die 
Pflanzen, welche 5 Sek. lang mit 0,8 Erg/qcm sec, d. h. mit 4 Erg/qcm 
belichtet worden waren, genau dieselben KriimmungsgroBen aufwiesen wie 
die Pflanzen, die mit IDO MKS bestrahlt worden waren. 100 MKS sind also 
aquivalent 4 Erg/qcm, d. h. I Erg/qcm sec = ~ 25 MK. Der bei DU Buy
}JUERNBERGK (I, Ig2ga, S. 813) angegebene Wert I Erg/qcm sec = 10 MK 
hat sich demnach bei genauerer Untersuchung als etwas zu niedrig erwiesen. 

IV. Allgemeines tiber den EinfluB des blauen Lichtes auf 
Phototropismus und Wachstum. 

Seit PAYER (1842, zit. bei WIESNER I, 1878, S. 152) ist es eine 
bekannte Tatsache, daB im allgcmeinen nur die kurzwelligen Strahlen 
des Spektrums phototropisch wirksam sind, die langwelligen dagegen 
nicht, oder hochstens nur dann, wenn sie sehr intensitatsreich sind. 
In I, S. 393 lcrnten wir zwar Ausnahmen von dieser Regel kennen 
und warn ten auch vor der Generalisierung davon. Flir die Analyse 
kommen aber die Ausnahmen weniger in Betracht, wei I sic noch zu 
wenig erforscht sind - wir kommen darauf in Teil III zurlick - und 
speziell flir die Phototropismen, die in Teil II besprochen werden, 
haben sie keine Gliltigkeit. 1m folgenden werden wir daher in der 
Hauptsache nur die Einwirkung des kurzwelligen Lichtes auf Wachs
tum und Phototropismus zu behandeln haben, und es mag genligen, 
wenn hinsichtlich des Einflusses von langerwelligcr Strahlung bzw. 
"weiBem" Licht auf das S. 232-242 und 272 Gesagte verwiesen wird. 
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Nun stellte schon BLAAUW (1909, S. 276) fest, da/3 die maximale spektrale 
Empfindlichkeit der phototropischen Reaktionen der Avena-Koleoptile bei 
4650 A liegt. Auch bei 4360 A ist die Empfindlichkeit dieses besonders genau 
untersuchten Versuchsobjektes noch sehr erheblich (1. c. ,5.271). KONINGS
BERGER (1922, S. 77) konnte BLAAUW" Angaben bestatigen: er fand bei 
4600-4800 A die gro/3te spektrale Empfindlichkeit, doch war diese bei 
4400-4600 A nicht viel geringer. Auch SONNE (1929) beobachtete Ahnliches, 
desgl. BACHMANN-BERGANN (1930), die bei 4360 A sogar ein sekundares 
Maximum auftreten sahen. DU Buy-NuERNBERGK (I, 1929a, S. 812) schlieB
lich erzielten bei 4360 A alle Stadien der phototropischen Kriimmung, die 
iiberhaupt bei diesem Organ moglich sind (siehe S. 255). Demnach ist er
sichtlich, da/3 4360 A eine phototropisch sehr wirksame WellenUi.nge ist, 
und zwar nicht nur fUr d,ie Avena-Koleoptile, sondern auch fiir andere 
Pflanzenorgane. Dieses zeigten nicht nur verschiedene von uns· ausgefUhrte 
Stichproben, sondern ergibt sich ebenfalls aus der Literatur [vgl. z. B. in 
bezug auf Phycomyces und Philobolus CASTLE (1931a, S. 709) und PARR 
(1918, S. 19Iff.), in bezug auf Lepidium v. HEss (1919, S. 496) u. a. m.]. So 
hat dannauch DuBuy (1933) seine, den Phototropismus der Avena-Koleoptile 
analysierenden Versuche mit-4360 A durchgefiihrt, zumal sich diese Wellen
Hi.nge be quem aus demLinienspektrum der Ilg-Lampe ·mit Hilfe von 
Lichtfiltern isolieren laBt (NUERNBERGK-DU Buy 1930, S. 445; NUERN
BERGK I, 1933, S. 780, 787). 

1m folgenden ist deshalb dort, wo es sich urn den EinfluB von 
kurzwelligem Licht handelt, in der Regel A. 4360 A als wirksames 
Agens vorausgesetzt worden. Das will nicht etwa sagen, daB man 
mit etwas langer- oder klirzerwelliger Strahlung andere Ergebnisse 
erzielen wlirde, sondern soll nur den sonst etwas zu vagen Begriff 
"Kurzwellige Strahlung" bzw. "Blaues Licht" deutlicher umschreiben. 
Wir wollen dabei noch darauf hinweisen, daB auch zahlreiche, mit 
"weiBem Licht" gemachte Untersuchungen so aufgefaBt werden 
konnen, als ob sie in Wirklichkeit mit dem blauen Licht von 4360 A 
ausgeflihrt worden sind. Diese fligen wir dem Rahmen unserer 
Betrachtung liber die Einwirkung von A. 4360 A mit ein, und nur 
solche Falle werden gesondert behandelt, bei denen es nicht sicher 
feststeht, daB die Wirkung des "weiBcn Lichtes" auch wirklich mit 
der von blauem kongruiert. 

D. Analyse der Phototropismen (Fortsetzung). 

I. Die Gramineen-Koleoptile als Prototyp eines Organs mit begrenztem 
Langenwachstum und mit Regulation des·Wachstums durch besonders 

charakterisierte Zellgruppen. 

a) Siehe I, S.476. 
b) Das Wachstum der Avena-Koleoptile unter dem EinfluB des 

Lichtes. 
Nachdem in Abschnitt a) (I, S.476ff.) die allgemeinen Faktoren 

auf3er Licht in ihrer Wirkung auf das Wachstum behandelt worden 
sind, wenden wir uns nunmehr dem EinfluB des Lichtes auf die 
Wachstumsprozesse zu. 
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Schon seit DE CANDOLLE (1832) ist immer wieder darauf hin
gewiesen worden, daB das Licht das Wachstum gegentiber der 
Dunkelheit verringert. Nun findet man aber in den Lehrbtichern 
(z. B. JOST I, 1923, S.46, 328, KOSTYTSCHEW-WENT I, 1931, S. 277), 
daB nach BLAAUW, VAN DILLEWI]N u. a. das Licht zuerst eine Ver
ringerung, dann aber i:ifters eine Beschleunigung des Wachstums 
hervorruft. 

Der Sachverhalt liegt aber so, daB sich das eben zuerst Gesagte 
auf die Dauerwirkung des Lichtes {gemessen nach Intervallen 
vieler Stunden bzw. Tage) bezieht, wobei es urn Uingenunterschiede 
von Zentimetern bzw. Dezimetern geht, wahrend das in den Lehr
btichern Angeftihrte die Wirkung einer ktirzer dauernden Belichtung 
betrifft. Diese laBt sich aber nur durch sehr genaue Messungen der 
Langenunterschiede, die dann im Maximum etwa 500 f-l pro Stunde 
betragen, als sog. "Lichtwachstumsreaktion" feststellen. 

1. Einteilung der Lichtwirkungen. Primare Lichtwachs
tumsreaktionen und sekundare Wirkung des Lichtes auf 

das Wachstum. 

Die eben erwahnte "Antithese", die tiber die Wirkung des Lichtes 
auf das Wachstum, insbesondere von der Avena-Koleoptile besteht, 
ist wohl aus der historischen Entwicklung der Analyse dieser Frage 
zu erklaren. 

Wir bringen nachstehend einen kurzen AbriB dieser historischen 
Entwicklung, wobei wir auch den Punkt streifen, inwieweit nach den 
einzelnen Autoren eine Verbindung zwischen den Lichtwirkungen auf 
das Wachstum und der phototropischen Krtimmung besteht (vgl. 
dazu auch die Zusammenfassung von BRAUNER 1927). Die "BLAAUW
sche Theorie", ein Hauptteil dieses Fragenkomplexes, solI aber, da 
ihre kritische Betrachtung eine genauere analytische Kenntnis aller 
experimentellen Tatsachen tiber Lichtwachstum und phototropische 
Krtimmung voraussetzt, in den Einzelheiten erst in Teil III zur 
Diskussion kommen. 

a) Historische Entwicklung der Analyse der Lichtwirkungen hzw. 
Lichtwachstumsreaktionen und deren Beziehungen zum Photo
tropismus. 1m Jahre 1914 entdeckten BLAAUW und VOGT (1914; 
1,1915) die bereits von WIESNER (1,1878, S. 201ff.; I, 1880, S.23) 
vorausgeahnten Lichtwachstumsreaktionen, und zwar BLAAUW bei 
Phycomyces-Sporangiophoren, spater (1915) auch beim Helianthus
Hypokotyl und der Sinapis-Wurzel (I, 1918), VOGT bei der Avena
Koleoptile. Obwohl wir spater wieder auf die Arbeiten BLAAUWS 
zu sprechen kommen, wollen wir schon hier kurz die von ihm bei 
anderen Pflanzen als Avena beobachteten Tatsachen erwahnen, weil 
die wesentlichen Charakteristika einer Lichtwachstumsreaktion - von 



Phototropismus und Wachstum der Pflanzen. II. 223 

BLAAUW "Photowachstumsreaktion" genannt - bei allen bisher 
untersuchten Objekten prinzipiell von gleicher Art sind. 

1m allgemeinen - nur bei Phycomyces liegen die Verhaltnisse 
genau umgekehrt - ist eine Lichtwachstumsreaktion dadurch gekenn
zeichnet, daB kurz nach der Belichtung eine betrachtliche Abnahme 
der Wachstumsgeschwindigkeit zu bemerken ist, die von einer oftmals 
tiber den ursprtinglichen Dunkelwachstumswert gehenden Wachstums
beschleunigung gefolgt wird. AuBerdem beobachtete BLAAUW, daB 
nach dieser Beschleunigung ein langsamer Wachstumsabfall eintrat. 

BLAAUW legt nun gerade auf den ersten Teil der Lichtwachstums
reaktion, die wellenformige Ab- und Zunahme des Wachstums, die, 
wie wir noch sehen werden (S. 237), in ihrem AusmaB und dem 
Zeitpunkt ihres Eintretens von der zugeftihrten Energiemenge ab
hangig ist, groBen Wert. Seiner Ansicht nach erklart namlich das 
ungleiche wellenformige Wachs tum von belichteter und unbe1ichteter 
Seite den Ve r1 auf und das AusmaB der phototropischen Krtimmung 
("BLAAuwsche Theorie"). Daher ist dieses wellenformige Wachstum 
von spateren Autoren immer wieder gemessen worden. 

VOGT beobachtete, wie schon gesagt, ahnliche Lichtwachstums
reaktionen, wie sie BLAAUW fand, bei der Avena-Koleoptile, hat aber 
eine genauere Analyse davon noch nicht gegeben. Es war, abgesehen 
von der Verschiedenartigkeit der Versuchsobjekte, fUr den Vergleich 
mit den von BLAAUW wahrgenommenen Lichtwachstumsreaktionen 
erstens ungtinstig, daB VOGT seine Pflanzen nur senkrecht von oben 
bestrahlte, wah rend BLAAUW vierseitige Seitenbelichtung anwandte. 
Immerhin dtirfte sich der dadurch bewirkte geringere LichtgenuB 
der von oben beleuchteten Koleoptilen nach dem auf S. 239 Gesagten 
erst bei Bestrahlungen mit hoheren Energieintensitaten und Energie
mengen starker auswirken. 

Ein zweiter, mehr nachteiliger Umstand war, daB VOGTS Pflanzen 
unter dem EinfluB einer dauernden, von dem Beobachtungslicht her
rtihrenden, schwachen Rotbeleuchtung standen (1. c., S. 207), die 
nach S. 234 wahrscheinlich Thermowachstumsreaktionen verursacht 
hatl. Drittens kam noch hinzu, daB das Wachstum der VOGTschen 
Koleoptilen schon an sich relativ inkonstant war (vgl. S. 229, Anm.). 

Aile diese Faktoren sind nun nach BLAAUW (I, 1918, S. 196) als 
Ursache dafUr anzusehen, daB VOGT erst bei relativ hohen Belichtungen 
(2880 MKS) tiberhaupt den Beginn der Lichtwachstumsreaktion fest
stellte. [FILZER (1929) fand spater - gleichfalls bei achsenparalleler 
Beleuchtung - schon bei 255 MKS Reaktionen!] Diese Tatsache 
macht es aber wiederum erklarlich, daB VOGT im Gegensatz zu 

1 SoIche Thermowachstumsreaktionen sind wohl auch bei den Versuchen 
VOGTS mit sehrhohen Beleuchtungsstarken vorhanden (1. c., S. 216, Tabelle 9), 
was VOGT auch seIber vermutet (1. C., S.2I8). 
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BLAAUW das Bestehen eines unmittelbaren Zusammenhanges zwischen 
Lichtwachstumsreaktion und phototropischer Krummung als un
wahrscheinlich ablehnte (1. c., S. 240). 

Von groBerer Bedeutung sind VOGTS Untersuchungen nun aber 
dadurch, daB er auch wahrend langerer Zeit (2-4 Tage) in groBeren 
Zeitintervallen (12 Stunden) beobachtet hat. So konnte er namlich 
feststellen, daB durch die Lichteinwirkung eine Verkurzung der groBen 
Wachstumsperiode (vg1. SACHS 1872) und damit eine allgemeine Ver
ringerung der Endlange des Organs verursacht wurde. 

SIERP (1918) fuhrte die Versuche VOGTS fort und untersuchte den 
LichteinfluB auf die groBe Wachstumsperiode noch genauer. Auch 
er bediente sich einer Beleuchtung senkrecht von oben. Die Licht
wachstumsreaktionen, die er fand, waren im wesentlichen von der
selben Art, wie sie VOGT gesehen hatte. Doch konnte SIERP auch 
zeigen, daB das Wachstumsmaximum der Lichtwachstumsreaktion 
unabhangig von dem Maximum der groBen Periode auftritt. 

So kam daher SIERP zu folgender Nomenklatur: Die Licht
wachstumsreaktionen, die er fand, nannte er die p rim are Wi r k u n g 
des Lich tes. Den EinfluB des Lichtes auf die groBe Periode nannte 
er die sekundare Wirkung des Lichtes (1918, S. 717; vg1. dazu 
auch BLAAUW I, 1918, S. 195). 

1m Jahre 1920 gibt dann ZOLLIKOFER fur rotes Licht eine Licht
wachstumsreaktion von ahnlichem Typus an, wie ihn SIERP fur weiBes 
Licht gefunden hatte. 

1921 veroffentlichte SIERP weitere Untersuchungen tiber die 
Lichtwachstumsreaktionen. Jetzt arbeitete er anfangs mit wesentlich 
geringeren Belichtungen (50-3000 MKS) als in seiner I. Arbeit; sie 
waren von der GroBe, wie sie zum Erzielen starker I. + -photo
tropischer Krummungen notwendig sind (vg1. S. 256). AuBerdem 
gebrauchte er nunmehr auch zweiseitige antagonistische Bestrahlung. 
Sehr auffallend ist, daB er dabei gar nicht das etwa 20-25 Min. 
nach Belichtungsbeginn auftretende erste, kurz wahrende Wachs
tumsminimum beobachtete, das man schon aus den Zahlen seiner 
I. Arbeit (1918) und auch aus den Daten VOGTS (I, 1915) ableiten 
kann. Vielmehr stellte er sofort eine Wachstumssteigerung fest. 
Diese beruht vielleicht nach BERGANN (I, 1930, S. 710) auf einer 
geringen, durch die Belichtung hervorgerufenen Warmewirkung 
(Thermowachstumsreaktion; vg1. I, S.489). 

Das erste Wachstumsminimum fand SIERP dann erst nach 40 Min. 
auftreten. Bei groBeren Beleuchtungsmengen als 3000 MKS beob
achtete er aber gleichfalls das Wachstumsminimum nach 25 Min. 

Nun analysierte SIERP die wahrgenommenen Lichtwachstums
reaktionen genauer und kam zu der Ansicht, daB sie aus 2 Kom
ponenten zusammengesetzt seien, unabhangig von dem EinfluB 
der groBen Periode. Es fiel ihm auf, daB alle seine Lichtwachstums-
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Reaktionskurven ziemlich kurze Wellenzuge aufwiesen, die aber eine 
Tendenz zum Steigen oder Fallen hatten. (Ein iihnliches Bild etwa, 
wie es in der Akustik eine die Schwingungen eines Grundtones mit 
scinen Obertbnen wiedergebende Kurve aufweist.) 

Die kurzen Wellenzuge (Abb. 2), deren Maximum und Minimum 
etwa 30 Min. auseinanderliegt, hat SIERP nicht mit einem besonderen 
~amen belegt. Er spricht 
cinfach von der "Wellen
linie" (1921, S. ISS, 160 
u. a. 0.). Die durch das 
Steigen und Fallen der 
Knotenpunkte der kur
zen Wellen gebildeten 
langen Wellenzuge 100 
(Abb. 3) nannte er die M,7j.K.I7<:s;r. -+-+----11---+-+-+----11---1 

sekundiire Wirkung des 
Lichtes (1. c., S.152). 

Vergleichen wir diese .~2l7'00>-t---t---t---t---+---+---+---+----l 
neue Terminologie mit MKS 

der auf S. 224 erwiihnten 
der I. Arbeit von SIERP 

'100 
(19IS), so sehen wir, daB MKS 

800 
MKS 

SIERP 1921 als sekundiire 
Wirkung des Lichtes 
etwas ganz anderes be
zeichnet als 1915. 1921 
wird damit eine lang
wellige Komponente der 
Lichtwachstumsreaktion 1,i7ooo;7,.t--t--t--t--t--t--t--t---1 Mf(S. 
belegt, 1915 aber der all-
gemeine EinfluB des Lich-
tes auf die groBe Periode. 300 

1m u brigen is t S IE RP N.~'J(.;7,.s.~. ---l.--6i±'();:----l.--12.LO~--l.--:1,;-;!,80;;;-----L-2~'IO Min. 

(1921, S. 161) der An
sicht, daB fur das Ent
stehen der phototropi
schen Krummung ledig-

Abb. 2. Analytische Zerlegung der Lichtwachstumsreaktionen 
der Avena-Koleoptile nach SIERP (1921). Die kurze Reaktion 

oder "WellenlinieH SIERPS. 

lich die langen Wellenzuge von Bedeutung sind. Der EinfluB des 
Lichtes auf die groBe Periode macht sich hochstens nur bei in ein
seitigem Dauerlicht erhaltenen Krummungen in deren Au sma B 
geltend (192 I, S. 166), eine Tatsache, die sich auch aus Tabelle I 
von ARISZ (1915, S. 62) ergibt. 

In den folgenden Jahren bis 1926 sind von verschiedenen Autoren Unter
suchungen tiber Lichtwachstumsreaktionen publiziert worden, doch haben 
diese nichts grundsatzlich Neues ergeben. Wir wollen daher darauf nur im 
Interesse der Vollstandigkeit etwas eingehen. 

Ergebnisse der Biologie X. IS 
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TOLLENAAR-BLAAUW (1921) arbeiteten allein iiber die Lichtwachstums
reaktionen von Phycomyces-Sporangientragern (siehe Teil III). 

LUNDEGARDH (1922) untersuchte bei der Avena-Koleoptile den genaueren 
Verlauf von ersten positiv-phototropischen Kriimmungen fUr verschiedene 
Lichtmengen, indem er sie an Hand von kinematographischen Serienphotos 
verfolgte. Da "aIle Berechnungen iiber einen Zusammenhang zwischen 
Wachstum und Kriimmung ganz hypothetisch bleiben, solange der Zu
sammenhang zwischen Reizung und Kriimmung unbekannt ist" (1. c., s. 33), 
so maB er auch die Wachstumsreaktion wahrend der Kriimmung. Dieses 
geschah auf die Weise, daB die Verlangerung der Mediane der photographierten 
Koleoptile gemessen wurde. Das Wachstum dieser Mediane betrachtete nun 
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LUNDEGARDH als die zu der be
treffenden Lichtmenge gehorige 
Lichtwachsreaktion. Die derartig 
gefundenen verschiedenen "Licht
wachstumsreakreaktionen" wurden 
dann, nachdem der Lichtabfall in 
der Pflanze gemessen worden war 
(S. 254), so zu zweien miteinan
der kombiniert, daB sich die Licht
mengen , fiir die sie gelten, so 
wie I,ll: I - 5: 1- 50: I verhiel
ten. Das Resultat dieser Dber
legungen war, daB die phototropi
sche Kriimmung n i c h taus den 
selbstandigen Wachstumsreaktio
nen derverschiedenen Koleoptilteile 
(Licht- und Schattenseite) erklart 
werden kann, wenn auch gewisse 

000 3 
i1. .If5: 60 120 180 Z'f 01'fJf7. andere Kausalbeziehungen vorhan

den sein mogen (1. c., S. 41; vgL 
auch S. 266, 291 dieser Arbeit). Abb. 3. AnaJytische ZerJegung der Lichtwachstums

reaktionen der Avena-Koleoptile nach SIERP (1921). 
Die lange Reaktion oder "sekundare Lichtwirkung" 

SIERPS. 

RENNER (1922) verglich in seinen, 
schon 1916 ausgefUhrten Unter
suchungen das Wachstum nach all-
seitiger Bestrahlung (d. h. in diesem 

Fall die Lichtwachstumsreaktion!) mit dem beiderseitigen Wachstum, das 
beim, Erreichen einer bestimmten phototropischen Kriimmung festzustellen 
war, und zwar mit Hilfe folgender Beleuchtungsmethode: Das theoretisch 
vorhandene Wachstum der Lichtseite bei einseitiger Bestrahlung wurde gleich
gesetzt dem tatsachlich beobachteten Wachstum bei doppelt antagonistischer 
Belichtung, wobei das Licht einer Lichtquelle durch 4 Spiegel auf die Kole
optile projiziert wurde. Entsprechend wurde das theoretische Wachstum 
der Schattenseite mit einem Wachstum verglichen, das man erhielt, wenn 
die 4 Spiegel durch 4 Stiicke weiBes, weniger gut reflektierendes Schreib
papier ersetzt worden waren. Die mikroskopisch durch Beobachtung der 
seitlichen Spitzenlage genau verfolgte phototropische Kriimmung, an deren 
AusmaB die theoretischen Folgerungen gepriift werden sollten, wurde mittels 
antagonistischer, ungleicher Bestrahlung dadurch erhalten, daB einerseits 
ein Spiegel, andererseits ein Stiick weiBes Papier das Licht auf die Pflanze 
warf. RENNER fand auf diese Weise, daB die aus den Lichtwachstums
reaktionen der Licht- und Schattenseite ermittelte theoretische photo
tropische Kriimmung nur teilweise mit der wirklichen phototropischen 
Kriimmung iibereinstimmte, und daB die Lichtwachstumsreaktion nur zum 
kleineren Teil fUr die Kriimmung "ausgeniitzt" wird (1. c., S. 452). Trotzdem 
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ist er nicht der Ansicht, daB das Verhalten der Avena-Koleoptile gegen 
BLAAuws Theorie spricht. 

BRAUNER (1922) setzte die Versuche RENNERS hinsichtlich der An
wendung verschiedener Lichtmengen in groBerem MaBstabe fort, verglich 
jedoch nur die Lichtwachstumsreaktion der Vorderseite mit der Kriimmung. 
Bei schwachen Belichtungen, z. B. 200 MKS wies der Kriimmungsverlauf 
wahrend der ersten 90 Min. nach Belichtungsanfang im wesentlichen das 
Spiegelbild der Wachstumskurve auf, so daB "die Lichtwachstumsreaktion 
auch quantitativ, wenigstens der GroBenordnung nach, der Lichtkriimmung 
entspricht" (1. c., S.514). Bei groBeren Lichtmengen (z. B. 50000 MKS) 
uIld besonders Dauerlicht war das aber nicht der Fall. Auf Grund seiner 
Versuche kommt schlieBlich BRAUNER, abnlich wie LUNDEGaRDH (1922) zu 
folgender Ansicht (1. c., S. 527): "Wir konnen zwar im allgemeinen Oberein
stimmung zwischen Wachstum- und Kriimmungsverlauf feststellen, doch ist 
fast in jedem Fall eine gewisse Einschrankung notwendig: gegen Ende des 
Versuches, also etwa 60 Min. nach erfolgter Belichtung wird die Symmetrie 
der Kurven ungenau, und zwar stets im selben Sinn: die beobachtete Kriim
mung ist groBer, als es nach dem Gang der Wachstumsreaktion zu erwarten 
war." 

In demselben Jahr publizierte auch noch KONINGSBERGER (1922) eine 
Arbeit iiber Lichtwachstumsreaktionen und phototropische Kriimmungen, 
in welcher der Zusammenhang zwischen beiden Erscheinungen daraus 
erschlossen wird, daB die spektrale Empfindlichkeitskurve sowohl von der 
Lichtwachstumsreaktion (ausgedriickt durch die GroBe der Hemmung des 
Gesamtwachstums in den verschiedenen Spektralbezirken) als auch von der 
phototropischen Kriimmung weitgehend groBe Obereinstimmung aufweisen. 
Diese Parallelitat konnte spater BERGANN (I, 1930, S. 707, 720) bestatigen. 

In demselben Jahre macht auch noch VON GUTTENBERG (I, 1922, S. 188) 
einige theoretische Bemerkungen iiber die Giiltigkeit der BLAAuwschen 
Theorie. Er steht ihr skeptisch gegeniiber, hauptsachlich weil seiner Ansicht 
nach die Tatsache, "daB in den direkt beleuchteten Zellen photochemisch 
entstandene Stoffe einseitig nach abwii.rts wandern und da die Wachstums
hemmung herbeifiihren", dazu fiihrt, eine "Licht"wachstumsreaktion im 
Dunkeln anzunehmen. Dies ware aber eine Auffassung, "die sich dann kaum 
mehr von der der meisten iibrigen Autoren unterscheidet, die einen photo
chemischen ProzeB als Ausgangspunkt und eine Wachstumsregulation als 
Endglied der phototropen Reizkette ansehen". 

1923 erscheint eine Publikation von TOLLENAAR iiber Lichtwachstums
reaktionen von Helianthus-Hypokotylen, Phycomyces-Sporangientragern und 
Sinapis-Wurzeln, sowie eine Arbeit von ULEHLA-MoRAVEK iiber die Licht
wachstumsreaktion der Hyphen von Basidiobolus ranarum. Auf beide Stiicke 
gehen wir erst in Teil III genauer ein; hier sei nur kurz erwii.hnt, daB 
TOLLENAAR ebenso wie SIERP (vgl. S. 239) bei Phycomyces gleichfalls eine 
Dunkelwachstumsreaktion wahrnahm, und daB ULEHLA-MoRAVEK bei 
Basidiobolus zwar Lichtwachstumsreaktionen, jedoch keine phototropischen 
Kriimmungen beobachten konnten. 

Es folgen nunmehr Studien von SEUBERT (I, 1925) und BURCKHARDT 
(1926). Die SEUBERTsche Arbeit, welche sich hauptsachlich mit der Frage 
nach der Bedeutung der Wachstumsregulatoren fiir Wachstum und Kriim
mung der Koleptile beschii.ftigt, haben wir schon beiUiufig in I, S. 374 be
sprochen. SEUBERT kommt im iibrigen hinsichtlich des Phototropismus zu 
etwa folgendem SchluB (1. c., S. 82, 87): Beim normalen phototropischen 
ProzeB entstehen in der Spitze der Koleoptile fortwahrend Stoffe von enzy
matischem Charakter, die den Wachstumsregulatoren ii.hnlich sind, auBerdem 
aber selbst lichtempfindlich sind, also durch die Beleuchtung je nach deren 

15* 
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Dauer und Intensitat abgeschwacht oder verstarkt werden. Gleichzeitig 
flieJ3en aber diese Stoffe in ungleicher Konzentration von der Spitze ab und 
veranlassen dadurch auch in den basalen Teilen Knlmmungen. Dieselben 
Stoffe waren also Perzeptoren und Duktoren der phototropischen Induktion. 

BURCKHARDT (1926) untersucht hauptsachlich die Frage, inwieweit die 
bei Belichtungen mit 3000 bzw. 22500 MKS auftretenden Kriimmungen, 
welche in das Zwischenstadium zwischen 1. positiver und 1. negativer 
Kriimmung bzw. direkt zur 1. Kriimmung gehoren (siehe S. 256), von der 
Zusammensetzung des Produktes ] . t bzw. E . t (vgl. S. 217) der Energie
menge abhangig sind, und ob dabei die Produktregel giiltig istl. Er studiert 
zu diesem Zweck besonders die kleinen Oszillationsbewegungen, welche 
innerhalb der ersten 90 Min. nach der einseitigen Bestrahlung auftreten, und 
findet dabei, daJ3 die GroJ3e der Gesamtspitzenabweichung eine periodische 
Funktion von t ist. Mit anderen Worten: "Bei konstanter Reizmenge hangt 
Form und GroJ3e der Reaktion weitgehend von der Zusammensetzung des 
Energieproduktes ab." Dieses besagt, daJ3 der Ve rl auf der Reaktion nicht 
der Produktregel unterliegt (vgl. S. 260). 1m iibrigen ist BURCKHARDT 
der Ansicht, daJ3 der periodische Verlauf der Kriimmung, also die Oszilla
tionen, durch Konzentrationsverschiedenheiten der Wachstumsregulatoren 
und Permeabilitatsanderungen, welche zeitlich verschieden eintreten, bedingt 
sind 2. Weder BURCKHARDT noch SEUBERT haben aber eine experimenteH
quantitative Nachpriifung ihrer den Phototropismus betreffenden theore
tischen Folgerungen vorgenommen. 

1926 gibt femer PISEK Daten iiber das Verhaltnis zwischen Wachstum 
und Kriimmung an, und zwar wendet er partie lIe (meist Spitzen-)Beleuchtung 
bei seinen Versuchen an. Vor aHem legt er auf die bei sich kriimmenden 
Koleoptilen vorhandene Wachstumsdifferenz zwischen Licht- und Schatten
seite Wert, die er aus den experimentell beobachteten Kriimmungen nach 
der Gleichung von I, S. 484 bestimmt. Er maJ3 dann das in antagonistischem 
vergleichbarem Lichte vorhandene Lichtwachstum und auch das Dunkel
wachstum in groJ3eren Abstanden, fand jedoch keinen Unterschied zwischen 
beiden. Hieraus schloJ3 er, daJ3 die Lichtwachstumsreaktionen nicht in der 
Lage sind, das AusmaJ3 der phototropischen Kriimmung zu erklaren. 

Zu einem ahnlichen SchluJ3 kommt auch BEYER (1926), welcher zeigte, 
daJ3 dekapitierte Koleoptilen einige Zeit nach der Dekapitation wohl wieder 
eine Lichtwachstumsreaktion ausfiihren, jedoch keine phototropische Kriim
mung aufweisen (zur Erklarung dieser Erscheinung siehe Teil III). 

Nomenklatorisch wichtig ist nunmehr eine kiirzere Arbeit von 
F. W. WENT (1925), worin dieser zeigt, daH die langeren Wellen der 
Lichtwachstumsreaktion (siehe S. 236) allein in der Spitze, die 
kiirzeren dagegen im subapikalen Teil der Koleoptile induziert werden. 
Ersteres hatte iibrigens auch schon SIERP (1921, S. 158) durch An
wendung von partieller Bestrahlung wahrscheinlich gemacht. Infolge
dessen nannte WENT die langeren Wellen die S pit zen -, die kiirzeren 
Wellen die Basisreaktion (vgl. aber dazu das unten Gesagte). 

In seiner spateren Arbeit (I, 1928) iiber "Wuchsstoff und Wachs
tum", welche schon in Teil I eine eingehende Beriicksichtigung 

1 Eine negative Endreaktion hat BURCKHARDT jedoch bei keiner Produkt
zusammensetzung beobachten konnen. 

2 Bei kleinen Lichtintensitaten solI eine Verringerung der \Vachstums
regulatoren, bei groJ3eren dagegen mehr eine Permeabilitatserhohung auf
treten, die ihrerseits zu einer VergroJ3erung des Turgordruckes fiihrt. 
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erfahren hat, beweist dann F. W. WENT in bezug auf das VerhaJtnis 
zwischen Lichtwachstumsreaktion und phototropischer Krtimmung, 
daB die Verringerung der Wuchsstoffabgabe bci einer bestimmten 
allseitigen Bclichtung viel kleiner ist als der Unterschied in den 
Auxinmengen, welche man nach einer entsprechenden e ins e i t i g e n 
Bestrahlung an Licht- und Schattenseite VOn der Spitze auffangen 
kann (vgl. I, S. 375, 478). Es bestande demnach zwischen Licht
wachstumsreaktion und phototropischer Krtimmung kt:ine qua n t i
tative Ubereinstimmung. 

Die grtindlichste, monographieartige Studie tiber die Licht
wachstumsreaktionen wurde inzwischen VOn VAN DILLEWI]N (1927) 
publiziert. Dieser Autor konnte die Ergebnisse SIERPS tiber die beiden 
Komponenten der Lichtwachstumsreaktion besbitigen und nannte 
nunmehr die superponierten kurzen Wellenztige einfach kurze 
Reaktion, die supponierten langen Wellen lange Reaktion (1927, 
S. 343). Die Benennung F. W. WENTS behiclt er nicht bei, weil sich 
bei genauerer Untersuchung ergab, daB die beiden Komponenten 
doch nicht streng in Spitze oder Basis lokalisiert sind. Die Wirkung 
des Lichtes auf die Endlange wird Von VAN DILLEWI]N nicht weiter 
behandelt; hier sei nur erwahnt, daB beide, die kurze und die lange 
Reaktion, nicht direkt mit dieser Art von LichteinfluB verbunden sind. 

Seit dem Erscheinen der Arbeit VAN DILLEWIJNS sind dann noch folgende 
Untersuchungen veroffentlicht worden: 

PISEK (1928) erweitert seine friiheren Untersuchungen, indem er ahnlich 
wie 1926 wieder Wachstums- und Kriimmungsversuche bei alleiniger Spitz en
bestrahlung ausfiihrt, was indessen fUr die von ihm benutzten Energiemengen 
mit relativ geringen Lichtintensitaten einer Totalbestrahlung gegeniiber 
kaum einen Unterschied ausmacht (S. 238, 275 f.). Er kommt nunmehr zu der 
gleichen Anschauung wie BRAUNER (1922), die sich, wie wir schon sahen, 
so formulieren laBt, daB zwar eine gewisse Verbindung zwischen Lichtwachs
tumsreaktion und phototropischer Kriimmung besteht, die quantitative 
Beziehung zwischen beiden Phanomenen aber nicht annahernd hinreicht, 
urn aus der GroBe der Lichtwachstumsreaktion "die GroBe der phototropen 
Vergleichsreaktion verstehen zu konnen". 

BEYER (1927/1928) ist wohl der groBte Gegner jeden Zusammenhanges 
zwischen Lichtwachstumsreaktion und phototropischer Kriimmung. In 
seinen beiden Arbeiten untersucht er das Lichtwachstum bei einseitiger und 
allseitiger Belichtung von 1-2 Stunden Dauer sowie das gleichzeitig und vor
her vorhandene Dunkelwachstum. Er teilt namlich ein moglichst homogenes 
Pflanzenmaterial von gleicher Lange und Wachstumsgeschwindigkeit 1 in 
drei Serien ein, miBt von allen dreien zunachst das Dunkelwachstum und 

1 Dieses, von der "Utrechter Schule" von jeher angewandte Prinzip, 
nur ein ausgesuchtes und gleichartig wachsendes Pflanzenmaterial fUr 
Wachstums- und tropistische Versuche zu verwenden, ist nicht immer von 
den verschiedenen Autoren geniigend beachtet worden. Am meisten sind 
wegen der Nichtberiicksichtigung dieses Umstandes die Versuche von PISEK 
(1926) angegriffen worden. An sich ist diese Kritik wohl berechtigt, doch 
wissen wir heute, daB PISEK trotzdem im allgemeinen zu richtigen theore
tischen Folgerungen gekommen ist. 
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bestrahlt. dann eine Serie einseitig, eine zweite antagonistisch mit derselben 
Beleuchtungsstarke, wahrend die dritte Serie inzwischen im Dunkeln ver
bleibt. Dabei stellt er, wie alle iibrigen Autoren, die Wachstumsmessungen 
verrichtet haben, die bekannte Diskrepanz zwischen Lichtwachstum, Dunkel
wachstum und beiderseitigem Kriimmungswachstum fest. 

1929 publiziert dann BUNNING eine ganz kurze Arbeit iiber Versuche, 
bei denen er an Koleoptilen mit langshalbierten Spitzen sieht, daB fiir eine 
normale Lichtwachstumsreaktion der Zusammenhang beider SpitzenhlUften 
nichtgestort sein darf, ahnlich wie das schon BOYSEN-JENSEN (1928) fiir 
die phototropische Kriimmung behauptet hatte. Man darf daher, wie 
BUNNING meint, aus der Lichtwachstumsreaktion einer allseitig belichteten 
Pflanze noch nicht schlieBen, daB eine einseitig bestrahlte Koleoptile dieselbe 
Lichtwachstumsreaktion ergibt. Lichtwachstumsreaktion und Kriimmung 
hangen zwar durchaus zusammen, so daB BLAAUWS Grundgedanke nach 
Bt.TNNING richtig ist, doch laBt sich die Kriimmung nicht direkt aus der 
Lichtwachstumsreaktion erklaren. 

In demselben Jahre stellt FILZER (1929) wieder dieselbe Frage und unter
sucht sie, indem er das Wachstum der gekriimmten Pflanze durch ver
groBerte Projektion und Nachzeichnen und Messen mittels Millimeterrades 
miBt, das Wachstum bei der Lichtwachstumsreaktion aber wie iiblich im 
Mikroskop beobachtet. FILZER gebraucht iiberdies fast ausschlieBlich wie 
VOGT (1915), SIERP (1918) und LUNDEGaRDH (1919, 1921) achsenparaHele 
Beleuchtung, und zwar zur Induktion der Kriimmung halbseitig (derart, 
daB nur eine Halfte der Spitze bestrahlt wird). Es gelang FILZER, schon 
bei 255 MKS lange, und von 1700 MKS ab kurze Lichtwachstumsreaktionen 
zu beobachten. Kriimmungen fand er dagegen erst von etwa 1000 MKS ab 
auftreten (l. c., S. 446), bei 850 MKS aber noch nicht, obwohl diese Be
lichtung, einseitig achsenparaHel gegeben, wohl eine Lichtwachstumsreaktion 
induzierte. FILZER schlieBt den experimentellen Teil seiner Arbeit (l. c., S. 471) 
mit folgender Konklusion: "Trotzdem also die Lichtwachstumsreaktion 
(wenigstens in ihrer kurzen Form) an der Kriimmung teilnimmt, ist sie doch 
nur eine Komponente der Kriimmung und addiert sich zu einem anderen 
ProzeB, der innerhalb des untersuchten (Belichtungs-) Gebietes mit wachsen
der Reizmenge an Bedeutung gewinnt." Auf S. 266, 289f. und in dem Ab
schnitt iiber die primaren Prozesse beim Phototropismus in Teil III werden 
wir sehen, daB sowohl Lichtwachstumsreaktion als auch PhototropisllluS, so 
wie sie FILZER beobachtet hat, auf dieselbe Lichtwirkung zuriickgefiihrt 
werden konnen. In Teil III werden wir auch die spateren, von FILZER (1931) 
veroffentlichten Untersuchungen, die zum Teil eine fiir die Theorie wichtige 
Erganzung seiner friiheren Experimente bringen, naher besprechen. 

In dieser Zeit (1929, 1930, 1931) beginnt CASTLE mit seinen Arbeiten iiber 
die Lichtwachstumsreaktion und weiter auch den Phototropismus der 
Phycomyces-Sporangientrager, die wir aber, ebenso wie die entsprechenden 
Arbeiten von OORT (1931) und WIECHULLA (1932) erst in Teil III zu behandeln 
haben, da sie iiber die hier in bezug auf Avena zur Diskussion stehenden 
Probleme keinen naheren AufschluB ergeben. 

Auf die von BERGANN (I, 1930) ausgefiihrten Untersuchungen iiber die 
Lichtwachstumsreaktionen in weiBem und vor aHem farbigen Licht von 
2 - 3stiindiger Dauer kommen wir nachher auf S. 241 naher zu sprechen. 
Es sei hier nur erwahnt, daB BERGANN aus denselben Griinden wie KONINGS
BERGER (1922) der Ansicht ist: "daB Lichtkriimmung und Lichtwachstum 
parallele V organge sind: j e groBer der (phototropische) Reizwert eines 
(Spektral-)Bezirkes, desto starker die von ihm bewirkte Wachstumsreaktion" 
(l. c., S. 720). 
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SchlieBlich erscheinen 1931, 1932 und 1933 noch 3 Arbeiten von CHOLODNY 

iiber Lichtwachstumsreaktion und Phototropismus. Es wird hierin, ahnlich 
wie in einer schon friiher erschienenen Publikation (I, 1930) ausgefiihrt, 
daB, abhangig von der Weise, wie das Licht einer Koleoptile zugefiihrt wird, 
bestimmte Lichtwachstumsreaktionen auftreten oder auch ausfallen, 
obwohl bei einseitiger, entsprechender Bestrahlung stets Kriimmungen 
entstehen, so daB zwischen der sog. Lichtwachstumsreaktion und dem 
Phototropismus wohl kaum ein ursachlicher Zusammenhang bestande. Auf 
S.291 werden wir diese Versuche genauer betrachten und dabei sehen, was 
fUr einen Komplex von Faktoren sie enthalten. 

Wenn wir von den die Phycomyces-Sporangientrager betreffenden 
Arbeiten absehen, so erortern also alle, soeben genannten Autoren 
das Problem, ob durch ein bestimmtes, ungleiches wellenformiges 
Wachstum von belichteter und unbelichteter Seite eine Erkhirung 
des Ve r I auf seiner phototropischen Krtimmung gegeben werden 
kann. Aus Feststellungen der Endlange nach einer bestimmten Zeit 
ist das deshalb nicht moglich, weil eine Messung der Endlange von 
belichteten und unbelichteten Pflanzen nach Z. B. 2 Stun den hochstens 
nur das AusmaB der Krtimmung nach 2 Stunden ergeben kann, 
nie jedoch etwas tiber den Ve rl auf des ganzen Kriimmungsvorganges 
aussagt. 1m folgenden werden wir nun sehen, daB die Analyse der 
(Auxin-)Prozesse, welche bei einer Belichtung auftreten, sehr wohl 
eine Erklarung der von den verschiedenen Autoren gefundenen Dis
krepanzen ermoglicht. 

p) Nomenklatur der Lichtwirkungen. Kehren wir nunmehr 
wieder zu unserem Ausgangspunkt, der Frage nach der Nomenklatur 
der Lichtwirkungen auf das Wachstum, zuriick, so kommen wir mit 
R iicksich t darauf, daB anderenfalls die in Teil I I I naher zu besprechende 
BLAAuwsche Theorie des Phototropismus gar keine Berechtigung mehr 
hatte, schlief3lich zu der folgenden, am besten fundierten Terminologie: 

Die Wirkung des Lichtes auf das Wachstum laBt sich in 2 Teile 
zerlegen: 

1. Die u. a. von SIERP (1918) angegebene sekundare Wirkung 
des Lichtes. Diese sekundare Wirkung kann durch Messung von 
Langenunterschieden zwischen belichteten und unbelichteten Pflanzen
teilen festgestellt werden und auBert.sich u. a. in deren ungleichen 
Endlangen. Die sekundare Wirkung des Lichtes erklart nur das fiir 
einen bestimmten Zeitpunkt giiltige AusmaB der phototropischen 
Kriimmung. 

2. Die primare Wirkung des Lichtes. Diese primare Wirkung 
kann durch Messung der Wachstumsgeschwindigkeit in k u r zen Inter
vallen festgestellt werden und auBert sich dann durch wellenfarmiges 
Wachstum, die Lic h twac hs tumsreaktionen. 

Das wellenformige Wachstum laBt sich dann weiterhin 
a) in eine Komponente mit kurzer Wellenlange = kurze Licht

wachstumsreaktion, und 
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b) in eine Komponente mit langer Wellenlange = lange Licht
wac hs turns reaktio n zerlegen. 

Die primaTe Wirkung, d. h. die Lichtwachstumsreaktionen sollen 
nach BLAAUW AusmaB und zei tlichen Verlauf der photo
tropischen Kri.immung erklaren (vgl. hierzu die Ausfi.ihrungen auf den 
vorhergehenden Seiten 223 f.). 7 

2. Die sekundare Wirkung des 
L i c h t e s auf d a s G e sam tw a c h stu m 

(groBe Periode.) 
a) "WeiBes" Licht. Uber die Ein

wirkung "weiBen" Lichtes auf die Ge
samtentwicklung der Avena-Koleoptile 
findet man Daten bei SIERP (1918), 
SIERP-SEYBOLD (I, 1926), SILBER
SCHMIDT (I, 1928) und HAMADA (1931). 
Mit der Koleoptile von Triticum vulgare 

J 'I 5 6 7 

Abb. 4. \Virkung von Dauerlicht verschiedener Intensitat, 
senkrecht von oben gegeben, auf die jeweilige Wachstums~ 
geschwindigkeit der Avena-Koleoptile nach SIERP (1918). 

a: B ~ 0 (Dunkelheit) c: B ~ 16 MK 
b: B~1l\lK d: B~500-810MK 

e: B ~ 4000 l\lK. 
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Abb.5. Vergleich des Wachstumsverlaufes 
derAvena-Koleoptile beiLicht und Dunkel

heit nach SILBERSCHMIDT (I, 1928). 

hat JACOBI (19II) gearbeitet, doch ergeben ihre Resultate keinen 
Unterschied gegeni.iber Avena. 

SIERP schlieBt aus den von ihm gefundenen Werten (Abb.4). 
daB bei zunehmender Dauer der Bestrahlung die Wachstums
geschwindigkeit im Lichte zunimmt, die Wachstumsperiodc 
aber stark verki.irzt wird. Daher lasse sich die bekannte Tatsache der 
groBeren EndEinge von etiolierten Pflanzen (siehe dazu I, S.495, 
Abb. 47 nach) auf eine langer andauernde Wachstumsperiode, n i ch t 
aber etwa auf ein schnelleres Wachs tum zuri.ickfi.ihren. 

Aus den Kurven SILBERSCHMIDTS (Abb. 5) und HAMADAS (Abb. 6) 
sieht man aber, daB der Sachverhalt ein wenig anders ist. Die 
"erhohtc Wachstumsgeschwindigkeit" der bestrahlten Pflanzen kann 
darauf zuri.ickgefi.ihrt werden, daB diese, solange sie sich noch im 
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aufsteigenden Ast der groBen Periode befinden, vic! eher als 
unbelichtete Pflanzen cine hohere Wachstumsgesch\vindigkeit haben1 . 

Wenn man dann wie SIERP nach Halbtagen beobachtet, so ist 
in der Tat die in dieser Zeit erhaltene Verlangerung der be
lichteten Koleoptilen groBer als die der etiolierten. Im iibrigen 
aber wachs en die belichteten Pflanzen in jedem Zeitpunkt ihrer 
Entwicklung entweder langsamer, oder hochstens ebenso schnell 
wie unbelichtete zur Zeit ihres maximalen Wachstums. 

Zu einem ahnlichen Resultat kommt fiir das Wachstum von 
Ginkgo biloba - Stengeln 
iibrigens auch v AN B UR- em 

10 
KOM (I, 1913, S. 178). 

9 
Dieser stellte hier fest, 
daB die groBere Endlange 8 

von Schattenstengeln nur 7 

zum kleineren Teil auf 6 
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erhohter Wachstums
geschwindigkeit beruht, 
hauptsachlich aber da
durch zustande kommt, 
daB jeder Stengelteil einer 
im Schatten befindlichen 
Pflanze eine zeitlich ver
langerte Wachstumsperi
ode und damit eme 
langere Wachstumszone 
aufweist. 

Abb. 6. \Yachstumsverlauf der Avena-Koleoptile, wenn sie 
D ~ nicht bestrablt, 
a = im Alter von 51 Stunden } 30 Min. lang VOn aben mit 
b = im Alter von 66 Stunden 1260 MK bestrahlt worden 
c = im Alter von 78 Stunden war. 

(Nach HAMADA I93I. S.2I3.) 

Ob ferner bei noch 
hoheren Bestrahlungsintensitaten bei den Versuchsobjekten VAN 

BURKOMS die Wachstumsgeschwindigkeit nicht doch erheblich 
abgenommen haben wiirde, vorausgesetzt, daB sie unbeeinfluBt 
von anderen Faktoren hatte untersucht werden konnen, ist nicht 
ausgeschlossen, jedoch wohl nur schwer festzustellen. Im Gegen
satz zu der chlorophyllfreien, ein Endorgan darstellenden Avena
Koleoptile, wo die Lichtwirkung rei n zu beobachten ist, kann 

1 In diesem Sinne HiBt sich wohl auch am besten die Angabe BERGANNS 
(I, 1930) korrigieren, der allzu weit geht, wenn er fast jede Wachstums
steigerung iiber den urspriinglichen Dunkelwachstumswert nach Belichtung 
auf thermische Einfliisse der zugefiihrten Lichtstrahlung und hierdurch 
bedingte Thermowachstumsreaktionen zuriickfiihrt (s. S. 214). Uberdies fand 
CHOLODNY (1933, S. 556ff.) selbst bei in stromendem Wasser be find lichen 
Avena-Koleoptilen wahrend Dauerbeleuchtung mit ~ 200 :YIK ein uber das 
Dunkelwachstum hinausgehendes, zur Lichtwachstumsreaktion gehorendes 
Wachstumsmaximum, obwohl hier doch sicherlich keine thermischen Ein
fliisse vorgelegen haben. 
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ja das Lichtwachstum jener Stengelorgane unter Umstanden sehr 
wohl durch die stoffwechselphysiologische Wirkung einer etwaigen 
Assimilation, die in den Stengelblattern oder auch den chlorophyll
haltigen Stengelzellen stattfindet, beeinfluBt werden (vgl. dazu BLAAUW 
1915, S. 476; FUNKE 1931; KLEES I, 1917/11, III). Die gegenteiligen, 
an Phaseolus multiflorus-Epikotylen gewonnenen Ergebnisse TRUMPFS 
(1921), "daB mangelnde Chlorophyllbildung und mangelnde Assi
milation direkt in keinem ursachlichen Zusammenhang mit dem 
Etiolement stehen" durfen unseres Erachtens nicht ohne weitere 
Nachpriifung auf altere Stengelorgane ubertragen oder sonstwie zu 
sehr verallgemeinert werden. 

i1) Monochromatische Strahlung. Uber die Einwirkung mono
chromatischen Lichtes auf die Gesamtentwicklung der Avena-Koleop
tile und deren Abhangigkeit von der Wellenlange liegen bisher nur 
wenig Daten vor; nur SIERP hat 1918 bei sehr schwachem rotem 
Licht Wachstums- und EndHingenmessungen nach bestimmter 
Entwicklungsdauer der Pflanzen vorgenommen. 

Schon frtiher beobachtete VOGT (I, 1915, S.250, 255), daB schwaches 
rotes Licht die Wachstumsgeschwindigkeit etwas erh6ht, die Endlange 
dagegen etwas verringert, doch wird in seinen Versuchen nach BERGANN 
(I, 1930, S.700) die Ultrarotstrahlung bzw. deren Warmewirkung von 
EinfluB gewesen sein . .A.hnliche Resultate fand tibrigens JACOBI (1914) auch 
bei Triticum-Koleoptilen, die rotem Lichte von 5 Sek. bis 1/2 Stunde Dauer 
exponiert worden waren. Wurde das rote Licht ausschlieBlich mittels Glas
filter (Durchlassigkeit = 7080 - 6080 A) erzeugt, so war - wohl' infolge 
mangelnder Absorption derWarmestrahlung - die Wachstumsgeschwindigkeit 
oftmals h6her als bei Dunkeikontrollen (1. C., Tabellen 4, 7). Wurde dagegen 
ein Lithiumcarmin-Fltissigkeitsfilter (Durchlassigkeit = 7480-6220 A) ver
wandt, so war die Wachstumsgeschwindigkeit bei den bestrahlten Pflanzen 
immer geringer 1. 

1m tibrigen ist an eine spezifische Wirkung des ultraroten Spektral
bezirkes auf das Wachstum der Gramineen-Koleoptilen wohl kaum zu denken; 
bei anderen Objekten (Solanum lycopersicum) scheint sie aber von JOHNSTON 
'(1932) nachgewiesen zu sein. 

1 JACOBI (1916) beschreibt auch noch Versuche mit Triticum vulgare
."Keimlingen", welche I Min. bis I Stunde lang mit grtinem (5000-4800 A) 
oder blauem Licht « 4800 A) verschieoener Intensitat bestrahlt worden 
waren. Auf die Mangelhaftigkeit dieser Experimente, besonders das sehr 
ungleichmaBige Wachstum der Dunkelkontrollen, hat schon BLAAUW (I, 
1918, S. 190) aufmerksam gemacht. Oberdies lassen sich die Versuchs
ergebnisse nicht recht verwenden, wei! es nicht ersichtlich ist, ob sie sich 
allein auf die Koleoptile oder auf das Wachstum von Koleoptile + Primar
blatt beziehen. Z. B. erwahnt JACOBI auf S. II5, daB "am 9. Tage, wo 
wohl aIle Reservestoffe verbraucht sind, die Pflanze daher das Wachstum 
einstellt, die blau belichtete Pflanze die langste, die grtin belichtete die ktirzeste 
ist", wahrend die Dunkelkontrolle eine mittlere Lange hat. Da wir nun in 
I, S. 516ff. sahen, daB das verftigbare Baumaterial nur einer der ver
schiedenen Faktoren ist, welche das Streckungswachstum von Koleoptilen 
limitieren, so ist wohl anzunehmen, daB sich der eben zitierte Passus mehr auf 
das Wachs tum von Koleoptile + Primarblatt als von Koleoptile allein bezieht. 
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Von DU Buy·NuERNBERGK (I, 1929, S. 619; I, 1929a) ist die Ein· 
wirkung verschiedener Wellenlangen allein in bezug auf das Aus· 
wachsen des Mesokotyls behandelt worden, indem die Versuchs· 
pflanzen nur wahrend einiger 
Stunden und wahrend eines be· 
stimmten Entwicklungsstadiums 
bestrahlt wurden. LANGE (1929) 
hat diese Daten fur rotes Licht 
und kurze Bestrahlungszeiten 
bestatigen konnen. 

Die von DU Buy·NuERNBERGK 
aufgefundenen Tatsachen bestehen 
hauptsachlich darin, daB die kurz· 
welligen Strahlen die EndHi.nge 
sowohl von Koleoptile als auch 
Mesokotyl herabsetzen. Je mehr 
man sich im Spektrum der Warme· 
strahlung nahert, urn so mehr wird 
nur das Mesokotylwachstum ge· 
hemmt, wobei zum SchluB bei aus· Rot 
schlieBlicher Ultrarotstrahlung nur 
noch die Koleoptile auswachst. J e· Dunlrel 
doch hat das eben Gesagte nur dann 
Giiltigkeit, wenn man die Bestrah· 
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lung auf die ersten Entwicklungs
stadien verlegt. Bei langerer Be- 'IJ 
lichtungszeit wachst namlich das aB/. 
Mesokotyl wieder aus. Ahnliche 
Feststellungen hat auch HAMADA 

(1931) gemacht, der aber nur mit 
weiBem Licht bestrahlte, infolge- Gelb 
dessen ebenso wie friiher BEYER 
(1927a) die kombinierte Wirkung 
mehrerer Spektralbezirke auf ein Abb. 7. \\Tachstum von Avena-Koleoptilen bei totaler, 

einseitiger Dauerbelichtung von mehreren Stunden 
naeh NUERNBERGK-nU Buy (1930). Jede Kurve mal beobachtete. 

Spater haben N UERNBERGK- gibt das Waehstum einer Pflanze wieder. 

DU BUY (1930, S. 498ff.) noch Von L ab bestrahlt mit A, 5780A (Gelb), 
J = 1300 Erg/qem sec 

einige Versuche beschrieben, bei Von Lr ab bestrahlt mit A, ~ 6rooA (1M), 

denen das Wachstum von Kole· J = 1300 ErgJqem sec 
11 1 Von Ln ab bestrahlt mit A, ~ 6rooA (Rot), 

optilen, die mit den We en angen J = 3000 Erg/qem sec 

5780 A (Gelb) und ~ 6100 A Von L ab Verdunklung. 

(Rot) wahrend einiger Stunden 
bestrahlt wurden, gemessen wurdc. Die Intensihit war sehr 
hoch, fur 5780 A 1300 Erg/(qcm sec), fur R:; 6100 A auch 1300 
bzw. 3000 Erg/( qcm sec). Ein direkt in die Augen fallender Ein· 
fluB des roten oder gelben Lichtes auf das Wachstum konnte 
bei dies en Versuchen nicht nachgewiesen werden, es sei denn, daB 
durch 5780 A eine sehr geringe Wachstumssteigerung induziert wurde 
(siehe Abb. 7). Ahnlich fand auch LANGE (1929), der mit rotem 
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Licht, dessen Intensitat und Wellenlangenbereich leider nicht genauer 
bekannt sind!, eine fordernde Beeinflussung der Koleoptile
entwieklung, sofern die Bestrahlung nieht langer als 12 Stunden 
ausgedehnt wurde 2. 

Der Naehteil der Versuche von NUERNBERGK'DU Buy, die aller
dings auch mit anderer Fragestellung angestellt worden waren, ist 
fur uns hier der, daB nicht lange genug bestrahlt worden war, und 
aueh nicht die Endlange gemessen worden war. Es ist anzunehmen. 
daB eine etwaige geringe ErhOhung der Wachstumsgeschwindigkeit 
durch gelbes oder rotes Licht nur zeitweise auftritt und dann ent
sprechend dem auf S. 234 Gesagten erklart werden muB. 

In neuester Zeit hat schlief31ich DU Buy (1933, S. 854) die Frage 
untersueht, wic das Wachstum veriauft, wenn man die Koleoptilen 
schon von Beginn der Keimung an bis zum Erreichen der Endlange 
mit verschiedenen Wellenlangen beleuehtet. Aus Tabelle 2 ist ersieht
lich, daB die Endlangen urn so kleiner ausfallen, je kleiner auch die 
Wellenlangen sind. Erganzende Versuehe mit hoheren Energiemengen 
sind aber aueh hier noeh notig. 

Tabelle 2. Endlange von Koleoptile und Mesokotyl bei Avena in 
Abhangigkeit von der Wellenlange des Lichtes bei 

Dauerbestrahlung. 
J = im Anfang p,; 170, spater p,; 80 Ergj(qcm sec) fUr aIle Wellenlangen, 
D = Prozentsatz der Koleoptilen, deren Primarblatt durchgebrochen ist. 

3. Tag 4. Tag 6. Tag 
Lichtfarbe und --~-- -----

I 
WellenHinge in A KOleop-i Meso- Koleop- Meso- D Koleop- Meso- D tile kotyl tile kotyl tile kotyl 

U-Violett . 3660 6 0 22 1,5 4°% 39,5 13,5 100% 
Blau 4360 704 0 23,7 1,5 0% 44,3 18,3 roo °0 

Grtin 5460 6,5 0 24,0 1,5 0% 51,2 19,7 90 ~o 
Rot 6000 8,4 ° 26,6 1,5 0% 4604 

I 
19,6 9°% 

Dunkel. ~ 0 0 12,5 1,5 0% 50,3 22,5 9°% 

3. Die Liehtwachstumsreaktionen als primare Wirkung des 
Lieh tes. 

Nach der historisehen Bespreehung auf S. 222 f. bleibt uns jetzt 
noch ubrig, eine genauere Besehreibung der Liehtwaehstumsreaktionen 
zu geben. Verschiedene analytisehe Einzelheiten und ihre Erklarung 
werden besser spater auf S. 245, 266 und 277 in Verbindung mit 
hierauf bezuglichen Daten der Auxin- bzw. phototropisehen Analyse 
gebraeht werden. 

1 Vielleicht gelten fUr die von LANGE gebrauchten Lithiumcarminfilter 
ahnliche Durchlassigkeitswerte wie fUr die von JACOBI benutzten analogen 
Filter (s. S. 234). 

2 Die gleichfalls mit Belichtung von 2 ~ 3 Stunden Dauer angestellten 
Yersuche BERGANNS (I, 1930) besprechen wir auf S. 241. 
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a) "WeiBes" Licht. Die Besprechung der in "weiBem" Lichte 
erfolgenden Lichtwachstumsreaktionen nehmen wir am besten an 
Hand der Untersuchungen VAN DILLEWIJNS (1927) vor, dessen Arbeit 
auch die Kurven der Abb. 8 und J5. (J(J, 

IO entnommen sind. Die Kurven 
beider Abbildungen sind von uns 
nach den auf S. 210 angegebenen 
Grundsatzen umgezeichnet wor
den; ihre Auswahl erfolgte unter 
Berucksichtigung der fur die Ana
lyse des Phototropismus beson
ders geeigneten Reaktionen. Zur 
besseren Verdeutlichung der durch 
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die Lichtwachstumsreaktionen 
verursachten typischen Wachs
tumsmaxima und -minima gibt 
Abb. 9 noch eine Reproduktion 
der VAN DILLEWIJNschen Origi
nalkurven (I927, S. 347, 375 
und 532). 

~ 1m einzelnen ist dazu folgendes 11 
zu bemerken ; VAN DILLEWIJN be
lichtet seine Pflanzen achsennormal 
dreiseitig mittels dreier Spiegel, die 

II 
,'/ 

I 

in Winkelabstanden von 120° zu
einander urn das Versuchsobjekt an
geordnet sind. Es ist leider aus seinen 
Angaben nicht ganz deutlich zu ent
nehmen, ob die angegebenen MK 
sich auf die gesamte Beleuchtung 

1U.5'e1/ 

St" /, 

V U JU 1h JO 2h JO 

beziehen, die bei jedem Versuch die Abb.8. LichtwachsturnsreaktionenvonAvena-Kole
Koleoptile erhalt, oder ob damit optilen nach VAN DILLEWIJN (1927). Die Kurven 
nur das Licht gemeint ist, welches geben die jeweilige TotalJange der Pflanzen an 
pro Einzelspiegel auf die Pflanze taUt. (siehe auch Abb. 9)· Bei dem Pfeil Beginn der drei

Wir mochten das letztere annehmen, seitigen Totalbeleu::~:,:: ::er~eiBern Licht von 

so daB demnach die von v AN DILLE- "-
I. E ~ 80 MK / (LichtabfalJ 5,3:r)" (Licht. WIJN gegebenen MK-Werte mit 3 zu 2. E ~ IS MK" / 

multiplizieren sind, wenn man die 3. E = 2,sMK/(LichtabfalJ 6 :1)/ abfaIJ32 : I ) 

totale Beleuchtungsstarke ermitteln (Urn die Reaktionen gut erkennen zu konnen, lege 

will, die das Objekt bei einem Ver- man an die Kurven ein [durchsichtiges] Lineal an.) 

such getroffen hat. 

Deutlich ist aus den Kurven, die im allgemeinen keiner weiteren 
Erklarung bedurfen, der Unterschied zwischen der langen und der 
kurzen Lichtwachstumsreaktion zu erkennen. 

Die lange Reaktion erfolgt schon bei sehr kleinen Beleuchtungs
mengen « 25 MKS bzw. < 75 MKS) und besteht aus einer Ver
zogerung, seltener Beschleunigung des Wachstums. Unterhalb 8000 
bzw. 24000 MKS ist nur erstere vorhanden, oberhalb dieses Wertes 
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nur letztere. Allerdings ist diese dann nicht mehr in reiner Form 
erkennbar, da sie von der inzwischen auftretenden kurzen Reaktion 
iiberlagert wird. Das erste Maximum bzw. Minimum der langen 
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Abb. 9. Licbtwachstumsreaktionen von Avena-Koleoptilen nach VAN DILLEWI]N (1927). Die Kurven 
geben die Wachstumsgeschwindigkeit der Pflanzen in ft/min an (siehe auch Abb. 8 und 10). Bei dem 

Pfeil Begion der dreiseitigen Beleuchtung mit weiLlem Licht. 

J. Totalbeleuchtung B = 10 Sek.· 80 MK (L' ht bfall .) 
B = 10 Sek.' 2,5 MK lC a 32.1 

II. Totalbeleuchtung :::~ ~:~:: :~ :~ (Lichtabfall 5,3: I) 

III. Totalbeleuchtung B = 10 Sek.· 15 
B = 2 Sek.· 15 

IV. Spitzenbeleuchtung { B = 10 Sek •• 800 
('/. mm der Spitze) B = 10 Sek.· 80 

V. Dauerbelichtung E = 80 MK. 
(2 mm der Spitze) 

Reaktion tritt nach 1-2 Stunden auf. 
femer nur bei Spitzenbestrahlung. 

:~ (Lichtabfall 5: I) 

:~ (Lichtabfall 10:1) 

Die lange Reaktion erfolgt 

Die kurze Reaktion kann man sowohl bei Spitz en· als auch 
totaler bzw. subapikaler Belichtung beobachten. 1m letzteren Fall 
ist sie aber vie! deutlicher, denn ihre GroBe wird nach VAN DILLE
WIJN (1927, S. 439) von der Lange der belichteten Zone bestimmt 
(vgl. S. 246,277,290). Sie ningt stets mit ciner Wachstumsverzogerung 
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an, welche nach etwa 1/2 Stun de ein 
spielt aber die Temperatur eine Rolle, 
20° C Versuchstemperatur fruhe

Minimum erreicht. Hierbei 
so fand VAN DILLEWI]N bei 

stens das Minimum nach 18 Min., 
F. W. WENT (1925) aber bei 25° C 
fruhestens nach 15 Min. Die 
kurze Reaktion tritt ferner nur 
bei groBeren Beleuchtungsmengen 
auf, diese betragen nach VAN 
DILLEWI]N mindestens 800--8000 
bzw. 2400-24000 MKS. AIle 
diese Werte stimmen befriedigend 
mit den auf S. 223 erwahnten 
Daten VOGTS (1,1915) und SIERPS 
(1921) uberein, sofern man dabei 
die verschiedenen Belichtungs
modi berucksichtigt. 

FILZER (1929) studierte, wie 
schon auf S. 230 erwahnt, die 
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V Lichtwachstumsreaktionen bei 
Beleuchtung senkrecht von oben. 
Er fand dabei sowohl lange 
(schon bei 255 MKS) als auch 
kurze Reaktionen (von 1750MKS 
ab). Wesentlich verschieden sind 
diese aber nicht von denen, welche 
man bei seitlicher S pit zen be
leuchtung erhalt. So sind z. B. 
die Kardinalpunkte der Hem-

1/ 
mungskurve, etwa das Maximum 

V 
JO JO lit. J(J 

der Wachstumshemmung nicht 
odernur unwesentlich verschoben; 
auch ist die zur Induktion einer 
kurzenLichtwachstumsreaktion 
notige Lichtmenge gegenuber 
achsennormaler S pi tzen bestrah
lung kaum erhoht. Mit einer 
starkeren totalen Seitenbelich-

Abb. 10. Lichtwachstumsreaktionen von A vena
KoJeoptilen nach VAN DILLEWIJN (I927). Die 
Kurven geben die jeweilige TotalUinge der Pflan
zen an (siehe auch Abb. 9). Bei den Pfeilen Be
ginn der dreiseitigen Beleuchtung mit weillem Licht. 
I. Spitzenbeleuchtung (1/. rom der Spitze) 

B = IO Sek .. 800 MK . 
B = IO Sek.· 80 MK (L.chtabfall IO:I) 

2. Totalbeleuchtung 
B = 10 Sek.· 15 MK . 
B = 2 Sek.' I5 MK (Lichtabfall 5: I) 

tung laBt sich aber die Belichtung (Um die Reaktionen gut erkennen zu kOnnen, Jeg' 
man an die Kurven ein [durchsichtiges] Lineal an.) 

von oben in ihrer Wirkung 
nicht vergleichen, weil dort die Reaktion des ganzen subapikalen 
Teiles noch hinzukommt. 

Die Dunkelwachstumsreaktion. 
SIERP (1921) untersuchte als erster genauer die Frage, ob auch 

nach Verdunklung einer vorher langere Zeit (etwa 2 Stunden) im 
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Lichte befindlichcn Koleoptile eine Wachstumsreaktion auftritt und 
konnte sie befestigend beantworten. KONINGSBERGER (1922) war 
dagegen nicht imstande, eine Dunkelwachstumsreaktion zu 
beobachten, doch sind seine Versuche aus den auf S. 241 angefuhrten 
Grunden nicht beweisend. VAN DILLEWI]N (r927, S. 523ff.) konnte 
SIERPS Befunde wiederum bestatigen. 

Diese Dunkclwaehstumsreaktion ist gewohnlich nur bei sub
apikaler Bestrahlung deutlich sichtbar und entspricht dann der kurzen 
Lichtwachstumsreaktion, verlauft aber genau umgekehrt wie diese. 

~.z~ 1 ~ 1 t- ~i:~~:ke~:~~hs::e~:~ 
~ [ _ ----"-- _ sttindiger(11/ 2-2Stun-

() (}.Yt)' 1.t )0, 2h den) Dauerbelichtung 

Abb. II. Dunkelwachstumsreaktion von Avena·Koleoptilen nach 
VAN DILLEWI]N (1927). Die Kurvegibt die Wachstumsgeschwin-. 
digkeit der Pflanzen in !,/min an. Bei dem Pfeil Verdunklung der 
zuvor mehrere Stunden lang dreiseitig mit weiBem Licht belichteten ~ 

Koleoptilen. Subapikale Beleuchtung (2 mm der Spitze standig 
verdunkelt), E ~ 300 MK. 

besteht daher in einer 
Wachstumsbeschleu

nigung, die etwa 30 
Min. nach der Ver
dunklung ihr Maxi
mum erreicht (siehe 

Abb. I r). ~ach dem 
bleibt aber zuwcilcn 

Maximum sinkt der Wachstumswert wieder, 
einige Zeit noch uber dem ursprunglichen 

Dunkelwcrt. 
SIERP und VAN DILLEWIJN glauben beide. daB die Dunkelwachstums

reaktion auch nach kurzen Belichtungszeiten mit starkeren 1ntensitaten 
( .. LichtstoBen") auftritt. und zwar unmittelbar nach Beendigung der kurzen 
Reaktion. VAN DILLEWIJN (1927. S.541) meint geradezu. daB das bei der 
kurzen Reaktion auftretende Wachstumsmaximum (siehe Abb. 9. V) allein die 
Folge der Dunkelwachstumsreaktion ist. Aus seinen eigenen (1. c .• S. 523) 
und gewissen Versuchen KONINGSBERGERS (1922. 1923) ist zu ersehen. daB sich 
bei s u ba pika Ie r u nd total er D au er be I eu ch tu ng der Wachstumsanstieg. 
welcher nach dem Wachstumsminimum der kurzen Reaktion folgt. nicht 
iiber den anfanglichen Dunkelwachstumswert erhebt. ja sogar. wie BERGANN 
(I. 1930. S. 694) zeigen konnte. bei starken Beleuchtungsintensitaten 
erheblich darunter bleibt. Daraus schlieBt VAN DILLEWIJN. daB das Maximum 
der eigentlichen kurzen Reaktion auf keinen Fall hoher als der Dunkelwachs
tumswert liegt. und erst die Dunkelwachstumsreaktion dasselbe urn einen 
betrachtlichen Teil dariiber hinausbringt. 

Diese Ansicht gilt aber nur fUr subapikale und zum Teil totale Beleuch
tung. Bei Spitzenbestrahlung. wo das erste Wachstumsmaximum nach 
Abb. 9. V sehr wohl das Dunkelwachstum iibersteigt. spielt dagegen bei 
dem Zustandekommen des Wachs turns maximums die lange Lichtwachstums
reaktion die wichtigere Rolle. Diese bildet bei den Beleuchtungsmengen. 
die fUr eine kurze Reaktion notig sind. primar ja auch ein Maximum aus 
(siehe S. 237). Bei Spitzenbelichtung wird daher das Maximum der langen 
Reaktion an dem Wachstumsanstieg nach einem LichtstoB im Vergleich 
zum Maximum der Dunkelwachstumsreaktion besonders beteiligt sein. bei 
totaler und vor aHem subapikaler Belichtung wird dagegen das letztere 
seinen HaupteinfluB auf die Wachstumsbeschleunigung ausiiben. da ja dann 
die lange Reaktion mehr oder weniger iiberlagert wird bz\\,. in letzterem 
Fall iiberhaupt fehlt. 
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~) Monochromatische Strahlung. Den EinfluB monochromatischen 
Lichtes auf den Verlauf der Lichtwachstumsreaktion haben ins
besondere TOLLENAAR-BLAAUW (I92I), KONINGSBERGER (I922), 
TOLLENAAR (I923), BERGANN (I, I930) und WIECHULLA (I932) unter
sucht. Von den Arbeiten dieser Autoren kommen die von TOLLENAAR
BLAAUW, TOLLENAAR und WIECHULLA momentan nicht fUr uns in 
Betracht, weil sie sich hauptsachlich mit anderen Versuchsobjekten 
(S. 226 ff.) beschaftigen. Die Daten KONINGSBERGERS sind nur 
sehr bedingt brauchbar, weil bei der KONINGSBERGERSchen \Vachs
tums-MeBmethode der storende EinfluB von Mikronutationen auf die 
Gestalt der Reaktionskurven nicht eliminiert worden war. Hierauf 
hat schon VAN DILLEWI]N (I927, S. 538) aufmerksam gemacht; wir 
kommen auf die Sache auf S. 243 noch genauer zuruck. 

Auch die Angaben BERGANNS (I, I930), die sich auf 2-3stiindige 
Dauerbeleuchtung beziehen, konnen nur ein relativ grobes Bild von 
den Lichtwachstumsreaktionen bei monochromatischer Bestrahlung 
geben. BERGANN arbeitete namlich nicht mit einzelnen Wellenlangen 
oder schmalen Spektralbezirken, sondern mit ziemlich weiten Wellen
langenbereichen, weil er seine Versuche mit gefiltertem Gluhlampen
licht anstellte. AuBerdem sind seine Angaben der Beleuchtungs
intensitat sehr undeutlich und praktisch kaum reproduzierbar (vgl. 
NUERNBERGK-DU Buy I930, S. 503). 

Die von NUERNBERGK-DU Buy (l. c.) veroffentlichten Wachstums
messungen von Koleoptilen, bei denen die Objekte mit intensivem Licht 
von 5780 A (Gelb) bzw. von ~ 6IOO A beleuchtet worden sind, haben wir 
schon auf S. 235 erwahnt. Fur das einwandfreie Erkennen sehr kleiner 
Wachstumsschwankungen hatten sie aber keine genugende VergroBerung bei 
den Wachstumsmessungen gebraucht. 

Die Wachstumskurve einer Koleoptile, die mit schwachcr lnten
sitat (8 Ergjqcm sec) der Wellenlange 4360 A dauernd bcstrahlt wird, 
hat kurzlich DU Buy (I933, S.858) gegeben (siehe Abb. I2). Die 
VergroBerung war dabei 225fach, also genugend hoch, urn auch kleine 
Lichtwachstumsreaktionen feststellen zu konnen. 

Es ist nicht moglich, sich aus den Versuchen der eben genannten 
Autoren, insbesondere BERGANNs, ein vollig klares Bild von den bei 
monochromatischer Bestrahlung stattfindenden Lichtwachstums
reaktionen zu machen. Die einzelnen Daten sind dafur teils zu unvoll
standig, teils auch nicht genugend einwandfrei. Mit ziemlicher 
Sicherheit kann man aber sagen, daB im gelben oder roten Licht 
(> 5750 A) hoherer 1ntensitat - wenn uberhaupt - dann nur 
minimale Wachstumsreaktionen auftreten, die wohl der Gruppe der 
langen Lichtwachstumsreaktionen zugezahlt werden mussen. Bei 
niedrigen 1ntensitaten sind keine primaren Reaktionen vorhanden. 

1m blaugrunen (4600-5400 A), ja sogar gelbgrunen (5000 bis 
5800 A) Licht gibt es nach BERGANN bei genu gender 1ntensitat nicht 

Ergebnisse der Biologie X. 16 
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nur lange, sondern auch kurze Reaktionen. In letzterem Fall ist 
aber die Reaktion nach NUERNBERGK-DU Buy (1930, S. 504) wahr
scheinlich auf Rechnung der Wirkung des Grunanteiles im Spektrum 
zuruckzufuhren. 

1m blauen Spektralteil (4200-5000 A) findet man schon bei 
relativ niedrigen Energieintensitaten kur.ze, auBerdem aber natlirlich 
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Abb. 12. Wachstums- und Nutationskurve einer 
Avena-Koleoptile nach DU Buy (1933). Von 
dem Pfeil an Dauerbestrahlung mit ;. 4360 A, 
J ~ 8 Erg/qcm sec. Bestimmung der Nutation 
durch Angabe des Abstandes der Spitze von 
einem seitlich befindlichen Fixpunkt. MaBstab 

auch fast immer lange Reaktionen. 
Der oben beschriebene Versuch von 
DU Buy (siehe Abb. 12) zeigt eine 
flache kurze Reaktion. DU Buy 
meinte, diese kbnne hier fiktiv und 
mehr auf N utationen zuruckzuflihren 
sein. Moglicherweise aber ist die 
Reaktion echt, und die Nutationen 
laufen nebenher. 

1m allgemeinen unterscheidet 
sich nach den bisherigen Beob
achtungen die Wirkung monochro
matischen Lichtes qualitativ prin
zipiell nicht von der polychroma
tischen (vor aHem weiBen) Lichtes 1. 

Das bezieht sich nicht nur auf die 
Lichtwachstumsreaktion, sondern 
auch auf den Phototropismus der 
Koleoptile (vgl. S. 280). KONINGS
BERGER (1922, S. 99) glaubte seiner
zeit, daB der weHenformige Verlauf 
der bei weiBem Lichte erhaltenen 
Lichtwachstumsreaktionen auf dem 
zusammengesetzten Charakter dieser 
Strahlung beruhe. Besonders BER
GANN (I, 1930, S. 706) hat diese 
Ansicht bestritten, und' zwar, 225: I (4,45 .tt in der Natur ~ I mm auf der 

Ordinate). wie wir glauben, mit Recht. Die 
Strahlungsintensibiten, mit denen 

KONINGSBERGER arbeitete, waren vielfach sehr gering, und es ist 
daher verstandlich, daB er bei monochromatischer Bestrahlung fast 
ausschlieBlich lange und kaum einmal kurze, wellenformige Reaktionen 
erhielt, zumal ja seine Wachstumsmessungen, wie oben schon erwahnt, 
unter der Nichtberucksichtigung der Mikronutationen litten. 

Dbrigens findet auch WIECHULLA (1932, S. 408) fUr Phycomyces, daB 
die Wirkung der Belichtungen mit verschiedenfarbiger Strahlung auf die 
Wachstumsreaktionen grundsatzlich die gleiche ist wie die von phototropisch 
aquivalentem WeiBlicht. 

1 Das ergibt sich selbst aus der auf S. 234, Anmerkung, zitierten Arbeit 
J ACOBIs (1916)! 
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Der EinfluB von Nutationen auf die Gestalt der 
Li ch twachs tu ms - Re akti onskurve. 

1m vorhergehenden ist wiederholt darauf aufmerksam gemaeht 
worden, daB die Versuchsresultate KONINGSBERGERB in ihrer Genauig
keit durch den EinfluB von Mikronutationen ungunstig beeinfluBt 
worden sind. NUERNBERGK-DU Buy (1930, S. 491; I, 1933, S.999) 
haben diesen EinfluB fUr bestimmte ~utationswinkel und Beob
achtungsbedingungen zahlenmaBig festgestellt und dabei Werte ge
funden, die fUr einen Winkel von nur 2° unter Umstanden bis zu 
roo f1, gehen konnen. Auch hat DU Buy (1933, S.857) direkt die 
in 2 Wachstumsversuchen auftretenden Nutationen bestimmt und 
graphisch dargestellt (vgl. Abb. 12). 

Es ist sehr wahrseheinlich, daB neben den KONINGSBERGER
schen auch noeh manche andere der in der Literatur beschriebenen 
Lichtwachstumsreaktionen infolge der durch solche Nutationen be
dingten Fehler in Wirkliehkeit anders aussehen, als wie sie beschrieben 
worden sind. BLAAUW (I, 1918, S. 197) glaubt das z. B. von den 
von VOGT (I, 1915) beobachteten Reaktionen (vgl. S.223). Leider 
ist es aber kaum moglich, naehtraglieh noel! Korrekturen anzu
bringen und dadurch diese Fehler zu eliminieren. Es bleibt nichts 
anderes ubrig, als daB man bei Beurteilung solcher Reaktionskurven, 
die moglicherweise durch Nutationen beeinfluBt worden sind, keinen 
zu groBen Wert auf Details legt und allein die groBen Linien in 
Rechnung zieht. 

Nur solche Daten, bei denen die Einwirkung von Nutationen 
praktisch ausgesehlossen ist, und wie sie z. B. VAN DILLEWI]N gegeben 
hat, erlauben aueh die Berucksichtigung von Einzelheiten. Sie weisen 
gleichfalls darauf hin, wie klein oftmals die Unterschiede in der 
Wachstumsgeschwindigkeit bei einer Lichtwachstumsreaktion sein 
k6nnen, und wie sorgfaltig manbei experimenteller Untersuchung 
derselben zu arbeiten hat, will man wirklich Ergebnisse erzielen, auf 
die weitere Schlusse aufgebaut werden konnen. 

4. Auxinanalyse des Wachstums der Avena-Koleoptile 
unter EinfluB von blauem Licht (R::O 4360 A). 

Analog zu der Betrachtung des Einflusses anderer AuBenfaktoren 
auBer Licht auf das Wachstum (siehe I, S.486) konnen Wlr unser 
Problem wieder in die drei Teile zerlegen: 

a) EinfluB der Strahlung auf die Auxinabgabe, 
fJ) EinfluB der Strahlung auf den Auxintransport, 
y) EinfluB der Strahlung auf die Auxinwirkung. 
In der Pflanze sind diese drei Prozesse nattirlich aIle miteinander 

verknupft und beeinflussen einander gcgenseitig. Es hangt somit 
auch von der begrifflichen Umgrenzung, welchc man den eben er· 
wahnten drei Einzelvorgangen gibt, ab, ob man berechtigt ist, aus 

16* 
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den verschiedenen Versuchen irgendwelche SchluBfolgerungen zur 
Begrundung theoretischer Anschauungen zu ziehen. 

Zu a). Die Auxinabgabe wird an der Auxinmenge gemessen, 
welche eine Koleoptilspitze von gegebener Lange nach irgendwelcher 
Vorbehandlung an Agarwurfelchen in bestimmter Zeit abgibt. Man 
kann sie auch an dem Betrag des Wachs turns einer Pflanze, von 
der nur die Spitze eine bestimmte Behandlung erfahren hat, fest
stellen. 

Nun sind in dem eben definierten ProzeB der Auxinabgabe folgende 
zwei Faktoren enthalten: 

I. die Aktivitat der eigentlichen Auxinproduktion, d. h. die Pro
duktion s. s. bestimmter Zellen, 

2. die Abfuhrmoglichkeit des erzeugten Auxins durch die Nachbar
zellen, d. h. der Abtransport des Auxins (vgl. I, S. 490). 

Jeder der beiden Teilprozesse kann durch den variierten AuDen
faktor unabhangig voneinander geandert werden. Die Frage der 
Auxinabgabe ist also teilweise auch eine Transportfrage. 

ZU P). Der Auxintransport. Da die Avena·Koleoptile eine 
massive Spitze und eine hohle Basis besitzt, so ist es verstandlich, 
daB der Transport in diesen beiden Teilen der Pflanze quantitativ 
verschieden yom Lichte beeinfluDt wird. Man muB daher unter
scheiden: 

1. den Langstransport in dem massiven Teil der Spitze, 
2. den Quertransport in dem massiven Teil der Spitze, 
3. den Langstransport in dem hohlen Zylinder der Basis, 
4. den Quertransport in dem hohlen Zylinder der Basis. 
Zu den eben und in Zukunft immer wieder gebrauchten beiden 

Worten "Langstransport" und "Quertransport" ist folgendes zu 
bemerken: 

Wir sahen auf I, S. 376, daB die phototropische Krummung der 
Avena-Koleoptile durch ungleichen Auxintransport auf Licht- und 
Schattenseite zustande kommen kann. Hieraus ergibt sich, daD es 
fur die Analyse des Phototropismus von Belang ist, ob die Transport
intensiti:it (siehe I, S. 497) uber den ganzen Querschnitt der Koleoptile 
hin konstant, oder auf der einen Seite groBer und auf der anderen 
kleiner ist. Man muD daher die "absolute" Transportintensitat nicht 
nur auf einen bestimmten Querschnitt, sondern auch auf die be
stimmte Einheit dieses Querschnittes beziehen. Wir bezeichnen das 
als die spezifische Transportintensitat. 

Die spezifische Transportintensitat in einem bestimmten Teil des 
Querschnittes einer Koleoptile, z. B. auf der Schattenseite, wenn sie 
einseitig beleuchtet wird, ist nun ihrerseits cine Funktion der Auxin
transportrich tung. Diese laDt sich gemaB dem Parallelogramm 
der Krafte zerlegen in den parallel zur Langsachse der Koleoptile 
verlaufenden Langstransport und den senkrecht dazu verlaufenden 
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Quertransportl. Was wir auf I, S. 496ff. besprochen haben, ist also 
der Auxinlangstransport gewesen. 

Je nachdem der Transport in der massiven Spitze oder dem 
Hohlteil der Koleoptile stattfindet, sind die Widerstande fUr den 
Quertransport groBer oder kleiner. Die strukturellen Bedingungen 
fUr den Langstransport sind dagegen in beiden Abschnitten der 
Koleoptile weit weniger verschieden. 

a) EinfluB des Lichtes auf die Auxinabgabe. Will man ganz 
allgemein den LichteinfluB auf die Auxinabgabe der Koleoptilspitzen 
untersuchen, so werden diese wahrend der Belichtung oder danach 
auf Agarplattchen gesetzt. Beleuchtet man einseitig, so laBt sich 
nach F. W. WENT (1, 1928, S. IOI) das Auxin auch getrennt an Licht
und Schattenseite auffangen (zur Methodik siehe I, S. 478). Es ist 
nun bemerkenswert, daB die Gesamtmenge des in die beiden einzelnen 
Agarb16ckchen gelangenden Auxins bei einseitiger Beleuchtung stets 
geringer ist als die Menge, die man erhalt, wenn man wah rend der 
einseitigen Belichtung das Auxin nur mittels eines einzigen, unter 
der ganzen Schnittflache ruhenden Agarplattchens auffangt. Daraus 
ergibt sich also, daB das getrennte Auffangen des Auxins an Licht
und Schattenseite mit einigen, in der Methode ihre Ursache habenden 
Verlusten verbunden ist. 

Die Versuche, bei denen die Auxinabgabe unter dem EinfluB einer 
Beliehtung gemessen worden ist, weisen ferner cine ziemliche Varia
bilitat der Resultate auf. Schon F. W. WENT (I, 1928, S. 93), der die 
Auxinabgabe wahrend Belichtung mit IO Sek. . 80 MK untersuchte, 
hat hierauf aufmerksam gemacht 2. Er beobachtete bei dieser Be
leuchtungsmenge, die scnkrecht von oben gegeben wurde, eine Ver
ringerung der Auxinabgabe im Betrage von durchschnittlieh 17 %. 
Ein ahnliches Resultat ergaben seine phototropischen Experimente 
(S. 264). 

Nun stimmt der Wert von ~ 17 % ungefahr mit der Wachstumsver
ringerung tiberein, die er in vergleichbaren Wachstumsversuchen (F. W. WENT 
1925) unter Anwendung einer Spitzenbelichtung von 3 .500 MKS, seitlich 
gegeben, wahrnehmen konnte (vgl. hierzu den Einwand auf S.264). Auf 
Grund dieser Analogie kam F. W. WENT (I, 1928, S. 96) dann zu der Ansicht, 
daB die Lichtwachstumsreaktion nach Spitzenbelichtung die Folge einer 
yom Lichte induzierten Verringerung der aus der Spitze hinausdiffundierenden 
Wuchsstoffmenge ist (vgl. dazu S. 248). Wir halten die Gtiltigkeit dieses 

1 DU Buy-NuERNBERGK (I, 1930, S. 594) gebrauchen fUr das Wort 
"Langstransport" die Bezeichnung "vertikaler Transport", fUr "Quertrans
port" den Ausdruck "horizontaler Transport". Diese Terminologie kann 
aber bei Versuchen, wobei die Pflanzen horizontal gestellt werden, AniaB 
zur Verwirrung geben. 

2 Vielleicht wird die Variabilitat zum Teil dadurch verursacht, daB die 
Mitbelichtung des zum Auxinauffangen dienenden Agars dessen physikali
schen Zustand etwas verandert (vgl. S. 250; ferner PINCUSSEN 1930, S. II7, 
488). 



H. G. DU Buy und E. NUERNBERGK: 

Schlusses fiir kleine Energiemengen zwar durchaus fiir m6glich, sind aber der 
Ansicht, daB sie wenigstens durch die Ergebnisse der Auxinanalyse keines
wegs geniigend bewiesen ist. Die gleich zu beschreibenden Versuche DU Buys, 
ferner dessen phototropische Experimente (S. 264) lassen in der Mehrzahl 
keine Verringerung der Auxinabgabe bei Belichtung mit kleinen mono
chromatischen Energiemengen sehen und weisen vielmehr darauf hin, 
daB die Fehlergrenzen der Auxinmethode fiir die Analyse kleiner Wachs
tumsdifferenzen zur Zeit doch noch etwas zu weiten Spielraum besitzen. 

Ahnlich steht es iibrigens auch mit den Beobachtungen VAN DILLEWIJNS 
(1927, S.475ff.), daB bei apikaler Belichtung von 8000 MKS und mehr 
die "Absonderung von Auximonen erh6ht wird" (vg1. S. 237). Bringen wir 
den VAN DILLEWIJNschen Ausdruck "Auximonen" in Parallele mit dem 
Begriff "Auxinabgabe", was durchaus berechtigt ist, so wiirde also von 
8000 MKS ab bei alleiniger Spitzenbestrahlung, wobei die kurze Lichtwachs
tumsreaktion weniger. zum Audruck kommt (S. 238), eine geringe Erh6hung 
der Auxinabgabe eintreten. Diese wiirde sich dann im Gefolge der langen 
Reaktion in der festgestellten Wachstumszunahme auswirken. 

Nun hat ja DU Buy in der Tat, wie wir gleich sehen werden, unter 
gewissen Umstanden bei h6heren Energiemengen eine Zunahme der Auxin
abgabe wahrnehmen k6nnen. Wegen der relativen Ungenauigkeit der 
Auxinmethode kann aber auch diese Beobachtung nur "cum grano salis" 
als Beweis fiir die Richtigkeit der oben gegebenen Erklarung von dem Ablauf 
der langen Reaktion bei starkerer Belichtung gelten; zudem ist es auch m6g
lich, daB die Lichteinwirkung hier in Wirklichkeit eine Warmewirkung ist 
(Anmerkung auf S.247). 

DU Buy (I933, S. 865) machtc zwei Rcihen von Versuchcn: 
1. Messung der Auxinabgabe nach Vorbelich tung, 
2. Messung der Auxinabgabe wahrend der Belichtung. 
Beide Versuchsserien wurden bei schwacherer und bei sUirkerer 

Bestrahlungsintensitat durchgefiihrt; in der zweiten wurde auch die 
Qualitat der zugefiihrten Strahlung durch Benutzung verschiedener 
Lichtquellen geandert. 1m iibrigen sind die Versuche, wo die Messung 
der Auxinabgabe wahrend der Belichtung geschieht, wegen der eben 
angeflihrten Grlinde unter Umstanden etwas weniger einwandfrei. 

Z u I. Schwaches Licht von 4360 A, J. t = 4,8 - 8,4 Erg/qcm - entspricht 
der fiir eine 1. + -phototropische Kriimmung notwendigen Beleuchtungs
menge - bewirkte eine geringe Erh6hung der Auxinabgabe. 

Die Auxinabgabe nach Vorbelichtung mit einer mittleren Intensitat 
von R:; 4360 A (J. t = 250-300 Erg/qcm sec' 60-240 Min.) war dagegen 
stets geringer als bei Kontrollen, die kein Licht bekommen hatten. Zuweilen 
konnte aber eine deutliche Anpassung (Adaption) der Spitzen an langer 
wahrende Beleuchtung konstatiert werden: die abgegebene Auxinmenge 
nimmt nach und nach wieder zu. 

Z u 2. Starkes weiBes Licht (J. t = R:; 1300- 1500 Erg/qcm sec' 60 Min.) 
einer Kohlebogenlampe unter Ausschaltung der ultraroten Warmestrahlung 
ergab eine bemerkenswerte Verringerung (etwa 55-68 %) der Auxinabgabe 
gegeniiber Dunkelkontrollen (100 %). Das Resultat dieses Versuchs steht 
also in Dbereinstimmung mit dem des Versuchs bei starkerer Vorbelichtung 
und dem Befund von F. W. WENT (1. c.). 

Starkes Sonnenlicht ohne Ausschaltung der Warmestrahlung sistierte 
die Auxinabgabe vollkommen. Dieser Versuch Hi.Bt sich auch noch mit dem 
zuletzt beschriebenen vergleichen. 
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Dagegen sind die Resultate eines anderen Experimentes recht diver
gierend: Sonne unter volliger Eliminierung der Warmestrahlung zeitigte 
eine geringe Erhohung der Auxinabgabe (vgl. KLEBS I, 1917/II, S.37). Das
selbe war der Fall, wenn die Spitzen von dem rot- und ultrarotfreien, 
sichtbaren Spektrum der Hg-Lampe (J. t = 2100 Erg/qcm sec' 90 Min.) 
getroffen wurden 1. 

Demgegentiber war bei diffuser Tageslichtbeleuchtung eine Verringerung 
der Auxinabgabe zu konstatieren. 

Fassen wir das Resultat der obigen Versuche zusammen, so konnen 
Wlr sagen: 

Schwaches blaues Licht bewirkt keine Verminderung der Auxin
abgabe. Dasselbe ist vielleicht der Fall bei starkem weiBem Licht, 
wo aber das Rot und alle Warmestrahlung vollkommen eliminiert sind. 

Starkes weiBes Licht mi tRot, aber ohne Warmestrahlung ver
ringert dagegen die Auxinabgabe. 

Starkes weiBes Licht mit Warmestrahlung wirkt besonders 
hemmend auf die Auxinabgabe ein (vgl. dazu das auf S. 215 uber 
den TemperatureinfluB Angegebene). 

Wenn wir es nun als sicher ansehen konnen, daB Licht bei 
g e n u g end e r Intensitat die Auxinabgabe zu verringern vermag, so 
bleibt die Frage offen, wie diese Erscheinung zu erklaren ist. Drei 
Moglichkeiten sind dabei vorhanden: 

1. Das Auxin seIber wird yom Licht beeinfluBt und inaktiviert. 
2. Die Produktion des Auxins wird beeinfluBt. 
3. Der Transport wird schon in der 2 mm langen Spitze durch 

das Licht geandert. 
Die Moglichkeit I fallt, wie schon F. W. WENT (I, 1928, S.63) 

zeigen konnte, weg. Auch die praktischen Erfahrungen, die man 
beim Arbeiten mit Auxin bekommt, sprechen gegen sie. Z. B. braucht 
man das kunstliche Drin·Auxin nicht besonders vor dem Lichte zu 
schutzen. Es zersetzt sich wohl allmahlich, tut das aber auch im 
Dunkeln, Vakuum usw. Spektrographisch konnte nachgewiesen 
werden, daB dabei die Doppclbindung in dem Molekul ihre Lage 
verandert (KOGL 1933). 

Nicht ausgeschlossen ist es dagegen, daB das Licht auf ein Vor
stadium des Wuchsstoffes oder einen Stoff, der fur die Auxin· 
produktion notwendig ist, einwirkt und diese angreift. Sehr groB ist 
aber diese Moglichkeit nicht, wenn man die chemische Beschaffenheit 

1 Es ist nicht ausgeschlossen, daB bei diesen beiden Versuchen die Er
hohung der Auxinabgabe einer vorubergehenden Steigerung der Lufttempe
ratm zuzuschreiben ist (vgl. I, S. 488), we1che ja bei nicht zu langer Dauer 
fordernd auf die Auxinproduktion einwirkt. Womoglich ware sonst auch 
hier ein hemmender LichteinfluB erhalten worden. Vgl. dazu das auf S. 238 
Gesagte tiber den Verlauf der langen Lichtwachstumsreaktion bei starkerer 
Belichtung und das Resultat der Versuche F. W. WENTS (I, 1926, s. I4), 
wo ebenfalls eine Belichtung von 100000-106 MKS eine Erh6hung der 
Auxinabgabe hervorgerufen hat. 
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des Auxins bzw. seiner Vorstadien in Betracht zieht. Es ist dort· 
(in vitro!) ja keine Absorption im sichtbaren Licht vorhanden, 
auch scheinen die Vorstadien nicht photochemisch empfindlich zu sein. 

Ahnlich konnte man auch daran denken, daB das Auxin bzw. seine 
Vorstadien zwar direkt nicht vom Lichte angegriffen werden, wohl aber 
indirekt die Produktion davon beeintrachtigt wird, indem z. B. in den 
Zellen lichtempfindliche Enzyme oder Katalysatoren vorhanden sind, die 
im Normalfall keinen oder hochstens einen fOrdernden EinfluB auf die Auxin
bildung ausiiben, bei Bestrahlung aber hemmend wirken. 

Obwohl diese letztgenannten Moglichkeiten nicht vernachlassigt 
werden durfen, so lassen sie sich leider zur Zeit noch nicht beweisen. 
Es ist praktisch unmoglich, aIle in die produzierenden Zellen der 
Spitze zu belichten, vielmehr steht auch immer das darunter befind
liche Gewebe, in dem schon Auxintransport stattfindet, unter der 
Lichteinwirkung. 

Damit kommen wir aber auf die dritte oben angefuhrte Moglichkeit 
zu sprechen: das Licht beeinfluBt den Transport in der Spitze. Die 
Beeinflussung der Auxinabgabe durch das Licht kann also sehr wohl 
eine Transportfrage sein. Wie man aus dem Folgenden ersieht, ergibt 
sich in der Tat aus der durch das Licht hervorgerufenen Anderung 
der transportierenden Zellen eine ausreichende Erklarung fUr die 
beobachteten Erscheinungen. 

tJ) EinfluB des Lichtes auf den Auxintransport. Da das Auxin 
nicht mikrochemisch nachgewiesen werden kann, so laBt sich der 
Transport auch wieder nur an der Auxinmenge, welche an Agar
wurfelchen abgegeben wird, mess en (S. 249). Wir gehen also von 
einer bekannten Auxinmenge aus und lassen diese sich durch moglichst 
gleichartige Zellen fortbewegen. Man kann nun die Zellen all- oder 
einseitig beleuchten und die Totalmenge oder die an der Licht- und 
Dunkelseite abgegebenen Teilmengen gesondert auffangen usw. 

EinfluB des Lichtes (4360 A) auf den Langstransport In 
der Spitze. 

Dem oben Gesagten ist zu entnehmen, daB der Langstransport 
in der Spitze nicht direkt untersucht werden kann. Aus den S. 247 
erwahnten Versuchen kann man nur schlieBen: 

Schwaches Licht (J. t = 0-9 Erg/qcm) hat keinen hemmen
den EinfluB. 

Starkes Licht (J. t = 250-1500 Erg/qcm sec· 60-240 Min.) er
gibt eine Verringerung der am Ende des Transportweges abgegebenen 
Auxinmenge. 

Wie wir aber auf S. 247 sahen, liefern die Spitzen unter Um
standen auch in starkem Licht dieselbe Auxinmenge wie Kontrollen. 
Eine kurze Transportbahn wird also durch das Licht nur wenig 
beeinflul3t. Wohl aber ist das der Fall, wenn der Transportweg langer 
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ist. So fand auch DU Buy (I933, S. 826), daB die Auxinabgabe von 
dunkel gehaltenen Spitzen mitZunahme der Lange der abgeschnittenen 
Spitzen abnimmt. Diese Tatsache HiBt sich nur so verstehen, daB 
zwar die Produktion s. s. nich t beeinfluBt wird, wohl aber die Abgabe
mbglichkeit, die ihrerseits in unserem Fall eine Funktion des jeweiligen 
Transportwiderstandes ist. 

EinfluB des Lichtes (4360 A) auf den Langstransport in 
dem hohlen Teil der Koleoptile. 

Die Versuche uber den EinfluB des Lichtes auf den Langstransport 
in dem Hohlzylinder der Koleoptile kbnnen auf dreierlei Weise aus
gefuhrt werden, wie das 
Schema in Abb. I3 zeigt. 
Man benutzt am besten 
nicht zu lange Zylinder, wei I 
sonst eine Verringerung der 
abgegebenen Auxinmenge 
unter anderem auch auf 
einen grbBeren Verbrauch 
in den belichteten Zellen zu
ruckgefuhrt werden kbnnte 
(vgl. I, S. 5 I4). Um diesen 
Verbrauch zu messen, ist 
ferner die Auxinmengc zu 
bestimmen, die sich bei 
Ende des Versuchcs noch 

Liingstransport Versllchsschemafa 

A 

Abb. 13. Versuchsschemata zur Bestimmung des AuxinHings .. 
transportes in Koleoptilzylindern bei Belichtung( = Pfeile). 
A: Apikal wird Auxinagar aufgesetzt und sofort darauf mit 
der Belichtung begonnen. B: N ach dem Auxinagar-Aufsetzen 
wartet man noch eine Zeitlang mit der Belichtung, um dem 
Auxin Gelegenheit zu geben, noch vor Beginn der Belichtung 
in den Zylinder eindringen zu k6nnen. C: Zuerst wird 

belichtet, dann der Auxinagar aufgesetzt. 

in den oberen Wurfelchen befindet, nachdem diese etwa 90 Min. 
auf den Zylindern gestanden haben. 

SchlieBlich arbeite man auch nicht mit hohen Auxinkonzen
trationen, sondern nur mit solchen von 40-80° (Urin-Auxin): 

I. konnte namlich sonst der wirksame Querschnitt der Transport
bahnen seinen EinfluB geltend machen (vgl. I, S. 500); 

2. ist der Verbrauch in den Zylindern bei hohen Konzentrationen 
schwieriger festzustellen (dabei sei ganz davon abgesehen, ob es iiberhaupt 
berechtigt ist, aus den bei hohen, "unnatiirlichen" Konzentrationen ge
wonnenen Ergebnissen Schliisse auf die natiirlichen Verhaltnisse in der 
Pflanze, wo ja nur niedrige Auxinkonzentrationen vorkommen, ziehen zu 
diirfen) ; 

3. kann es sehr wohl moglich sein, daB der LichteinfluB, der, wie wir 
gleich sehen werden, darin besteht, daB die belichteten Zylinder gegeniiber 
unbelichteten weniger Auxin abgeben, beim Gebrauch hoherer Konzen
trationen weniger zum Ausdruck kommt, indem diese Differenzen dann im 
Verhaltnis zur transportierten Gesamtauxinmenge relativ zu klein sind. 

Von den Schemata der Abb. I3 erwies sich in den Versuchen 
DU Buys (I933, S. 87I) die Anstellung der Experimente nach SchemaC 
als die geeignetste, und zwar aus folgenden Grunden: 
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1. Es wird hierdurch vermieden, daB die eine Serie Agarwiirfelchen 
wah rend der Belichtung gegeniiber der anderen, im Dunkeln ge
bliebenen, ihren physiko-chemischen Zustand etwas andert, so daB 
die betreffenden Wiirfelchen womoglich das Auxin schlechter abgeben 
(vgl. S. 245, Anmerkung 2). 

2. Nimmt man an, daB das Licht physiko-chemische Andcrungen 
in den Zellen hervorruft, dann muB sich eine eventuelle Anderung 
des Transportweges schon vor Beginn der eigentlichen Transport
versuche eingestellt haben. Bei den Versuchsmodi A und B hatte 
dagegen das Auxin schon stets etwa die Halfte des Weges zuriick
gelegt, bevor die Beleuchtung ihren EinfluB ausiiben konnte. 

1m einzelnen ging dann DU Buy (1933, S.875) so zuwege, daB 
er sowohl bei der Kontroll- als auch der Versuchsserie 30 bzw. 45, 
75, 120 und 180 Min. nach dem Aufsetzen des Auxinagars die basalen 
Agarwiirfelchen wegnahm, analysierte und durch frische (auxinfreie) 
Wiirfelchen ersetzte. J. t = R:; 450 Ergjqcm sec' 120 Min. So erhielt 
er dann folgende Rcsultate: 

30 Min. nach Aufsetzen des Auxins enthielten weder die unteren 
Wiirfelchen der belichteten noch die der unbelichteten Zylinder Auxin. 
Das ist begreiflich, denn es dauert wenigstens 30 Min., bis das Auxin 
einen Weg von 5-8 mm in der Pflanze zuriickgelegt hat (Zylinder
lange war 8 mm). 

75 Min. nach Auxinaufsetzen wiesen die Blockchen der un
belichtetcn Zylinder relativ mehr Auxin auf als 120 Min. nach 
Auxinaufsetzen. 

Bei den belichteten Zylindern war gerade das Umgekehrte 
der Fall, hier fand sich in den basalen Blockchen nach 75 Min. 
weniger Auxin vor als nach 120 Min. 

Es ergibt sich also, daB das Licht die Transportintensitat 
etwas herabsetzt 1. 1m iibrigen ware das verschiedene Verhalten 
von belichteten und unbelichteten Zylindern2 sicherlich unbeobachtet 
geblieben, wenn summarisch nur nach 30 oder 120 Min. die Auxin· 
analyse der basalen Auxinwiirfelchen vorgenommen worden ware. 

1 BOYSEN-JENSEN (1933, S. 339, 341) hat kurzlich Versuche ver6ffentlicht, 
aus denen sich ergeben solI, daB durch den LichteinfluB die "Permeabilitat" 
fiir Auxin nicht herabgesetzt werden solI, d. h. also, keine Transport
behinderung eintritt. Seine Tabelle 3 zeigt aber Widerspruche im Vergleich 
mit seiner Tabelle 4c: in ersterer wachsen dekapitierte, mit Wuchsstoff 
versehene Koleoptilen bei Bestrahlung schneller, in letzterer aber etwas 
langsamer als Dunkelkontrollen. Sofem bei Tabelle 3 keine "TherrilOwachs
tumsreaktion" vorlag, ist nicht recht einzusehen, warum denn uberhaupt 
die apikal mit 25 W, r = I m bestrahlten Pflanzen schneller als Dunkelpflanzen 
wachsen mussen. Der Autor gibt hierfur keine Grunde an. 

2 Vgl. dazu die analogen Resultate von F. W. WENT (I, I926, S. I6), 
die sich allerdings nur auf die Abschwachung von Wuchsstoffkrummungen 
durch relativ schwache Dauerbelichtung (R:; 20 MK) beziehen. 
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So lassen sich auch die abweichenden, bei Raphanus-Hypokotylen 
erhaltenen Resultate VAN OVERBEEKS (1933; siehe S. 304) verstehen, 
denn dieser Autor hat nur summarisch und nicht in kleineren Zeit
abstanden die jeweils transportierte Auxinmenge bestimmt. 

Die Auxinmenge, welche in der Zeiteinheit den untersten Quer
schnitt der belichteten Zylinder passiert, ist also kleiner als bei den 
unbelichteten Kontrollen. Nach der in I, S. 497 bzw_ auf S. 244 
gegebenen Defin)tion kann man daher sagen, daB die absolute 
Transportintensitat bei Bestrahlung abnimmt. Es ist nicht 
anzunehmen, daB hierbei die Abnahme der Konzentration infolge 
eines maglicherweise vorhandenen erhahten Verbrauchs von Belang 
ist, weil erst cine wesentlich hahere Auxin-Ausgangskonzentration, als 
sie in diesen Versuchen von DU Buy verwendet worden war (~78°), 
den Auxintransport zu beeinflussen beginnt (vgl. I, S. 500, 507). 

DU Buy (1933, S. 877) hat iibrigens auch untersucht, ob sich groBe 
Unterschiede in der Transportintensitat ergeben, wenn Zylinder, apikal 
allseitig mit Auxin versehen, so bestrahlt werden, daB das Licht entweder 
senkrecht von oben, also in Richtung des Auxintransportes, oder senkrecht 
von unten, also der Transportrichtung entgegengesetzt, einfallt. Es ergab 
sich, daB praktisch bei beiden Beleuchtungsmodi der Auxintransport gleich 
graB war. Hierauf kommen wir auf S. 265 noch naher zuriick. 

y) EinfluB des Lichtes auf die Auxinreaktion. Wenn das Licht 
die Reaktionsfahigkeit der Zellen auf Auxin beeinfluBt, so kann es 
das unter anderem in der Weise tun, daB die durch eine gewisse 
Auxinmenge im Dunkeln verursachte Dehnbarkeitserhahung der 
Zellen unter der Lichteinwirkung verringcrt wird. 

Tabelle 3. EinfluB intensiven blauen Lichtes (4360 A) auf die 
Zellstreckung. (Nach DU Buy 1933.) 

B i e gun g bei BeJastung mit I g in vVinkelgraden 
bzw. Prozenten oder Bruchteilen der Gesamtbiegung 

1. Versuch Unbelichlel Be!ich let 

~ 100° Auxin wahrend 75 Min. Gesamt 
Ge::,ml I Irrever'l Rever-aufgesetzt = Irrever-I Rever-

'J. t = 400 Erg/qcm sec' 15 Min. 100 % sibe! sibe! -; sibe! sibe! 

Nach 60 Min. 12,7° 64% 36 % 84% 0,59 004 1 

2. Versuch 
~ 100° Auxin wahrend 120 Min. 
aufgesetzt. Dann zum zweitenmal 

dekapitiert 
'J' t = 300 Erg/qcm sec' 60 Min. 

Nach 90 Min. 12,7° 54% 46 % 83% 0,71 0,29 
Nach 180 Min. 27,1° 56 % 44% 50 % 0,67 0,33 

Zur Untersuchung dieses Einflusses hat DU Buy (1933, S.878) 
Versuche nach dem Prinzip der von HEYN-VAN OVERBEEK ange
wandten Methode (s. I, S. 508) durchgefuhrt, indem die Durchbiegung 
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von einseitig fixierten und belasteten Koleoptilzylindern (20 mm lang), 
die vorher mit Auxin versehen und spaterhin bestrahlt worden 
waren, gemessen wurde. Diese Experimente ergaben folgendes 
(Tabelle 3, s. S. 25 I). 

Bei Beleuchtung mit 4360 A, J. t = 300 Ergjqcm sec' 60 Min. 
oder 400 Ergjqcm sec' 15 Min. war stets sowohl die reversible als 
auch die irreversible Biegung (I, S. 509) gegenuber unbelichteten 
Kontrollen verringert (vgl. dazu auch S. 273). 

Die Gesamtbiegung hat sich dabei sowohl bei den nur 15 Min. 
lang bestrahlten und mit 100°' 75 Min. Auxin versehenen Pflanzen 
als auch den 60 Min. lang beleuchteten und mit 100° • 120 Min. Auxin 
versehenen Koleoptilen inn e r h a I b 90 Min. urn nahezu den gleichen 
prozentualen Betrag gesenkt. Das weist darauf hin, daB in diesem 
e r s ten Stadium die Abnahme des Reaktionsvermogens weder be
trachtlich von der angewandten Energiemenge noch von der Dauer 
der Auxineinwirkung abhangig ist. 

Erst nach weiteren 90 Min. (total 180 Min.) nimmt die Gesamt
biegung bei den unbelichteten Zylindcrn verhaltnismaBig viel mehr 
zu als bei den belichteten. Bemerkenswert ist auBerdem, daB bei 
den belichteten Koleoptilen die irreversible Biegung im Verhaltnis 
zur reversiblen groBer ist, und zwar urn so mehr, je groBer die ein
wirkende Energiemenge gewesen ist. Diese zuletzt genannten Tat
sachen stimmen gut mit der auf S. 274 angefiihrten Ansicht uberein, 
daB die Bestrahlung die Zellen gewisscrmaBen vorzeitig altern laBt, 
d. h. diejenigen Prozesse beschleunigt, welche normalerweise mit dem 
Alter- und damit Steiferwerden der ZcIlwande verbunden sind. 

Wurde ubrigens nur mit einer Intensitat von 40 Erg/qcm sec4360 A 
bestrahlt, so ergaben die belichteten Koleoptilzylinder gegenuber unbe
lichteten keine nennenswerten Unterschiede. Hinsichtlich des Einflusses 
anderer WellenHi.ngen vgl. S. 272. 

Man konnte vielleicht meinen, daB bei den eben besprochenen Versuchen 
dadurch ein Fehler entsteht, daB wahrend der Horizontallage der Koleoptilen 
bei der Biegung das Auxin infolge der Einwirkung des Geotropismus (vgl. 
DOLK I, 1930), dessen Reaktionszeit ja nur 30 Min. betragt, nach der topo
graphischen Unterseite zu stromt. Infolgedessen wurde an der Oberseite 
Auxinmangel eintreten, der dann womoglich eine geringere Dehnbarkeit 
vortauscht als in Wirklichkeit vorhanden ist. Indessen macht es die Arbeit 
von NUERNBERGK (1933; vgl. auch VON GUTTENBERG 1933) wahrscheinlich, 
daB dieser Punkt innerhalb der fUr die Biegungsversuche notwendigen 
Versuchszeit keine Rolle spielt. Versieht man namlich dekapitierte Koleo
ptilen in horizontaler Lage einseitig oben oder unten mit Auxin, so bleibt 
nach NUERNBERGK die resultierende, nach unten oder oben gerichtete Wuchs
stoffkrummung gleich groB und wird nicht etwa im Sinne der Schwerkraft
wirkung merkbar verandert. 

c) Der Phototropismus der Avena-Koleoptile. 
Da die einseitige Bestrahlung einer Pflanze nur ein Spezialfall 

der allseitigen ist, so sind fur sie naturgemaB auch aIle die Faktoren 
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maBgebend, die bei der allseitigen Beliehtung auf die Reaktion einen 
EinfluB ausuben. Wir haben es daher, entspreehend dem auf S. 243 
Gesagten, aueh beim Phototropismus unter anderem mit dem EinfluB 
des Liehtes 

IX) auf die Auxinabgabe, 
f3) auf den Auxintransport, 
y) auf die Reaktionsfahigkeit der Zellen auf Auxin zu tun. 
Der einzige Unterschied, der dann allerdings auch einige Besonder-

heiten mit sich bringt, besteht darin, daB wir nunmehr, i.iber den 
Querschnitt der Koleoptile aus gesehen, nieht mehr eine gleiehmaBige 
Liehtwirkung, sondern vielmehr eine ungleiehmaBige, auf der be
strahl ten Scite stiirkcre Beeinflussung dureh das Licht vor uns haben. 

I. Liehtverteilung in der Koleoptile. 
Die Ursaehe fiir die eben erwahnte ungleichmaBige Lichtwirkung 

beim Phototropismus ist in der im Organ vorhandenen Liehtabsorption 
und dem damit verbundenen Lichtabfall zu suehen. Bis vor kurzem 
wurde zwar von einigen Autoren auf Grund von verkehrt inter
pretierten Versuehsresultaten aueh die Ansieht vertreten, daB der 
Liehtabfall mit der phototropisehen Kriimmung niehts zu tun hatte 
(siehe dazu Teil III, "Liehtriehtungstheorie"), doch weiscn aIle 
analytisehen Bcfunde aus der neueren Zeit darauf hin, daB diesc 
Ansieht nicht zutreffen kann. 1st die primare Ursaehe einer photo
tropisehen Krummung die einseitige Bestrahlung eines Organs, so 
ist damit stets eine in dem Organ vorhandene Liehtabsorption und 
somit ein gcwisser Lichtabfall verbunden. 

Es ist angebraeht, schon hier einige Daten uber den Liehtabfall 
(La) in der Koleoptilc mitzuteilen, weil wir diese naehher bei der 
genaueren Analyse der Krummungen immer wieder n6tig haben 
werden. Auf theoretiseh damit zusammenhangende Fragen wollen 
wir aber erst in Tcil III zu spreehen kommen. 

Die Bedeutung des Lichtabfalls fiir das Zustandekommen der photo
tropischenKriimmungwurde zuerst von WIESNER (I, IS7S, S. 174: I, ISSO, S.12; 
I, ISSI, S. 4S) scharfer erkannt. WIESNERS Ansichten dariiber scheinen aber 
spater in Vergessenheit geraten zu sein, und erst BLAAUW (1914, 1915: I, 
1915) beschaftigt sich wieder mit der Frage nach dem Lichtabfall und der 
Lichtverteilung in einem phototropisch reagierenden Organ. Indessen be
ziehen sich seine diesbeziiglichen Beobachtungen und Untersuchungen noch 
nicht auf die A vena-Koleoptile. Sie regten aber andere Forscher an, diese 
Probleme auch bei dem letztgenannten Versuchsobjekt zu studieren. 

Anfanglich geschah das mehr in theoretischer Form, bzw. es wurden 
aus anderen Prozessen, z. B. Lichtwachstumsreaktionen, indirekte Schliisse 
auf den Lichtabfall gezogen. So meinte BREMEKAMP (1918), die Zahl der 
"Phototroponen" bzw. ihre Reaktionsfahigkeit auf Licht (vgl. im einzelnen 
dazu Teil III) nahme von der Licht- zur Schattenseite im Verhaltnis 14: 1 abo 
14 : I ist also nach BREMEKAMP quasi der Lichtabfall in der Koleoptile bei 
achsennormaler Beleuchtung (vgl. zu letzterem S. 25S). 
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BAKHUYZEN (1920) nahm an, daB der Lichtabfall in der Spitze 
4: I betruge. LUNDEG.aRDH (1922, S. 36) schloB aus photographisch
photometrischen Versuchen (nahere Angaben uber seine Methode 
fehlen!), daB in der Spitze ein Lichtabfall von I, I I: 1-5: I, in dem 
vom Primarblatt eingenommenen Teil ein Abfall von 20: I-SO: I 

vorhanden sei. 
VAN DILLEWI]N (1926) schlieBlich halt einen Lichtabfall von 

3: 1-9: I fUr die Spitze fur zutreffend. Ubrigens hat dieser Autor 
auch direkt experimentelle Messungen des Lichtabfalls bei der 
Koleoptile angestellt. Er benutzte dazu eine schon von BLAAUW (1915) 
bei dem Helianthus-Hypokotyl angewandte Methode und fand damit, 
daB der Lichtabfall in dem vom Primarblatt erfullten Abschnitt der 
Koleoptile ~ 30: I betragt (VAN DILLEWI]N 1925, 1927, S.323). 

Die groBen Unterschiede in den Zahlenangaben der einzelnen 
Autoren veranlaBten dann NUERNBERGK (I, 1927), mit verbesserter 
Methodik1 die in Spitze und Basis bei verschiedenen Beleuchtungs
modi herrschende Lichtverteilung und den damit verbundenen Licht
abfall systematisch zu untersuchen. Er fand dabei unter anderem daB: 

I. die Lichtdiffusion in der Koleoptile nicht etwa richtungslos ist, 
sondern einen Gradienten hat (= Minimum von La pro Einheit der 
Weglange), der im allgemeinen in der Fortsetzung der Richtung des 
auf das Objekt fallenden Strahlenbundels liegt, so daB man trotz 
der Lichtdiffusion noch von einer "Lichtrichtung" im Organ sprechen 
kann, 

2. der Lichtabfall bei achsennormaler Bestrahlung der Schmalseite 
groBer ist als bei Bestrahlung der Breitseite der Koleoptile, 

3. in der Organspitze der totale Lichtabfall ausnahmslos nur sehr 
gering ist, und uberdies dort eine kleine Lichtkonzentration nach
gewiesen werden kann, die ihr Maximum etwa 0,2 mm hinter der 
Eintrittstelle des Lichtstrahls in das Gewebe erreicht. 

AuBerdem fuhrte NUERNBERGK auch zuerst quantitative Mes
sungen der Lichtstreuung in dem Gewebe der Koleoptile aus. Unter 
Streuung wird dabei ein Lichtabfall verstanden, bei dem die Richtung 
des Lichtgefalles senkrecht zu der Einfallsrichtung des auf das Organ 
fallenden Strahlenbundels liegt. Die Streuung gibt daher einen 
Anhaltspunkt fur die GroBe der Lichtdiffusion. 

Die wichtigsten Resultate der NUERNBERGKSchen Untersuchungen 
sind, soweit wir sie bei der weiteren Besprechung des Phototropismus 
der Avena-Koleoptile notig haben werden, in Tabelle 4 zusammen
gestellt. 

1 Nur der Vollstandigkeit halber sei hier erwahnt, daB nach SCHNEIDER 
(I, 1929) das NUERNBERGKSche MeBverfahren des Lichtabfalls auf einer 
"fehlerhaften physikalischen Grundlage" basiert sei. Glucklicherweise ge
schieht es in der botanischen Literatur nur selten, daB ein Autor die An
gaben eines anderen ohne die mindeste experimentelle oder auch nur theo
retische Beweisfiihrung kritisiert. 
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Tabelle 4. 
Der Lichtabfall in der Avena-Koleoptile. (Nach NUERNBERGK 1927.) 

Angegeben ist der mittlere Lichtabfallskoeffizient K, der sich aus dem 
Lichabfall La ergibt nach: K = La/I. 

Mittelwerte der 

Organzone bzw. Beleuchtungsmodus 
Lichtabfallskoeffizienten 

Organabschnitt (konzentrisch) Blau Griin WeiB 
(43 60 .a) (5460 .a) 

Rot 

Achsennormal 

4-41/2 mm von der Breitseite 7,1 404 5,7 
Spitze entfernt Schmalseite 10,6 13,3 6,7 6,7 

1-2 mm von der Spitze Breitseite 3,6 6,6 3,0 
entfernt; Primarblatt in Schmalseite 8,1 11,2 54 6,1 

der H6hlung 

Desgl.; ohne Primarblatt 
Breitseite 1,6 1,5 

Schmalseite 4,1 3,0 2,9 

0,15- 004 mm von der Breitseite 
aul3ersten Spitze 

1,4 104 104 

entfernt 
Schmalseite 1,9 2,2 2,2 2,1 

1m Winkel von 45° 
zur Organachse 

bestrahlt 

Spitze Breitseite 1,3 1,3 
Schmalseite 1,8 2,1 

SchlieBlich hat auch noch BERGANN (I, 1930, S.375) emlge 
Messungen des Lichtabfalls in der Spitze der Koleoptile vorgenommen, 
die aber nur geringe Abweichungen von den cntsprechenden Daten 
NUERNBERGKS aufweisen. 

2. Ubersicht ilber die verschicdenen Krilmmungstypen. 
Bevor wir uns jetzt genauer mit der Auxinanalyse des Photo

tropismus der Koleoptile beschaJtigen, ist es angebracht, zunachst 
einmal die verschiedenen auBeren Formen, in dcnen sich dicser auBert, 
deskriptiv erkennen zu lernen. 

Der Uberblick ilber die verschiedenen Krilmmungstypen kann 
aber an dieser Stelle nur summarisch sein, will er nicht in eine 
unilbersichtliche Aufzahlung vielcr Einzelheiten ausgehen, deren 
natilrlicher Zusammenhang uns erst dann deutlich werden kann, 
wenn wir die Ergebnisse der Auxinanalyse naher kennengelernt 
haben. Wir werden daher spater nochmals genauer darauf zurilck
kommen (S. 274). Auch auf die verschiedenen GesetzmaBigkeiten 
des Phototropismus einzugehen, ist hier nicht der Ort, denn diese 
sind gleichfalls nur die Folgen jener Grundvorgange, welche uns die 
Wuchsstoffanalyse erst verdeutlichen soli (siehe Teil III). 
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Tabelle 5. Die bei verschiedenen Energiemengen auftretenden 
phototropischen Kriimmungen der Avena-Koleoptile. 

[Nach unveroffentlichten eigenen Beobachtungen und Angaben von ARISZ 
(1915). BERGANN (I, 1930, S. 724), BLAAUW (1909, Tabelle 9), BRAUNER 
(1922), BREMEKAMP (1921, 1922), DU Buy (1933, S.909), DU Buy-NuERN
BERGK (I, 1929; I 1929a, S. 813; I, 1930, S. 554), CLARK (1913), LUNDE-

GARDH (1922), PISEK (1928) und F. W. WENT (I, 1928, S.99).] 

A. = 4360 A 
Maximale Kriimmung 

J . t in MKS fiir (angegeben in Kriimmungs-
J . t in Erg/qcm weilles Licht (unge- graden, oder + = schwach, 

fahres A.quivalent: + + = starker positiv, Typus der Kriimmung 
I Erg/qcm sec von + + + = sehr stark positiv, 

J=~84O J = ~I6,6 4360 A = 25 MK)l - = negativ) 
Ohne Klinostatieren!:I 

0,2-0,4 0,2-0,4 2,28- 25 Makroskopisch eben Schwellenwert 
sichtbar + 

0,5 (13) + 1-8 I. +-Kriimmung 
I (25) + 5- 27 
1,6 40 + 9; + (BLAAUW) 
2 (5°) + II 

3 (75) I 14 T 

4 (100) + 16 
8 200 + 29; 46 (PISEK) ; 

+ 75 (DU Buy-
NUERNBERGK 

I, 1929) 
10 10 (25°) +++ 

340 + (BERGANN) 
16,8 16,6 4°0 + '~43; 

++ (BLAAUW) 
20 20 (500) ++ 
33,6 33,2 800 + 35; 

+ 60 (PISEK) 
40 1000 + -l-' , , 

+ 48 (WENT) 
1100- I 600 ++ (BERGANN, 

BLAAUW) 
66,4 17°°-1800 + 3°; 

I + 60 (ARISZ) 
I 99,6 (25°°) + 21 

132,8 33°0 -34°° + 3; + (BERGANN) 

168 166 (4°00) ± ° 1. 1ndifferenz 
199 (5000) ± ° 

5560 0 (BERGANN) 

234 6000 - I; I 1. --Kriimmung 
- (ARISZ, CLARK) 

1 Fiir die eingeklammerten MKS-Werte liegen keine Beobachtungen bei 
"weil3em" Licht vor, sie sind aus den nebenstehenden Erg-Daten durch 
Multiplikation mit dem ".A.quivalentfaktor" 25 abgeleitet worden. 

2 Die hier herangeholten Angaben von ARISZ, BREMEKAMP und DU Buy
NUERNBERGK (I, 1929) beziehen sich auf klinostatierte Pflanzen. 
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Tab e II e 5 (F ortsetzung). 

A, = 4360 A. 
I . t in Erg/qcm 

I· t in MKS hir 
weiBes Licht (unge
fahIes Aquivalent: 

-------,-----1 I Erg/qcm sec von 
4360 A. = 25 MK 1 

] = R:::1. 840 ] = ~ 16,6 

500 

1000 
1200 

(2000) 

4200 
6500 

10000 

15 000 
20000 

266 

299 
332 

6500-6700 
7000 

(7500) 
(8000) 
9 000 

10000 

(12 500) 

13500 

15700 bis 
18000 

20000 

25- 27000 
30000 
36000 

40- 50000 

73- 138000 
160000 

190-270000 

500000 

Maximale Kriimmung 
(angegeben in Krummungs
graden, octer + = schwach, 

+ + = starker positiv, 
-:- 1- + = sehr stark positiv, 

- = negativ) 
Ohne Klinostatieren! 2 

0; - (BERGANN) 

- (ARISZ, CLARK) 
- 0 

- 4 (vg1. ARISZ) 

-- (ARISZ, BREME-

KAMP, CLARK) 

-- 7; - (CLARK, 

LUNDEGAROH) ; 

o (WENT, 1. C., 

S. 104) 
-~4 

- 30 (ARISZ); 

- (ARISZ, BER-

GANN, BREME

KAMP) 

3; 
6 (OU Buy

NUERNBERGK 

I, 1929); 
-- (ARISZ); 

o (BREMEKAMP) 

2 (spater 
mehr -) 

0; - (ARISZ) 

0; - (ARISZ) 

0; - (ARISZ) 

+ + (ARISZ, BER
GANN, 

BLAAUW); 

+ + + (BRAUNER) 

Typus der Kriimmung 

I. Indifferenz und 
Tendenz zur 

2. +-Kriimmung 

+; + + + (ARISZ) 2. +-Kriimmung 
+ (ARISZ) 

+; + + (ARISZ, 

BLAAUW) 

- +; + (ARISZ) 

--------1-------1------------1----------------11-------------

25 000 
32000 

(600000) 
720-800000 

1 Siehe FuBnote I, S.256. 
2 Siehe FuBnote 2, S. 256. 

Ergebn isse der Biologie X_ 

+; + (ARISZ, Indifferenz und 
LUNDEG.A.RDH) Tendenz zur 

2. -- Kriimmung 

17 
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Tab e 11 e 5 (F ortsetzung) . 

.<. = 4360 A. 
Maximale Krtimmung 

I·/ in MKS fUr (angegeben in Kriimmungs-
I . / in Ergjqcm sec weiBes Licbt (unge- graden, oder + = schwach, 

fabres Aquivalent: + + = starker positiv, T ypus der Kriimmung 

II=~I6,6 
I Ergjqcm von + + + = sebr stark positiv, 

I = ~840 4360A = 25 MK' - = negativ) 
Ohne Klinostatieren! Z 

I 
35 000 (870000) 0 2. --Kriimmung 

1100000 +? (ARISZ) 

65 000 (1600000) +? 
86000 (2200000) - - (schnell); +? 

2400000 0 (BLAAUW) Indifferenz und 
Tendenz zur 

3. +-Kriimmung 
4800000 0 (ARISZ) 

200000 (5000000) + 
252000 (6000000) +++ (schnell) 3. +-Kriimmung 
5 0 4 000 (12500000) ++ 
756000 (20000000) ++ (spater) 

1000000 (25000000) ++ 

Wie man aus der Tabelle 5 ersehen kann, lassen sich insgesamt 
bei der Avena-Koleoptile 3 verschiedene Arten von positiv (+) photo
tropischen Krtimmungen, 2 negativ (-) phototropische Krtimmungen 
und 2 Indifferenzstadien unterscheiden. 

Geht man von der minimalen Belcuchtungsmenge, auf die 
eben noch eine makroskopisch sichtbare Reaktion erfolgt, aus, so 
haben \Vir vor uns den Schwellenwert (auch wohl Reizschwelle ge
nannt). Der Schwellenwcrt, wie ferner aIle tibrigen hier angeftihrten 
Krtimmungstypen werden hinsichtlich ihrer Abhangigkeit von der 
zugeftihrtcn Energiemenge stets auf die Strahlung bezogen, welche 
die Pflanzenlangsachse in deren Normalen, also seitlich im Winkel 
von 900 trifft. Strahlungen, die unter anderem Winkel auffaIlen, 
bedingen zur Erzielung der verschiedenen Kriimmungstypenandere 
als in Tabelle. 5 angegebene Energiemengen (siehe dazu Teil III). 

Bei zunehmender Belichtung (S. 2I8) bekommt man dann weiter 
zunachst die I. + -Krtimmung. Diese erreicht schon bei relativ 
kleinen Lichtmengen maximale GroBe und nimmt dann in einem 
viel langeren Lichtmengenintervall ("absteigender Ast" der photo
tropischen Reaktionskurve) wieder langsam abo Ihr folgt - wir 
nehmen an, daB die Energiemengen stufenweise erhoht werden, 
und ftir jeden Versuch neue Pflanzen gebraucht werden - das 
L Indifferenzstadium. Allmahlich geht dieses in die I. --Krtim
mung tiber, welche sich aber nach und nach wieder abschwacht und 

1 Siehe FuBnote I, S. 256. 

2 Siehe FuBnote 2, S. 256. 
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unter erneuter Zwischenschaltung eines 1ndifferenzstadiums in die 
2. + -Krummung ubergeht. Hierauf folgt ein 2. 1ndifferenzstadium, 
eine 2. --Krummung, nochmals eine 1ndifferenz und schlieBlich 
die 3. + -Krummung. 

Zu beachten ist, daD die eben und in Tabelle 5 angegebene Ein
teilung der phototropischen Krummungen der Avena-Koleoptile in 
die verschiedenen Krummungstypen nur dann zutreffend ist, wenn 
die Energieintensibit immer so groD ist, daD die gesamte, jeweils 
erforderliche Energiemenge innerhalb einer bestimmten Zeit, die etwas 
kleiner als die Reaktionszei t ist und maximal etwa 15-20 Min_ 
betragt, zugefuhrt wird (vgI. dazu KON1NGSBERGER 1923, S. 283 und 
S.275£.). 1st das nicht der Fall, so greifen die sog. "Stimmungs- oder 
Anpassungserscheinungen" in den Reaktionsmechanismus ein, d. h. das 
Energieniveau des photochemischen Rezeptionssystems der Pflanze 
erhoht sich (siehe Teil III). Dieses hat zur Folge, daD verschiedene 
Krummungsstadien, besonders die negativen und die 1ndifferenz
stadien, dann uberhaupt nicht mehr erzielt werden konnenI, viel
mehr - je nach der Energieintensitat - ein mehr oder weniger 
gleitend verlaufender, direkter Ubergang von der I. zur 2. und zur 
3. +-Krummung stattfindet. Die Krummungen bei Dauer
belichtung sind daher wohl zu unterscheiden von den
jenigen, die durch einen "LichtstoW' (ygI. S.291) hervor
gerufen werden. 

Hinsichtlich der MKS-Werte ist auch zu beriicksichtigen, daB sich bei 
Gliihlampen mit starkerer Blaustrahlung, z. B. gasgefiillten Halbwatt
lampen hoher Intensitat oder Projektionslampen, die einzelnen, in Tabelle 5 
gegebenen Daten etwas verschieben (vgl. S. 219). So fand BERGANN (I, 1930, 
S. 724) bei Anwendung einer 1000 W gasgefiillten Gliihlampe ohne Klino-
statieren schon bei 6700 MKS eine I. - -Kriimmung 

und bei 13350 MKS wieder eine 1. Indifferenz 
(Dbergang zur 2. + -Kriimmung). 

Auch bei den von LUNDEGARDH (1922, S. II, 12) angegebenen MKS
bzw. Lux-Werten diirfte dieser Urn stand ofters zu beriicksichtigen sein. 

Vom historischen Standpunkt aus ist erwahnenswert, daB OLTMANN; 
(I, 1897, S. 16) schon bei Hordeum-Koleoptilen negative Kriimmungen 
beobachtet hat, ohne diese aber n'~her zu untersuchen. Auch PRINGSHEIM 
(1909, S. 428ff.), der zuerst bei Avena einen Kriimmungstypus auftreten sah, 
welcher nach unserer heutigen Terminologie der 2. +-Kriimmung entspricht, 
macht noch keine scharferen Unterschiede zwischen den verschiedenen 
Kriimmungstypen, insonderheit der I. und 2. +-Kriimmung. In der fast 
gleichzeitig erschienenen Arbeit BLAAUWS (1909, S.312) wird diese 2. +
Kriimmung noch nicht erwahnt, dafiir hat BLAAUW aber systematischer 
bei der Avena-Koleoptile die schon friiher von WIESNER (I, 187S, S. ISO) 
studierte Erscheinung, daB bei groBeren Energiemengen mit hoherer Inten
sitat die Starke der Kriimmung nicht mehr zu-, sondern abnimmt, untersucht. 

1 So fand Z. B. ARISZ (1915, S. 8S) bei einer Beleuchtungsdauer von 25 Min. 
und Hi.nger iiberhaupt keine negativen Kriimmungen mehr. 

17* 
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1ndessen gelang es BLAAUW nicht, bei der Koleoptile eine negative Reaktion 
aufzufinden, vielmehr erzielte er im besten Fall nur 1ndifferenzen. 

Es folgt dann die Arbeit von ARISZ (1915), welche die ausfiihrlichste, 
hauptsachlich mehr deskriptive Bearbeitung der verschiedenen photo
tropischen Krummungen der Avena-Koleoptile enthalt. Diesem Autor ge
lang es auch festzustellen, daB sowohl fiir die Energieschwelle der I. +
Kriimmung als auch den Schwellenwert der I. - -Kriimmung die 
Produktregel (Reizmengengesetz) Giiltigkeit hat (1. C., S. 84; vg1. dazu die 
S.228 zitierten Befunde BURCKHARDTS). Dagegen hat ARISZ das 2.1ndif
ferenzstadium nur einmal (1. C., S. 81, Tabelle II) und die 3. +-Kriimmung 
iiberhaupt noch nicht beobachten konnen1 • Seine Lichtquellen waren dafiir 
nicht stark genug (vg1. Tabelle 5). Diesen letzten Kriimmungstypus haben 
erst DU Buy-NUERNBERGK (I, 1929a) durch die Verwendung von sehr inten
sivem monochromatischen Lichtentdecken konnen. 

Was nun die historische Entwicklung der Analyse der Lichtkriimmungen 
betrifft, so sei hier auf das kurze Referat in I, S. 373 ff. und das auf S. 222 ff. 
iiber die Lichtwachstumsreaktionen und deren Beziehungen zum Photo
tropismus Gesagte verwiesen. Da aber besonders in dem Uberblick vom 
ersten Teil aus Raummangel nur die allerwichtigsten Autoren zitiert werden 
konnten, so mochten wir darauf aufmerksam machen, daB friiher schon 
STARK (1927, S. 17££.) in diesen "Ergebnissen der Biologie" eine sehr in
struktive, mehr in die Details gehende Ubersicht iiber die historische Ent
wicklung des "Reizleitungsproblems", d. h. der Auxinanalyse, bei den photo
tropischen Kriimmungen publiziert hat. Dort findet man vor allem auch aIle 
diejenigen Arbeiten genauer behandelt, welche heutzutage hauptsachlich 
nur noch historisch von Interesse sind, und auf die wir daher im nach
folgenden nicht mehr weiter einzugehen brauchen. 

Von der Auxintheorie aus gesehen, weisen die am meisten charakte
ristischen Unterschiede die I. + -Krlimmung und die 3. + -Krtimmung 
auf. Diese beiden Krlimmungstypen lassen sich in bezug auf die 
Rolle, welche das Auxin bei ihnen spielt, recht gut analYsieren. 
Schwieriger liegt die Sache bei den librigen Krlimmungstypen bzw. 
den Indifferenzen, die gewissermaBen Intermediarstadien zwischen 
den beiden Extremen I. und 3. + . Krlimmung bilden. 

Wir beginnen unsere Analyse mit der I. + -Krlimmung. Den 
Schwellenwert und die damit zusammenhangende spektrale "Empfind
lichkeit" der Pflanze sowie die Frage nach der Abhangigkeit der 
Reaktion von dem Beleuchtungsmodus werden wir erst im Teil III 
unserer Monographie genauer behandeln. 

3. Auxinanalyse der phototropischen Krlimmungen der 
Avena -Ko Ie 0 ptile. 

a) Die erste positive Kriimmung. Eine 1. + -Krlimmung tritt 
bei Energiemengen auf, die wegen ihrer Kleinheit, einseitig gegeben, 
noch keine, mit der Auxinmethode analysierbaren Anderungen in der 
Auxinproduktion, -transport oder -reaktion (S. 245 ff.) aufweisen. 

1 Man beachte hier die Berichtigung der Benennungen, die DU Buy 
(1933, S.883) in bezug auf die von ARISZ gefundenen Kriimmungen an
gewandt hat. Die Werte auf S. 901 (1. c.) beziehen sich auf die 2. +-Kriim
mung; auch ist das auf S. 283 von uns Gesagte noch nicht beachtet worden. 
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DU Buy-NUERNBERGK (I, 1929a, S. 814) haben zuerst genauer 
festgestellt, wie der Wachstumsverlauf bei einer I. + -Kriimmung 
ist (Abb. 14). Aus ihren Untersuchungen ergibt sieh, daB das Total-
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wachs tum der Pflanzen dasse 1 b e bleibt, und daB die I. + -Kriimmung 
zustande kommt, indem das Wachstum der Sehattenseite urn den
selben Betrag zunimmt, urn den es auf der Liehtseite abnimmt. 

Es fragt sich, wie das zu erklaren ist. Auf S. 243 ff. sahen wir, 
daB das Licht einwirken kann: a) auf die Auxinproduktion, fJ) auf 
den Auxintransport, y) auf die Reaktion der Zellen auf das Auxin. 
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Man konnte zunachst annehmen, daB die Auxinproduktion auf der 
Lichtseite verringert, auf der Schattenseite aber erhoht wird. Wie wir aber 
schon auf S. 248 horten, ist diese Annahme oder auch ihr Gegenteil zur 
Zeit experimentell noch nicht beweisbar; im ubrigen ist sie aber aus anderen 
Grunden kaum wahrscheinlich. Es spricht gegen sie, daB das Gesamtwachs
tum wahrend der 1. + -Krummung nahezu konstant bleibt, und daB man 
bei allseitiger Bestrahlung mit Hilfe der Auxinanalyse keine einwandfreie 
Abnahme der Auxinabgabe aus 2 mm langen Spitzen nachweisen kann 
(S.247). Ferner muBte, wenn die These von der verschiedenen Auxin
produktion an Licht- und Schattenseite wirklich richtig ware, bei Bestrahlung 
mit z. B. 4 Erg!qcm (siehe weiter unten) von 4360 A an der Lichtseite weniger 
Auxin produziert werden als bei Belichtung mit Reo: 1,8-2,8 Erg!qcm, da ja 
der Lichtabfall in der Spitze bei achsennormaler, blauer Beleuchtung nach 
Tabelle 4 nur etwa 1,4-2,2: 1 betragt. Nach allem, was wir von den 
Beziehungen zwischen Energiemenge und Auxinproduktion wissen, ist es 
hochst unwahrscheinlich, daB derartig kleine Energieunterschiede die Pro
duktion irgendwie verandern. 

Ebensowenig wahrscheinlich ist es, daB das Licht bei der I. + -
Krummung auf die ReaktionsHihigkeit der Zellen auf Auxin einwirkt. 
Bekanntlich erhalt man die I. + -Krummung sehr schon, wenn aus
schlieBlich die Spitze bestrahlt wird. Z. B. ergeben Pflanzen, deren 
Spitze wahrend 0,5 Sek. mit 8 Ergjqcm sec von 4360 A beleuchtet 
wurde, eine starke Krummung. Bei diesem Versuch befinden sich 
aber die wachsenden, d. h. auf das Auxin reagierenden Zellen im 
Dunkeln. Man kbnntc nun daran denken, daB durch die Streuung 
Licht zu den reagierenden Zellen gelangt, doch kann dessen Intensitat, 
wie wir gleich sehen werden, nur auDcrordentlich gering sein, wo ja 
schon die Beleuchtung der Spitze mit geringer Lichtmenge erfolgt. 
Das zu den wachsendcn Zellen kommende Licht wurde in unserem 
Fall schwacher als das fUr den Schwellenwert benbtigte Licht sein. 

Dieses ergibt sich aus folgender Berechnung: Bestrahlt man mit J - t = 
8 Erg!qcm sec' 0,5 Sek. = 4 Erg!qcm, so fallen auf den etwa 1 mm langen, 
lichtempfindlichsten Teil der Spitze (siehe Teil III) insgesamt 0,03 Erg, 
wenn die GroBe seiner Projektion, reichlich gerechnet, 0,75 qmm miBt (vgl. 
DU BuY-NuERNBERGK I, 1930, S. 555). Nun kann man aus den von NUERN
BERGK (I, 1927, S. 96ff.) gegebenen Werten fUr die Streuung einen mittleren 
Absorptionskoeffizienten (a) von 3,5-4 ermitteln. Daraus ergibt sich mit 

Hilfe der Gleichung~' x6 = log JJo (NUERNBERGK, 1. c., s. 34), daB bei 
2,302 

0,5 mm WegHinge (x) der Streuung die Lichtintensitat (J) nur noch 13,5 
bis 17,4 % der ursprunglichen (Jo) betragt. Wir nehmen an, daB dieser 
Wert weiterhin mit VergroBerung der Weglange nur linear und nicht ent
sprechend obiger Gleichung exponentiell sinkt, und bekommen dann fUr 5 mm 
Weglange eine Intensitat, die etwa 1,4- 1,7 % der ursprunglichen ausmacht. 
So findet man dann, daB die in 5 mm Entfernung befindliche wachsende 
Zone bei Spitzenbeleuchtung in 1 mm Breite mit 4 Erg!qcm nur noch 
0,05 - 0,07 Erg!qcm, bzw. absolut gerechnet: 0,0004-0,0005 Erg erhalt. Dieser 
Betrag liegt aber weit unterhalb des Schwellenwertes von Reo: 0,33 Erg!qcm sec 
fur 4360 A (Tabelle 5). 

Ubrigens muD man hinsichtlich des durch Streuung zur wachsen
den Zone gelangenden Lichtes auch in Betracht ziehen, daB bei der 
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Streuung die anfangs vorhandenen Lichtunterschiede zwischen Licht
und Schattenseite mehr oder weniger verwischt werden (vgl. NUERN
BERGK, 1. c.), so daB, wenn schon ein EinfluB auf die Reaktions
fahigkeit stattfindet, dieser auf beiden Sci ten der Koleoptile praktisch 
sehr wenig verschieden ist. 

DaB natiirlich bei sellr s tar ke r, alleiniger Spitzenbestrahlung das 
durch Streuung zu den wachsenden Zellen kommende Licht dort 
wohl eine Wirkung auszuuben vermag, werden wir spater (vg1. S. 287) 
noch sehen. Von noch groBerer Bedeutung ist der umgekehrte 
Fall: Beleuclltung der Basis, Lichtstreuung nach der Spitze hin. 
Bei dieser Versuchsanstellung muB man fast immer mit einem Ein· 
fluB des durch Streuung zur Spitze gelangenden Liehtes auf die 
Reaktion rechnen 1. 

Folgender Versuch verdeutlicht diese Tatsache: 
Zwei nebeneinander stehende Koleoptilen werden in Richtung ihrer 

Verbindungslinie einseitig basal bestrahlt. Nach einiger Zeit zeigt die dem 
Lichte am nachsten stehende Pflanze eine "negative", die andere eine 
"positive" Kriimmung. Die belichteten Partien der beiden Koleoptilen wir
ken namlich als kleine sekundare Lichtquellen gegenseitig auf die Pflanzen ein. 

Vielleicht gibt dieser Versuch auch eine Erklarung fUr die Befunde 
mancher Autoren, die z. B. bei Belichtung im prismatischen Spektrum 
noch diejenigen Pflanzen sich kriimmen sahen, welche Licht soIcher Wellen
langen empfingen, fiir die sie in Wirklichkeit schon unempfindlich waren 
(vgl. damit die von WIESNER I, 1878, S. 155ff. zitierte "laterale Flexion"). 
Man muB daher bei derartigen Versuchen iiber die spektrale Empfindlichkeit 
der Koleoptile entweder jedesmal nur eine einzelne Pflanze belichten oder 
das Streulicht durch geeignete Lichtschirme von den Versuchsobjekten 
abhalten. 

EinfluB des Lichtes (~ 4360 A) auf den Quertransport in 
der Spi tze der Koleoptile. 

Wenn nun also fur die ErkEirung der 1. +. Krummung der Ein
fluB des Liehtes auf die Auxinproduktion und die Reaktionsfahigkeit 
der Zellen auf Auxin nicht in Betracht kommt, so bleibt noeh die 
3. Moglichkeit ubrig: das Licht beeinfluBt den Auxintrans
port. 

1 Hierdurch werden auch die Versuche von VON GUTTENBERG (1913) und 
REINHARD-BRO (1933, S.5) erklart, weIche die Existenz einer akropetalen 
"Reizleitung" beweisen sollten. Wirklich beweiskraftig sind sie aber nicht, 
da die Autoren, obwohl das sehr einfach festzustellen ware, nicht beobachtet 
haben, ob sich die Kriimmung tatsachlich von der beleuchteten Basis apikal
warts fortp£lanzt. 1m iibrigen beruhen die Ergebnisse der anderen, von 
REINHARD-BRO beschriebenen Experimente mit gespaltenen Koleoptilen, 
die gegeniiber den ahnlichen, friiher von BOYSEN- JENSEN-NIELSEN (1925), 
RAMAER (1926) und BOYSEN-JENSEN (1928) ausgefUhrten Versuchen in 
keiner Weise einen Fortschritt bedeuten, auf den Erscheinungen der partieHen 
Regeneration (vgl. I, s. 494), wie sie vor aHem TENDELOO (1927) genauer 
untersucht hat. 
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DaD das Licht in der Tat solch eine Wirkung ausuben kann, 
ergibt sich aus den fruher erwahnten (I, S. 375, 478) Angaben 
F. W. WENTS, der bei einseitig bestrahlten Spitzen das Auxin ge
sondert an Licht- und Schattenseite auffing. 

WENT beobachtetc im ubrigen bei diesen Versuchen erneut die 
schon in anderen Experimenten wahrgenommene Verringerung der 
abgegebenen Auxinmenge bei belichteten Koleoptilen gegenuber 
Dunkelkontrollcn (siehc S. 245). Auf diese Vermindcrung der Auxin
abgabe ist abcr kein allzu groDer Wert zu legen, da sie eventuell 
ihre Ursachc auch in der Versuchsmethodik hat (S.245, Anm.2). 
DU Buy (1933, S. 887) fand z. B. in seinen gleich zu beschreiben
den Versuchen uber den Auxinquertransport in dem einen Fall 
ebenfalls eine Verringerung von 16% (genau so wie WENT), in 
dem anderen aber eine Yermehrung der Auxinabgabe von I4 %, be
zogen auf den Dunkelwert. Dabei sind die Energiemengen gu t 
vergleichbar: bei F. W. WENT = 10 Sek.· roo MK, bei DU Buy 
~ 20 ErgJqcm 4360 A, die aquivalent sind mit ~ 500 MKS. 

DU Buy (I. c.) hat zur Bestatigung der Ansicht, daD bei der 
1. + -Krummung lediglich eine Anderung der Transportrichtung des 
Auxins vom Lichte verursacht wird, folgende, eben zitierte Ver
suche gemacht: 

Einc Rcihe Koleoptilspitzen wurde wiihrend 0,5-2 Sek. mit 
4360 A, J. t = 8-34 ErgJqcm sec einseitig bestrahlt. Die benutzte 
Energiemcnge wurde bei intakten Pflanzen nach Tabelle 5 eine 
deutliche I. + -Krummung ergeben. Bei einem Teil der Spitzen 
wurde das Auxin nach der F. W. WENTschen Methode (siehe die 
eben gebrachten Zitate) gesondert an Licht- und Schattenseite auf
gcfangen. Die wiihrcnd 90 Min. abgegebene Auxinmenge wies fUr 
Schatten- und Lichtscite eine absolute Auxin-Konzentrations
differenz von 2,3-2,7° auf. Eine iihnliche Differenz von 2,80 fand 
F. W. WENT (I. c., S. I03, Tabelle XXIII) bei einem Versuch, wo 
wah rend 75 Min. aufgefangen worden ist, nachdem die Spitzen mit 
I Sek. . roo MK bestrahlt worden waren. Wieder ein anderes Experi
ment von F. W. WENT (I. c., S. ro4), wo mit I Sek. . 20 MK belichtet 
wurdc, crgab sogar eine Differenz von 3,3°, doch hat der Autor hier 
nicht angegeben, wah rend welcher Zeit die Auxinabgabe gemessen 
wurde. 

Allgemein ist dazu zu bemerken, daB entsprechend dem in I, S. 479 Gesagten 
auch die phototropische Krummung eine Funktion der absoluten Auxin
Konzentrationsdifferenz in den Zellen - hier von Schatten- und Licht
seite - ist. Solange die Kriimmung noch groBer wird, nimmt daher eben falls 
auch diese Auxindifferenz zu. Andererseits ist aber die gemessene Auxin
differenz davon abhangig, wie lange man das Auxin aufgefangen hat. Die
jenige Auxindifferenz, die einer phototropischen Krummung von bestimmter 
GroBe entspricht, ware deshalb nur dann aufzufinden, wenn man bis zu dem 
Zeitpunkt, wo die betreffende KriimmungsgroBe auftreten wurde, auch die 
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Auxinabgabe messen wiirde. Derartige vergleichende Untersuchungen sind 
indessen bislang noch nicht ausgefiihrt worden und wiirden wohl auch nicht 
zuverlassig sein, weil nach S. 287 und I, S. 490 die Auxinabgabe der Spitzen 
von der Konzentration des Auxins in den mehr basal liegenden Zonen, dem 
Agar usw. abhangig ist. 

Wie wir schon mehrfach erwahnten (S. 262), laBt sich bei der 
I. + -Krummung keine ausgesprochene Verringerung der abgegebenen 
Auxintotalmenge nachweisen. Daraus ist zu schlieBen, daB eine 
starkere Behinderung des Langstransportes nicht vorhanden sein 
kann (vgl. S. 248). Da andererseits die Anderung der Transport
richtung bereits im Spitzenabschnitt stattfindet, so kommt also nur 
eine Lichtbeeinflussung des Quertransportes in der Spitze in Frage. 

Wie kommt nun soIch ein Quertransport zustande? Zwei Moglich
keiten sind vorhanden: 

1. das Auxin wird irgendwie durch die lichtabgewandte Seite 
angezogen, 

2. in dem Transportweg der lichtzugewandten Seite tretcn gewisse 
Widerstande auf. 

[Eine dritte Moglichkeit, daB namlich das Auxin durch den Licht
druck in der Koleoptile verschoben wird (vgl. STOPPEL 1926, S. 133), 
muB wegen der GroBenordnung der daran beteiligten Faktoren ab
gelehnt werden (BREMEKAMP 1918, S. 134).] 

Z u 1. Da die Totalmenge Auxin, weIche bei einseitiger Bestrahlung 
produziert wird, im Vergleich zu Dunkelkontrollen praktisch gleich 
bleibt, so muB dasjenige Auxin, das an der Lichtseite erzeugt wird, 
in der gleichen Zeit auf dem Wege zur Schattenseite einen groBeren 
Abstand zurucklegen als das direkt an der Schattenseite produzierte 
Auxin. Wenn dies nach der ersten Moglichkeit vorgehen wurde, so 
mufite sich das auch in einem Versuch auBern, wobei man senkrecht 
stehende Koleoptilzylinder, durch weIche basalwarts Auxin trans
portiert wird, in ihrer Langsrichtung bestrahlt - vorausgesetzt 
naturlich, daB der Lichteinflufi in der Langs- mit dem in der Quer
richtung identisch ist. 

DU BUYB (1933, S.877) hieruber angestellte Versuche ergaben, 
wie wir schon S. 251 darlegten, daB bei der eben angegebenen Ver
suchsanordnung keine Beschleunigung des Transportes durch das 
Licht zu konstatieren ist. Hochstens konnte man noch annehmen, 
daB die Unterschiede innerhalb der Fehlergrenze der Methode fallen. 

Z u 2. Demgegenuber haben wir auf S. 250 gesehen, daB bei anderer 
Versuchsanordnung tatsachlich bei starker Beleuchtung Transport
widerstande vorhanden sein mussen, weIche sich in einer Verringerung 
der in der Zeiteinheit transportierten Auxinmenge kundtun. 

Auch bei schwacher Beleuchtung wird wohl ein soIcher Widerstand 
auftreten, auBert sich dann aber kaum mehr in einer Anderung der 
Transportintensitat, sondern hauptsachlich in einer Anderung der 
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Transportrichtung. Hierin scheint ein Widerspruch zu liegen, del 
aber durch folgenden Vergleich neu tralisiert wird: 

SchlieBt man die OHnung eines Wasserhahnes, aus der ein Wasser
strahl stromt, seitlich ein wenig mit Hilfe eines gespannten Papier
streifens ab, so wird sofort der Wasserstrom, ohne daB sich die 
transportierte Wassermenge nennenswert andert, aus seiner 
urspriinglichen Richtung abgelenkt, und zwar um so mehr, je we iter 
die Papiermembran in den Strahl hineingedriickt wird. In dem 
Augenblick, wo das Papier den Strahl total abschlieBen wurde, wurde 
es von ihm durchbrochen werden, aber auch dann wurde sich die 
Wassermenge, die den Hahn in der Zeiteinheit verlassen hat, kaum 
wesentlich geandert haben. Dieses Beispiel will aber nichts anderes 
sagen, als daB der Widerstand, der zur Ablenkung eines stromenden 
Mediums notwendig ist, vie I kleiner ist als der Widerstand, der zu 
einer gut merkbaren Verringerung der Stromstarke erforderlich ist. 

Dasselbe konnen wir nun analog auch fur die Auxinablenkung 
in der Koleoptilspitze annehmen. Hier entsteht ebenfalls durch 
schwaches Licht ein gewisser Transportwiderstand, vornehmlich 
an der Lichtseite, der zwar nicht ausreichend ist, die Transport
intensitat deutlich wahrnehmbar zu verringern, aber doch dafiir 
geniigt, den Auxintransport in veranderter Richtung - nach der 
Schattenseite zu - sich abspielen zu lassen. Der Langstransport 
wird also kaum beeinfluBt, der Quertransport dagegen sehr erheblich, 
sofern nur der "Konzentrationsdruck" des Auxins hoch genug ist. 

Natiirlich ist es notwendig, daB der auf diese Weise erhohten 
Transportintensitat auf der Schattenseite nicht der wirksame Quer
schnitt der Transportbahnen (siehe I, S. 500) als "limiting factor" 
hindernd im Wege steht. 1st das der Fall, so muB die transportierte 
Auxintotalmenge doch etwas sinken. Da wir derartiges aber in vielen 
Fallen nicht beobachten konnen (vgl. das we iter unter Gesagte), so 
ist anzunehmen, daB in der Tat auch eine groBere Auxinmenge ohne 
Schwierigkeiten auf den Transportbahnen der Schattenseite weiter
befordert werden kann. 

Einen indirekten Beweis fUr die Auffassung, daB der Quertransport 
bei der 1. + -Kriimmung infolge des Auftretens irgendwe1cher Widersmnde 
hervorgerufen wird, bringen die Versuche VAN DILLEWIJNS (1927, S.341f£'). 
Dieser Autor stellte ja fest, daB man schon bei einer Belichtung mit 
3 . 10 Sek. . 21/2 MK, einer Lichtmenge also, die bereits mittelstarke 1. +
Kriimmungen hervorrufen kann (vgl. Tabelle 5), schwach ausgepragte lange 
Lichtwachstumsreaktionen wahrnehmen kann (siehe S. 237 und Abb. 8). Es 
ist durchaus moglich, daB diese Lichtwachstumsreaktionen durch eine 
geringe Behinderung des Auxintransportes verursacht werden (vgl. S. 277). 
Letztere ist dann aber so klein, daB ihr Nachweis mit Rilfe der Auxinanalyse 
nicht moglich ist, weil die Fehler dieser Methode groBer als die zu messenden 
Anderungen sind, und darf daher nicht ohne weiteres mit den auf S. 245 
angefiihrten Beobachtungen F. W. WENTS liber die Verringerung der Auxin
abgabe nach Belichtung verglichen werden. 
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Allerdings ist zu beachten, daB die mit einer Wachstumshemmung 
beginnenden Lichtwachstumsreaktionen selbst bei schwacheren Energie
mengen keineswegs immer vorkommen, vielmehr unter bestimmten Ver
haltnissen (vgl. S. 291 und CHOLODNY 1931, 1932, 1933) entweder gar keine 
oder nur solche Reaktionen auftreten k6nnen, die im Anfang gerade durch 
eine Wachstumszunahme charakterisiert sind. Trotzdem findet man aber 
bei einseitiger Bestrahlung in diesen Fallen deutliche + -Kriimmungen. 
Das weist darauf hin, daB sich die fiir das Entstehen des Quertransportes 
notwendige Erh6hung der Transportwiderstande zwar durch eine kleine Ver
ringerung der transportierten Totalauxinmenge und darauffolgende Wachs
tumsverminderung kenntlich machen kann, dieses aber durchaus nicht 
unbedingt tun muBl. 

Der Umstand, daB ein ansehnlicher Quertransport schon auf tritt, 
wenn die Spitze von einer Energiemenge von nur 0,03 Erg ge
troffen wird (siehe S. 262), spricht dahir, daB diese Energie auf einen 
Rezeptor in den Zellen wirkt, der sich in einem sehr labilen 
Gleichgewicht befindet. Eine kleine Anderung desselben muB dann 
schon eine Ablenkung des Auxinstromes verursachen konnen. Ob 
in Verbindung hiermit die Beeinflussung der Protoplasmastromung 
durch das Licht steht, ist wohl sehr wahrscheinlich, aber noch nicht 
genau bewiesen. Es ist jedenfalls bemerkenswert, daB nach den 
Daten von BOTTELIER (1933) eine Energiemenge (z. B. IS bis 
IS0 Erg/qcm), weIche etwa eine 1. + -Krummung hervorruft, auch 
eine kurz dauernde (etwa 6 Min.), spater wieder aufgehobene Ver
ringerung der Protoplasmastromung in den Koleoptilen veranlaBt, 
und daB die spektrale Empfindlichkeit dieser Protoplasmastromung 
weitgehend parallel lauft mit der spektralen Krummungsempfind
lichkeit der intakten Pflanze. Es kann sich dabei urn eine Folge, 
ebensogut aber auch urn eine Ursache der Auxinablenkung, oder 
schlieBlich auch urn einen damit parallellaufenden ProzeB handeln; 
alles Fragen, die erst noch beantwortet werden mussen (Naheres 
siehe Teil III). 

Fassen wir noch eininal die den Auxintransport bei der I. +
Krummung betreffenden Vorgange zusammen, so konnen wir sagen: 

Bei einer I. + -Krummung bleibt die absolute Transportintensitat, 
bezogen auf den ganzen Querschnitt der Koleoptile, im allgemeinen 
die gleiche. Es andert sich dagegen die spezifische Transportintensitat 
der belichteten und unbelichteten Seite, und zwar erhoht sie sich 
bei letzterer urn ebensoviel, wie sie sich bei ersterer verringert. 

Bemerkungen zur Begriffsanwendung. 

F. W. WENT (1928, S. 483) gebrauchte fur den eben beschriebenen 
Vorgang die Bezeichnung "Polaritatsanderung". Fur das Wort 

1 Es braucht z. B. nur infolge Temperaturerh6hung (siehe I, S. 487) oder 
anderer Umstande eine geringe Erh6hung der Auxinabgabe eintreten, die 
gerade die Wirkung des erh6hten Transportwiderstandes auf das Wachstum 
kompensiert oder sogar etwas iibertrifft. 
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"Auxinverteilung" (vgl. I, S. 478) wird neuerdings aueh wohl der 
Ausdruck "Auxindistribution" verwendet. Obwohl an sieh nichts 
gegen die Benutzung dieser Termini gesagt werden kann, so ist doch 
darauf hinzuweisen, daB diese Begriffe - ebenso wie aueh der 
koordinierte Begriff "Auxinabgabe" - gegenuber dem Begriff 
"Erhohung des Transportwiderstandes" eine superordinierte 
Stellung einnehmen. Wir sahen schon auf S. 247, daB cine Anderung 
der Auxinabgabe erfolgen kann: 

I. dureh Anderung der Auxinproduktion, 
2. dureh Anderung des Transportes auf dem Wege von der 

Produktionsstelle zu der Abgabestelle. 
Ebenso kann eine Anderung der Auxinverteilung erfolgen: 
I. dureh ortlich ungleiehe Auxinproduktion, 
2. dureh ortlich ungleiehen Transport. 
Demgegenuber laBt der subordinierte Begriff "Anderung des 

Transportwiderstandes" nicht zu, daB man unter ihm aueh die Vor
stellung einer ortliehen Anderung der Auxinproduktion versteht. 
(Theoretiseh ist als Folge von ungleiehem Transportwiderstand soleh 
eine Anderung der Produktion nach dem in I, S. 490 Gesagten ja 
sehr wohl moglieh, da cine mangelnde Abfuhrmoglichkeit fur das 
Auxin das Gleiehgewicht in der Gleiehung "Vorstadium ~ Auxin" 
nach links zu versehiebt.) 

Der Ausdruek "Anderung des Transportwiderstandes" bietet daher 
die Mogliehkei t zu einer genaueren Analyse des Begriffes: Anderung 
der Auxinverteilung. Dieses ist deshalb wichtig, weil wir noeh sehen 
werden, daB aueh in den mehr basalen Teilen der Pflanze durch 
ortliche Anderung der Transportwiderstande eine ungleiehe Auxin
verteilung zustande kommen kann. Hier findet aber keine Auxin
produktion mehr statt, infolgedessen hat der Begriff: Auxinverteilung, 
angewandt auf diese Zone, weniger Modalitaten als derselbe Begriff, 
bezogen auf die Spitzenzone. Man tut daher gut, beim Gebrauch 
des Wortes "Auxinverteilung" naeh Mogliehkeit naher anzugeben, 
was fur Einzelprozesse darunter verstanden werden sollen. 

[3) Die dritte positive Kriimmung. Aus Tabelle 5 ist ersiehtlieh,· 
daB bei einseitiger Bestrahlung mit ~. 250000 Erg/gem von 4360 A 
Wellenlange eine starke + -Krummung auftritt: die 3. + -Krummung. 
DU Buy (1933, S. 893ff.) erhielt dieselbe aueh, wenn er eine Dauer
belichtung mit J = 250-300 Erg/gem sec 4360.8. anwandte, und zwar 
begann die Krummung bei normalen Pflanzen nach etwa 120 
bis I SO Min. und wurde erst allmahlich starker. Zu beach ten ist, 
daB zum Erzielen einer 3. + -Krummung unbedingt starke Energie
intensitaten erforderlich sind (S. 286). Mit schwacheren Intensitaten 
bekommt man sie nie, auch wenn man Dauerbestrahlung gebraucht. 
Weitere Einzelheiten zur auBeren Charakterisierung bringen wir 
auf S.285. 
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EinfluB des Liehtes (~4360 A) auf den Quertransport in 
de m Ho hI teil de r Ko Ie 0 p tile. 

Der Umstand, daB die 3. + -Krummung nur bei intensiver Be
leuchtung auf tritt, macht es nach dem auf S. 25 I Gesagten uber den 
EinfluB des Lichtes auf den Uingstransport in dem hohlen Teil der 
Koleoptile und dem auf S. 266 Erwahnten uber den Quertransport 
in der Spitze wahrscheinlich, daB bei unserer Krummung auch ein 
Quertransport in dem Hohlteil des Organs vorhanden ist. 

DU Buy (1. c.) hat diesen Quertransport genauer untersucht und 
wandte dazu nach mehrfachem Herumprobieren schlieBlich folgende 
Versuchsmethode an: 

In die basale Schnittflache von etwa 7 mm langen Koleoptilzylindern 
wird ein in der Langsmediane des Organs liegender Einschnitt von I mm 
Tiefe gemacht, und zwar in Richtung der kurzen Achse des ellipsenformigen 
Querschnittes. Nun werden die Zylinder mit dem Einschnitt auf vertikal 
durch einen Korken gehaltene Deckglaschen oder Glimmerplattchen (Mica I) 
gesetzt, ahnlich wie es F. W. WENT (I, 1928, S. IOI; vgl. auch I, S. 478) 
gemacht hatte. 

]eder Zylinder bekam dann an der Basis an Licht- und Schattenseite 
je ein Agarwurfelchen, welches nach Beendigung des Transportversuches 
gesondert auf seinen Wuchsstoffgehalt analysiert wurde. 

Wurde nun der apikale Teil derartig hergerichteter Zylinder all
seitig mit Auxinagar versehen und dann quer zum Glimmerplattchen 
einseitig bestrahlt, so war zu erwarten, daB sieh bei der Analyse in 
dem basalen Agarplattehen der Schattenseite mehr Auxin nach
weisen lieB als in denen der Liehtseite. In der Praxis stellte sich 
aber heraus, daB auf diese Weise kein deutliches Bild von dem 
Bestehen eines Quertransportes zu erhalten war, obwohl die benutzte 
Liehtintensitat 200-400 Erg/qcm sec (~4360A) betragen hatte. 

Um dem naher auf den Grund zu gehen, untersuchte DU Buy, 
ob sich dekapitierte Pflanzen, die vorher allseitig mit Wuchsstoff ver
sehen waren, in dem benutzten blauen Lichte krummten. In der 
Tat war das nach einigen Stunden der Fall (vgl. SEUBERT I, I925, 
S. 79), und zwar fing die Krummung gerade noeh innerhalb der 
2 Stunden an, wahrend derer noch nieht die nach Dekapitation 
eintretende Regeneration der Auxinabgabe berucksichtigt zu werden 
brauchte. Indessen blieben diese Krummungen anfangs noch sehr 
schwach und bekamen erst nach langerer Zeit ein erhebliches Aus
maB (~900). 

Ganz ahnliche Resultate erhielt auch NUERNBERGK (I933) bei der 
Untersuchung des Quertransportes, der unter dem EinfluB des Geo
tropismus in dem Hohlteil der Koleoptile stattfindet. Er und DU Buy 
(I933, S. 9IO) erklaren die Unmoglichkeit, den Quertransport direkt 
nach der Dekapitation einwandfrei naehzuweisen, folgendermaBen: 
Die dureh die Dekapitation erzeugte Verwundung ubt wahrend einiger 
Zeit einen nur basalwarts sich erstreekenden EinfluB aus, der den 
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Quertransport sehr wesentlich, den Lingstransport aber nur un
wesentlich oder gar nicht behindert. Wahrscheinlich ist damit die 
von BOTTELIER beobachtete Erscheinung in Verbindung zu bringen, 
daB die in den Zellen vorhandene Protoplasmastromung wahrend 
zweier Stunden nach der Verwundung sistiert ist. Auf jeden Fall 
kann wah rend dieser Zeit das Auxin zwar sehr wohl weiter basal
warts transportiert werden, wie z. B. auch jede "Wuchsstoff
krummung" zeigt, ein Quertransport von ihm aber ist hochstens nur 
in kleinstem MaBe moglich. Daher ist die geotropische und - wie 
wir hier sehen - phototropische Krummungsfahigkeit zeitweise 
nahezu aufgehoben. Erst urn den Zeitpunkt herum, wo auch die 
Regeneration der Auxinabgabe wieder einsetzt, hort der EinfluB 
der Verwundung auf den Quertransport auf, und letzterer kann 
wieder deutlicher in Erscheinung treten. In Teil III, bei Besprechung 
der Lichtempfindlichkeit dekapitierter Koleoptilen werden wir noch
mals auf diese Fragen zu sprechen kommen. 

AuBer dem eben Gesagten uber den EinfluB der Verwundung ist 
nun noch folgendes zu berucksichtigen:Um eine Krummung zu 
ergeben, muB das Auxin in dem Hohlteil der Koleoptile von der 
Licht- nach der Schattenseite hin wandern. Die anatomischen Ver
haltnisse des Organs sind aber wenig dazu geeignet, eine solche 
Wanderung zu begunstigen. SoIl z. B. das Auxin, das bei einem 
"Wuchsstoffversuch" an der einen Schmalseite aufgesetzt ist, zu 
der anderen Schmalseite transportiert werden, so muB es auf der 
dem Korn zugewandten Seite eine 4-5 Zellen dicke Schicht, auf 
der anderen Seite eine auch nur 4 Zellen dicke Wand, also einen 
recht schmalen Weg, passieren (vgl. DU Buy-NuERNBERGK I, 1930, 
S. 553). Diese schmalen Transportwege fUr den Quertransport machen 
es erklarlich, daB in dem Hohlteil der Koleoptile vorwiegend nur Langs
transport stattfindet, und der Quertransport auBerst beschrankt ist. In 
der massiven Spitzenzone dagegen, wo die Bahnen fur den Quertrans
port viel breiter sind, kann dieser dann auch viel leichter stattfinden. 

Aus unserer bisherigen Besprechung der Versuche DU Buys, einen 
Quertransport in dem Hohlteil bei einseitiger Bestrahlung fest
zustellen, geht hervor, daB ein direkter Nachweis desselben im 
Rahmen einer Versuchszeit von 2 Stun den wegen des Einflusses der 
Verwundung kaum gebracht werden kann. Dagegen ist ein in
d ire k t erN a c h wei s sehr wohl moglich. Setzt man, wie wir das 
fUr den Quertransport in der Spitze getan haben (S. 266), voraus, 
daB der Quertransport in dem Hohlteil ebenfalls die Folge einer 
einseitigen, geringen VergroBerung der Widerstande fur den Langs
transport ist, so wlirde in dem experimentellen Beweis daflir, daB 
einseitige Bestrahlung die Transportintensitat einseitig etwas 
verringert, der indirekte Nachweis fur die Moglichkeit eines Quer
transportes gegeben sein. 
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Nun fuhrtcn die Transportversuche, wo das Auxin allseitig auf
gesetzt und gesondert an Licht- und Schattenseite aufgefangen 
worden war, wie wir schon gehort hatten (S.269), zu einem un
sicheren Ergebnis, obwohl schon hier eigentlich 'ein Anzeichen fur 
die einseitige Behinderung des Lingstransportes hatte vorhanden 
sein mussen. Die Fehler dieses Experimentiermodus waren aber im 
Vergleich zu den geringfiigigen, zu messenden Differenzen zu groi3. 
Bessere Resultate versprach ein anderer Versuchsmodus, bei dem 
gewissermaBen die Wirkung des Lichtes verstarkt wurde, und zwar 
auf die Weise, daB das Auxin nicht mehr allseitig, sondern einseitig 
aufgesetzt wurde. 

Die Zylinder wurden also apikal einseitig mit Auxin versehen und 
dann so bestrahlt,daB das Licht entweder die oben das Agarplattchen 
tragende Seite oder die entgegengesetzte Seite traf. In dem ersten 
Fall wirkte das Licht starker (wegen der Absorption in den Zylindern) 
auf die Flanke ein, wo im Dunkeln der alleinige Auxintransport 
stattfinden muBte, im zweiten Fall starker auf die Seite, wo im 
Dunkeln kein Transport vorhanden war. 

Nun hat NUERNBERGK (1933) auch fur die analogen Geotropismus
versuche wahrscheinlich gemacht, daB sich bei Behinderung des Auxin
transportes an einer Flanke eine auf dieselbe Seite aufgesetzte Auxin
menge mehr ilber die ganze Dekapitationsflache verteilt, als wenn kein 
einseitiger Transportwiderstand vorhanden ist (vgl. dazu auchI, S.479). 
Es ist also zu erwarten, daB in dem Fall, wo die Auxinseite dem Lichte 
zugewandt ist, mehr Auxin auf die auxinfreie Flanke ubergeht -
entsprechend dem Gesetz von dem Aufsuchen des Weges mit dem 
kleinsten Widerstand - und dann basalwarts transportiert wird, als 
umgekehrt. In der Tat zeigten DU Buys Versuche, daB dieses der Fall 
ist (siehe Tabelle 6). Aus Tabelle 6 sieht man aber auch noch, daB ganz 
allgemein der Langstransportwiderstand der bestrahlten Zylinder 

Tabelle 6. Auxintransport in hohlen Avena-Koleoptilzylindern bei 
einseitiger, starker Beleuchtung. (Nach DU Buy 1933, S.896.) 

'J . t = = 400 Erg/qcm seq = 4360 A . 60 Min. 
Auxin apikal einseitig aufgesetzt, basal gesondert an Licht- und Schatten

seite aufgefangen. 
A = Auxinseite dem Lichte zugewandt, 
B = auxinfreie Seite dem Lichte zugewanctt. 

Die unteren Wtirfe1chen enthielten bei: 

{ auf der belichteten Seite mit Auxin. 6,8 0 Auxin 
A auf der unbelichteten Seite ohne Auxin . 5,8 0 Auxin 
B { auf der belichteten Seite ohne Auxin. 2,00 Auxin 

auf der unbelichteten Seite mit Auxin. 6,2 0 Auxin 
der Kontrolle, Auxinseite . . . . . . 7,00 Auxin 
cler Kontrolle, auxinfrcie Seite . . . . 0,0 0 Auxin 

Der Auxingehalt der 0 beren Wiirfe1chen war bei Abnahme derselben 
(nach 30 Min.) bei allen Serien derselbe (4,6°). 
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graBer ist als der der unbestrahlten. Bei letzteren kann man in dem, 
der auxinfreien Seite anliegenden basalen Agarwiirfelchen kein Auxin 
nachweisen, bei ersteren aber auch in dem Fall, wo die auxinfreie 
Seite Lichtseite war. Dies ist so zu erklaren, daB sich das Auxin 
auf der Dekapitationsflache me h r verteilt, wenn sein Transport in 
basaler Richtung behindert ist, als wenn das nicht der Fall ist, und 
es daher nach dem Ubertritt aus dem apikalen Agarblackchen so
fort in dem darunterliegenden Zellgewebe weiterwandern kann. 

Ferner machte DU Buy auch noch einen Versuch, bei dem nicht 
Zylinder, sondern einfach dekapitierte und einseitig mit Auxin ver
sehene Koleoptilen mit Wurzeln einseitig bestrahlt wurden, und zwar 
entweder die auxinhaltige oder die auxinfreie Seite. Es traten dann 
immer Kriimmungen auf, die aber etwas shirker (I9,9°) waren, wenn die 
auxinfreie Flanke bestrahlt worden war als umgekehrt (I 7 0). 1m Dunkeln 
verbliebene Kontrollen zeigten die starksten Kriimmungen (20°). 

Das Ergebnis dieses Parallelversuches und seine ErkEirung stimmen 
vallig mit denen des eben beschriebenen Zylinderversuches iiberein: 
d. h., wird gar nicht belichtet, so ist die Auxindifferenz zwischen 
beiden Organflanken maximal, wird die auxinhaltige Seite bestrahlt, 
so ist die Differenz minimal, und wird die auxinfreie Seite belichtet, 
so resultiert eine mittlere Differenz. 

Zum Teil kann iibrigens der Unterschied zwischen den Kriimmungen 
der bestrahlten und der unbestrahlten Stiimpfe auch darauf zuriickgefiihrt 
werden, daB bei ersteren infolge der Lichtwirkung eine Verminderung des 
Reaktionsvermogens (siehe weiter unten) eintritt. Dieser Versuch hat daher 
nicht ganz die Beweiskraft wie der zuvor beschriebene (Tabelle 6). 

Aus allen dies en Experimenten kann man schlieBen, daB bei 
intensiver einseitiger Bestrahlung in dem Hohlteil intakter Pflanzen 
sofort, in dem Hohlteil dekapitierter (und mit Auxin versehener) 
Pflanzen etwa 2 Stunden nach der Dekapitation ein gewisser Auxin
quertransport einsetzt, der aber niemals das AusmaB des in der Spitze 
vorhandenen Quertransportes erreichen kann. 

DU Buy fiihrte iibrigens dieselben Versuche, wie sie eben be
schrieben worden sind, auch unter Anwendung anderer Lichtinten
sitaten und Spektralbezirke aus. Weder bei Dauerbelichtung mit 
schwachem blauem Licht (4360 A, J = 8 Ergjqcm sec), noch bei 
40 Min. langer Bestrahlung mit sehr intensivem gelbroten Licht 
(J = R::; 2000 Ergjqcm sec) lieB sich aber irgendwie ein Quertransport 
oder eine Behinderung des Uingstransportes in dem Hohlteil fest
stellen, ein Ergebnis, das bei dem schon so geringfiigigen EinfluB 
s tar ke n b I a u e n Lichtes sehr verstandlich ist. 

EinfluB des Lichtes (R::; 4360 A) auf die Auxinreaktion. 

Analog zu der schon auf S. 25 I behandelten Tatsache, daB bei 
intensiver alls ei tige r Bestrahlung eine Verminderung des Reaktions-
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vermogens stattfindet, durfen wir bei intensiver e i ns e i ti ge r Be
leuchtung ebenfalls eine Verringerung der Dehnbarkeit der den 
Koleoptilhohlteil bildenden Zellen erwarten. 

Es fragt sich aber, ob sich diese Lichtwirkung bei einseitiger 
Bestrahlung gleichfalls einseitig auBert, oder ob die Intensitats
unterschiede zwischen Licht- und Schattenseite zu gering sind, urn 
einen merklichen Unterschied in dem Reaktionsvermogen beider 
Seiten zuwege zu bringen. Der erste Fall ware theoretisch wohl der 
wahrscheinlichere, denn gerade fur die hier ausschlieBlich wirksame 
blaue Strahlung kann die Absorption in dem Hohlteil der Koleoptile, 
besonders wenn noch das Primarblatt vorhanden ist, ganz erheblich 
sein, so daB man Lichtabfalle von ~ 6,6-13,3: I (je nachdem ob 
Breit- oder Schmalseite beleuchtet werden) bekommen kann (Ta
belle 4). 

Urn diese Dinge zu klaren, hat DU Buy (I933, S.898) nach der 
Biegungsmethode, die schon bei den Versuchen tiber den EinfluB 
allseitiger Bestrahlung auf das Reaktionsvermogen Anwendung fand 
(S. 25 I), weitere Experimente angestellt, bei denen jetzt aber ein
seitig beleuchtet wurde 1. 

Die Koleoptilzylinder wurden zunachst auf schwarzes, feuchtes 
Filtrierpapier, an dem sie infolge der Kohasion der dunnen Wasser
schicht fest anhaften, gelegt und darauf vertikal stehend bestrahlt. 
Dann wurden sie einseitig fixiert und horizontal gesetzt, wobei 
zum Teil die ursprungliche Lichtseite nach oben, zum Teil aber 
nach unten zu liegen kam. 

Die Resultate entsprechen vollkommen den auf S. 252 fur allseitige 
Bestrahlung mitgeteilten Ergebnissen, d. h. es lieB sich eine deutliche 
Verringerung dcr Dehnbarkeit nachweisen. Auffallend war es nur, 
daB zwischen den beiden Serien (Lichtseite oben bzw. unten befindlich) 
kein Unterschied festzustellen war. Das erklart sich aber wohl so, 
daB der Lichtabfall in den Zylindern nicht groB genug war, da 
vor Versuchsbeginn bei allen Pflanzen das Primarblatt entfernt 
worden war. 

In Verbindung hiermit sei noch eine andere Tatsache erwahnt. 
Bestrahlt man dekapitierte Koleoptilen stark einseitig und versieht 
sie n a c h her allseitig mit auxinhaltigen Agarwurfelchen, so tritt 
keine Krummung auf. Das weist darauf hin, daB der Unterschied 
in der Anderung des Reaktionsvermogens an der belichteten und 
unbelichteten Seite nicht groB scin kann, jedenfalls dann nicht, 

1 Die auf S. 271 beschriebene Methode, deren Essentielles die Ab
schwachung einer Wuchsstoffkriimmung ist, ist deshalb fUr die Messung des 
Lichteinflusses auf das Reaktionsvermogen ungeeignet, weil dabei die Licht
wirkung auf den Auxintransport eine viel zu groBe Bedeutung besitzt. 
Dagegen spielt bei der direkt das Reaktionsvermogen angebenden Biegungs
methode dieser letzte Faktor keine Rolle. 

Ergebnisse der Biologie X. IS 
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sobald sehr starke Lichtintensitaten zur Anwendung gekommen 
sind. Ob es auch Lichtintensitaten gibt, bei denen zwar an der 
Lichtseite eine Anderung des Reaktionsvermogens auftritt, an der 
Schattenseite aber infolge der dort vorhandenen geringeren Licht
starke nicht, ist, wie wir oben schon erwahnten, aus logischen Grunden 
wohl anzunehmen, doch hat DU Buy die Sache leider nicht genauer 
bei der Koleoptile untersucht. Fur das Raphanus-Hypokotyl liegen 
indessen schon solche Daten vor; hier hat VAN OVERBEEK (1933) 
das Reaktionsvermogen in Abhangigkeit von der Lichtintensitat, 
wenn auch nur indirekt, bestimmt (siehe S. 30.+). 

1m groBen und ganzen scheint der ProzeB der Anderung des 
Reaktionsvermogens nach dem, was daruber bekannt ist, bei Avena 
eine steile Charakteristik zu besitzen und in Verbindung damit in 
bezug auf den Ablauf der phototropischen Krummungen mehr von 
sekundarer Bedeutung zu sein l _ Wir wollen damit sagen, daB er 
eine sehr geringe quantitative Variabilitat besitzt und wah rend der 
Beleuchtung sclber n i c h t recht zum Ausdruck kommt, sondern erst 
dann in Erscheinung tritt, wenn das Auxin seine die Dehnung 
fordernde Tatigkeit verricht~n s()ll. M~n kann ihn am besten einem 
vorzeitigen Altern der Zellwandegleichsetzen, und' wahr~cheinlich 
sind die physikalisch-chemischen Anderungen., denen die Zellwande 
bei beiden Vorgangen unterliegen, einander mehr oder weniger gleich 
oder wenigstens ahnlich (vgl. I, S. 52 I) _ Man weiB von vielen Stoffen, 
besonders denen von kolloidaler Natur, das sie bei starker Bestrahlung 
sproder werden (z_ B. Kautschuk, Gelatine u·s~.), Wasser 'verlieren 
und einer Anderung im physikalischen Bau ihrer Molekule (Poly
merisation usw.) unterliegen. Eine ahnliche Erklarung ware auch 
fUr die Anderung des Reaktionsvermogens durch das Licht durch
aus moglich. 

4. Die Beziehungen zwischen den Ergebnissen der Auxin
analyse und den Charakteristika der verschiedenen 

Krummungstypen. 

Nachdem wir im vorhergehenden Abschnitt (S. 26off.) ein 
genaueres Bild von der Rolle, welche das Auxin bei dem Zustande
kommen der phototropischen Krummungen der Avena-Koleoptile 
spiclt, bekommen haben, konnen wir nunmehr die Charakteristika 
der verschiedenen Krummungstypen, die wir auf S. 255 nur fluchtig 
kennengelernt haben, ausfuhrlicher besprechen. Dabei ist es auch 
moglich, auf die viel umstrittene Bedeutung der Lichtwachstums
reaktionen (S. 222 ff.) fUr das Entstehen und den Ablauf der Krum
mungen sowie ahnliche Fragen etwas naher einzugehen. 

1 Vgl. hierzu die Ausfiihrungen WIESNER" (I, 1880, S. 12 - 16ff.) tiber 
die Beziehungen zwischen Phototropism us und Lichtabfall. 
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1m iibrigen sei zum folgenden bemerkt, daB aIle dort gebrachten Zahlen
angaben nicht etwa wortliche Genauigkeit besitzen, sondern lediglich 
naherungsweise giiltig sind. Sie steIlen gewissermaBen die mittleren Werte 
dar, urn welche die Einzeldaten je nach den Versuchsbedingungen bald mehr, 
bald weniger schwanken. 

it) Die typische erste positive Kriimmung. Die 1. + -Krummung 
entsteht bei Spitzen- oder Totalbeleuchtung gleich gut und beginnt 
immer an der Spitze oder dicht untcrhalb derselbcn. Sie tritt nur 
bei Benutzung von gcringen Encrgiemcngen auf. 

Aui3crc Erscheinungsform (Abb. J.4, 16). 
Bend tigtc Ene rgi e menge (Tabelle 5): 

~ 0,3 -- ~ I SO Ergjqcm4360 A. 

~ 2,5 -- ~ 4000 MKS. 
Reaktionszeit: ~2S Min. (fUr starke Krummungen und 21°C)1. 
Maximale Krumm ung: ~ 40° (ohne Klinostatiercn) 

~ 900 (mit Klinostatieren). 
D a u e r de r K rum m u n g: ~ 3 Stunden, sofern nicht klinostatiert 

wird. 
Bei klinostatierten Pflanzen dauert die Krummung lii.nger, wird 

starker und wandert nach der Basis, wahrenddem der apikale Teil 
wieder gerade wird. 

Bei ~ichtklinostatierten Pflanzen pfla~zt sich die k.rummung, be
sonders bei kleinen Energiemengen, nur relativ wenig basalwarts fort. 

Lichtwachstumsreaktionen (S.237): Es handelt sich fast 
ausschliei31ich urn den Typus der langen Reaktion. 

Analytische Betrach tung. 
Aus der Angabe der Energiemengen ergibt sich nach S. 260ff. daB, 

wir es bei der 1. + -Krummung nur mit einem meBbaren Auxin
quertransport in der massiven Spitze zu tun haben, und daB hin
sichtlich der Lichteinwirkung auf den basal gelegenen Organabschnitt 
daselbst weder ein Quertransport noch eine veranderte Auxinreaktion 
in Betracht kommen. 

In Verbindung hiermit kdnnen wir uns uberlcgen, wie die Dauer 
der Reaktionszei t zustande kommt. vVir verstehen unter Reaktions
zeit diejenige Zeit, in ze'elcher die Minimumswachstumsdifferenz zwischen 
beiden Seiten, die eine 111akroskopisch eben sichtbare Krummung her
vorbringt, erreicht wird. 

In unserem Fall ist das Erreichen dieser Minimum-Wachstums
differenz einerscits abhangig von der Intensitat des apikalen Quer
transportes, andererscits von der Zeit, welche fur den Transport der 

1 Bei 250 C fand F. W. WENT (1928; I, 1928, S. 71) eine Reaktionszeit 
von nur 20 Min. 

18* 
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dadurch in der Spitze verursachten ungleichen Auxindifferenz nach 
den wachstumsHihigen Zellen erforderlich ist. 

Nun sind es von der Spitze zu dies en Zellen etwa 2-3 mm, welche 
bei einer Uingstransportgeschwindigkeit von ~ IO mm/60 Min. vom 
Auxin innerhalb 12 Min. durchmessen werden. Die an dem beob
achteten Betrag von 25 Min. noch fehlenden 12-15 Min. werden 
offenbar hauptsachlich fur die Einwirkung des Auxins auf die Ver
lange rung der Zellen benotigt, in geringem MaB vielleicht auch da
fUr, daB der Auxinquertransport nicht sofort seine volle Starke 
erreicht. Letzteres mochte man daraus schlieBen, daB die bei einer 

Min. 
16'0 

1'ID 

20 

I. + -Krummung auftretenden Lichtwachstumsreaktionen 
eine etwas kurzere Reaktions- oder Latcnzzeit (siehe S. 277) 
aufweisen, sowie daB bei sehr schwachen Krummungen eine 
gewisse Verlangerung der Reaktionszeit wahrzunehmen ist 
(siehe Abb. IS; ARISZ 1915, S.70; DU Buy-NuERNBERGK 

I, 1930, S.55I). 
Starke und Dauer der Krummung 

hangen davon ab 1., wie lange der apikale 
Quertransport anhalt, und 2., welche 
Faktoren die Wirkung desselben wieder o 10 20 SO '10 5(} IJ() 7(J 80 .9(J 

NKS. aufheben. 
Abb. IS. Die Beziebung zwischen Be- Fur den ersten Punkt kommt viel
lichtung und Reaktionszeit im Bereich leicht die Protoplasmastromung in Frage 
der I. + -Kriimmung, gUltig fur eine 
Temperatur von 17,5° C. Bei hoherer 
Temperatnr sind die Reaktionszeiten 

etwas kurzer (S. 275). 
(Nach ARISZ 1915.) 

(vgl. S. 267), deren Reaktion auf die Licht-
wirkung etwa 6 Min. lang wahrt. Jeden
falls ist die fur die I. + -Krummung 
notwendige Energiemenge so klein, daB 

sie nur ein sehr labiles Glcichgewicht, wie es gerade bei plasmatischen 
Vorgangen besteht, verschieben kann. Ein solches Gleichgewicht 
stellt sich aber nach Aufhoren des Energieimpulses bald wieder 
her und fUhrt im Normalfall nur dann zu einer Krummung, wenn, wie 
hier in der Spitze, besonders gunstige Bedingungen fur den Auxin
quertransport vorliegen. 

Fur den zweiten Punkt kommt hauptsachlich die Gegenwirkung 
des Geotropismus in Betracht, d. h. ein entgegengesetzter Quer
transport in der Basis und in der Spitze der Pflanze. Dieser bewirkt 
in Verbindung mit dem Au totropismus, daB eine 1. + -Krummung 
ohne Klinostatieren in der Regel reversibel ist. Andererseits dauert 
aber die Krummung bei klinostatierten Pflanzen bedeutend Ianger 
ais bei nichtkiinostatierten, wandert nach der Basis und wird viel 
starker, weil dort allein der erste, eben behandelte Punkt Dauer und 
AusmaB der Krummung limitieren. 

Theoretisch muBte ubrigens die Krummung der klinostatierten 
Koleoptilen uberhaupt nicht wieder aufgehoben werden, vieimehr 
irreversibel sein, weil ja die einmal vorubergehend induzierte ungleiche 
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Wuchsstoffverteilung durch einen entgegengesetzt gerichteten Vor
gang nicht wieder kompensiert wird (vgl. die vorher zusammen, 
spater parallel nebeneinander laufenden Kurven fur das Total
wachstum der Abb. 14). In der Tat bleibt bei derartigen Pflanzen 
die einmal an der Basis angelangte Krummung oftmals wahrend 
etwa IS Stunden konstant bestehen (Abb.14). Bei noch langerem 
Klinostatieren machen sich dann aber andere Faktoren bemerkbar, so 
.besonders der EinfluB der Dorsiventralitat der Koleoptile (vgl. S. 281 
und Teil III), die, sofern noch Wachstum vorhanden ist, neue Krum
mungen induzieren und dadurch die alten allmahlich verwischen. 

Auf den mit diesen Fragen in Verbindung stehenden Aut 0-

tropismus wollen wir erst in Teil III naher eingehen. 
Von den Lich twachstumsreaktionen, die zu einer 1. +

Krummung gehoren, ist zu erwahnen, daB dieselben in der Regel 
mit einer Vermin d e ru ng der Wachstumsgeschwindigkeit beginnen. 
Die von CHOLODNY (siehe S. 291) beobachteten FaIle, wo anfangs 
gerade eine Wachstumssteigerung eintritt, lassen sich nicht zu den 
typischen, durch einen "LichtstoB" induzierten I. + -Krummungen 
rechnen, weil dort durch eine konstante oder variable Vorbelichtung 
vor Beginn der Krummung bereits Adaptationserscheinungen (vgl. 
S. 293) verursacht worden sind. 

In Abb. 9 (S.238) haben wir von den Kurven VAN DILLEWI]NS 
einige in ihrer Originalform reproduziert, und zwar sind die jeweils 
zu einem Paare zusammengestellten Kurven so ausgewahlt worden, 
daB die Lichtmengen sich so wie 32:1, 10:1,5,3:1 und 5:1 ver
halten. Leider hat VAN DILLEWI]N keine Daten gegeben, aus denen 
man zwei Kurven hatte zusammenstellen konnen, deren Licht
mengen sich wie 2: I verhalten (siehe weiter unten). 

Die im Verhaltnis 10: I stehenden Kurven (8000 und 800 MKS) 
betreffen zwar eine Lichtmenge, welche (bezogen aui 8000 MKS) schon 
die 1. Indifferenz bzw. cine 1. - - Krummung erzeugen wurde, sind 
aber hier aufgenommen worden, weil es sich dabei urn Lichtwachstums
reaktionen handelt, die bei ausschlief31icher Bestrahlung des auBersten 
1/2 mm der Spitze gewonnen worden sind. Nun zeigt der Vergleich, 
daB die Kurve fur 10 Sek. . 80 MK Spitzenbelichtung (Abb. 8; 9, IV) 
seichter verlauft als diejenige, bei der 800 MKS Totalbestrahlung 
(Abb.9, I, II; 10) angewendet worden ist. Man muB daher annehmen, 
daB bei der Totalbeleuchtung auch ein geringer, durch die Auxin
analyse noch nicht feststellbarer LichteinfluB auf den H 0 h It e i I 
der Koleoptile ausgeubt wird, der bei der obigen Lichtmenge und 
-intensitat wahrscheinlich in einer geringen Hemmung des Auxin
langstransportes besteht (vgl. S. 266). 

Der erste Anfang der Lichtwachstumsreaktion ist sehr variabel; 
die Reaktianszeit lauch wahl Latenzzeit genannt (vgl. VAN DILLEWI]N 
1927, S. 389]) betragt 6-17 Min. Die kurzen Reaktionszeiten 
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findet man aber nur bei total bestrahlten Pflanzen; die sich auf 
Spitzenbeleuchtung beziehenden Kurven von VAN DILLEWI]N (1927, 

J x / os S.k . _ 1038 Erg 
qcm c 

30 Sek. _ "IS Erg 
qlll 

Abb. 16. Bildliche Wiedergabe von den Kriimmungsstadien zwischen I. positiver und I. negativer Kriimmung 
der Avena·Koleoptile. Einseitige Spitzenbestrahlung mit 436oA, J = 41,5 Erg/qcm sec. Photographie 

~ I Stunde 30 Min. nach der Belichtung. Rein Klinostatieren. 
(Einige Pflanzen beim Photographieren aus den Haltern gerutscht, daher scheinbar kiirzer.) 

S. 848; vgl. auch Abb. 9) zeigen, daD die Reaktionszeit hier fur 
nicht zu groDe Energiemengen etwa 17 Min. betragt. In einem Fall, 
Dauerbelichtung der Spitze mit 80 MK, ist die Reaktionszeit sogar 
20 Min. (VAN DILLEWI]N, 1. c., S.532). 
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Diese Daten lassen sich ganz gut mit der Reaktionszeit fur die 
I. + -Krummung vergleichen. Sie weisen darauf hin, daB bei alleiniger 
Spitzenbelichtung auch die Lichtwachstumsreaktion immer erst dann 
eintreten kann, wenn sich die in der Spitze erfolgte geringe Behinde
rung des Auxintransportes bei den wachsenden Zellen durch eine 
Verminderung des dort ankommenden Auxins bemerkbar macht. 

1m ubrigen sind aber keine weiteren Analogien [sehr wohl jedoch 
weitere Beziehungen! (siehe S. 290) 1 zwischen den Lichtwachstums
reaktionen und den dazugehorigen Krummungen zu verzeichnen. 
Nimmt man wie VAN DILLEWI]N an, daB der bei der 1. + -Krummung 
durch den Lichtabfall in dem Organgewebe bedingte Unterschied 
der Lichtwachstumsreaktionen an Licht- und Schattenseite die Krum
mungen verursacht, so muBte sich aus den in Abb. 8 und 9 zusammen
gestellten Kurven ein genu gender Wachstumsunterschied zwischen 
beiden Organflanken ergeben. Das Gegenteil ist aber der Fall, wie 
sich durch Vergleich mit Abb. 14 ergibt, trotzdem die den Lichtwachs
tumsreaktionen entsprechenden Energiemengen durch Lichtabfalle 
von 5-30:1 zustande kommen wurden. Dieses sind aber Licht
unterschiede, wie sie nach S. 255 hochstens im Hohlteil der Kole
optile vorhanden sind, nicht jedoch in der fur die I. + -Krummung 
allein maBgebenden Spitze, wo der Lichtabfall nur 1,4-2,2: I betragt. 

Aus diesen Tatsachen, auf die schon F. W. WENT (I, 1928, 
S.96ff.), aber auch andere Autoren (nach S. 226ff. z. B. PISEK 1926; 
BEYER 1927, 1928) aufmerksam gemacht haben, ist ersichtlich, daB 
die Lichtwachstumsreaktionen nicht im geringsten das AusmaB der 
I. + -Krummung erklaren konnen. In den Lichtwachstumsreaktionen 
ist eben der Auxinquertransport nicht verdiskontiert, und dieser ist 
es ja allcin, der die Krummung hier verursacht. Gleichwohl liegt 
beiden Reaktionstypen derselbe primare Prozcf3 zugrunde, wie wir 
noch auf S.289ft. sehen werden. 

jJ) Die typische erste negative Kriimmung. 

AuBere Erscheinungsform (Abb.I6). 

Benotigte Energiemenge (Tabelle 5): 
Rc; 300-900 Ergfqcm4360 A, 

Rc; 7000-24000 MKS. 
~Iinimale Lichtintensitat: Rc; 10 Erg/qcm sec 4360 A, 

Rc; 12-30 MK. 
Reaktionszeit: Rc; 25 Min. (fur maximale Krummungen, sonst 

langer) . 
Maximale Krummung: Rc; IS° (ohne Klinostatieren), 

Rc; 300 (mit Klinostatieren). 
Dauer der Krummung (ohne Klinostatieren): 2 Stunden. 
Lichtwachstumsreaktionen (S. 237): Es handelt sich hier urn 

lange und kurze Reaktionen bzw. urn die Kombination beider. 
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Analytische Betrach tung. 
Dietypische I.--Krummung [von BREMEKAMP (1915; 1918, S. 166; 

1921; 1922) auch wohl "antiphototropische Krummung" genannt] 
erhalt man besonders leicht bei alleiniger Belichtung der Spitze. 
BERGANN (I, 1930, S. 724) bekam sie auch noch bei Bestrahlung mit 
blaugrunem Licht (4600-5400 A), nicht mehr jedoch (wohl wegen 
mangelnder Intensitat) im gelbgrunen Spektralteil (5000-5800 A). 
Sie wandert ebenso wie die I. + -Krummung von der Spitze aus 
basalwarts. Ein nach der Beleuchtung folgendes Klinostatieren ist 
unnotig, ja bei totaler Bestrahlung sogar nicht einmal vorteilhaft 
(siehe weiter unten). 

1m ubrigen gilt flir die I. --Krummung in entsprechend modi
fizierter Form prinzipiell dasselbe, was wir bei der analytischen Be
trachtung der I. + -Krummung gesagt haben. So laBt sich z. B. 
auch hier das AusmaB der Krummung nicht aus den korrespondieren
den Lichtwachstumsreaktionen erklaren, sondern ist eine Folge des 
dieses Mal in umgekehrter Richtung verlaufenden apikalen Auxin
quertransportes, mit dem wiederum ein analoger LiehteinfluB auf 
die Protoplasmastromung parallel lauft, usw. 

Die primaren Vorgange, we1che bei beiden Krummungstypen die Reak
tionen auf das Licht einleiten, und die, wie sich aus dem eben Gesagten 
ergibt, von dem gleichen Rezeptions- und Reaktionssystem ihren Ausgang 
nehmen, wollen wir in Verbindung mit genaueren Einzelheiten uber die 
Lichtwirkung auf die Protoplasmastri:imung erst in Teil III ausfuhrlicher 
besprechen, nachdem wir die Phototropismen der ubrigen Pflanzen behandelt 
haben. 

1) Intermediare Stadien im Bereiche der ersten negativen Kriim
mung. Aus Tabelle 5 ist ersichtlich, daB die typische I. - - Krummung 
sowohl nach der I. + -Krummung als auch nach der 2. + -Krummung 
hin durch zwei Indifferenzstadien eingeschlossen ist. Das will also 
sagen, daB bei geringen oder groBeren Energiemengen, als fur eine 
I. --Krummung notwendig sind, keine Krummungen resultieren. 

Es ist verstandlich, daB diese Indifferenzstadien eine Folge davon 
sind, daB das Licht, welches hier ahnlich wie bei der Solarisation 
der photographischen Platte wirkt, das photochemische Rezeptions
system in der Spitze weder in der Richtung, daB ein wahrnehmbarer 
Auxinquertransport von der Licht- nach der Schattenseite erfolgt, 
noch in umgekehrtem Sinne zu beeinflussen vermag. 

Greifen wir auf das auf S.266 uber die Vrsache des Quertransportes 
Gesagte zuruck, so kann man sich vorstellen, daB der Widerstand, der 
fUr den Auxin ian gstransport zuerst in schwachem MaBe an der belichteten 
Seite auf tritt, nach und nach auch an der lichtabgewandten Seite starker 
wird. Bildlich kann man das mit einem Damme vergleichen, der einen FluB 
allmahlich von der einen Seite her abdammt. In dem Augenblick, wo dieser 
das andere Vfer erreicht, stri:imt das Wasser schon uber den ganzen Damm, 
wenn er nicht zu hoch ist, hinweg. D. h.: Trotz der einseitigen Lichtwirkung 
erfolgt kein Auxinquertransport und demzufolge auch keine Krummung 
mehr. Fur die I. - -Krummung gilt naturlich mutatis mutandis dasselbe. 
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1m ubrigen ist noch zu erwahnen, daB nach DU Buy (1933, S. 909) 
das zwischen 1. + -und 1. - - Krummung liegende Indifferenzstadium 
nicht sehr ausgepragt ist (Abb. 16), woraus man ebenfalls schlieBen 
darf (vgl. das oben Gesagte), daB beide Krummungstypen ihrem 
Wesen nach mehr zusammengehoren, als man bci oberWichlicher 
Bctrachtung annehmen mochtc. 

Nun tritt bei noch groBeren Energiemengen, die an sich cine 
2. + -Krummung verursachcn, hochstwahrschcinlich schon cin Auxin
quertransport im Hohltcil der Koleoptile auf (siche spater S. 284). 
Es ist anzunehmen, daB dieser Quertransport bereits im Bereich 

las 1a2O fO'll) 1050 77.5 77.20 77.3511.50 12.5 12.20 1.10 1.25 [If(} 1.55 

Abb.17. Krummungsverlauf einer aus positiven und negativen Elementen zllsammengesetzten photo
tropischen Kriimmung bei der Avena-Koleoptile nach ARISZ (1915). 9 Uhr 50 Min. wurde < I mm 
der auBersten Spitze 30 Sek. lang mit 340 MK (B ~ 10200 MKS) einseitig in der Pfeilrichtung beleuchtet. 
Nach der Belcuchtung auf den Klinostaten. Die Zahlen geben die Beobachtungszeiten an. Bis II Uhr 
5 Min. cine in der Spitze induzierte I. + -Krummung, spater cine sich mehr uber die ganze Pflanze 

erstreckende "negative" (siebe Text) Kriimmung. 

der I. - - Krummung beginnt, was man daraus schlieBen mag, daB 
tot al bestrahlte Koleoptilen weniger leicht zu einer 1. - - Krummung 
zu bringen sind als nur apikal beleuchtete, vielmehr Cifters die Tendenz 
zur Ausbildung schwacher positivcr Krummungen, die mehr basal
warts lokalisiert sind, aufweisen. 

Derartige Indifferenzstadien mit positiver Tendenz findet man 
hauptsachlich in dem Encrgiemengenbereich zwischen 1. -- und 
2. + -Krummung . 

.A.hnliche negative Krummungen, bci denen abcr die Koleoptilen 
schwache "S-Form" annahmen, beschreibt nun BREMEKAMP (1922) 
fur Totalbelichtung mit 9°00-135°0 MKS. Die Versuchspflanzen 
wurden, wie aus seinen Ausfuhrungen deutlich hervorgeht (1.c., S. 163), 
breitseitig beleuchtet und kamen nachher wahrend 31/2 Stunden auf den 
Klinostatcn. Es ist nun anzunehmcn, daB das Klinostatieren von EinfluB 
auf die Ausbildung der S-formigen Gestalt der Krummung gewesen ist. 

Bekanntlich beginnt bei klinostatierten, im Dunkeln befindlichen 
Koleoptilcn nach etwa 2 Stunden eine Dorsivcntralitatskrum
mung (vg1. BREMEKAMP I925; DU Buy-NuERNBERGK I, I930, S. 552; 
LANGE I925, I933, sowic Teil III). Diese Krummung verlauft in Rich. 
tung der durch Koleoptile und Korn gelegten Ebene, also in der Ver
langcrung der kleinen Achse des Kolcoptilquerschnittes und wird durch 
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den in anatomisch-morphologischer Hinsicht dorsiventralen Bau des 
Organs verursacht. Sie hat die Form eines mehr oder weniger stark 
ausgepragten Bogens (vgl. die Abbildungen bei LANGE, 1933), welcher 
sich tiber die ganze Pflanze erstreckt. Wahrscheinlich hat BREMEKAMP 
zufallig seine Pflanzen gerade so belichtet, daB in der Spitze eine 
negative Krtimmung induziert wurde, welche der spater eintretenden 
Dorsiventralitatskrtimmung entgegengesetzt verlief, so daB schlieBlich 
die erwahnte S-Krtimmung resultierte 1 . 

Ferner hat ARISZ (1915, S. 76) auch bei Spitzenbclichtung Inter
mediarstadien mit anfanglich positiver Apikalkrtimmung und darauf
folgender negativer Krtimmung, die sich aber mehr tiber die ganze 
Pflanze erstreckt, beobachtet (Abb. 17). Hier ist aber nicht mit 
Sicherheit zu entscheiden, ob dabei ebenfalls wie bei den BREMEKAMP
schen Versuchen der EinfluB des Klinostatierens eine Rolle gespielt 
hat, oder ob nicht auch der Autotropismus zur Erklarung des Krtim
mungsverlaufes mit herangezogen werden muB. 

Fur das Vorhandensein einer Dorsiventralitatskriimmung spricht, daB das 
negative Stadium der Kriimmung erst nach etwa 13/4 Stunden einsetzt. 
Indessen miiBte auch noch die Voraussetzung erfiillt sein, daB ARISZ seine 
Pflanzen breitseitig bestrahlt hat, wie man mit BURCKHARDT (1926, s. 274) 
nach gem Aussehen der Koleoptilen in Tafel I von ARISZ (1915) in der Tat 
annehmen mochte 2. 

Auf die Weise, wie sich das ARIsz 3 denkt, oder auf Grund einer Adap
tation (siehe Teil III) kann diese sekundare negative Kriimmung namlich 
nicht entstanden sein, denn z. B. eine "Anderung des Energieniveaus" des 
photochemischen Systems in der Spitze erfolgt wohl nur solange als belichtet 
wird, und die Bestrahlungszeit betrug hier nur 30 Sek. Es ist jedenfalls ver
standlich, daB gerade eine sehr schwaehe positive Kriimmung nach und nach 
durch die Dorsiventralitatskriimmung in ihr Gegenteil verkehrt werden kann. 

Ahnlich konnen vielleicht die Verhaltnisse auch bei denjenigen Ver
suchen von ARISZ und LUNDEGARDH (1922) gelegen haben, wo sich schon 

1 Bei anderen, friiher von BREMEKAMP (1915) publizierten Experimenten 
sind die Versuchsbedingungen weniger deutlich zu ubersehen und daher die 
Resultate der Experimente jetzt auch nicht mehr befriedigend zu inter
pretieren. Da hier aber eben falls vielfach nach der Belichtung bzw. der 
darauf direkt folgenden, 5-40 Min. dauernden achsennormalen Einwirkung 
der Schwerkraft mehrere (31/2) Stunden lang klinostatiert worden ist (1. c., 
S. 1285 ff.), so ist die Mitbeteiligung von Dorsiventralitatskriimmungen an 
den Versuchsergebnissen durchaus nicht so unwahrscheinlich. 

2 Vg1. dazu aber AR1SZ (1. c., S. 138), wo von einer Beleuchtung "senkrecht 
auf der Nutationsebene" gesprochen wird, die sich auf die Experimente 
mit allseitiger Vor- und einseitiger Nachbeleuchtung bezieht. 

3 ARISZ meint, diese kombinierte Kriimmung -kame dadurch zuwege, 
daB die Spitze dort, wo das Licht in deren obeq;tem Teil nicht mehr im 
Winkel von 90° auffallt, weniger "gereizt" wird als etwas weiter unten, 
wo das Licht noch senkrecht zur Oberflache auftrifft. Bei der sehr kurzen 
belichteten Zone von nur I mm Lange, der Art und Weise, wie diese Zone 
an der ungleichen Auxinverteilung beteiligt ist (siehe Teil III) und schlieBlich 
angesichts des Umstandes, daB die negative Kriimmung doch erst auf die 
positive Kriimmung folgt, scheint aber ARISZ' Theorie sehr unwahrscheinlich 
zu sein. 
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bei ziemlich kleinen Lichtmengen (1000-4500 MKS) negative Kriim
mungen oder Spuren von solchen ergeben haben. 1m allgemeinen gehoren 
namlich diese Beleuchtungsmengen noch zum Gebiet der abnehmenden 
1. + -Kriimmung (Tabelle 5). Abgesehen von der Moglichkeit, da/3 bei den 
betreffenden Versuchen der beiden Autoren noch besondere Umstande eine 
Rolle gespielt haben - vgl. z. B. das auf S. 259 iiber die Verschiedenartigkeit 
derMKS-Werte Gesagte-diesich nachtraglich nicht mehriiberschauen lassen, 
ist es nicht ausgeschlossen, da/3 auch hier das Klinostatieren eine in bezug 
auf die Lichtrichtung negative Dorsiventralitatskriimmung verursacht hat. 

Eine genaue Entscheidung iiber die Richtigkeit der eben erorterten, 
ersten Annahme ist leider in diesen Fallen jetzt nicht mehr moglich, denn 
weder sind uns die Versuchsbedingungen im einzelnen dafiir hinreichend 
genau bekannt, noch wissen wir sicher genug, welche Seite der Koleoptile 
jeweils dem Lichte zugewendet war. 

Auf die zweite Moglichkeit, da/3 namlich der Autotropismus die Ursache 
der von AR1SZ gefundenen positiv-negativen Kriimmung gewesen sein kann, 
werden wir erst in Teil III genauer eingehen. 

rl) Die typische zweite positive Kriimmung. 

AuBere Erscheinungsform. 

Benotigte Energiemenge (TabeHe 5): 
~ 1800-1 5000 Ergjqcm436o A, 

~ 45000-400000 MKS. 
~inimale Lichtintensibit: 

~ 20 Ergjqcm sec4360 A = ~ 50 MKI. 
Reaktionszeit: ~ 35 Min. 
Maximale Krummung: ~ 10-15° (bei Spitzenbelichtung und 

sofern kein Dauerlicht verwendet wird [siehe unten]). 
Dauer der Krummung: ~ 5 Stunden (ohne Klinostatieren 

und sofern kein Dauerlicht gebraucht wird). 
Lichtwachstumsreaktionen (S. 237): Es kommen hier Licht

wachstumsreaktionen vor, die aus langen und kurzen Reaktionen 
zusammengesetzt sind. Die langen Reaktionen sind dabei von dem 
Typus, der mit einer Steigerung der Wachstumsgeschwindigkeit be
ginnt. AuBerlich tritt in der ersten Zeit nach der Belichtung, vor 
aHem wenn diese total ist, hauptsachlich die kurze Reaktion hervor. 

Analytische Betrachtung. 
Die 2. + -Krummung ist dadurch gekennzeichnet, daB die 

Krummungsbewegung nahezu gleichzeitig uber die ganze Lange des 
belich teten Teiles einsetzt (vgl. BRAUNER 1922, Abb. 5). Wir haben 
hier daher schon eine "Bogenkrummung" vor uns. ARIZS (1915) fand 
in seinen Untersuchungen keinen qualitativen Unterschied zwischen der 

1 ARISZ (1915, S.89) erwahnt eine starke ,,2. +-Kriimmung", die er 
bei einer Belichtung von 5,5 MK . 45 Min. erhalten hat. Nach unserer 
Terminologie (S.259) handelt es sich aber hierbei gar nicht urn eine echte 
2. + -Krummung, sondern urn eine mit Adaptation verbundene Kriimmung 
bei Dauerbestrahlung. 
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1. und der 2. + -Kriimmung. Dieses findet seine Erklarung darin, daB 
ARISZ fiir die Erzielung der 2. + -Kriimmung nur apikale Belichtungen 
anwandte (1. c., S. 97). Er tat dieses mit der Absicht, die in der 
Basis induzierten Kriimmungsvorgange zu vermeiden. Da aber haupt
sachlich in diesen Basiskriimrnungen der Unterschied zwischen 1. und 
2. + -Kriimmung liegt, ist es verstandlich, daB ARISZ in seinen Ver
such en keine qualitativen Unterschiede fand. Zu erwahnen ist noch, 
daB die Mehrzahl der Kriimmungen, die im Laboratorium bei nicht 
zu starkem Gliihlampen-Dauerlicht (max. etwa 2-3000 MK) er
zielt werden, ihrem Charakter nach als 2. + -Kriimmungen angesehen 
werden miissen. In diesem Fall kbnnen aber die Kriimmungen erheb
lich starker werden und langer dauern, als oben angegeben worden 
ist (vg1. BOYSEN-JENSEN 1928, S. 465). 

Auxinanalytische Versuche iiber die 2. + -Kriimmung sind bisher 
noch nicht gemacht worden. Nur in bezug auf die Protoplasma
strbmung hat BOTTELIER (noch nicht publiziert) festgestellt, daB bei 
Energiemengen, durch die eine 2. + -Kriimmung induziert wird, 
ebenfalls ein kurz dauernder retardierender EinfluB auf die Proto
plasmastrbmung ausgeiibt wird (Kaheres siehe Teil III). Hieraus und 
weiter aus den Versuchen BOYSEN- J ENSENS (1928) mit langsgespaltenen 
Koleoptilspitzen kann man aber doch schlieBen, daB auch bei der 
2. + -Kriimmung in der Spitze ein Auxinquertransport stattfindet, 
der aber nicht sehr intensiv sein kann, da ja die Kriimmung bei 
alleiniger Spitzenbestrahlung nur schwach bleibt. 

Belichtet man total, so kann die Kriimmung grbBer werden. Die 
Tatsache der "Bogenkriimmung" sowie die fUr sic benbtigten, ziemlich 
hohen Energiemengen sprechen dafiir, daB nunmehr auch ein Auxin
quertransport in dem Hohlteil der Koleoptile vorhanden ist. Dieses 
ergibt sich gleichfalls indirekt aus den Versuchen BOYSEN- JENSENS 
(1933; vgl. dazu S.250, Anm. 1). Dagegen ist der LichteinfluB auf 
das Reaktionsvermbgen hbchstwahrscheinlich noch zu gering, urn 
wahrnehmbar in Erscheinung zu treten. 

Ausfiihrlicher wollen wir die hier nur angedeuteten Verschieden
heiten zwischen Total- und Spitzenbeleuchtung erst auf S. 286, bei 
Behandlung der 3. + -Kriimmung, besprechen, zumal die eben dafUr 
gegebene Erklarung hinsichtlich der 2. + -Kriimmung noch einer ge
naueren, mit Hilfe der Auxinmethode vorzunehmenden Priifung bedarf. 

f) Die zweite negative Krummung. 

AuBere Erscheinungsform. 
B enb tigte Energiemenge (Tabelle 5): 

~ 25 0 00-80000 Erg!qcm436o A, 

~ 600000-2000000 MKS. 
M inimale Lich tin tensi ta t: ~ 70-100 Erg!qcm sec 4360 A, 

~ 2000-3000 MK. 
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Reaktionszeit: ~ 60 Min. (fur maximale Krummungen, sonst 
langer). 

Maximale Krummung: ~ roo. 
Dauer der Krummung: ~ I Stunde. 
Li ch twa c h stu m s rea k t ion en: ~och nicht untersucht, wahr

scheinlich aber zum Typus der kurzen Reaktion gehorig. 

Allgemeine Betrach tung. 
Die 2. -- Krummung ist bisher nur vereinzelt beobachtet worden. 

ARISZ hat sie noch nicht gesehen, erwahnt aber immerhin (1915, 
S.91), daB er bei 800000-4140000 MKS nur schwachere 2. +
Krummungen wahrnehmen konnte als bei einer etwa romal kleineren 
Lichtmenge (73000-200000 MKS). In dieser abnehmenden Ten
denz der 2. + -Krummung laBt sich unseres Erachtens zwanglos der 
bei noch groBeren Beleuchtungsmengen erfolgende Schritt zur 2. -
Krummung bzw. dem damit verbundenen Indifferenzstadium in 
seinem Anfang erkennen. 

DU BuY-NuERNBERGK (vgl. Tabelle 5) haben die 2.--Krummung 
einwandfrei bei apikaler Bestrahlung wahrgenommen. Die Krum
mung ist also wohl eine Funktion des umgekehrt verlaufenden Auxin
quertransportes in der Spitze. Ob man sie auch gut bei Totalbeleuch
tung erhalten konnte, ist nach neueren, eigenen Versuchen unwahr
scheinlich. 

Die fUr sie erforderlichen Energiemengen wirken sicherlich schon zu sehr 
auf den Auxinquertransport (und vielleicht auch auf die Auxinreaktion) 
im Hohlteil der Koleoptile ein, und dieser EinfluB auBert sich anscheinend 
nur derart, daB er die Entstehung positiver Krummungen begunstigt. Man 
erzielt also bei totaler Beleuchtung wohl mehr Intermediarstadien, z. B. 
negative Krummungen der Spitze und positive Krummungen der Basis bzw. 
Indifferenzen als ausgesprochene 2. - -Krummungen. Indessen mussen diese 
Annahmen experimentell noch genauer studiert werden. 

C) Die dritte positive Kriimmung. Zwischen der 2. und der 3. 
+ -Krummung sind insofern Analogien vorhanden, als bei beiden 
Typen "Bogenkrummungen" zu beobachten sind. Bei der 3. +-Krum
mung ist indessen die Bogenform viei schoner ausgebildet und tritt 
auch bei apikaler Bestrahlung als basalwarts sich ausbreitende Krum
mung auf. 1m ubrigen ergibt die 3. +-Krummung unter gunstigen 
Umstanden die starks ten phototropischen Krummungen, die eine 
Koleoptile uberhaupt ausfuhren kann (Uberkrummungen bis zu 130° 
und mehr; vgl. Abb. 18). 

Da bei der 3. + -Krummung der Energiemenge nach oben zu 
kaum Grenzen gesetzt sind, so erhalt man sie unter anderem sehr 
gut bei Dauerbelichtung mit hohen Lichtintensitaten, vorausgesetzt 
naturlich, daB hierbei noch Wachstum stattfindet. Daher ist die 
3. + - Krummung derjenige Krummungstypus, den wir gewohnlich 
bci auf Sonnenlicht reagierenden Koleoptilen antreffen. 
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AuDere Erseheinungsform (Abb.I8). 
Benotigte Energiemenge (Tabelle 5): 

> 200000 Erg/gem 4360 A, 

> 5000000 MKS. 
Minimale Liehtintensitat: 

~ 200 Erg/gem sec 4360 A = ~ 5000 MK. 
Reaktionszeit: ~ 55 Min. 
Maximale Krilmmung: > 90° (Uberkrilmmung!). 
Dauer der Krilmmung: Mindestens 6 Stunden, oftmals irre

versibel, aueh ohne Klinostatieren. 
Lieh twaehstumsreaktionen: Noeh nieht genauer untersueht, 

gehoren aber wahrseheinlieh vorwiegend zum Typus der kurzen 
Rcaktionen (vgl. spater S. 290). 

Analytisehe Betraeh tung. 
Wir erwahnten eben schon, daD die 3. + -Krilmmung etwas ver

sehieden verlauft, je naehdem man Spitzen- oder Totalbeleuehtung 
angewendet hat. In beiden Fallen fangt die Krilmmung jeoesmal 
ungefahr zur glciehen Zeit an. Bei Spitzenbestrahlung wandert sic 
dann aber deutlieh basal warts (Abb. 18), wahrend sieh bci Total
beleuehtung beinahe die ganze Pflanze krilmmt, wenn aueh vcr
haltnismaDig starker an cler Spitze. Das AusmaD der Krilmmungen 
bleibt bei beiden Modi ungefiihr dasselbe, und naeh etwa 6 Stunden 
ist aueh die an cler Spitze beleuehtete Pflanze bcinahc ilbcr ihre 
ganze Lange gekrilmmt. 

Diesen versehiedenen auDeren Charakteristika der beiden Formen 
der 3. + -Krilmmung entsprieht aueh ein untersehicdlieher Ablauf 
der sie bedingenden Prozesse. Bei Spitzenbeleuehtung hat man es 
nur mit dem EinfluD des Liehtes auf die Auxinabgabe und den 
apikalen Langs- und Quertransport zu tun. Bei Basisbestrahlung 
dagegen kommt der Langs- und Quertransport in dem Hohlzylinder 
und die Liehteinwirkung auf die Reaktionsfahigkeit der Zellen in 
Frage. Die Totalbestrahlung ist deshalb der kompliziertere Fall. 

Auffallend ist nun, daD bei der 3. + -Krilmmung die Rea k t ions
zeit relativ lang ist (R:; 55 Min.), besonders, wenn wir sie mit der 
filr die I. + -Krilmmung gilltigen (~25 Min.) vergleiehcn. Dabei ist 
es, wie wir eben harten, ziemlieh gleichgilltig, ob man Spitzen- oder 
Totalbeleuehtung angewandt hat. Unter Berileksichtigung der auf 
S. 268ff. beschriebenen Resultate der Auxinanalyse laDt sich dieser 
U mstand folgendermaDen erklaren: 

Die groDe, filr eine 3. + -Krilmmung erforderliche Energicmcnge 
bzw. Energieintensitat behindert den Auxinlangstransport (selbst bei 
Apikalbeliehtung!) 1 vie! erheblieher, als das bei den filr cine I. + -

1 In diesem Fall erstrcckt sich die Lichtwirkung infolge der Lichtstreu
ung (S.263) iiber einen gr6Beren Langsabschnitt des Organs, welches daher 
im Sinne des auf S. 238, 266 und 277 Gesagten starker reagiert. 
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Kriimmung erforderlichen Lichtmengen der Fall ist. Zu diesem 
Schluf3 fiihrt uns die Tatsache, daf3 s tar k beleuchtete Koleoptilzylinder 
weniger Auxin abgeben als unbeleuchtete (S. 250). 

Angenommen nun, wir hatten nur apikal belichtet, so dauert 
es demzufolge bei einer 3. + -Kriimmung langer, bis die zum 

mm 

t.z. 
~95 
7ls.- 93 

..l:.L 20'l 
---207 

I!.t'!!. fl80 
-·-680 
••••••••• Ned. 

3.Z. 381 

--- 380 

I I I 
." 

l-/ 
r-I! I! I!!!!! I!!!!!! ,I,! v' 0 100D 2000? 

V''''''' 858 
/ ... ~ 

l,/ 
.' 

Kl 
... , .... 

Z ." .' 
..... 

1/ .. ' t/ .' 

J: 
........ ........ 

.... - -=.... .... -
~ .- 800 

---k::::: .~- .-
.~; 

/;....c -- -- -- -- --
I-- --- -f. l.----' 

........... 
X t . : . --- ? tV .... ~/ V-~---------

.~W ~ / 750 

~ 
V;.;. '/ ,/ 

/' .,;-

V ... .I 

l/ "/ : ...... ./ 

i 
~#.- / -----' 

~ 
----11 ~ / /,/ --

1" 

/~ V / 

~rrn ~--::::'- .... -' ---
L 

... "/ 
'[ 

700 

680 

1 2 3 'I 5" 7 8 9 10 11 12k 

Abb. 18. 3. + -Kriimmung der Avena-Koleoptile bei Spitzenbelichtung (2 mm) mit 4360A, 

.T . t = 880 Erg/qcmsec . 20540 sec = 18080000 Erg/qcm Totales und zonales Wachstum nach DU 
Buy ·NUERNBERGK (I, 1930). Beginn der Bestrahlung = L, nach AufhOren der einmal kurz unter
brochenen Bestrahlung (L) Beginn des Klinostatierens (KL). MaBstab 50:! (20,11 in der Natur = I mm 

auf der Ordinate). 

Kriimmungsbeginn notwendige Minimum-Auxindifferenz zwischen 
Licht- und Schattenseite die wachsenden Zellen erreicht hat. Auf3er
dem verschiebt sich aber durch die Behinderung der Auxinabfuhr 
die Auxin-Bildungsgleichung "Vorstadium~Auxin" (siehe I, S.490) 
zugunsten der links stehenden Komponente. Es wird also weniger 
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Auxin produziert, und dieser Umstand verzogert seinerseits wiederum 
den Zeitpunkt des Erreichens der minimalen Auxindifferenz. 

Indirekt ist die Richtigkeit dieser Behauptung aus dem Kurvenverlauf 
der Abb. 18 zu ersehen. Dort bleibt das Wachstum wahrend der Belichtung 
lange Zeit ziemlich konstant. Sobald aber die Bestrahlung aufhort, und das 
Klinostatieren beginnt, tritt ein scharfer AbfaH der Wachstumsgeschwindig
keit ein. Unseres Erachtens ist das so zu erklaren, daB wahrend der Be
lichtung durch die Gegenwirkung des Geotropismus soviel Auxin nach der 
Lichtseite transportiert wurde, daB auf der Schattenseite keine Beschrankung 
des Auxintransportes durch den wirksamen Querschnitt der Transport
bahnen (siehe I, S. 500) als "limiting factor" erfolgte. 

Mit Beginn des Klinostatierens harte aber der geotropische Auxinquer
transport auf, und da iiberdies die Lichtwirkung so nachhaltig war, daB der 
phototropische Quertransport standig weiter ging, so muBte das ganze 
produzierte Auxin auf der Schattenseite basalwarts stramen. Nun trat 
aber wohl eine starkere Stauung des Auxinstromes auf, und infolgedessen 
sank die Auxinproduktion, d. h. die Wachstumsgeschwindigkeit wurde kleiner. 

Wir kommen nun zu der Frage, was bei der totalen Belichtung 
geschieht. Hierbei spielen sich nicht nur die eben beschriebenen 
Prozesse ab, welche die Kriimmung bei alleiniger apikaler Bestrahlung 
bedingen, sondern es kommt noch der LichteinfluB auf die Basis 
hinzu. Dies~r besteht darin, daB das Reaktionsvermogen iiber die 
Lange der ganzen Pflanze hin abnimmt (siehe S. 273), doch findet 
gleichzeitig in dem gesamten Hohlteil und nicht nur in der Spitze 
ein Auxinquertransport statt, wodurch sich die Koleoptile iiber ihre 
ganze Lange hin kriimmt. Hinsichtlich der Reaktionszeit kompen
sieren sich beide Faktoren: "Quertransport im Hohlteil und ver
mindertes Reaktionsvermogen" mehr oder weniger!. Es wird namlich 
durch den Quertransport zwar der Zeitpunkt des Erreichens der an 
sich erforderlichen Minimum-Auxindifferenz etwas verfriiht, dem
gegeniiber wird aber infolge der verringerten Reaktionsfahigkeit die 
zur Kriimmung notwendige Wachstumsdifferenz doch wieder erst 
spater erreicht. 

DaB die Dauer der 3. + -Kriimmung erheblich ist, und auch ihr 
AusmaH sehr betrachtlich sein kann, beruht darauf, daH zu ihrer 
Induktion groBe Energiemengen bzw. -intensitaten notig sind. Diese 
haben weitgreifende und nachhaltige Anderungen in der Pflanze zur 
Folge, die oftmals irreversibler Art sind. Dazu gehort vor allem 
die Anderung des Reaktionsvermogens der Zellen, jedoch auch die 
Anderung der absoluten und spezifischen Transportintensitat (siehe 
S. 244 und I, S. 497) und die dadurch bedingte Anderung der Auxin
produktion. So findet man z. B. bei dem Versuch der Abb. 18, daB 
der einmal in der Spitze in Gang gebrachte phototropische Auxin
quertransport selbst 12 Stunden nach Belichtungsbeginn noch nicht 
aufgehoben ist. 

1 Uber die hiervon abweichenden Verhaltnisse bei der phototropischen 
Kriimmung nach allseitiger Vorbelichtung siehe S. 294. 
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1m iibrigen ist es nicht ausgeschlossen, daB neben den eben erwahnten 
Erscheinungen noch Komplikationen auftreten, deren Einzelheiten uns heute 
noch unbekannt sind, wie ja iiberhaupt unsere Kenntnis von dem Chemismus 
der Lichtwirkung bis jetzt noch recht ungeniigend ist. 

Was nun die bei der 3. +-Krummung auftretenden Licht
wachstumsreaktionen betrifft, so wird man nach dem auf S. 237 
Gesagten erwarten durfen, daB sich die bei apikaler Beleuchtung 
vorhandene Reaktion durch eine langer dauernde Wachstums
verminderung auszeichnet. Dieses scheint in der Tat der Fall zu 
sein, denn Abb. 18 laBt ersehen,daB sich die beiderseitigen Total
wachstumskurven etwa 50 Min. nach Belichtungsbeginn etwas zu 
neigen anfangen, nachdem zuvor ein kaum erkennbarer voruber
gehender Wachstumsanstieg erfolgt war. Das Auseinanderweichen 
der beiden Kurven, d. h. der Krummungsbeginn, tritt erst etwas spater 
ein, so daB auch wohl fur diesen Fall die auf S. 277, 279 fur die 
1. + -Krummung dargelegten Anschauungen uber die Beziehungen 
zwischen den Reaktionszeiten der Lichtwachstumsreaktion und der 
Krummung gelten. 

Leider liegt uns kein Versuch vor, aus dem man entnehmen kann, wie 
sich die Lichtwachstumsreaktion bei der 3. + -Kriimmung abspielt, wenn 
total belichtet wird. Erstens bekommt man dann natiirlich die eben 
besprochene Wachstumsverminderung, wie sie Abb. 18 bei apikaler Be
strahlung zeigt. AuBerdem sind aber kurze Reaktionen mit kurzer « IoMin.) 
Latenzzeitl zu erwarten, deren Anfangsminimum nach S. 239 schon etwa 
30 Min. nach Belichtungsbeginn eintritt. 

'1) tiber die Natur der kurzen Lichtwachstumsreaktion und tiber 
die Beziehungen zwischen Lichtwachstumsreaktion und Phototro
pismus. VAN DILLEWI]N (1927, S. 553ff.) halt es fur moglich, daB 
die kurzen Lichtwachstumsreaktionen komplexer Natur seien, 
indem das I. Minimum und eventuell auch das I. Maximum auf 
Turgorschwankungen zuruckzufuhren seien, eine langer anhaltende 
Wachstumsverzogerung aber auf Herabsetzung der Wanderungs
geschwindigkeit der "Auximonen", d. h. des Auxins, beruht. 

Die Frage nach bei Belichtung auftretenden Turgoranderungen 
ist fUr die Avena-Koleoptile trotz BRAUNERS Versuche (1924; vgl. 
auch 1927, S. II2) noch ungeklart. VAN DILLEWI]N steht ihr auch 
durchaus skeptisch gegenuber, zumal die BRAUNERschen Experimente 
(1922; 1924) bei Avena nach Belichtung eine Permeabilitatserhohung 
ergeben, wahrend man nach Gestalt der Lichtwachstums-Reaktions
kurve gerade das Umgekehrte erwarten muBte. DaB er sie uberhaupt 
fur die Erklarung des Anfanges der kurzen Reaktion in Erwagung 
zieht, beruht nur auf dem Umstand, daB das I. Minimum bereits 
so bald auf tritt, ahnlich wie es L. BRAUNER (I, 1924; I, 1925) und 

1 Wir schlieBen das aus den Angaben BERGANNS (I, 1930, S.696); der 
bei sehr hohen Beleuchtungsstarken eine erhebliche Verkiirzung der Latenz
zeit auftreten sah (vgl. auch S. 277). 

Ergebnisse deT Biologie X. 19 



290 H. G. DU Buy und E. NUERNBERGK: 

M. BRAUNER (1932) fur die Lichtturgorbewegungen der Blattgelenke 
von Phaseolus-Primarblattern beobachtet haben. 

Indessen laBt sich diese Tatsache, wie wir gleich sehen werden, 
auch nach der Auxintheorie befriedigend erklaren, und die Annahme 
der Mitwirkung von Turgorreaktionen bei dem Zustandekommen der 
kurzen Reaktion ist, wenigstens bei Induktion durch alleinige Spitzen
bestrahlung, unwahrscheinlich. Eher schon durften die Turgorreak
tionen von gewisser Bedeutung sein, wenn die kurzen Reaktionen 
durch Totalbelichtung entstehen, zumal letztere dann erheblich 
shirker ausgepragte Maxima und Minima aufweisen [vgl. S. 246 und 
Abb. 9, I und IV, Kurve fur 10 Sek. ·80 MK bei Total- und bei Spitzen
belichtung, sowie bei VAN DILLEWI]N (1927), Fig. 7,10, 12, IS und 21, 
und zwar jedesmal die Kurven fur 100 ·800 MKS und 1000 . 800 MKSj. 
Ferner werden wohl vor allem die besonders bei intensiver totaler 
Belichtung verstarkt auftretenden Nutationen der Koleoptile, die 
stets durch den Basalteil ausgefuhrt werden (KRONES 1914, S. 814) 
und die nach VAN DILLEWI]N (1. c., S.442) geradezu "das Resultat 
der kurzen Lichtwachstumsreaktionen in den antagonistischen Flan
ken der belichteten Zonen" sind, von einer Turgorreaktion veranlaBt 
werden, doch muB diese Annahme erst noch experimentell unter
sucht werden. 

DaB der zweite Teil der VAN DILLEWI]NSchen Ansicht uber das 
Entstehen der kurzen Lichtwachstumsreaktion zutreffend ist, ergibt 
sich aus unserer Ausfiihrung uber die Wachstumshemmung bei der 
3. + . Krummung nach alleiniger apikaler Belichtung. Bei totaler 
Bestrahlung kommt nun aber als wichtiger Faktor fur die Licht
wachstumsreaktion noch die Anderung des Reaktionsvermogens hinzu. 
Wie wir auf S. 273 sahen, wies diese Anderung auch bei einseitiger 
Bestrahlung an Licht- und Schattenseite keine meBbaren Unterschiede 
auf. DaB sie sich aber doch bei Beleuchtung der intakten Pflanze 
sofort bemerkbar macht (vgl. das baldige Eintreten des Minimums!), 
obwohl nach S. 252 nur dann eine Anderung des Reaktionsvermogens 
gemessen werden kann, nachdem das Licht eingewirkt hat, versteht 
sich aus dem Umstande, daB bei der intakten Koleoptile i m mer 
Auxin anwesend ist. Sobald sich daher im Lichte das Reaktions
vermogen auch nur etwas geandert hat, steht auch schon das 
notige Auxin zur Verfugung, urn das geanderte Reaktionsver
mogen sogleich durch eine geanderte Auxinreaktion zu mani
festieren. Die Wachstumsverringerung ist dann die Folge hiervon 
und, wie wir ja schon erwahnten, von dem etwas verringerten 
Langstransport. 

Letzterer verursacht nun bei einseitigem Lichteinfall aber wiederum 
einen Quertransport, und zwar sowohl in der Spitze als auch III 

der Basis, und davon resultiert die phototropische Krummung. 
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Wir sehen schon hieraus, daB zwischen Lichtwachstumsreaktion 
und phototropischer Kriimmung eine Beziehung besteht, doch wird 
uns deren Natur und Bedeutung noch klarer, wenn wir uns noch 
mal mit Abb. 18 beschaftigen. 

Wir erorterten schon auf S. 288, daB mit Aufhoren der Belichtung 
und Beginn des Klinostatierens eine betrachtliche Wachstumsver
minderung einhergeht. Streng genommen, ist das eine Dunkelwachs
tumsreaktion, nur verlauft sie genau umgekehrt wie diese, so wie 
wir sie auf S. 240 kennengelernt haben. Andererseits aber wiirden 
wir die Wachstumsverminderung in der Form der Abb. 18 weder 
bekommen haben, wenn nur die Belichtung aufgehort hatte ohne 
glei~hzeitiger Beginn des Klinostatierens, noch dann, wenn iiberhaupt 
nicht einseitig, sondern von Anfang an mit der gleichen Energie
menge allseitig bestrahlt worden ware. Jedesmal hatten Licht
wachstumsreaktion und Dunkelwachstumsreaktion hochstwahrschein
lich ein anderes Kurvenbild ergeben und zwar nur deshalb, weil 
in dem einen Fall der geotropische Auxinquertransport weiter fort
gewirkt hatte, in dem anderen Fall aber kein phototropischer Quer
transport, und in beiden Fallen sicherlich keine einseitige "Uber
lastung" der Auxintransportbahnen vorgekommen ware. 

Aus diesen Beispielen ergibt sich deutlich, wie enge Beziehungen 
zwischen Phototropismus und Lichtwachstumsreaktion bestehen, wie 
aber andererseits verschiedene Umstande etwas verschieden auf den 
Ablauf der beiden Reaktionsmodi einwirken, so daB sich nicht un
bedingt bei jeder Lichtwachstumsreaktion eine Kriimmung oder vice 
versa feststellen IaBt. Man kann daher nicht sagen: Die Lichtwachs
tumsreaktion ist die Ursache des Phototropismus, bzw. der Phototropis
mus ist die Ursache der Lichtwachstumsreaktion, sondern beide Pro
zesse stehen in Wechselbeziehung zueinander (vgl. dazu LUNDEG.A.RDH 
1922, S. 32, Anmerkung). 

1m Sinne des eben Gesagten lassen sich iibrigens auch die Versuchs
ergebnisse CHOLODNYS (1931, 1932, 1933) verstehen, die wir friiher 
schon kurz erwahnt hatten (S. 231). Bei vollig in Wasser befindlichen 
Koleoptilen stellte CHOLODNY fest, daB plotzlicher Ubergang von 
Dunkelheit zu Licht, d. h. ein "LichtstoB", die normale Lichtwachs
tumsreaktion, die mit einer Wachstumsverringerung beginnt, indu
zierte [wahrscheinlich handelte es sich hierbei urn eine kurze Reaktion, 
die mit einer langen kombiniert ist (siehe Abb. 9)]. 

Bei allmahlicher Lichteinschaltung mit Hilfe eines Rheostaten, 
wobei die volle Beleuchtung von 2' 25 HK, r= 0,4-0,5 m erst im Laufe 
einer Stunde erreicht wurde, begann die Reaktion dagegen mit einer 
Wachstumsbeschleunigung, die gewohnlich gleichlaufend mit cler 
Lichtzunahme verlief. Bald nachdem die volle Beleuchtungsstarke 
erreicht worden war, nahm jedoch die Wachstumsgeschwindigkeit 

19* 
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wieder auf den ursprtinglichen Wert abo Schlief31ich fand CHOLODNY 

(1932, 1933) auch Lichtmengen, bei denen gar keine Lichtwachstums
reaktion stattfand 1. 

Die bei langsam anstelgender Beleuchtungsstarke erhaltenen photo
tropischen Krtimmungen verliefen ganz mit normaler Geschwindigkeit 
und Starke. Da nun die Lichtwachstumsreaktion bei verschiedenen 
Koleoptilen ungleich schnell verlief, so fiel die phototropische Krtim
mung zeitlich bald mit einem Ansteigen der Wachstumsgeschwindig
keit bei der Lichtwachstumsreaktion, bald mit einem Fallen und bald 
mit einem Konstantbleiben der letzteren zusammen. Zwischen der 
Lichtwachstumsreaktion und der Krtimmung, so konkludierte CHO

LODNY, besteht also kein Zusammenhang. 
In bezug auf die Erklarung der abweichenden Lichtwachstuins

reaktionen bei allmahlich starker werdendem Licht ist vor allem 
darauf hinzuweisen (vgl. S. 293), daB das Energiegleichgewicht der 
primaren Prozesse sehr langsam von einem niedrigeren nach einem 
hOheren Energieniveau zu verschoben wird [Adaptation! (siehl' 
Teil III)]. Vielleicht ist dadurch die anfangliche Wachstums
verringerung, indem sie tiber eine langere Zeit hin ausgedehnt wird, 
in ihrem AusmaB so gering, daB sie der Beobachtung entgeht. Der 
Phototropismus wird deshalb nicht davon bertihrt, weil ja der Licht
abfall, gleichgultig, ob das Licht stark oder schwach ist, immer der
selbe ist, wenn man ihn auf die einfallende Lichtintensitat bezieht. 

1m ubrigen sagen diese Versuche keineswegs, wie CHOLODNY meint, etwas 
uber das Fehlen einer Beziehung zwischen Lichtwachstumsreaktion und 
Phototropismus aus. BLAAUW hat ja niemals behauptet, daJ3 eine Ver
ringerung des Wachstums mit einer Krummung ubereinkommt, sondern 
nur gesagt, daJ3 eine Krummung das Resultat einer Differenz zwischen 
Lichtwachstumsreaktion an der Licht- und Lichtwachstumsreaktion an der 
Schattenseite ist. Diese Differenz kann aber auch sehr gut auftreten, wenn 

1 Zum Teil sind die betreffenden Versuche CHOLODNYS aber keineswegs 
einwandfrei! Es handelt sich dabei vor allem urn die von ihm (1933, S. 566ff.) 
beschriebenen Experimente, wo Koleoptilen, welche sich in stromendem 
Wasser oder im dampfgesattigtem Raume befanden, bei totaler Belichtung 
mit 200 - 12000 MKS keine Lichtwachstumsreaktionen aufwiesen. N ach 
VAN DILLEWIJN (1927) gibt es jedoch bei allen diesen Lichtmengen bei 
totaler Beleuchtung sehr wohl deutliche Lichtwachstumsreaktionen (vgI. 
Abb.9, I, II). Betrachten wir nun die von CHOLODNY gegebenen Abbil
dungen 10- 12 genauer, so sehen wir, daJ3 in Abb.II, 33 und Abb. 12,39 (I.c.) 
sogar recht deu tliche Lichtwachstumsreaktionen zu bemerken sind. Ferner 
fallt uns auf, daJ3 das Dunkelwachstum der CHOLODNYSchen Pflanzen urn 
beinahe 100% untereinander differiert (z. B. 1. c., Abb. II, 35 und II, 36; 
10,29 und 10,31). Uberdies fUhren diese Koleoptilen zum Teil bereits vor 
derBelichtungwunderliche Wachstumssprungeaus (z. B.I. c., Abb. 12,39). Aus 
diesen Grunden scheinen uns daher die Versuche CHOLODONYS k e in e s we g s 
einwandfrei bewiesen zu haben, daJ3 es in den· am Anfang der Anmerkung 
erwahnten Fallen keine Lichtwachstumsreaktion geben solI; vielmehr glauben 
wir, daJ3 die von CHOLODNY selbst zitierte Ansicht BRAUNERS (1930, S. 645) 
nach wie vor zu Recht besteht. 
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z. B. beide Lichtwachstumsreaktionen eine Verringerung zeigen, bzw. vice 
versa (vg1. VAN DILLEWIJN 1927, S.352 u. a. 0., sowie Teil III). Weiter 
sahen wir auch schon frtiher (I, S. 394, 453) bei der Betrachtung des all
gemeineren Licht- und Dunkelwachstums, daB durch die Art der Differenz 
hochstens nur das Vorzeichen einer Krtimmung bedingt wird, derart, daB 
diese entweder positiv oder negativ ausfallt. 

{}) tiber die Verkiirzung der phototropischen Reaktionszeit nach 
Hi.ngerer allseitiger Vorbestrahlung. Im Zusammenhang mit den Ver
suchen CHOLODNYS ist es noch angebracht, kurz auf die ahnlichen 
Verhaltnisse einzugehen, welche bei einer langeren allseitigen 
Vorbelich tung und nachfolgender einsei tiger N achbelich tung 
vorhanden sind. 

Grundsatzlich muB man bei den Versuchen mit Vor- und Nach
belichtung 2 Versuchsmodi unterscheiden: Die Vorbelichtung dauert 
kiirzere Zeit (weniger als R:; 20-30 Min.), oder (Adaptationsvorgange!) 
dauert langere Zeit (mehr als R:; 20--30 Min.). Beide Modi sind schon 
verschiedentlich untersucht worden, z. B. von PRINGSHEIM (I907, 
I 909) , CLARK (I9I3), ARISZ (I9IS, S. !ISH.). und BAKHUYZEN (I920), 
doch beziehen sich die Erorterungen dieser Autoren - ohne daB es 
immer ganz klar ausgesprochen wird - hauptsachlich nur auf die 
Erscheinungen, welche beim I. Versuchsmodus auftreten. 

Die Vorgange, welche bei einer ktirzeren allseitigen Vorbestrahlung 
auftreten, interessieren uns nun hier zwar weniger, da wir doch darauf in 
Teil III genauer zu sprechen kommen, doch sei zur vorlaufigen allgemeinen 
Orientierung jetzt schon folgendes erwahnt: 

Eine im Verhaltnis zur unmittelbar folgenden einseitigen Nachbestrahlung 
nicht zu lange dauernde allseitige Vorbestrahlung wirkt genau so, wie wenn 
wahrend der ganzen Zeit tiber einseitig beleuchtet worden ware, d. h.: 1st 
die Summe der beiden Lichtmengen (allseitige + einseitige Beleuchtung) 
groB genug, so nimmt je nach deren Wert (vg1. Tabelle 5) entweder das 
AusmaB, das die 1. +-Krtimmung erreichen kann, ab [wenn man sich auf 
deren absteigenden Ast (siehe S. 258) befindet], oder es entsteht schon eine 
1. --Krtimmung oder eine 2. +-Krtimmung usw. Die Tabellcn23-26 bei 
ARISZ (1. C., S. 143) zeigen das alles sehr klar. In diesen Fallen hat man 
es also in der Regel mit einer Verlangerung der Reaktionszeit zu tun, da 
letztere ja bei abnehmender 1. oder bei der 2. + - Krtimmung von Natur 
langer ist als bei einer optimalen 1. + -Krtimmung. 

Sobald nun aber die Vorbelichtung langer als etwa 20 Min. dauert (vg1. 
bei ARISZ Tabellen 27 und 28, S. 145) tritt schon, wahrend sie noch anhalt, 
Adaptation (S. 292) ein 1, die Reaktionszeit verktirzt sich wieder, negative 
Krtimmungen sind nicht mehr erzielbar, kurz, wir bekommen die Verhaltnisse 
wie bei Dauerbestrahlung (vg1. PRINGSHEIM 1907, S. 269; 1909, S. 462 u. a. 0.). 

1 BAKHUYZEN (1920, S. II3ff.) ist derMeinung, daB wahrend derBelichtung 
keine Adaptation auf tritt, sondern erst dann, wenn die Pflanze wieder ins 
Dunkle gebracht worden ist. In Teil III werden wir sehen, daB diese An
nahme nicht zutreffend sein kann, denn schon die im Gegensatz zur Ansicht 
von BAKHUYZEN stehende Tatsache (siehe 1. c., S. 125 u. a. 0.), daB nach 
einer gewissen Dauer einer Belichtung noch wahrend d ersel ben die 
Wachstumsgeschwindigkeit wieder konstant wird (VAN DILLEWIJN 1927, 
S.531, 537; vg1. auch Abb·9), ist auf Adaptation zurtickzuftihren. 
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Hiermit sind wir bei dem 2. Versuchsmodus angelangt, wie er unter 
anderem auch fur die oben beschriebenen Versuche CHOLODNYS (1. c.) 
zutreffend ist. Dabei ist dann vor allem auf folgendes zu achten: 

Vielfach verfahrt man bei Experimenten nach dem 2. Modus so, 
daB bei der einseitigen Nachbelichtung nur noch die halbe Energie 
den Pflanzen dargeboten wird, indem z. B. von antagonistisch 
zweiseitiger zur einseitigen Bestrahlung durch Loschen einer Lampe 
ubergegangen wird. In diesem Fall geht wah rend der phototropischen 
Reaktionszeit das photochemische Gleichgewicht sagar wieder auf 
ein niedrigeres Energieniveau uber 1, und dadurch wird die Pflanze 
noch "lichtempfindlicher", d. h. sie reagiert noch schneller. 

Uberdies spielt aber noch ein anderer Umstand eine Rolle, der 
in jenem anderen Fall, wo die von den Koleoptilen empfangene totale 
Lichtintensitat nach Einsetzen der einseitigen Bestrahlung nich t 
verandert wird, sogar die alleinige Ursache der Verkurzung der 
Reaktionszeit ist. Es wird namlich durch den EinfluB der Vor
beleuchtung die Intensitat des Auxinlangstransportes etwas herab
gesetzt (vgl. S. 277). Nun ist das aber ein Faktor, der sowohl fur die 
Lichtwachstumsreaktion als auch die Lichtkrummung von Bedeutung 
ist. Beginnt dann die einseitige Bestrahlung, so kann der Quer
transport so for t in voller Starke einsetzen, zumal nunmehr, urn die 
gleiche Gesamtintensitat des Lichtes auf die Pflanze wirken zu lassen, 
die Bestrahlung der Schattenflanke etwas ab-, die der Lichtflanke aber 
etwas zunehmen muB. Dadurch wird der Uingstransport auf der 
einen Seite etwas erleichtert, auf der anderen Seite aber noch mehr 
erschwert. Es ist verstandlich, daB diese doppelte Wirkung schneller 
einen ausreichenden Quertransport zum Erzielen der minimalen 
Wachstumsdifferenz hervorruft, als wenn man direkt von Dunkelheit 
zur einseitigen Beleuchtung ubergegangen ware. 

1m Einklang hiermit steht es auch, daB die "Unterschieds
empfindlichkeit" der Koleoptilen fur antagonistisch auffallendes 
Dauerlicht von etwas verschiedener Intensitat sehr groB (~ 1,5-4 %) 
ist, wie sich aus den Versuchen von HABERLANDT (1909), ARISZ 
(1915, S. II 6), VON GUTTENBERG (I, 1922, S. 23 I) PRINGSHEIM2 (1926) 

1 Wie schnell die "Riickadaptation" an Dunkelheit vor sich gehen kann, 
ergibt sich aus der Angabe von AR1SZ (1915, S. 159), daB Koleoptilen, welche 
mit den einer I. - - Kriimmung entsprechenden Lichtmengen allseitig be
lichtet worden waren, bereits etwas iiber I Stunde nach Aufhoren der Be
strahlung einer erneuten Belichtung gegeniiber genau dasselbe Verhalten 
zeigen (z. B. sich praktisch gleich stark kriimmen), wie Pflanzen, die vorher 
iiberhaupt noch nicht dem Lichte ausgesetzt gewesen sind (vg1. dazu auch 
BREMEKAMP 1915, S. 1286, und BOTTELIER 1933). 

2 PRINGSHEIMS Wert von II % fUr die Unterschiedsempfindlichkeit 
(1. C., S. 228) ist gegeniiber den von den anderen Autoren gefundenen Daten 
reichlich hoch, was, wie PRINGSHE1M selbst bemerkt, vielleicht an der Ver
suchsanordnung geJegen h:Jben mag. 
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und BERGANN (I, I930, S. 7I 8) ergeben hat. ]\aher wollen wir auf 
diese letzte Frage erst in Teil III eingehen. 

5. Zusammenfassung. 

Uberblicken Wir am Ende des Abschnittes uber den Photos 
tropismus der Avena-Koleoptile nochmals kurz das Wesentliche, was 
wir bis jetzt von den phototropischen Reaktionen dieses Organ
erfahren haben, so HiBt sich feststellen: 

Das Phototropismusproblem, welches sich bei einer Analyse der 
Reaktionen auf k lei n ere Energiemengen in seiner unkompli
ziertesten Form darbietet, kann mit BLAAUW auf ein Wachs
tumsproblem zuruckgebracht werden. Hierbei laBt sich das un
gleiche Wachstum von Licht- und Schattenseite nach der WENT
CHOLODNYSchen Theorie auf eine ungleiche Auxinverteilung zuruck
fuhren. 

Die ungleiche Wuchsstoffverteilung ist nun ihrerseits nach DU Buy 
dem Auftreten eines Widerstandes fur den Auxintransport an der 
belichteten (bzw. bei negativen Krummungen der lichtabgewandten) 
Seite zuzuschreiben. Inwieweit das Auftreten dieses Widerstandes 
mit den von BOTTELIER beobachteten Erscheinungen der Licht
beeinflussung der Protoplasmastromung . zusammenhangt, muB 
noch naher untersucht werden [vgl. damit auch noch die Anschau
ungen von HEILBRONN (I9I4) uber den Zusammenhang zwischen 
Viskositat des Plasmas und Protoplasmastromung und geotropischer 
KrummungJ. 

Vollstandigkeitshalber sei ferner schon hier die Auffassung VAN OVERBEEKS 

erwahnt, nach der aus Versu~hen mit dem Raphanus-Hypokotyl zu schlieBen 
ist, daB bei Beleuchtung statt eines Widerstandes fiir den Auxintransport 
an der Lichtseite eine Anziehung des Auxins von der Schatten- nach der 
belichteten Seite zu eintritt. 

Bei Bestrahlung mit hOheren Intensitaten wird der Krummungs
prozeB komplizierter, indem sich durch verringerte Abfuhrmogli<:hkeit 
des Auxins das Gleichgewicht "Auxin ~ Vorstadium" in der Spitze 
verschiebt. Bei Totalbeleuchtung, dem kompliziertesten Fall, 
andert sich dazu noch das Reaktionsvermogen cler bestrahlten, auf 
Auxin reagierenden Zellen. 

So erweist sich die Avena-Koleoptile, an der die verschiedenen, 
Prozesse gesondert erforscht worden sind, als ein besseres Objekt fur 
die Analyse als alle anderen bisher untersuchten Organe, weil bei 
letzteren immer einige der dem phototropischen Wachstum zugrunde 
liegenden Reaktionen zur gleichen Zeit in derselben Zelle auftreten, 
und wei I die meisten Organe auch morphologisch-anatomisch keine 
deutliche Anweisung fur eine ortlich vorhandene Funktionsverteilung 
erkennen lassen. 
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I A. Das Raphanus-Hypokotyl als zweites Beispiel eines Organs mit 
begrenztem Langenwachstum und mit Regulation des Wachstums 

durch besonders charakterisierte Wuchsstoff-Produktionszentren. 

a) Besonderheiten bei der Keimung phototropisch empfindlicher 
Dikotylen-Keimlinge und ihr EinfluB auf das Wachstum. 

Nachdem im vorhergehenden Wachstum und Phototropismus der 
Avena-Koleoptile genauer behandelt worden sind, gehen wir nunmehr 
zu der Besprechung von Wachstum und Lichtkrtimmung bei den 
Dikotylen-Keimlingen tiber. Da aber diese Organe zu verschiedenen 
Wachstumstypen gehoren (siehe I, S. 38off.), mtissen wir erst eine 
allgemeine Einteilung vorausschicken, in der auch einige wichtige 
Eigentiimlichkeiten bei der Keimung der einzelnen Pflanzenarten zu 
erwiihnen sind. Hi~ra:u£ kommt die Analyse derje'nigen Objekte, die 
entweder zum Avena-Typus gehoren oder diesem am meisten iihneln, 
zuerst an die Reihe. Es gehoren dazu vor allem die Hypokotyle von 
Raphanus, H elianthus und Lupinus. Erst danach folgt die Behandlung 
der tibrigen Organe und Wachstumstypen. 

Schon in morphologisch-anatomischer Hinsicht variieren die ver
schiedenen Keimpflanzen sehr (vgl. dazu LUBBOCK 1892). Man hat vor 
allem zwei Gruppen zu unterscheiden: 

I. Dikotylen, bei denen die Kotyledonen nach der Keimung unter 
der Erde bleiben \ z. B. : 

(a) Phaseolus multi/lorus, 
(a) Tropaeolum minus, 
(b) Pisum sativum, 
(b) Vicia Faba, 
(b) Vicia sativa. 
2. Dikotylen, bei denen die Kotyledonen vom Hypokotyl nach der 

Keimung aus dem Boden gehoben werden 2, z. B.: 
Agrostemma Githago, 
Brassica napus, B. oleracea, 
Helianthus annuus, H. globosus, 
Lepidium sativum, 
Linum usitatissimum, 
Lupinus albus, L. augusti/olius, 
Phaseolus vulgaris, 
Phaseolus vulgaris var. na'J1il, 
Raphanus sativus, 
Sinapis alba (Brassica alba). 
(BeiHiufig sei bemerkt, daB, wie das Beispiel von Phaseolus zeigt, bereits 

innerhalb einer Gattung die Keimung verschiedenartig verlaufen kann.) 

1 Nach BREMEKAMP (1925, S. 162) sog. "hypogaische Hypokotyle". 
2 Nach BREMEKAMP (1925. S. 162) sog. "epigaische Hypokotyle". 
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Bei der Gruppe r. haben wir ferner noch zwei Untergruppen zu 
unterscheiden: 

a) aus der Knospe zwischen den unterirdischen Kotyledonen ent
wickelt sich nur ein Internodium zum Keimstengel: das Epikotyl 
mit den zwei PrimiirbUittern, das, wie schon ROTHERT (1, r894, 
S. 78) bemerkt, dem Hypokotyl samt Kotyledonen der anderen 
Keimlinge tiiuschend iihnlich ist; 

b) aus der Knospe zwischen den unterirdischen Kotyledonen ent
wickeln sich direkt mit allmiihlichen Ubergiingen die nacheinander 
auftretenden Internodien. 

Bei Gruppe ra entwickelt sich weiterhin, wie ebenfalls schon 
ROTHERT (1. c.) erwiihnt, im Normalfall die Endknospe zwischen den 
Primiirbliittern erst dann, nachdem das Epikotyl "sein Wachstum 
abgeschlossen hat", wiihrend 

bei Gruppe rb von Anfang an das normale Stengelwachstum 
vorhanden ist. 

Gruppe 2 verhiilt sich in dieser Hinsicht wie Gruppe ra. Von 
Gruppe 2 sind in letzter Zeit einige Vertreter niiher untersucht worden. 
Von diesen entspricht das Raphanus-Hypokotyl mehr oder weniger 
dem Avena-Wachstumstypus (I, S. 38r); wir werden es daher nach
folgend zuerst besprechen. 

Auf Grund allgemeiner Uberlegungen und der jetzt schon voraus
genommenen Resultate der Untersuchung derverschiedenen Dikotylen
Keimlinge ergibt sich nun, daB man zur Analyse des Phototropismus 
der eben besprochenen Organe zuerst nachstehende Fragen losen muB : 

I. Wie ist das totale und zonale Wachstum von etiolierten Keim
lingen? 

2. Wie ist das totale und zonale Wachstum von dunkel adap
tierten Keimlingen? 

3. Wie ist das totale und zonale Wachs tum von "lm Lichte" 
aufgewachsenen Keimlingen? 

4. Wie ist das Wachstum ohne Kotyledonen? 
5. Wie ist das Wachstum ohne Endknospen? 
6. Wie ist das Wachstum ohne Endknospen und ohne Kotyle

donen? 
Schon aus dieser Aufziihlung ersieht man, daB allgemein bei 

Analyse des Wachstums der Dikotylen-Keimlinge mehr Faktoren zu 
beriicksichtigen sind, als wir bei der Avena-Koleoptile antrafen. So 
konnen vor aHem die Reservestoffe der Kotyledonen, aber auch andere 
Stoffe, welche belichtet.e Keimpflanzen in ihren Kotyledonen oder 
anderswo bilden, einen EinfluB auf das Wachstum ausiiben. 

1m folgenden wollen wir, soweit uns die notigen Daten zur Ver
fiigung stehen, ebenso wie bei der Avena-Koleoptile, wieder zuerst 
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das Wachstum der verschiedenen Organe im Dunkeln, sodann unter 
EinfluB des Lichtes und schlief31ich ihren Phototropismus besprechen. 

b) Allgemeine Wachtumserscheinungen des Raphanus-Hypokotyls. 
Uber dieses Objekt liegen genauere Untersuchungen von VAN 

OVERBEEK (1933) vor, aus denen sich, wie schon oben erwahnt, ergibt, 
daB wir es hier noch mit einem Vertreter des Avena-Wachstums
typus zu tun haben. 

Betrachten wir zunachst das allgemeine Wachstum im Dunkeln, 
so sieht man aus Abb. 19, daB das Wachstum tiber das ganze Hypo
kotyl verteilt ist. Allerdings wachst sein obererTeil relativ am starksten. 
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Abb.19. Wacbstumsgeschwindigkeit der Hypokotyle von 6 Tage alten, dunkel adaptierten Raphanus· 
Keimlingen nach VAN OVERBEEK (1933). N: Normale, intakte Pflanzen. K: Pflanzen mit abgeschnittenen 
Kolyledonen. D: .Pflanzen mit abgeschnittenen Spitzen (dekapitiert). Pfeil: Moment des Abschneidens. 

Wachstumseinheit (Ordinate) = 0,045 mm/h. 

I. Die Auxinproduktion und ihr EinfluB auf das 
Wachstum. 

VAN OVERBEEK konnte zeigen, daB die Kotyledonen Auxin pro
duzieren. Jedoch auch die Endknospen (Plumulae) zwischen den 
Kotyledonen liefern Auxin, wenn auch nur etwa 25 % der von den 
Keimblattern abgegebenen Menge (1. c., S. 560). Wir haben also in 
diesen beiden Organen ein Auxin-Produktionszentrum vor uns, und 
hierin besteht die Ahnlichkeit mit Avena. 

Schneidet man die Kotyledonen ab, so tritt eine Wachstums
verringerung ein, die allerdings spater teilweise wieder aufgehoben 
wird (Abb. 20). 

VAN OVERBEEK meint, daB die partielle Wiederherstellung der friiheren 
Wachstumsgeschwindigkeit durch Erh6hung der Auxinproduktion der End
knospe verursacht wird, und vergleicht diesen ProzeB mit der Regeneration 
der Auxinabgabe bei Avena (I, S.494, 523). Seine quantitativen Belege 
dafiir sind aber nicht sehr iiberzeugend, z. B. sind die Fehlerprozente seiner 
Tabelle 3 (1. c., S. 562) reichlich hoch! AuBerdem ware es merkwiirdig, 
wenn eine nur 2,5 0 h6here Auxinproduktion (1. c., Tabelle 3) die groBe 
Erh6hung des spater wieder einsetzenden Wachstums (siehe 1. c., S.56r, 
Abb. 7) bedingt. 

Unseres Erachtens ist es iiberhaupt nicht ratsam, von einer Regeneration 
zu sprechen, wenn sich nur die Auxinabgabe eines Organs, das schon immer 
Auxin produziert hat, erh6ht. AuBerdem m6chten wir darauf aufmerksam 
machen, daB sich die nach der Dekapitation wahrend zweier Stunden 
auftretende Wachstumsverringerung ebenfalls sehr gut durch den EinfluB der 
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Verwundung erkUiren HiBt, statt durch eine inzwischen auftretende "partielle" 
Regeneration. So fand z. B. auch FLIRY (1,1932, S. 158-163) bei sofor
tigem Aufsetzen der abgeschnittenen Plumula auf dekapitierte Helianthus
Hypokotyle (die zum folgenden, in Teil III besprochenen Wachstums
typus gehoren) doch wahrend 90- 150 Min. eine Wachstumsverringerung. 

Schneidet man Kotyledonen und Endknospe ab, so wird das 
Wachs tum bald sehr verringert. 

Hieraus schlieBt VAN OVERBEEK, daB der von den Kotyledonen bzw. der 
Endknospe gebildete Wuchsstoff unbedingt fiir das Wachstums des Organs 
notig sei. Dieses ware dann eine zweite Ahnlichkeit mit dem Avena-Wachs
tumstypus. 
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Abb. 20 .• Wachstumsgeschwindigkeit eines Hypokotyls einer 6 Tage alten, dunkel adaptierten Raphanus· 
Pflanze mit abgeschnittenen Kotyledonen, gemessen in verschiedenem apikalenAbstand oach VAN OVERBEEK 

(I933)· 
I: Wachstumsgeschwindigkeit, gemessen an der Spitze des Hypokotyls. 

II: Wachstumsgeschwindigkeit, gemessen 3 mm unterhalb von der Spitze. 
III: Wachstumsgeschwindigkeit, gemessen /,3 mm unterhalb von der Spitze. 
I V: 'W~achstumsgescbwindigkeit, gemessen 26,3 mm unterhalb von der Spitze. 

Pieil: Moment des Abschneidens der Kotyledonen. Wachstumseinheit (Ordinate) ~ 0,045 mm/h. 

Der wichtige Unterschied gegenuber der Avena-Koleoptilc besteht 
nun aber darin, daB beim eigentlichen Stengelgewebe des Raphanus· 
Hypokotyls keine Regeneration der Auxinproduktion nach Dekapi. 
tation beobachtet wird. Ein vollig dekapitiertes Hypokotyl erhoht 
niemals wie ein Avena-Koleoptilstumpf nach einiger Zeit das durch 
die Dekapitation reduzierte Wachs tum in etwas betrachtlicherem 
MaBe. 

Obwohl die Ansicht VAN OVERBEEKS iiber die Abhangigkeit des Hypo. 
kotylwachstums von der Auxinproduktion in den Kotyledonen sehr iiber
zeugend klingt, miissen wir doch auf verschiedene Bedenken dagegen auf
merksam machen. 

Zunachst besteht eine gewisse Diskrepanz zwischen der von VAN OVER
BEEK gefundenen Auxinmenge, die von den Kotyledonen abgesondert wird, 
und die im Durchschnitt fiir beide Keimblatter zusammen pro Stunde 
5-400 betragtl, und dem damit korrespondierenden Wachstum. Ein normales 
Hypokotyl wachst pro Stunde etwa I mm (1. C., S.557). 

Aus Abb. 20 ist zu ersehen, daB eine 26,3 mm lange Spitzenzone min
destens etwa 0,9 mm pro Stunde wachst. Andererseits zeigt Abb. 22, III, 
daB beim Aufsetzen einer Konzentration von 500 Ham-Auxin eine 27 mm 

1 Der Wert ist den fUr einstundige Extraktionszeit und je einen Kotyledo 
gultigen bzw. berechneten Daten von Abb. 21; 1. c., Tabelle 4, und 1. c., 
Abb. 14 entnommen worden. 
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lange Hypokotylzone nur ein Wachstum von etwa 1/2 mm/Stunde (1. C., 

S. 595) aufweist.· Selbst wenn man die Zahlen gunstig nimmt, scheint doch 
die von zwei Kotyledonen gelieferte Wuchsstoffmenge nicht ganz ausreichend 
zu sein, urn ein Wachstum von 1 mm/Stunde zu ermoglichen. Ahnliche 
Erwagungen kann man auch an Hand der Krummungsversuche VAN OVER
BEEKB in bezug auf die Relation "Wuchsstoffmenge-Wachstum" anstellen. 

'10 Ein zweiter Punkt betrifft die Frage der 
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/ 
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Regeneration. Bei der Avena -Koleoptile laBt 
sich mit THIMANN-BoNNER (1933, S. 139) an
nehmen, daB die Regeneration der Auxinabgabe 
nach Dekapitation eine Folge davon ist, daB 
in den unterhalb der Schnittflache liegenden 
Zellen zeitweise ein sehr geringer Auxingehalt 
vorhanden ist. In einer, zur Zeit noch unbe
kannten Weise flihrt dann dieser groBe Auxin-

o 1A1) *' JW} mangel zu chemischen Prozessen, durch weiche 
ExfroktionsZ8if in & in den besagten Zellen nunmehr wieder eine 

V 
.1 

Abb. 21. Wuchsstoffabgabe Auxinbildung eintritt. Zu derselben Ansicht 
einesKotyledons inAbhangig· sind wir auch an der Hand von den in I, S.490 
keit von der Extraktionszeit, h T h k h . 
giiltig fUr Kotyledonen von erwa nten ats;tc en ge ommen, wonac dIe 
im Gewacbshaus geziichteten Auxinabgabe von abgeschnittenen Avena-

6 Tage alten Raphanus- Spitzen abhangig ist von der Abfuhrmoglich-
Keimlingen. 

I: Auxinmenge, welche keit des gebildeten Auxins. 
wabrend der 1. Extraktion Bei dem Raphanus- Hypokotyl ist nach 
von 1-3 Stunden Dauer in Abb. 21 nun wohl auch die Auxinabgabe der 
ein Agarwiirfelchen gelangt. 

Kotyledonen von der Abfuhrmoglichkeit des II: Auxinmenge, welche 

wahrend einer 2. Extraktion Auxins abhangig (VAN OVERBEEK 1933, S. 570), 
von 3 Stunden Dauer in ein b d' B d' f d' R . 
neues Wiirfelchen iibergeht. a er Ie e Ingungen lir Ie egeneratlOn 
(Nach VAN OVERBEEK 1933.) der Auxinabgabe im Hypokotylgewebe fehlen. 

(Wir sehen dabei von der moglichen Erhohung 
der Auxinproduktion in der Endknospe nach Abschneiden der Koty
ledonen ab (S. 298), da das nicht als eigentliche Regeneration auf
zufassen ist, sondern vielleicht auch nur eine Folge der vergroBerten 
Abfuhrmoglichkeiten fur das Auxin ist.) 

Schon dieser Punkt zeigt, daB das Hypokotylgewebe nicht die 
gleiche Korrelation zum Vorhandensein von Auxin aufweist wie das 
Koleoptilgewebe. AuBerdem erwahnt aber VAN OVERBEEK noch aus
drlicklich, daB bei e t i 0 lie r ten Kotyledonen im jugendlichen Stadium 
zwar sehr vie I Auxin anwesend ist, das vielleicht noch von dem 
Samenstadium herruhrt (1. c., S. 57I), daB aber das Auxin dann bald 
mit Alterwerden der Kotyledonen sehr verringert wird und bei Kotyle
donen im Alter von 9 Tagen liberhaupt nicht mehr nachweisbar ist 
(1. c., S. 620, Tabelle V). Da nun aber die etiolierten Hypokotyle 
in diesem Stadium ihr Wachstum noch nicht eingestellt haben 1, so 

1 Nach eigenen Versuchen dauert die Wachstumsdauer etiolierter Hypo
kotyle bei 22° C mehr als 14 Tage. 
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miissen wir annehmen, daB das von dem Samenstadium herriihrende 
und wahrscheinlich auch im Hypokotyl noch pro Zelle vorhandene 
Auxin (siehe I, S. 383) doch eine groBere Rolle fiir das Wachstum 
spielt, als nach VAN OVERBEEKS Ausfiihrungen zu erwarten ist. 

Wenn nun ferner nach Dekapitation und Entknospung eine weit
gehende Wachstumsverringerung (keine vollige Wachstumssistierung!) 
auftritt (S. 299), so wird das wohl mit daran liegen, daB ein Teil der 
Hauptwachstumszone entfernt worden ist. Wenn auBerdem das 
pro Zelle vorhandene, nich t von den Kotyledonen herbeitrans
portierte Auxin auch das Wachstum noch mitbestimmt, so hat ten 
wir demnach bei dem Raphanus -Hypokotyl einen gewissen Uber
gang von dem Avena -Typus zu dem zweiten Wachstumstypus, 
dem Typus des Helianthus-Lupinus-Hypokotylwachstums (I, S. 382) 
vor uns. 

In Verbindung hiermit sei noch eines Versuches von BEYER (I, 1925, 
S.749) gedacht, der bei Atzung der Hypokotylbasis von Raphanus keine 
Kriimmung feststellen konnte. Entweder ist dabei ein schon ausgewachsener 
Teil des Hypokotyls vedetzt worden, oder das Wachstum dieses Abschnittes 
war nicht mehr von der Auxinzufuhr aus den Kotyledonen abhangig. Ware 
durch die Atzung eine fiir das Wachstum notwendige Auxinleitung einseitig 
gestort worden, so hatte ja unbedingt eine Kriimmung auftreten miissen 
(vgl. I, S.496 und NIELSEN 1924, S. 17, 36). Aus diesem, wie auch aus 
analogen, spater noch zu besprechenden Fallen ist ersichtlich, daB viele, 
an sich widerspruchsvolle Resultate verschiedener Autoren (auch auf dem 
Gebiete des Geotropismus!) zwanglos erklart werden konnen, wenn man 
nur beriicksichtigt, we1chem Wachstumstypus die beheffenden Pflanzen 
bzw. deren Organe angehoren, und in welchem Alter sie untersucht worden 
sind 1. 

SchlieBlich wollen wir im AnschluB an die Experimente STRUGGERS 
(I, 1932; 1933) mit Helianthus-Hypokotylen noch darauf hinweisen, daB 
eventuell bei dem vollig dekapitierten Hypokotyl die totale Entfernung von 
Spitze und Keimblattern auch einen (direkten oder indirekten) EinfluB 
auf die Turgorverhaltnisse ausiiben kann, und auf diese Weise noch ein 
weiterer Faktor des Hypokotylwachstums in Wirkung gesetzt wird. Hier
iiber sind aber noch keine Versuche gemacht worden. 

2. Der Auxintransport und die Auxinreaktion. 

Diese beiden Fragen sind, soweit es sich urn das Dunkelwachs
tum handelt, von VAN OVERBEEK (1933, S. 582) nur hinsichtlich der 
Polaritat des Auxintransportes studiert worden. Mit Hilfe der von 
VAN DER WEY (I, S. 497, 501) angegebenen Methode, den Wuchsstoff
transport zu messen, konnte nachgewiesen werden, daB auch beim 
Raphanus-Hypokotyl der Auxintransport streng polar in basipetaler 
Richtung erfolgt. 

1 Vgl. dazu z. B. NIELSENS (1924, S. 18) und BEYERS (I, 1925, S.698) 
Versuche iiber die bei Avena-Koleoptilen und Helianthus-Hypokotylen 
beobachtete Spitzen- bzw. Plumula- und Kotyledoneneinwirkung bei deren 
einseitigem Aufsetzen auf dekapitierte Stiimpfe. 
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c) Das Wachstum des Raphanus-Hypokotyls unter dem EinfluB 
von Licht. 

I. Allgemeine Erschein ungen. 

Ganz allgemein gilt ftir Raphanus ebenso wie ftir die Avena· 
Koleoptile, daB die End Hinge unter dem EinfluB des Lichtes a~
nimmt. Genauere Studien G'oer den Mechanismus dieser Erscheinung 

1fJ(J 

% 
80 

fJ() 

30 

1(J(J 
% 
80 

fJ() 

I/O 

30 

I 0 .II 0 

.DE 0 
K 50' 

TI~ 
oL-~~-L ______ __ 

Abb.22. Wuchsstoffkriimmung und Wachstum von 
dunkel adaptierten Raphanus-Hypokotylen im 
Dunkeln (D) und allseitigen Licht (L). (Nach VAN 

OVERBEEK 1933.) B 1 = 2' 1,75" 500 W, r = 0,8 m 
(R::; 2· 80 Erg/qcm sec4360 A). 2 Stunden. Angabe 
der (L·)Werte in % der (D-) Werte. Versuchsdauer 

in bezug auf die Auxintheorie 
sind noch nicht gemacht worden, 
auBer daB VAN OVERBEEK die 
Auxinproduktion der Kotyledonen 
von im Tageslicht gezogenen 
Pflanzen gemessen hat. Ebenso
wenig gibt es bisher bei Raphanus 
Beobachtungen der Wachstums
geschwindigkeit in kurzen Zeit
intervallen nach einer bestimmten 
Belichtung, so wie sie etwa 
BLAAUW (1915) ftir das Belian
thus-Hypokotyl ausgeftihrt hat. 
N ach primaren , kurzen oder 
langenLich twachstumsreaktionen 
(vgl. S. 236) ist also bei Raphanus 
noch nicht geforscht worden. 

Dagegen hat VAN OVERBEEK 
die Einwirkung ktirzerer Bestrah-

= 2 Stunden. 1 S d D I:Wuchsstoffkriimmung. (K=Auxinkonzentration.) ungen von etwa 2 tun en auer 
II: Wachstum einer 25 mm langen Hypokotylzone auf das Wachstum in g lei c h 

bei noch Vorhandensein der Kotyledonen. 
III: Wachstum einer 27 mm langenHypokotylzone, 
wobei die Kotyledonen durch ein auxinhaltiges 

Agarplattchen ersetzt sind. 

1 an g e n Beo bach tungsin tervallen 
gemessen und diesen EinfluB auch 
genauer analysiert. Hinsichtlich 
des Wachstums bei 2 stundiger Be

leuchtung (E = 2· I,75 ·500 W = I750 W, r = 0,8 m = R::; 160 Ergjqcm 
sec4360 A) stellte er fest, daB dieses bei dunkel adaptierten Pflanzen 
(siehe we iter unten) ftir die obere Zone (Lange = 14 mm) 40% des 
Dunkelwachstumswertes, filr die untere Zone (Lange = 14 mm) 50% 
des Dunkelwachstumswertes betrug. Bei Beleuchtung etiolierter 
Pflanzen waren die entsprechenden Daten 43 und 50% (Abb. 23). 
Bei einem anderen Versuch (Abb. 22, II) betrug das Licht
wachstum unter gleichen Verhaltnissen von einer 25 mm langen 
Zone bei dunkel adaptierten Pflanzen sogar nur 35 % des Dunkel-
wachstums. 

1 Die Beleuchtungsstarke ist von VAN OVERBEEK nicht direkt angegeben 
worden, laBt sich aber aus analogen Versuchen entnehmen. 
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2. Auxinproduktion unter dem EinfluB von Licht. 

Auf S. 300 horten wir, daB die Kotyledonen etiolierter Hypoko
tylen nach 9 Tagen Alter bereits kein Auxin mehr abgeben. Bei 
Tageslichtpflanzen kann man dagegen noch nach 19 Tagen eme 
Auxinmenge von 8° nach- 0 

weisen (1. c., S. 620, Tabelle V). I! 20 o o 

o 
Bei ganz jungen Individuen ~ 16 

ist, gleichgultig ob sie Licht ~13 
erhalten oder nicht, die .\:: 8 

Auxinproduktion ungefahr 1 'I 
die gleiche. Es ist daher zu ~ Ol-",=:-L:::~-*'~~>----~~~-t=':::::::::!

Abb. 23. Dunkel- (D) und Lichtwachstum (L) wahrend 
2 Stunden von '4 mm langen Zonen der Hypokotyle 
von dunkel adaptierten (DA) und etiolierten (E) Pflanzen. 
I: Obere Zone. II: Zone unmittelbar darunter. 

schlieBen, daB in spateren 
Altersstadien die Auxinerzeu
gung durch den LichteinfluB 
gefordert, bzw. durch Dunkel
heit beeintrachtigt wird. VAN 

Hypokotyle von 6 Tage alten Raphanus-Keimlingen. 
OVERBEEK (I.C., S. 575) konnte (Nach VAN OVERBEEK 1933.) 

Z. B. aus Kotyledonen, die 
abends von den im Gewachshaus stehenden Pflanzen abgeschnitten 
waren, etwa 3,5 mal mehr Auxin gewinnen, als aus Keimblattern, 
die fruh am Morgen untersucht worden waren. Dementsprechend 
betrug auch die Produktion von 8 Tage I'rodvlrftOn im ticNe 

~100 alten, dunkel adaptierten Pflanzen, .1:: 

d. h. solchen, die vor Versuchsbeginn ~ 80 

12-15 Stunden im Dunkeln gestanden 1 ff(J 

hatten, nur 50 % der Produktion von ~ 
im Lichte stehenden Hypokotylen ~¥O 
(Abb. 24). ~ 20 

\ 
........... 

r---..... 
"-- -

Es ist aber zu beachten, daB die ~ Q 

eben beschriebene Forderung der 'I S 6 7 8 9 10 
A/k,. in lOgen 

Produktion durch das Licht eine 
Dauerwirkung desselben bzw. die 
Wirkung sehr groBer Lichtmcngen 
voraussetzt. Eine 2-3 stiindige V 0 r
beleuchtung oder Bestrahlung wah

Abb. 24. Abnahme der Wuchsstoffproduk
tion von Raphanus-Kotyledonen nach Dunkel· 
adaptation in Abhangigkeit vom Alter. 100% 

entspricht der Produktion im Tageslicht. 
(Nach VAN OVERBEEK 1933.) 

rend der Extraktion mit 1750 W, r = 0,8 m (= P:; 160 Erg/qcm 
sec43 60 A) Intensitat beeinfluBt die GroBe der abgegebenen Auxin
menge nicht. Starkerc. wahrend kiirzerer Zeit wirkende Beleuch
tungsintensitaten sind nicht untersucht worden. 

Ubrigens beobachtete VAN OVERBEEK (1. c.) beilaufig auch die 
Auxinproduktion der Kotyledonen von Lepidium, dessen Hypokotyl
wachstum wohl nach demselben Typus wie das der Raphanus
Hypokotyle veriauft. Hier war die Auxinabgabe von Pflanzen, die 
tagsuber 15 Stunden lang Licht bekommen hatten, gleichfalls groBer 
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als die Abgabe von solchen Kotyledonen, die inzwischen unter einem 
Dunkelsturz gestanden hatten. 

3. Auxintransport unter dem EinfluB von Licht. 
Nach VAN OVERBEEK (1933, S.582) ist ein EinfluB allseitigen 

Lichtes [1750 W, r = 0,8 m (= ~ 160 Ergjqcm sec4360 A) ·2 Stunden] 
auf den Lingstransport praktisch nicht vorhanden. Dieses ergibt sich 
aus Versuchen, wo die Bestrahlung wah rend des Transportes erfolgte. 
Damit ist aber nicht gesagt, ob nicht doch eine Einwirkung zu kon
statieren ware, wenn bereits eine Zeitlang vo r Beginn des Transport
versuches mit der Bestrahlung begonnen wtirde. Bei Avena fand DU Buy 
auch, daB nur dann der sichere Nachweis der Transportbehinderung 
durch das Licht gelingt, wenn man eine V 0 r bestrahlung anwendet. Auf 
S. 2 50 ist die Ursache davon genauer diskutiert worden (vgl.auchS. 288ff.). 

4. Auxinreaktion un ter dem EinfluB des Lich tes. 
Urn diese Frage zu studieren, versah VAN OVERBEEK (1. c., S. 594) 

dekapitierte Hypokotylzylinder apikal mit Agarwtirfelchen, die 
50° Auxinkonzentration enthielten. Teils wurden die Zylinder im 
Dunkeln gelassen, teils mit der Lichtmenge B = 1750 W, r = 0,8 m 
(= ~ leO Ergjqcmsec43 60 A) -2 Stunden bestrahlt. Es ergab sich (Abb_ 22, 
III), daB die im Lichte stehenden Hypokotyle sich nur urn 30 % des Zu
wachswertes der Dunkelserie verlangert hatten. Hieraus schlieBt er, 
daB das Reaktionsvermogen auf Auxin der Hypokotyle im Lichte 
abnimmt. Leider fehlt hier aber der direkte Beweis durch Biegungs
oder Dehnungsversuche (siehe S. 251), ob wirklich allein das Reaktions
vermogen der Zellwande geandert worden ist, oder ob sich dabei 
auBerdem nicht noch ein anderer EinfluB dcs Lichtes bemerkbar 
gemacht hat (siehe die Besprechung der Lichtwirkung auf den Trans
port). 1m wesentlichen wird aber wohl VAN OVERBEEKS Meinung als 
zutreffend angesehen werden konnen (vgl. dazu S. 307, 309). 

Ubrigens ist VAN OVERBEEK der Ansicht, daB auf die eben be
schriebene Anderung des Wuchsstoff-Reaktionsvermogens durch das 
Licht die "BLAAuwschen" Lichtwachstumsreaktionen zurtickzuftihren 
seien. Dieses ist nach dem auf S. 302 Gesagten nur bedingt richtig, 
denn die GroBe der MeBin tervalle war bei VAN OVERBEEK nich t 
geeignet, urn kurze Reaktionen (S. 225) festzustellen, wie sic z. B. 
beim Helianthus-Hypokotyl zu beobachten sind (BLAAUW 1915; 
VAN DILLEWI]N 1927, S.543). Andererseits kommt aber seiner 
Ansicht nach eine lange Lichtwachstumsreaktion auch nicht in Frage 
(VAN OVERBEEK 1933, S. 595). So hat dann der Autor wohl in 
der Hauptsache mehr die wahrend zweier Stunden auftretende 
sekundare Lichtwirkung (S.231) oder cine Kombination der 
Wirkung von primarer langer Lichtwachstumsreaktion mit sekun
darer Lichtwirkung wahrgenommen. 
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5. Auxinverbrauch im Dunkeln und im Licht. 
Uber diese Frage ergeben die Versuche VAN OVERBEEKS (1. c., 

S. 584), soweit es sich um den Auxinverbrauch im Dunkeln handelt, 
analoge Befunde, wie wir sie in I, S. 514 nach Versuchen von DU Buy 
(1933, S.835) fiir Avena beschrieben haben, und wie sie GORTER 
(I, 1932, S.98) bei Wurzeln von Zea Mays beobachtet hat. Der 
Verbrauch ist bei Raphanus im Dunkeln und bei Licht wohl gleich 
groB; fiir die Avena-Koleoptile liegen diesbeztiglich keine vollig ein
wandfreien Daten vor. Man konnte zwar aus Tabelle 8 und 9 von 
DU Buy (1933, S. 873), welche die Ergebnisse der Versuche tiber 
den Uingstransport des Auxins in belichteten Koleoptilzylindern 
geben, entnehmen, daB bei Belichtung ein etwas hoherer Auxinver
brauch vorhanden ist, doch sind die betreffenden Verbrauchswerte 
reichlich schwankend und daher von uns bisher nicht weiter beriick
sichtigt worden. 

1m AnschluB an das eben Gesagte wollen wir noch darauf aufmerksam 
machen, daB die bisher gebrauchte Methode, den Auxinverbrauch zu messen, 
namlich der Transportversuch nach VAN DER WEY (I, S.514), bei dem 
bei Versuchsende nicht nur die Konzentration des basalen, sondern auch 
die des apikalen Agarplattchens gemessen wird, kein eindeutiges Resultat 
liefern kann, solange es sich urn kleine Differenzen handelt. Es lassen 
sich ja dabei Transport und Verbrauch nicht vollig scheiden. Man kann 
sich nun z. B. vorstellen, daB beim Raphanus-Hypokotyl bei Belichtung ein 
etwas geringerer Auxinverbrauch und gleichzeitig eine geringe Behin
derung des Auxinlangstransportes vorhanden sind. Sind ferner beide Prozesse 
von ungefahr gleicher GroBe, so wiirde per Saldo gegeniiber einem Dunkel
kontrollversuch nichts zu berner ken sein, denn so viel, wie im Hypokotyl
gewebe weniger an Auxin verbraucht wird, so viel gelangt mehr ins basale 
Agarplattchen und kompensiert dort die infolge der Transportbehinderung 
kleiner ausfallende Auxinmenge, die im Gewebe lediglich transportiert (und 
nicht verbraucht) wird. Vollig eindeutig ist daher das oben referierte Resultat 
der Versuche VAN OVERBEEKS ebenfalls nicht. 

1m iibrigen iiberragt der Verbrauch des Raphanus-Hypokotyls 
quantitativ den der Avena-Koleoptile, was begreiflich ist, weil die 
Koleoptile ein hohles Organ, das Hypokotyl aber ein massives ist. 
Inwieweit der Wuchsstoff allein zur Dehnbarkeitserhohung der Zell
wande verwandt wird, konnte ebensowenig wie bei den analogen 
Versuchen mit Avena (I, S. 514) entschieden werden. 

d) Der Phototropismus des Raphanus-Hypokotyls. 
1. Allgemeines. 

Nach VAN OVERBEEK (1933, S. 553) ist das Raphanus-Hypokotyl 
nur fiir Welleniangen < 5460 A merkbar phototropisch empfindlich. 
Die allgemeine Lichtempfindlichkeit ist dabei erheblich geringer als 
die der Avena-Koleoptile, doch gibt VAN OVERBEEK keinen Schwellen
wert an. Einen Anhaltspunkt mag wohl die Beobachtung FROSCHELS 
(1909, S. 1257) fiir die Empfindlichkeit des iihnlich wie Raphanus 

Ergebnisse der Biologie X. 20 
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reagierenden Hypokotyls von Lepidium (vg1. S. 303) bieten. Dieses 
hat, im Vergleich zu den Angaben BLAAUWS (1909) tiber den Schwellen
wert der Avena-Koleoptile (= 20 MKS) einen Schwellenwert von 
400 MKS, ist also nur etwa 1/20 so empfindlich wie Avena. 

Da man es bei dem Raphanus-Hypokotyl wohl hauptsachlich mit 
einer Art von phototropischer Krtimmung zu tun hat, die etwa mit 
der 3. + -Krtimmung der Avena-Koleoptile in Parallele zu bringen 
ist, so ist die ganze Sachlage einfacher als bei diesem Organ mit 

70 
% 
6'0 

SOl-

301-
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Abb. 25. Verteilung des Wuchsstoffes bei 
3stiindigem Transport im Dunkeln (D) 
und bei einseitiger Beleuchtung (L) mit 
B = 500 W, r = 0,8 m (~47 Erg/qcm 
sec 4360 A) • 3 Stunden bei dunkel adap

tierten Rapltanus -Hypokotylen. Links: 
Scbema der Versuche_ Pfeile = Bestrab-
lungsrichtung. a: Auxinmenge, weIche in das 
licbtwarts gelegene Agarwiirfelchen gelangt 
ist, in % der Gesamtmenge. b: Auxinmenge, 
die in das auf der Schattenseite befindliche 
Wiirfelchen gekommen ist. c u. c': Wucbs-
stoffmengen, welche in den basalen Wiir
felchen beim Kontrollversucb angelangt 

sind. (Nach VAN OVERBEEK 1933.) 

seinen verschiedenen Krtimmungs
typen. Zudem ist das Hypokotyl durch
gehend massiv; man braucht also aus 
rein morphologischen Grtinden keinen 
Auxinquertransport in der Spitze und 
in der Basis zu unterscheiden. Ferner 
gibt VAN OVERBEEK keine Daten an, 
aus denenmaninAnalogie zu der Avena
Koleoptile (sieheS;272) schlieBen mtiBte, 
daB der beim Phototropismus auf
tretende Quertransport im basalen Teil 
des Hypokotyls mit anderer Intensitat 
verlauft als im apikalen. 

2. EinfluB einseitigen Lichtes 
auf den Auxinquertransport. 

Der Lichtabfall, der den Quer
transport verursacht, betragt nach 
VAN OVERBEEK (1. c., S. 600) bei dunkel 
adaptierten Pflanzen 5,2: I. Etiolierte 
Hypokotyle sind demgegentiber licht
durchlassiger, wie sich aus einem 

anderen Versuch ergab, wo die LichtdurchHissigkeit von etiolierten 
Pflanzen lis, die von dunkel adaptierten Hypokotylen aber 1/8 des 
auffallenden Lichtes betrug. 

Analog zu der spektralen phototropischen Empfindlichkeit des 
intakten Hypokotyls ist ein Quertransport (von VAN OVERBEEK 
"WENT-Effekt" genannt) nur nachweisbar im Lichte von < 5460 A 
WellenHinge (1. c., S. 593). In gelbem und rotem Licht fehlt er. 

Man' kann den Quertransport (zur Methode vg1. I, S. 375, 478) 
sowohl bei noch mit Spitzen versehenen Hypokotylen feststellen, als 
auch bei Hypokotylen, deren Spitze durch ein auxinhaltiges Agar
pliittchen ersetzt worden ist. VAN OVERBEEK ftihrte beide Versuchs
arten durch, doch ergab das Experiment mit den Hypokotylen mit 
Spitzen recht schwankende Werte (1. c., S.624, Tabelle XII). ' 

Der Auxinagar-Versuch ist in Abb.25 bildlich dargestellt. Es wurde 
eine'einseitige Belichtung von B = 3 Stunden· 500 W, r = 0,8 m (1. c., S.588ff.) 
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angewandt. Nach 3stundigcr Transportzeit verhielt sich dann die Auxin
konzentration (K) der basalen AgarpHi.ttchcn an Licht- und Schattenseite 
so wie 37: 63 %, wahrend sie im Dunkeln 50: 50 % betrug. Der Wert 37: 63 % 
wird aber wohl nur fur eine bestimmte Belichtungsdauer bzw. Beleuchtungs
starke gelten, uberdies auch abhangig von der Lange des bestrahlten Hypo
kotylteiles sein, und darf 
sicherlich nicht als Konstante 
angesehen werden. 

~" 
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3. EinfluB einseitigen ~ .s: 
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V- V auf dieAuxinrcaktion. 

Diese Frage hat VAN 

OVERBEEK nicht direkt 
untersucht, wohl aber hat 
er aus den Daten fur die 
Reaktion im allseitigen 
Licht und der Feststellung 
des Lichtabfalles im Hypo
kotyl indirekte Schlussc 
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Abb. 26. Abhiingigkeit der Wuchsstoffkriimmungen im 
Dunkeln (D) und im aUseitigen Licht (L) von der Auxio
konzentration bei Raphanus·HypokotyIen. B = 1750 W, 
r = 0,8 m' 2 Stunden. Zu den gestrichelten Kurvenabschnilten 

s. S, 315, (Nach VAN OVERBEEK 1933.) 

auf die Auxinreaktion bei cinseitigcm Lichte gezogen. Wir gehen 
darauf genauer in Verbindung mit der Frage nach dem Zusammen
wirken der verschiedenen "Auxin"
Faktoren bei dem Entstehen der photo
tropischen Krummung ein (S. 309 ff.). ~ 
Zuvor muss en wir aber -- ebenfalls im ~ .s: 
Verbande hiermit - noch einige Ver- £;: 

suche besprechen, die das Verhalten ~ 
~ 

von "Wuchsstoffkrummungen" in Ab- ~ 
hangigkeit von der Auxinkonzentration 
bzw. der Lichteinwirkung behandeln. 
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4. Wuchsstoffkrumm ungen in Ab
hangigkeit von dcrAuxinkonzen
tration und dem LichteinfluB. 

Abb. 27. Wuchsstoffkriimmungen von 
Raphanus-Hypokotylen in Abhiingigkeit 
von der Lichtmenge [E ~ 1750 W. 
r=0.8 m (R:o 180 Erg/qcm sec 4360 A)l. 

Setzt man einseitig auf einen der Auxinkonzentration: 25'. Krii=ungszeit: 

beiden Sttimpfe der abgeschnittenen 2 Stunden. (Nach VAN OVERBEEK 1933·) 

Kotyledonen Auxinagar, so bekommt 
man im Hypokotyl "Wuchsstoffkrummungen". Aus Abb. 26 ist 
ersichtlich, daB diese bis zu einer Auxinkonzentration von etwa 
250 der Konzentration proportional sind (1. c., S. 604). Beleuchtet 
man wahrend des Versuches allseitig mit B = 1750 W, r = 0,8 m 
(R:o 160 Ergjqcm sec fur 4360 A) . 2 Stunden, so erhalt man, wenn 
man die Auxinkonzentration variiert, die Kurve L der Abb. 26. 
Variiert man die Belichtung durch Anwendung verschiedener Zeiten, 
so bekommt man die Kurve der Abb. 27. 

20* 



H. G. DU Buy und E. NUERNBERGK: 

Da die Kurve L (Abb.26) eine S-formige Gestalt hat (siehe dazu 
S.315), so meint VAN OVERBEEK (1. c., S.605), daB "das Licht und der 
Wuchsstoff antagonistische Wirkungen haben in bezug auf die Dehnbarkeit 
der Zellwande". Dieser Satz kann aber Bur von beschrankter Gultigkeit 
sein, denn sonst ware es ja denkbar, daB eine nur genugend hohe Auxin
konzentration die Wirkung des Lichtes direkt kompensieren konnte, so daB 
dann uberhaupt kein LichteinfluB mehr vorhanden ware. 

5. Das quantitative Zusammenwirken der verschiedenen 
Faktoren bei dem En tstehen der phototropischen 

Krummung. 
Wurde bei der phototropischen Krummung allein der Auxinquer

transport wirksam sein, so muBte man unter gegebenen Umstanden 
eine kleinere Krummung erhalten, als man sie in der Tat feststellt. 
Nun nimmt aber das Reaktionsvermogen auf Auxin bei einseitiger 
Bestrahlung auch ungleich an Licht- und Schattenseite ab, und 
dadurch wird die Krummung groBer_ 

VAN OVERBEEK (1. C., S.607) sucht das Zusammenwirken der 
beiden Faktoren "Quertransport und Reaktionsvermogen" unter 
Mitberucksichtigung des Lichtabfalles an der Hand bestimmter 
Formeln quantitativ zu bestimmen, wobei natiirlich, wenn alles 
richtig ist, das Endergebnis der Berechnung eine Krummung liefern 
muB, die mit der im gleichen FaIle in natura vorhandenen uberein
stimmt. VAN OVERBEEK will also nach der Analyse der photo
tropischen Krummung des Hypokotyls auch noch eine Rekonstruktion 
dieser Krummung aus den analytischen Daten durchfuhren, und 
fur den Fall, den er hierbei als Beispiel benutzt, gelingt ihm das 
auch scheinbar. Indessen werden wir bei naherer Betrachtung sehen, 
daB es sich dabei mehr urn ein Zufallsergebnis handelt, und daB 
die gebrauchten Rechenmethoden, vor allem was die Bewertung 
der Konstanten angeht, nicht von Willkur freizusprechen sind. 
Diese Konstanten entlehnt namlich VAN OVERBEEK verschiedenen 
der soeben beschriebenen Experimente, die aber untereinander sehr 
differieren, und deren Werte deshalb nicht einfach auf eine Linie 
gebracht werden konnen. 

Die Grundgleichung, von der VAN OVERBEEKS Berechnung ihren 
Ausgang nimmt, ist die bereits in I, S. 484 wiedergegebene, auch 
von NIELSEN und BOYSEN-JENSEN angewandte Formel fur die Be
ziehung zwischen Krummungswinkel (IX) und Wachstumsdifferenz (d): 

H-V=d=-cz-- zn -zr (I) 
360 ' 

wobei H = Wachstum an der Schatten- oder Hinterseite, 
V = Wachstum an der Licht- oder Vorderseite, 

z r = Durchmesser des Hypokotyls = 1,5 mm 
(VAN OVERBEEK 1933, S.61O) 

ist. 
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Es kommt also darauf an, aus den Daten der Analyse fUr einen bestimmten 
Fall die Werte von H und V zu ermitteln, dann nach (I) die resultierende 
Kriimmung 0( auszurechnen, und schlieBlich letztere mit einer fUr gleiche 
auBere Umstande giiltigen, experimentell beobachteten Kriimmung zu 
vergleichen. 

Der spezielle Fall, auf den sich die Rechnung VAN OVERBEEKS 
bezieht, ist eine 2stundige einseitige Bestrahlung mit 500 W, r = 0,8 m 
(8:; 47 Erg/qcm sec4360 A)· 

Derexperimentelle Ve rg 1 ei c h s fall ist eine Krummungvon 80-90°, 
welche man findet, wenn man dunkel adaptierte, 6 Tage alte Raphanus
Hypokotyle mit der gleichen Energiemenge einseitig bestrahlt (1. c., 
S. 546, Abb. I b), bzw. ein ahnlicher Versuch, wo eine Krummung 
von 75° gefunden wird, wenn man die Hypokotyle I Stunde lang 
mit gleicher Intensitat (E = 500 W, r = 0,8 m) einseitig beleuchtet 
und darauf I Stunde lang klinostatiert (1. c., S. 610). 

Weiter geht VAN OVERBEEK davon aus, daB im einseitig beleuchteten 
Hypokotyl ein LichtabfaIl5,2: I vorhanden ist (siehe S. 306). Wirkt also an 
der Vorderseite Veine Energiemenge von 2 Stunden· 500 W, r = 0,8 m ein, so 
ist an der Hinterseite die Belichtungnur I: 5,2mal so groB, d. h. man kann 
sie mit der Energiemenge 0,385 Stunden· 500 W, r = 0,8 m vergleichen. 

Wie werden nun H und V im einzelnen ermittelt? VAN OVERBEEK 
hat keine Auxinversuche angestellt, wo die Wirkung einer einsei
tigenBestrahlung mitE = 500 W, r = 0,8m untersuchtwordenist, son
dem nur solche, wo eine allsei tige Beleuchtung von 1750 W, r = 0,8 m 
gebraucht worden ist. Bei der allseitigen Bestrahlung empfangt aber 
gegenuber der einseitigen eine doppelt so groBe Oberflache der 
Pflanze das Licht, folglich entspricht der allseitig gegebenen Energie 
1750 W, r = 0,8m eine einseitige Bestrahlung mit E = 875 W, r = 0,8m. 
Hieraus ergibt sich weiterhin, daB die Belichtung B = 2 Stun
den' 500 W = 1000 W, r = 0,8 m aquivalent ist dem Wert 
1,143 Stunden' 875 W bzw. 11/6 Stunde . 875 W, r = 0,8 (ein
seitig gegeben). Entsprechend empfangt dann die Schattenseite 
(11/6: 5,2 =) 0,22 Stunden' 875 W, r = 0,8 m. 

Welches Wachstum findet bei dieser Belichtung statt? Ange
nommen, an der Schattenseite herrsche vollige Dunkelheit, so wurde 
dort ein Dunkelwachstum D stattfinden, das von VAN OVERBEEK 
(1. c., S. 610) zu D = 2 mm/2 Stunden angegeben wird. Durch die 
in Wirklichkeit aber doch noch vorhandene Lichtwirkung wird dieses 
Wachs tum jedoch verandert, und zwar einerseits verringert, weil 
das Reaktionsvermogen auf Auxin im Lichte etwas abnimmt (S. 304), 
andererseits aber wiederum erhoht, weil durch den Auxinquertrans
port mehr Auxin nach der Schattenseite zu stromt. 

Die Verringerung des Reaktionsvermogens bestimmt VAN OVERBEEK 
aus Abb. 27, welche fUr eine allseitige Beleuchtung E = 1750 W, r = 0,8 m 
also auch eine einseitige Bestrahlung mit E = 875 W, r = 0,8 m gilt. In 
vollstandiger Dunkelheit ist dort die Reaktion = 14°, nach 0,22 Stunden 
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Belichtung II,5°, folglich betragt die Verringerung des Reaktionsvermogens 

an der Schattenseite = II,5. 
14 

Das Verhaltnis der Auxinmenge an der Schatten- und Lichtseite bei 
einseitiger Bestrahlung wird aus einem von uns nicht naher referierten 
Versuch (1. C., S.59!) ermittelt. Er .wurde genau so wie der in Abb.25 
beschriebene angestellt, mit dem Unterschied jedoch, daB der Auxinagar 
apikal nicht allseitig, sondern nur halbseitig auf der Lichtseite aufgesetzt 
worden war. So fand VAN OVERBEEK, daB sich die Auxinmengen an Licht
und Schattenseite wie 3: 7 verhalten, wenn sie im Dunkeln im Verhaltnis 
5: 5 verteilt sind. Gegeniiber Dunkelheit ist also an der H-Seite 7/5, an 
der V-Seite 3/5 Auxin anwesend. 

Da nun die Wuchsstoffkriimmung bzw. das Wachstum nach 
Abb.26 im Dunkeln bis zu einer Auxinkonzentration K = 25° 
ungefahr linear proportional der Konzentration sind, so wachst H 

also nicht wie D = 2 mm, sondern ~-. 2 mm, und unter Beriick-

sichtigung des verminderten Reaktionsvermogens wie II,5 . L . 2 mm 
!4 5 

= 2,3 mm/2 Stunden. 
Man miiBte jetzt erwarten, daB VAN OVERBEEK das Wachstum von V 

genau so wie das Wachstum von H berechnet und vor allem die dazu notigen 
Daten den gleichen Experimenten entnimmt. Dieses ist aber nicht der Fall. 
denn der Autor schlieBt aus dem Verlauf der Kurve L in Abb.26. daB im 
Lichte keine lineare Proportionalitat zwischen Auxinkonzentration und 
Kriimmung besteht, und zwar wegen der oben (S.309) schon erwahnten 
Herabminderung des Reaktionsvermi:igens durch das Licht. Bei der Be
rechnung des Wachstums der Lichtseite muB dieser Umstand seiner Ansicht 
nach besonders beriicksichtigt werden, und zwar auf folgende Weise: 

1m Dunkeln ist D, wie wir oben sahen. proportional K. d. h.: D = K· c' 
(c' = Konstante = 0,5 im Fall der Abb. 26), bzw. K = D/e'. 

Weiter nimmt VAN OVERBEEK an (1. c., S.605, Abb.28), daB fUr die 
Beziehung zwischen dem Quotienten D/L und K nach Abb. 26 die Hyperbel
gleichung gilt, d. h. das Produkt aus Auxinkonzentration und D/L gleicher 
einer Konstanten e" (= 60 im Fall der Abb. 26) ist: 

D "b L D·K y.K=c, zw. =~. 

Letztere Gleichung Hi.Bt sich in zweierlei Weise umformen: entweder su b
stituiert man D durch K . e' oder K durch Die'. 1m ersten Fall ist 

im zweiten Fall ist 

L=K2.~ e" , 

D2 
L=-'--II' 

C • C 

Setzt man e' . e" = C = 0,5 . 60 = 30. so findet man schliel3lich: 
D2 D2 22 4 

L=-=-=-=-
C 30 30 30 

Nun ist aber L nicht direkt = V, sondern etwas kleiner, weil ein Teil des 
Auxins nach der H-Seite gestri:imt ist. An der V-Seite befindet sich nach dem 
oben Gesagten nur noch 3/5 der Auxinmenge. folglich wachst diese Seite nur 

J... . L = J.... --±- = ~ = 0 08 mm. 
5 5 30 75 • 
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Dann ist H - V = 2,3 - 0,08 = 2,22 mm. Aus Gleichung (I) 
ergibt sieh, daB der Differenz 2,22 mm eine Krummung von 85° ent
spricht, d. h. die bereehnete Krummung ist nach VAN OVERBEEK 

in guter Ubereinstimmung mit der experimentell festgestellten von 
80----900 bzw. 75°. 

Soweit die Bereehnung v AN OVERBEEK,;. Die Kritik derselben 
hat folgende vier Punkte zu berueksiehtigen: 

L Sind die auBeren Bedingungen fUr den theoretiseh ange
nommenen Fall dieselben wie fUr die experimentell beobaehteten 
beiden FaIle? 

2. 1st die Bereehnung von H einwandfrei? 
3. 1st die Bereehnung von V einwandfrei? 

4. Hat die Beziehung L = ~2 Bereehtigung und allgemeine 

Gultigkeit fur das Liehtwaehstum des Raphanus-Hypokotyls? 
Z u L In dem bereehneten Fall war die wirksame Liehtmenge 

B = 2 Stunden - 500 W, r = 0,8 m. Der Geotropismus ist bei der Be
reehnung unberueksiehtigt gelassen worden, d. h. die Berechrtung 
bezieht sieh quasi auf klinostatierte Pflanzen. 

In dem ersten der beiden experimentellen FaIle war B wohl gleich 
groB, aber der EinfluB des Geotropismus auf die Krummung ist 
nicht eliminiert worden. Es ist anzunehmen, daB die Krummung 
bei Ausschaltung des Geotropismus noch groBer geworden ware. 

In dem zweiten experimentellen Fall ist wohl I Stunde lang 
klinostatiert worden, aber B betrug hier nur 1 Stunde· 500W, r = 0,8m. 
Es ist dann aber deutlieh, daB, wenn das Licht nur I Stunde lang 
gewirkt hat, aueh nur eine Stunde lang (theoretisch) das Waehstum 
an Licht- und Sehattenseite unterschiedlich gewesen sein kann. 
Naeh Beginn der 2. Stunde, wo im Versuche Dunkelheit herrsehte, 
hatte also bei der Bereehnung eine gleiehe Langenzunahme von 1 mm/h 
an Licht- und Schattenseite vorhanden sein mussen. Hierdurch ware 
aber die Krummung nicht verstarkt worden, da es bei letzterer ja 
nur auf die Differenz des Waehstums ankommt. Fur 1 Stunde Licht 
bereehnet sieh aus den Formeln VAN OVERBEEKS bzw. Gleiehung (I) 

ein Krummungswert von 421/2°. Dieser ware dann am Ende der 
2. Stunde noeh immer derselbe geblieben. Die Diskrepanz liegt hier 
auf der Hand! 

Z u 2. Gegen die Berechnung von H ist einzuwenden, daB das die 
ungleiehe Auxinverteilung bestimmende Verhaltnis 3: 7 bzw. 7: 5 
(S. 310) einem Versuche entnommen wird (1. c., S. 625, Tabelle XIV), 
bei dem das Auxin schon von Anfang an durch ungleiehes Aufsetzen 
ungleich verteilt gewesen ist. Dieses ist aber in cler Natur wahl 
sicherlich nieht cler Fall. Es ware daher vielleieht besser gewesen, 
wenn clas Verhaltnis dem in Abb. 25 dargestellten Experimentent
lehnt worden ware, ocler wenn VAN OVERBEEK dazu den ahrilieheri 
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in seiner Tabelle XV (1. c., S. 625) wiedergegebenen "WeiB"-Versuch 
benutzt hatte. 

1m ersten Fall hatte man bei 3 sttindiger Bestrahlung mit einem 
Verhaltnis 37: 63 bzw. 63: 50 zu rechnen. Angenommen, bei zwei
stiindiger Bestrahlung sei die einseitig nach der Schattenseite zu 
transportierte Auxinmenge urn 1/3 kleiner, so wiirden dann die Daten 
lauten: 58,7: 50 fiir die H-Seite und 41,3: 50 fiir die V-Seite. Diese 

Werte, an Stelle der Briiche ; und ; in die VAN OVERBEEKsche Be

rechnung eingesetzt, wiirden eine Kriimmung von 69° ergeben. 
1m zweiten Fall ware bei etwas schwacherer 2 stundiger Bestrahlung 

(E = 500 W, r = 1m) das Verhaltnis 34,2: 65,8 (aus den Wuchsstoffmengen 
6,3° und 12,1° berechnet) gUltig gewesen. Diese Zahlen, wie oben im ersten 
Fall verwertet, hatten eine Krummung von 79° erbracht. 

Z u 3. Die Einwande gegen die Berechnung von V sind im wesent
lichen zweierlei Art: 

a) Sind die in Abb. 26 und 27 wiedergegebenen Versuche derart 
vergleichbar, daB man die Daten zur Ermittlung von H der Abb. 27, 
die Werte zur Berechnung von V aber der Abb. 26 entnehmen darf? 

b) 1st die Annahme zutreffend, daB die Wuchsstoffkriimmung, 
d. h. Auxinreaktion, in Abhangigkeit von der Auxinkonzentration 
bei Belichtung wesentlich von der linearen Proportionalitat ab
weicht, wahrend sie im Dunkeln wohl ein lineares Verhaltnis auf
weist? Diese letzte Frage hangt eng mit dem unter 4. angefiihrten 

Punkt iiber die Giiltigkeit der Beziehung L = !f:"- zusammen; wir 

werden sie daher erst in Verbindung damit besprechen. 
Z u a). DaB die Versuche der Abb. 26 und 27 keineswegs mitein

ander gleichgesetzt werden k5nnen, ergibt sich aus folgendem: In 
Abb. 26 findetman beieiner Belichtung B=2 Stunden' 1750W, r=0,8m 
und bei 25° Auxinkonzentration eine Kriimmung von 6°, in Abb. 27 
aber unter genau denselben Bedingungen eine Kriimmung von 31/2°. 

Ebenso fehlt die Ubereinstimmung, wenn man in beiden Ab
bildungen die Dunkelkriimmung und das Verhaltnis "Lichtkriimmung 
zu Dunkelkriimmung" miteinander vergleicht. Die Dunkelkriimmung 
fiir 25° Konzentration ist in Abb. 26 = 13°, in Abb. 27 = I4°. Das 
Verhaltnis "Lichtkriimmung: Dunkelkriimmung", bezogen auf B = 
2 Stun den . 1750 W, r = 0,8 mist in Abb. 26 = 0,46, in Abb. 27 = 0,25 
und in Abb. 22, I, die wir hier auch heranziehen k5nnen, = 0,40. 

Z u 4. Gegen die allgemeinere Giiltigkeit der Beziehung L = ~2 
(S.31O) und dem damit zusammenhangenden Ausdruck L = K2. ~:, 
["Das Wachstum im Licht ist proportional dem Quadrat der 
Konzentration K" (VAN OVERBEEK 1. c., S. 608) 1 gibt es folgende 
Einwande: 
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a) Aus Abb. 22 geht hervor, daB unabhangig von der GroBe 
von K das Lichtwachsturn prozentual zurn Dunkelwachsturn an
nahernd gleichviel zuruckgeht. Wir sahen narnlich auf S. 299, daB 
bei der norrnalen Pflanze beide Kotyledonen pro Stunde etwa 5-40° 
Auxin abgeben. Fur 2 Stunden sind das 10--80°, also ein ziemlich 
variabler Wert. Sowohl fur Pflanzen mit Keirnblattern als auch 
dekapitierte Hypokotyle mit 500 Auxinagar betragt aber die Wachs
tumsverringerung im Licht (E = 1750 W, r = 0,8 m) ungefahr dasselbe, 
namlich 30--35 %, bezogen auf das Dunkelwachstum1. 

b) Setzen wir weiter den fUr Abb. 22, I gultigen Dunkelwachs
turnswert D = 1 rnmj2 Stunden (VAN OVERBEEK 1. c., S. 595) in 

Formel L = ~2 ein, so bekornrnt man fur ~ das Verhaltnis 0,033: 1, 

bzw. wenn man entsprechend 1. c., S. 610 ein Dunkelwachstum von 
D = 1 mrnjh annimmt, ein Verhaltnis 0,133 : 2 = 0,066 : 1. Katheto
metrisch bestirnmt, war aber das Verhaltnis 0,3--0,35 : 1, d. h. das 
experirnentell beobachtete List IOrnal so groB wie das aus der 
Gleichung L = D2jC theoretisch errechnete. 

Wo sich nun die zur Abb. 22 gehorigen Daten auf Kathetorneter
Messungen, die zur Abb. 26 gehbrenden Werte2, welche der Gleichung 
L = D2jC zugrunde liegen, aber auf der Auxinanalyse beruhen, so 
ist den in Abb. 22 angegebenen Daten wohl das groBere Gewicht 
beizulegen. Dann kbnnen aber weder die eben genannte Formel, 

noch der Ausdruck L = K2. ;:, noch die "Hyperbelgleichung" 

-~- . K = e" (S. 3IO) allgerneiner gultig sein. 

In bezug auf letztere sei hier iibrigens noch erwahnt, daB sich nach 

VAN OVERBEEKS Ansicht (1. c., S.607) aus dem Ausdruck ~ . K = e" bzw. 
D " 

umgeformt L = ~ ergibt, daB die Wirkung des Quertransportes in basaler 

1 Das Gegenstiick dazu bilden die fiir gleiche Konzentrationen giiltigen, 
jedoch verschiedenen Versuchen (z. B. Abb. 22, I, Abb.26 und 27) ent
nommenen Kriimmungswerte. Letztere konnen ja nach VAN OVERBEEK 
(1. c., S. 609) ohne weiteres auch in Millimeter ausgedriickt werden. Wir 
machten oben schon darauf aufmerksam, daB sich hier aus den VAN OVER
BEEKschen Versuchen verschiedene L-Daten ergeben, obwohl nach der 

Formel L = K2. ';, fUr die gleiche Auxinkonzentration immer das gleiche 
c 

Lichtwachstum zu erwarten ware. 
2 Die groBe Variabilitat der durch die Auxinanalyse ermittelten Zahlen 

ist aus folgender Zusammenstellung, welche der der Abb. 26 zugrunde 
liegenden Tabelle XVIII (VAN OVERBEEK 1. c., S.626) entnommen ist, 
ersichtlich: 

Bei 500 Auxinkonzentration und B = 2-21/ 2 Stunden· 1750 W, r = 0,8 m 
ergaben sich folgende Kriimmungen im Licht (L) und im Dunkeln (D): 

L: 9 10 14 II. 

D: 18 20 15 13. 
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Rjchtung bei totaler einseitiger Beleuchtung verstarkt wird. In der Basis 
steige namlich D/L an, weil K mit zunehmender Entfernung von der Spitze 
immer mehr abnimmt, d. h. die relative Wirkung des Auxins auf der H-Seite 
und die Lichteinwirkung auf der V -Seite werden beide immer gr6Ber. Dadurch 
wiirden die starken, auch in der Basis schnell auftretenden Kriimmungen des 
Raphanus-Hypokotyls verursacht. 

Unseres Erachtens ist diese Folgerung nicht geniigend gut begriindet. 
Der Beweis dafiir, daB das Lichtwachstum von dem Quadrat der Kon
zentration abhangig ist, ist, wie wir oben sahen, nicht einwandfrei. Besteht 
z. B., wie wir es fiir wahrscheinlicher halten, fiir L in bezug auf K auch 
nur eine mehr lineare Proportionalitat, gleichwie fiir D (S.307), so wiirde 
VAN OVERBEEKB Ansicht schon nicht zutreffen k6nnen. Eher ist es m6glich, 
daB im basalen Hypokotylteil die einseitige Auxinverteilung ausgepragter 
ist, weil bei einem langeren Weg fiir den Langstransport natiirlich auch 
eine gr6Bere "Angriffsm6glichkeit" fiir das einseitige Licht vorhanden ist, 
so daB z. B., wenn in der Spitzenregion etwa 63 % des gesamten Wuchsstoffes 
nach der Schattenseite transportiert werden (vg1. Abb. 25), dieser Wert in der 
basalen Zone bis an die 100 % ansteigt. Man muB dabei beriicksichtigen -
worauf auch VAN OVERBEEK (1. c., s. 607) hinweist -, daB die Bedingungen 
fiir den Quertransport in dem massiven Hypokotyl in jeder Zone erheblich 
giinstiger sind als in der r6hrenfOrmigen Avena-Koleoptile (vgl. S. 270), wo 
ein Quertransport von gr6Berer Intensitat nur in der Spitze stattfinden kann. 

Indessen ist es n6tig, daB die eben vorgebrachte Ansicht erst noch durch 
geeignete Versuche auf ihre Richtigkeit gepriift wird. 

c) Schon aus dem unter b) auf S. 313 Gesagten ergab sich fur 
vergleichbare Belichtungen (immer 2 Stunden' 1750 W, r = 0,8 m), daB 
die Konstante C in der Gleichung L = D2/C je nach den Versuchs
umstanden einen verschiedenen Wert haben muB, d. h. eigentlich 
keine Konstante ist. Dieses sieht man auch noeh deutlieh aus 
folgender Betrachtung: 

Angenommen, daB wirklich die Beziehung L = D2/C fUr einen 
bestimmten Versueh zutreffend ware - was uns aber selbst fUr den 
Versuch der Abb. 26, dem diese Formel entnommen ist, zweifelhaft er
seheint (siehe weiter unten) -, so zeigt Abb. 27, daB ein bestimmtes C 
jedenfalls nur fur eine bestimmte Belichtung B gelten kann1. Es ware 
namlich sonst die Kurve in Abb. 27 eine gerade Linie, parallel zur 
Abszisse. Berechnen wir z. B. C aus Abb. 27, so ergibt sieh, daB fur 
B = 2 Stunden . 1750 W, r" 0,8 m C = 142/3,5 = 56 ist. Fur B = 

0,23 Stunden' 1750 W, r = 0,8 mist C = 142/11,5 = 17 groB. 
D2 

Man sieht also, daB die Einfuhrung der Gleiehung L = C zur 

Berechnung von V unzweckmaBig ist, und daB es besser gewesen 

1 Es ist merkwiirdig, daB VAN OVERBEEK nicht darauf geachtet hat, daB C 
in Abb. 21 nur fiir eine Belichtung von zweiseitig 2 Stunden' 1750 W, r = 0,8 m 
giiltig ist, wo er selbst auf S. 609 angibt, daB die bei einseitiger Belich
tung mit B = 2 Stunden . 500 W, r = 0,8 m wirkende Energiemenge aquivalent 
ist bei zweiseitiger Belichtung einer Energiemenge von "B = 11/6 Stun
den· 1750 W, r = 0,8 m! Diesen letzten Wert benutzt er aber nur zur Ermitt
lung des Wachstums H der lichtabgewandten Seite, wahrend er ihn fiir 
das Wachstum von V unberiicksichtigt laBt. 
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ware, alIe Daten zur Ermittlung der phototropischen Krummung der 
Abb. 27. zu entnehmen. Dabei wurde dann freilich die Annahme 
gemacht, daB die Abnahme der Reaktionsfahigkeit bei verschiedenem 
B in bezug auf K linear (oder nahezu linear) verlauftl. 

Einen gewissen Anhalt zu dieser, schon auf S. 314 erwahnten Anschauung 
findet man in den Werlen der Abb. 26 bzw. der dazu gehorigen Tabelle 18 
(1. c., S. 626). Wenn man namlich die groBe Variabilitat der Daten in Tabelle 18 
betrachtet (siehe unser Beispiel in Anmerkung 2, S. 313), so muB die von VAN 

OVERBEEK danach gezeichnete S-fOrmige Kurve fUr L in Abb. 26 etwas 
willkiirlich erscheinen. Man wiirde keine groBeren Abweichungen der Kurven
werte von den Tabellendaten cekommen, wenn man die L-Kurve in ihrem 
Hauptteil als gerade Linie, parallel zur D-Kurve, darstellen wiirde (in Abb. 26 
gestrichelt angedeutet). zumal ein solcher Verlauf des Reaktionsvermogens 
in Licht in Abhangigkeit von der Konzentration wahrscheinlich auch bei 
der Avena-Koleoptile vorhanden ist (siehe S. 252) 2. 

So wurden wir dann aus Abb. 25 und Abb. 27 nach unserer 
Berechnung folgende Werte fur H und V erhalten: 

D = 2 mm/2 Stunden (S. 309), 
H II,5 58,7 = --.--. 2 mm = 193 mm. 

14 50 ' 

Bei der Berechnung von V ist die Verminderung des Reaktions
vermogens nach Abb. 27 fur die Belichtung 2 Stunden' 500 W, r = 0,8 m 

einseitig = Ills Stunden . 1750 W, r = 0,8 m allseitig (S.309) mit -~ 
14 

einzusetzen. 

V = ~. 41 ,3 • 2 mm = ° 7 mm. H - V = I 23 mm. 
14 50 ' , 

i, 23 mm entsprechen nach Gleichung (I) einer Krummung von 47°. 
Wie man sieht, ist die auf unsere Weise berechnete Krummung 

beinahe nur halb so groB wie die von VAN OVERBEEK ermittelte. 
Sie steht der unter vergleichbaren Umstanden in natura beobachteten 
Kriimmung in jedem Fall urn ein Bedeutendes nacho Dieses liegt in der 

1 Wiinschenswert ist eine experimentelle Priifung dieser Ansicht. Wiirde 
z. B. bei K = 500 die Reaktionskurve in Abb. 27 genau dasselbe Bild ergeben 
wie bei K = 25°, und hochstens nur auf der Ordinate verschoben sein, so 
ware die Annahme richtig. In allen anderen Fallen waren kompliziertere 
Beziehungen vorhanden, die dann natiirlich auch bei der Berechnung der 
phototropischen Kriimmung beriicksichtigt werden miiBten. 

2 Die Ungleichheit der L- und D-Kurven ist auch in anderer Hinsicht 
unbegriindet. Entweder haben beide S-Form (der Konzentration 10° ent
spricht eine D-Reaktion von 4°, der Konzentration· 3° etwa eine D-Reaktion 
von 0°: D hat also auch S-Form), oder man laBt beide Kurven nicht im 
Nullpunkt anfangen (gestrichelte Kurve). Dieses letztere bedeutet iibrigens, 
daB man beim Raphanus-Hypokotyl mehr Auxin benotigt, urn eine eben 
sichtbare Kriimmung hervorzurufen als bei der Avena-Koleoptile. Das 
Hypokotyl ist ja ein massives Organ (vgl. I, S. 480)! Fiir ein belichtetes 
Raphanus-Hypokotyl ist zum Erzielen einer minimalen Kriimmung dann 
noch mehr Wuchsstoff erforderlich. 
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Hauptsache unter anderem 1 wohl daran, daB hier die einseitige Auxin
ablenkung zu niedrig eingesetzt worden ist. Der Wert der Abb. 25 
(und auch der von VAN OVERBEEK benutzte Wert; vgl. S.3IO) gilt 
namlich nur fUr 6 mm lange HypokotylstUcke. Die berechnete und 
experimentell beobachtete Kriimmung bezieht sich aber mehr auf 
das ganze Hypokotyl, in jedem Falle auf eine bedeutend langere Zone 
als 6 mm. 

Wiirden wir im iibrigen den giinstigeren, fiir etwas schwachere Bestrah
lung geltenden Auxin-Ablenkungswert von der VAN OVERBEEKschen Ta
belle XV nehmen (vgl. S. 312) - wo allerdings die Lange der benutzten Hypo
kotylstiicke nicht bekannt ist -, so wiirden wir nach unserer Berechnung 
eine Kriimmung von 60° bekommen. 

Nimmt man schlieBlich die Berechnung auf die einfachste Weise 
vor, so ware das Wachstum von L = 0 zu setzen, also unberiick
sichtigt zu lassen [der Fehler ist, wie sich aus Abb. 14 (S. 261) ergibt, 
wo das Wachstum einer Avena-Koleoptile wahrend einer sta~ken 
I. + -Kriimmung dargestellt ist, durchaus nicht betrachtlich!], das 
Wachs tum von Haber einfach gleich dem Dunkelwachstum D = 
2 mm/h anzunehmen. Wir bekamen dann nach I Stunde eine Kriim
mung von 38°, nach 2 Stunden von 76° und nach 3 Stunden von II4°. 
Auch in diesem Fall liegen die Abweichungen von den experimentell 
gefundenen Werten durchaus noch im Rahmen der Fehlergrenze, 
obwohl die hierbei gemachte Annahme eines Wachstums von L = 0 

beim Raphanus-Hypokotyl vielleicht nicht den Verhaltnissen in 
natura entspricht. Man sieht daraus aber deutlich, daB an sich die 
komplizierte, auf verschiedenen Fehlschliissen beruhende Berechnung 
VAN OVERBEEKB nicht unbedingt notig gewesen ist, urn theoretisch 
Kriimmungswerte zu erhalten, die praktisch ungefahr mit den experi
mentell gefundenen iibereinstimmen. 

Zusammenfassend konnen wir aus den eben gegebenen Ausfiihrungen 
folgenden SchluB ziehen: Die verschiedenen, von VAN OVERBEEK 

gegebenen experimentellen Daten zur Wachstumsanalyse des Rapha
nus-Hypokotyls, an deren Richtigkeit nicht zu zweifeln ist, konnen 
uns sehr wohl ein ungefahres Bild von den Prozessen geben, welche 
bei dem Zustandekommen einer be s tim m ten phototropischen 
Kriimmung eine Rolle spielen. Indessen ist es zuviel verlangt und 
luhrt auch nur zu Scheinresultaten, wenn man aus ihnen bereits mathe
matisch genau die Grof3e einer Krummung errechnen will. 

1 Die Frage, ob es iiberhaupt zulassig ist, bei der auxinanalytischen 
Betrachtung die Differenz zwischen den AuBenseiten auf der konvexen 
und konkaven Kriimmungsflanke (d. h. d = H - V) als maBgebende GroBe 
einzufiihren, und ob man nicht vielmehr d auf einen kleineren Durchmesser 
als den AuBendurchmesser beziehen muB (vgl. DIJKMAN 1933, S. 433), 
wollen wir im allgemeineren Zusammenhang erst in Teil III bei Behandlung 
der BLAAuwschen Theorie besprechen. 
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Ferner hat man hier wohl ebenfalls mit der Moglichkeit zu rechnen, 
daB verschiedene Reaktionsformen existieren, ahnlich wie wir das bei 
der Avena-Koleoptile kennen gelernt haben. So diirfte bei alleiniger 
Spitzenbestrahlung (dem in der Natur auftretenden Normalfall bei 
unter der Erdoberflache keimenden Samen) auch beim Raphanus
Hypokotyl lediglich ein Auxinquertransport in der Spitze resultieren, 
nicht aber obendrein noch eine Anderung des Reaktionsvermogens 
in dem basalen Organabschnitt. 

Weiter ist es sehr wahrscheinlich, daB der Auxinquertransport 
und die Auxinreaktionsanderung, wie bei der Avena-Koleoptile, 
n i c h t denselben Schwellenwert aufweisen. 

In Verbindung hiermit sollte man iibrigens stets darauf achten, 
daB, besonders bei der vergleichenden Betrachtung verschiedener 
Kriimmungsarten untereinander, z. B. phototropischer mit geotropi
scher usw., immer deutlich angegeben wird, welchen Typus der photo
tropischen Kriimmung man iiberhaupt meint, denn die phototropi
sche Kriimmung, als Spezialfall betrachtet, gibt es nicht, wohl aber 
mehrere charakteristische Typen von phototropischen Kriimmungen. 
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S. 393, 9. Zeile von unten lies: III statt II. 
S. 394, unterste Zeile der Anmerkung lies: III statt II. 
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oc oc 

S. 484, oberste Zeile lies: 3600 statt 3600. 
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S.489, 15. Zeile von unten lies: VOGT 1915, S. 231ff., statt VOGT 1915, 
S·38ff. 

S.492 miissen die 9. und 8. Zeile von unten lauten: 
beteiligt ist und auBerdem pro Zeiteinheit dieselbe Auxinmenge abgefiihrt 
wird, so daB sich das Reaktionsgleichgwicht "Vorstadium ~ Auxin" nicht 
verschiebt. Es handelt sich 

S. 498 miissen die 14. - 17. Zeile von oben lauten: 
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unteren Agarwiirfe1chen (s. S. 497) anzutreffen ist, in einem bestimmten 
Verhaltnis zu der Lange der Koleoptilzylinderchen. Ein 4 mm langes Zylin
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S.502 muB die 15. und 16. Zeile von unten lauten: 
die Wuchsstoffwirkung wahrend der Plasmolyse ebenfalls weitergeht. 

S. 508 muB die 3. Zeile des 2. Absatzes von oben lauten: 
Hieriiber finden wir die ersten Angaben bei HORREUS DE HAAS (1929), dessen 
Versuche sich allerdings nur auf die Wurzeln von Vicia Faba beziehen. 

S.508, 4. Zeile des 2. Absatzes von oben lies: HEYN (1930,1931) statt 
HEYN (1931). 

S. 508 muB die 1. Zeile des 3. Absatzes von oben lauten: 
Durch Biegungsversuche, ahnlich wie sie DU BuY-NuERNBERGK (1930, 

s. 553) angestellt hatten, zeigte HEYN (1931), daB die bleibende (irre-
S. 508, 4. und 5. Zeile des 4. Absatzes von oben lies: HEYN und VAN OVER

BEEK statt VAN OVERBEEK und HEYN. 
S.509, 9. Zeile von oben lies: Die Elastizitat (sich au Bernd in rever

sibler Biegung) statt: Die Elastizitat (reversible Biegung) 
S.509, oberste Zeile des untersten Absatzes lies: (sich auBernd in irre

versibler Biegung) statt: (irreversible Biegung). 
S.512 muB die 4.-6.Zeile von oben lauten: 

oder mit der AuBenlage des Protoplasmas (HEYN 1931, S.216) verbinden, 
denn nach Zufiigen von Auxin zu dekapitierten, vorher nicht mehr wach
senden Pflanzen (siehe S. 478) beginnt sofort wieder das Wachstum einzu
setzen (DU BuY-NuERNBERGK 1930, S.546, 550; HEYN 1931, S.146). 

S.512, Anmerkung I fallt weg. 
S.512 muB die 18.-21. Zeile von oben lauten: 

Ein und derselbe Vorgang (die Auxineinwirkung) wirkt hier gleichzeitig 
auf 2 verschiedene Eigenschaften des reagierenden Mediums ein, und 
zwar entweder beide gleichartig oder verschiedenartig andernd. Am besten 
kann man die Art dieser Einwirkung verstehen, wenn man sie damit ver
gleicht, wie eine Temperaturanderung einen Bimetallstreifen zur Biegung 
veranlaBt. Auch hier wirkt derselbe Vorgang, die Temperaturanderung 
gleichzeitig, aber verschiedenartig auf die beiden MetaIlkomponenten des 
Streifens (also einen strukturellen Komplex) ein, und gleichzeitig erscheint 
dabei als Gesamtresultat die Biegung des Streifens. 

S.523, 13. und 14. Zeile von oben lies: sondern weil aIle 3 Faktoren 
gleichzeitig und sich so wechselseitig verstarkend, wirksam sind statt: 
sondern infolge der Wechselwirkung der 3 Faktoren zueinander. 



Die chemischen Vorgange beim biologischen 
Kohlehydratabbau 1 • 

Von KARL WETZEL, Leipzig. 

Zweiter Teil: 

Die oxydoreduktive Phase. 
Mit 7 Abbildungen. 

Inhaltsiibersicht. Seite 

Einleitung . . . . . . . . . . . . . . . . 324 
A. Die Oxydoreduktionen als Dehydrasenwirkung 328 
B. Die Spezifitat der Dehydrasen 331 

I. Donatorspezifitat . . . . . . . . . . . 331 
2. Akzeptorspezifitat . . . . . . . . . . . 335 
3. Die Mutasen. Die CANNIZZARosche Reaktion . 338 
4. Zur Frage der Identitat von Mutase und Dehydrase 342 

C. Die Essigsauregarung. . . . . . . . . . . . . . . . . 345 
D. Zur Frage der Intermediarprodukte beim biologischen Kohle-

hydratabbau . . . . . . . . . 351 
I. Die chemische Zuckerspaltung . . . . . . . . . . .. 351 
2. Die biologische Zuckerspaltung . . . . . . . . . . .. 354 

a) Dioxyazeton als vermeintliches Intermediarprodukt. 356 
b) Glyzerinaldehyd als vermeintliches Intermediarprodukt 359 
c) Methylglyoxal als vermeintliches Intermediarprodukt der 

alkoholischen Garung und der Glykolyse. Glyoxalase
wirkung. Antiglyoxalase. Isolierung von Methylglyoxal 
bei der biologischen Zuckerspaltung. Garbarkeit des 
Methylglyoxals . . . . . . . . . . . . . . . . . . 361 

d) Azetaldehyd als Intermediarprodukt der alkoholischen 
Garung . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 375 

e) Carboxylase. Carboxylasemodelle. Co-Carboxylase. Carboli-
gase ....................... 382 

f) Brenztraubensaure als Intermediarprodukt der alkoholi
schen Garung und der Glykolyse. Gargeschwindigkeit 
der Brenztraubensaure. (NEUBERG-Quotient.) Isolie
rung der Brenztraubensaure beim biologischen Zucker-
abbau. . . . . . . . . . . . . . . . . . .. 391 

g) Zur Spezifitat der am an aero ben Kohlehydratabbau be
teiligten Dehydrasen . . . . . . . . . . . . . . . 400 

h) Die Sprengung des Hexosenmoleklils unter Bildung der 
primaren C3-Korper nach den neueren Untersuchungen 
EMBDENS und MEYERHOFS. . .. ....... 405 

E. Die NEUBERGSchen Vergarungsformen und das NEUBERGSche 
Schema der alkoholischen Garung . . . . . . . . . .. 416 
I. Die 2. Vergarungsform. Theorie der Glyzeringarung. Die 

Sulfitgarung . . . . . . . . . . '.' . .. 417 
----

1. Der erste Teil erschien in Bd. VII. 

21* 



KARL WETZEL: 

2. Die Garung im alkalischen Medium (3. Vergarungsform). 
3. Die Normalgarung der Hefe (1. Vergarungsform) . 
4. Die Brenztraubensauregarung (4. Vergarungsform). 
5. Die Methylglyoxalgarung (5. Vergarungsform) 

F. Die alkoholische Garung bei Bakterien . . . . . . . 
G. Die anaerobe (intramolekulare) Atmung der hoheren Pflanzen 
H. Die Glykolyse und das Co-Fermentproblem. 
J. Die bakterielle Milchsauregarung 

1. Reine Milchsauregarung . . 
2. Gemischte Milchsauregarung 

K. Die Propionsauregarung 
L. Die Koligarung . . 
M. Die Azetongarung .. . 
N. Die Butylgarungen .. . 

1. Die Buttersauregarung . 
2. Die Butylalkoholgarung 

O. Sauregarungen unter besonderer Beriicksichtigung des Zucker
abbaus durch Schimmelpilze 
I. Die Glukonsauregarnng . 
2. Die Zitronensauregarung 
3. Die Oxalsauregarung .. 
4. Kojissaurebildung . . . . 

P. Die Apfelsaurebildung beim Kohlehydratabbau. Die Hydratasen 
Q. Beziehungen zwischen Fett- und Kohlehydratabbau .... 
R. Die PASTEuRsche Reaktion. Die Wirkung des Glutathions auf 

den Kohlehydratstoffwechsel der Zelle . . . . . . . . . 
S. Der Chemismus der biologischen Kohlehydratresynthese. . 
T. Die Monohalogenessigsaurehemmung von Garung und Glykolyse 
U. Die Energiebilanz beim anaeroben Zuckerabbau. 

Literatur. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 

Einleitung. 

Seite 

422 
42 3 
430 

432 

433 
433 
440 

452 
452 
452 
453 
456 
460 
461 
461 
462 

492 

498 
500 

50 7 
510 

Die Gesamtheit der Reaktion des "ersten Angriffs" auf die gar· 
fahigen Hexosen bringt diese letzteren in eine zerfallsbereite Form 
(Transportform nach NORD [984]), die erst dem Angriff der desmo
lytischen Fermente zuganglich ist. Die Beziehungen zwischen Phos
phorylierung und Hexosenzerfall sind allerdings nur ftir den Spaltungs
stoffwechsel, d. h. den ohne Beteiligung des Sauerstoffs sich voll
ziehenden Angriff auf das Hexosenmolektil nachgewiesen, und auch 
hierbei ist die Phosphorylierung nur ein Weg der Hexosenaktivierung, 
neben dem noch andere bisher wenig beforschte einhergehen (142, 
143). Die Frage, ob einer dieser Wege tiber eine direkte Oxydation 
des Hexosemolektils ftihrt, ist heute noch nicht mit Sicherheit zu 
beantworten. In den vorliegenden Teil unserer Darlegungen solI nur 
der Spaltungsstoffwechsel des Zuckers aufgenommen werden, indes 
die Frage der direkten Zuckeroxydation in einem dritten Teil der 
Darstellung eingehende Behandlung erfahren solI. 

Aber auch die Steuerung des durch eine Hexosenspaltung inaugu
rierten Zuckerabbaues ist in erster Linie durch die Beziehungen der 
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desmolytischen Fermente zum Sauerstoff bestimmt. Man hat der 
dadurch herbeigefiihrten Differenzierung des biologischen Kohle
hydratabbaues durch die konventionellen Begriffe der Atmung und 
Garung gerecht zu werden versucht. Diese einfache Begriffsbildung 
wird jedoch der Vielgestaltigkeit des biologischen Zuckerabbaues nur 
unvollkommen gerecht, so daB sie gelegentlich zu erheblichen Diffe
renzen in der einschlagigen Terminologie fiihren muBte. Wir schlagen 
daher vor, den Begriff der Atmung auf den unter Beteiligung des 
Sauerstoffs sich vollziehenden Abbau des Zuckers zu CO2 und H 20 
zu beschranken; fiihrt die Oxydation nicht bis zu den Endprodukten, 
so liegt kein AtmungsprozeB, sondern eine biologische Oxydation vor. 
Fiir eine Darstellung der chemischen Reaktionsmechanik der biologi
schen Zuckerabbauprozesse bleibt aber auch eine derartige Einschran
kung des Atmungsbegriffs noch recht unbefriedigend, da sie zum Teil 
reaktionsmaBig Zusammengehoriges trennt und vollig Differentes 
nebeneinander in eine Kategorie stellt. Eine brauchbare in sich 
geschlossenere Klassifizierung der biologischen Zuckerabbauprozesse 
schien uns yom fermentchemischen Standpunkt erreichbar. Unbe
schadet der in Einzelheiten noch differierenden Ansichten besteht 
doch heute kein Zweifel mehr dariiber, daB eine in pflanzlichen und 
tierischen Zellen weitverbreitete Form des biologischen Zuckerabbaues 
in ihren energieliefernden Phasen durch eine Folge oxydoreduktiver 
Prozesse ihr besonderes Geprage erhalt. Diese Prozesse werden durch 
Dehydrasen katalytisch beschleunigt, wobei der Wasserstoff von einem 
Substrat (Donator) auf einen andern leicht hydrierbaren Stoff (Ak
zeptor) iibertragen wird. Dieser letztere kann eine organische oder 
auch anorganische Verbindung, es kann auch der Sauerstoff sein. 
Die auf den letzteren als Akzeptor spezifizierten Dehydrasen werden 
als. oxytrop den auf andere Akzeptoren eingestellten anoxytropen 
Dehydrasen gegeniibergestellt. WirkungsmaBig kommt diese Diffe
renzierung in der Realisierung der oxydativen Garungen einerseits, 
der echten Garungen andererseits zum Ausdruck. Energetisch spielt 
die Beteiligung des Sauerstoffs als H-Akzeptor insofern eine Rolle, 
als seine Hydrierungswarme diejenige der andern H-Akzeptoren erheb
lich iibertrifft, so daB er yom rein thermodynamischen Standpunkt 
aus nicht nur der rationellste, sondern auch der universellste H-Akzep
tor sein miiBte. Aus diesen Zusammenhangen heraus diirfte es klar 
werden, daB die konventionelle Klassifizierung des biologischen 
Zuckerabbaues in aero ben und anaeroben Abbau unserer Darstellung 
nicht geniigen kann. Wir treffen dafiir die folgende Einteilung: 

I. Die oxydoreduktive Desmolyse als wesentliches Ergebnis der 
Dehydrasenwirkung. 

2. Die rein oxydative Desmolyse unter direkter Sauerstoffiiber
tragung. 
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1m vorliegenden Teil der Abhandlung solI der Reaktionsmecha
nismus der Typen der oxydoreduktiven Zuckerspaltung eingehender 
beschrieben werden. Dieser Teil wird also umfassen: 

I. Die anaerobe Zuckerspaltung als Wirkungsergebnis der an
oxytropen Dehydrasen (die echten Garungen). 

2. Die oxydativen Garungen unter Beteiligung des Sauerstoffs 
als Wasserstoffakzeptor. 

3. Die dehydrogene Endoxydation im Sinne des WIELAND-THUN
BERGSchen Schemas. 

Damit tritt die Bedeutung der Dehydrasen fur die Steuerung der 
Zuckerdesmolyse klar zutage. Daher scheint es mir yom didaktischen 
Standpunkt aus berechtigt, an den Beginn der Abhandlung eine 
Beschreibung der Dehydrasen und ihrer Wirkungsspezifitat zu stelIen. 
Hierdurch ist die Moglichkeit gegeben, die verwirrende Vielgestaltig
keit des biologischen Zuckerabbaues unter einheitlichem Gesichts
punkt zu betrachten und so die physiologische Einheitlichkeit der 
Garungsprozesse und ihre wechselseitigen Beziehungen gebuhrend zu 
wurdigen. Die sowohl auf Donator wie Akzeptor ausgebildete Spezi
fitat der Dehydrasen kompliziert deren Wirkung unter Umstanden 
ungemein, so daB wir zur Einfuhrung auf ein moglichst einfaches 
Paradigma reiner Dehydrasenwirkung zuruckgriffen, das sich uns in 
der Essigsauregarung darbot, und urn so geeigneter erschien, als diese 
Garung auch der am eingehendsten studierte derartige ProzeB ist. 
Mit dem Kohlehydratabbau steht diese Garung insofern in Beziehung, 
als sowohl deren dehydrogener Endabbau zu CO2 und H 20 wie auch 
die vielgestaltigen oxydativen Garungen der Pilze wahrscheinlich 
uber die Essigsaure gesteuert werden. Uberdies ist das Ausgangs
material dieser Garung, der Athylalkohol, das wichtigste Abbau
produkt der anaeroben pflanzlichen Zuckerdesmolyse. Es liegen be
achtliche Hinweise dafur vor, daB der dehydrogene volIstandige 
Zuckerabbau die beiden Phasen der alkoholischen Garung und der 
Essigsauregarung durchliiuft, so daB diese beiden Giirungen gewisser
maBen isolierte Teilphasen des vollstiindigen Zuckerabbaues darstellen 
und als solche den Bedurfnissen einer notwendigen analytischen 
Methode aufs glucklichste entgegenkommen. 

Historisch freilich ist die garungsphysiologische Forschung etwas 
andere Wege gegangen. Das erste Jahrzehnt nach BUCHNERS grund
legender Entdeckung der Zymase hat nur die Erkenntnis von der 
Bedeutung der Phosphorsiiure fur den anaeroben Zuckerabbau ge
bracht. Dagegen war den Bemuhungen, die Teilprozesse, die yom 
Zucker zu den Garungsprodukten fuhren, aufzuklaren, zunachst ein 
Erfolg versagt geblieben. Zwar war man schon fruhzeitig von der 
richtigen Erwagung ausgegangen, daB nur eine Feststellung der Inter
mediarprodukte der Garung in der Erkenntnis des Garungsprozesses 
weiterfuhren konnte, aber es war nicht gelungen, die Garung an einer 
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Zwischenstelle zu unterbrechen und so in Teilphasen zu zerlegen. 
Infolgedessen blieb nur die Moglichkeit, die vermuteten Garungs
zwischenprodukte an ihrer Giirfiihigkeit zu erkennen. Dabei hat man 
allerdings die Besonderheit der die Garung beherrschenden oxydo
reduktiven Prozesse als multimolekulare gekoppelte Reaktionen auBer 
acht gelassen und uberdies war man von der falschen Voraussetzung 
ausgegangen, daB das Problem des biologischen Zuckerzerfalls am 
besten von oben her, d. h. von der Seite des Zuckers, aufgerollt werden 
konnte. Daraus erklaren sich die zahlreichen Untersuchungen uber 
Garfahigkeit von Ca-Korpern, vor allem von Triosen, die indes zu 
keinem brauchbaren Ergebnis gefuhrt haben. Denselben MiBerfolg 
hatten auch die Bemuhungen yom rein chemischen Zuckerabbau 
her dem Problem der biologischen Zuckerspaltung naherzukommen. 
Erst als man dazu uberging, nach den Vorstufen cler Garungsprodukte 
zu fahnden, also den Garungsweg zuruckzugehen versuchte, er6ffneten 
sich gunstigere Perspektiven fur die Erforschung des Garungschemis
mus. Die Garbarkeit der Brenztraubensaure, die Abfangung des 
Azetaldehyds und die Erkenntnis der reduzierenden Wirkungen 
garender Hefe, d. h. die Tatsache der H-Wanderung beim Ablauf 
der Garprozesse sind Marksteine auf dem Erfolgswege der letzten 
Jahrzehnte. Dunkel dagegen blieb nach wie vor die Frage der primar 
entstehenden Ca-K6rper. Und noch einmal ging die Forschung durch 
2 Jahrzehnte hindurch falsche Wege, irregeleitet durch die NEUBERG

sche Methylglyoxaltheorie, die bis in die jungste Zeit herein aIle 
Spekulationen und experimentellen Untersuchungen beherrschte, be
sonders nachdem die Isolierung des Ketonaldehyds aus fast allen 
garenden Zellen gelungen war. Dabei war man von der unzutreffenden 
Voraussetzung ausgegangen, daD die reaktionsfahigen Intermediar
produkte nur dem Angriff eines bestimmten Ferments unterliegen, 
dessen Ausschaltung infolgedessen das Intermediarprodukt unver
andert in Erscheinung treten lassen sollte. In Wirklichkeit sind die 
Garungszwischenprodukte Stoffe einer ungewohnlich hohen Reak
tionsfahigkeit, die fermentativem Angriff von verschiedener Seite 
her ausgesetzt sind, so daB im allgemeinen nur ihre Stabilisierungs
produkte isoliert werden k6nnen. Ais ein solches Stabilisierungs
produkt des primaren Ca-K6rpers muB auch der Methylglyoxal an
gesehen werden, wofiir unter anderem die mangelncle Garfahigkeit des 
Ketonaldehyds spricht. Erst vor wenigen Monaten ist sich die garungs
physiologische Forschung dieser Tatsache bewuBt geworden und hat an 
Stelle des unphysiologischen Methylglyoxals dessen Ausgangsformen, 
die wahren Intermediarprodukte, setzen k6nnen. Mehr und mehr hat 
sich die Erkenntnis Bahn gebrochen, daB der GroBteil der verschie
denen Gartypen mehr oder weniger einheitlich bis zur Brenztrauben
saurebildung verlaufen, deren von der zelleigenen Fermentgarnitur 
gesteuertes Schicksal die Divergenz des endgultigen Garablaufs 
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bestimmt. Damit ist die einheitliche Betrachtungsweise der verschie· 
denen Gartypen ermaglicht und so auch auf dies em Gebiet einem 
vitalen Bedurfnis wissenschaftlicher Forschung Genuge getan. 

A. Der Mechanismus der Dehydrasenwirkung. 
Eine eingehende Darstellung des Mechanismus der Dehydrierung 

hat BERTHO (97) neuerdings in den Ergebnissen der Enzymforschung 
gegeben. Er geht dabei von der bekannten Tatsache der Wasserstoff· 
absorption in Platin und Palladium aus, bei welcher nach RASCHIG 
(1053a) u. BODENSTEIN (108a) durch die erfolgende Adsorption 
stark deformierte und aktivierte Wasserstoffmolekule entstehen. Bei 
der heterogenen Hydrierungskatalyse werden an besonderen Aktivie
rungszentren, die durch den Katalysator reaktionsverbundenen Sub
strate ebenfa1l5 adsorbiert und aktiviert. Dasselbe gilt von enzymati
schen Wasserstoffubertragungen. Dabei wird der Wasserstoff erst 
yom Substrat (Donator) gelockert und auf den Akzeptor ubertragen; 
der letztere Vorgang verlauft im allgemeinen exotherm und liefert 
die Energie fUr die Dehydricrung. Voraussetzung fur den Ablauf 
einer solchen Oxydoreduktion ist, daB die Hydrierungswaxme des 
Akzeptors die Dehydrierungswarme des Donators ubertrifft. MeBbar 
sind diese thermodynamischen GraBen in den Redoxpotentialen der 
beteiligten Systeme (770, 177). Das Redoxpotential des Akzeptors 
muB dasjenige des Donators ubersteigen, urn die Reaktion zu ermag
lichen. Dann lauft diese bis zur Einstellung eines Gleichgewichts, 
d. h. bis zur Nivellierung des Redoxpotentialunterschiedes, abo Zum 
Teil setzen diese Reaktionen spontan mit meBbarer Geschwindigkeit 
ein, zum Teil aber werden sie erst nach Beschleunigung durch Kata
lysatoren wie Eisen, Kupfer, Platin oder Palladium manifest. In der 
Zelle treten an Stelle dieser anorganischen Katalysatoren wasserstoff
bewegende Enzyme, die Dehydrasen. 

Biologische enzymatisch katalysierte Oxydoreduktionen sind im 
allgemeinen irreversible Prozesse (WURMSER [1311], [1312]), doch 
sind neuerdings auch bemerkenswerte Ausnahmen von dieser Regel 
beobachtet worden. Die Wasserstoffwanderung als gemeinsames 
Grundprinzip der biologischen Oxydoreduktionsprozesse ist der Inhalt 
der WIELANDSchen Dehydrieru"ugstheorie (1273, 1274). Hinsichtlich 
der anorganischen H-Aktivierungskatalysatoren verweisen wir auf die 
oben zitierte Zusammenstellung BERTHOs. Auf Grund der Vorstel
lungen von ARMSTRONG u. HILDITCH (12a), B6sEKEN (109a), sowie 
PRINS (1035a) uber die Wasserstofftranslokation entwickelten KLUY
VER und DONKER (529) eine Theorie des Mechanismus der Oxydo
reduktion, welche nach Ansicht dieser Autoren eine einheitliche Auf
fassung der so mannigfaltig gesteuerten biologischen Zuckerdissimila
tionsprozesse ermaglichen solI. Sie kann sachlich als eine speziell auf 
H-Aktivierung eingestellte Fassung der QUASTELschen allgemeinen 
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biologischen Aktivierungstheorie angesprochen werden. Bedeutungs
voll scheint uns vor allem die Annahme, daB der Katalysator spezielle 
"Affinihit" zu Donator und Akzeptor besitzen muB, urn eine Trans
lokation beschleunigen zu konnen. Die erstere beruht auf einer 
Affinitat des Enzyms zum aktivierbaren H des Substrats, die zunachst 
zu einer Auflockerung der intramolekularen Bindung an dieser Stelle 
und schlief31ich zu einer Bindung des H an das Enzym und zur Neu
stabiliserung des dehydrierten Substrats ftihrt. Der an den Kata
lysator gebundene H muB - soll eine Ubertragung auf einem zweiten 
Stoff erfolgen - von diesem wieder gelost werden durch starkere 
Affinitaten. Das geschieht durch den Akzeptor, die Bedeutung des 
Katalysators liegt hierbei darin, den H zu aktivieren und seine 
Ubertragung vom Substrat auf den Akzeptor zu beschleunigen. Die 
Akzeptor -H -Verbindung (strukturchemisch ausgedrlickt) besitzt 
hohere H-Affinitat zum Akzeptor als das Ausgangssubstrat, der 
Donator. In Ermange1ung geeigneter Akzeptoren kann die Bindungs
neigung zweier H-Atome die Affinitat zum Katalysator tiberwinden 
und so zur Bildung molekularen Wasserstoffs flihren, wie es z. B. bei 
der Buttersauregarung, vielleicht auch bei der Ameisensauredehydrie
rung durch bestimmte Bakterien der Fall ist. Diese AusstoBung 
molekularen Wasserstoffs ist ausgeschlossen, wenn der Katalysator 
die H-Bindung am Donator nur auflockert, ohne den H se1bst fest 
zu binden. Bei der Umsetzung sauerstoffhaltigen Substrats soll auch 
durch liberwiegende Aktivitat des Katalysators zum Sauerstoff eine 
H-Aktivierung zustande kommen konnen, indem die Bindungskrafte 
des Sauerstoffs partiell beschlagnahmt und dadurch diejenigen 
zwischen 0 und H gemindert werden, wodurch eine Lockerung der 
H.Bindung eintritt. 

Die hollandischen Autoren flihren die todliche Wirkung des Sauer
stoffs auf gewisse obligat anaerobe Bakterien darauf zurlick, daB das 
Plasma bzw. das wasserstoffbewegende Ferment eine liberragende 
Affinitat zum freien Sauertoff besitze, so daB alle dissimilatorischen 
Prozesse, weIche auf einer Katalyse durch diese Fermente beruhen, 
ausgeschaltet werden. Die meisten Zellen aber weisen erhohte Affi
nitat zum Wasserstoff auf. Die GroBe der Affinitat der Katalysa
toren und des Substrats wie auch des Akzeptors zum Wasserstoff 
bestimmt die Geschwindigkeit der H-Ubertragung; es gibt eine opti
male Abstimmung der H-Affinitaten dieser drei Reaktionspartner, 
weIche eine maximale Reaktionsgeschwindigkeit gewahrleistet. Jede 
Affinitatsanderung eines der drei Reaktionsteilnehmer bedingt eine 
Herabsetzung der Reaktionsgeschwindigkeit. Die Spezifitat der De
hydrasen wlirde hierdurch eine reaktionskinetische Erklarung finden 
konnen. 

Mit Hilfe dieser Vorstellungen lassen sich so different erscheinende 
Prozesse wie Aldehydoxydation,' -dismutation, -aldolisierung und 
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Ayloinsynthese unter dem einheitlichen Gesichtspunkt der H-Akti
vierung betrachten. 

Die aktivierte Aldehydform soll nach KLUYVERS Vorstellung fol
gendermaBen gebaut sein: 

(aktivierte Aldehydform). 

(aktivierte Hydratform). 

wobei die gestrichelten Linien eine verminderte Valenz angeben. Die 
freie Teilvalenz am 0 solI eine Hydratbildung erm6glichen: 

Von dieser Form werden die labil gebundenen H-Atome leicht 
abgespalten, was in Anwesenheit von Sauerstoff zur Bildung von 
Essigsaure ftihrt. 1m anaeroben Versuch tritt als Akzeptor die erste 
Form des Azetaldehyds auf, des sen Carbonylgruppe freie Teilvalenzen 
ftir H besitzt, wodurch es zur Dismutation in Alkohol und Essigsaure 
kommt. Wird an der Hydratform des Aldehyds nur das eine H-Atom 
der Methylgruppe aktiviert, 

H H H 0 
.", I I / 

H--C-C-C-C (Aldol) 
// I ' "'. 

H 0 H H 
I 

H 

so tritt Aldolbildung ein, wah rend die Azetoinbildung als Ergebnis 
der Aktivierung des direkt an C gebundenen H aufgefaBt werden kann. 

H"O H 0 " H 
H~=C< +HO~C c( H =CH3 ·CHOH.CO.CH3 +HP (Acetoin). 

H H * / . H 
H 

Mit den im folgenden dargestellten Vorste11ungen WIELANDS tiber 
die Wirkungsweise der dehydrierenden Fermente decken sich diese 
spekulativen Konstruktionen in mehr als einem Punkt. Besonders 
herausgestellt solI indes nur die Tatsache werden, daB diese Vor
stellungen neben den Fermenten vor allem den anwesenden H-Akzep
toren eine wesentliche Rolle bei der Stcuerung der Dissimilations
prozesse zuweisen und ganz im Sinne der yom Verfasser geauBerten 
Ansicht den biologischen Kohlehydratabbau als Ergebnis eines 
Kampfes zwischen konkurrierenden Fermenten und zwischen Sub
straten erscheinen lassen. 
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B. Die Spezifitat der Dehydrasen. 
1. Donatorspezifitat. 

DaB die Dehydrasen spezifisch auf ihre Donatoren eingestellt sind, 
haben WIELAND und THUNBERG (1177-1188) seit lang em festgestellt. 
So fand THUNBERG in Gurkensamen ein Dehydrasensystem, das von 
vie1en untersuchten Stoffen nur Zitronensaure und Hexosediphosphat 
dehydrierte (1181, 1185); HARRISON (436) ist dann noch der Nach
weis gelungen, daB auch diese beiden Substrate von verschiedenen 
Fermenten dehydriert" werden, obwohl beide Fermente auffallender
weise sowohl in Gurkensamen wie in Leber nebeneinander vorkommen. 
Scharf spezifiziert scheint noch THUNBERG (1177) die Succinode
hydrase zu sein; von 50 verschiedenen organischen Sauren wurde 
Bernsteinsaure allein dehydriert; nur Methylbernsteinsaure ergab, 
jedoch in erheblich geringerem MaB, noch Mb-Reduktion; nach der 
neuesten einschlagigen Arbeit THUNBERGS (1188) werden aber schon 
Methylathylbernsteinsaure, und zwar weder die maleinoide noch die 
fumaroide Form merklich dehydriert. 

Neuerdings hat THUNBERG eine Substratspezifitat der Dehydrasen 
nach zwei Richtungen hin unterschieden: 

1. eine Fixierungsspezifitat, welche die Bindung von Substrat 
und Ferment bewirkt; sie ist die Voraussetzung fur eine Aktivierung 
des Wasserstoffil, aber sie bietet noch keine Sicherheit, daB diese 
auch wirklich eintritt; 

2. eine Aktivierungsspezifitat, welche das H-Atom am Donator 
lockert. 

Das Ferment zcigt im allgemeinen engere Aktivierungs- als Fixie
rungsspezifitat; es gibt namlich eine ganze Anzahl - gewohnlich 
dem aktivierbaren Donator chemisch nahestehende - Stoffe, welche 
zwar fixiert, aber nicht aktiviert werden und infolgedessen bei gleich
zeitiger Darbietung mit dem Donator die Fixierung und damit auch 
Aktivierung des letzteren stark hem men (vgl. Hemmung der Succino
dehydrasen durch Oxal- und Malonsaure. QUASTEL u. WUETHAM 
[1037J; QUASTEL u. WHEATLEY [1050]). 

Bei der Malicodehydrase fand THUNBERG au.ch eine sehr ausge
gepragte sterische Spezifitat, denn yom razemischen Gemisch wurde 
nur die l' -Saure dehydriert. 1m ubrigen definiert THUNBERG die 
Dehydrasen als Fermente nicht von absoluter, aber doch "ziemlich 
ausgesprochener Spezifitat". Mitunter ist die Entscheidung uber die 
Frage der Spezifitat nicht so einfach zu los en. Die Einheitlichkeit eines 
Fermentpraparates ist naturlich Voraussetzung fur derartige Unter· 
suchungen, und gerade diese ist nicht immer leicht und sicher fest
zustellen. 1m allgemeinen bedient man sich dabei einerseits der ver
gleichenden Einwirkung von hemmenden oder fordernden Zusatzen 
oder Versuchsbedingungen (Stabilitatsprufung bei physiologisch-che
mischer Belastung [Temperatur, H·-Konzentration, AutolyseJ) und 
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stellt danach die relative Wirkung der Fermentpraparate auf die in 
Frage kommenden Donatoren fest; auch eine fortlaufende Reinigung 
des Ferments gibt hier oft schon Fingerzeige. Bleibt die Wirkung 
auf aIle Donatoren verhaltnismaDig diese1be, ist das Ferment also 
ftir aIle Substrate durch die Behandlung gleich stark gefordert oder· 
gehemmt, so schlieDt man auf Einheitlichkeit des Fermentpraparates 
und auf weniger ausgepriigte Spezifitat; andert sich die relative Aktivi
tat,· so sind verschiedene Fermente in dem Praparat anzunehmen. 

Die andere Methode zur Spezifitatsprtifutlg ftihrt auf den sog. 
Summationseffekt; liegen zwei Fermente vor, so mtissen beide Sub
strate, in optimaler Konzentration geboten, eine erhohte Dehydrierung 
gegentiber nur einem Substrat in optimaler Konzentration geben. 
Wie kompliziert die Verhaltnisse aber hier,bei liegen konnen, erhellt aus 
den Untersuchungen tiber das SCHARDINGER·Enzym der Milch. Dieses 
Ferment dehydriert bekanntlich sowohl Purinbasen als auch Al
dehyde. Durch Reinigung der Fermentpraparate lieD sich die relative 
Spezifitat auf die beiden Substrate bis aufs IOfache verschieben. 
Daraus wtirde man den SchluD auf das Vorliegen zweier verschiedener 
Fermente ziehen mtissen (WIELAND u. ROSENFELD [1280]). Dem 
widersprach indes das Ausbleiben eines Summationseffektes bei Dar
bietung beider Substrate in optimaler Konzentration (WIELAND u. 
MITCHELL [1285], SEN [1102]). Die Analyse der Reaktionsprodukte 
ergab nun die interessante Tatsache, daD bei Verwendung von Mb 
als H-Akzeptor das Xanthin den Aldehyd vollig von der Enzym
oberflache verdrangt und nur Xanthin dehydriert wird (1290); erst 
nach volligem Verschwinden des Purinkorpers wird auch der Aldehyd 
oxydiert. Bei Chinon als H-Akzeptor dagegen wird Aldehyd gegen
tiber dem gleichzeitig anwesenden Purinkorper sogar bevorzugt de
hydriert (Aldehyd 80 vH, Xanthin 20 vH), und gleichzeitig laDt sich 
jetzt auch ein deutlicher Summationseffekt feststellen. Die tatsach
liche Existenz von mindestens zwei Fermenten in der SCHARDINGER
Garnitur ist damit erwiesen, bei Mb und O2 als Akzeptoren ist sie 
d urch Verdrangungserscheinungen maskiert. 

Unter den am biologischen Kohlehydratabbau beteiligten Fer
menten interessiert noch eine Hexosediphosphatdehydrase (10, 285, 
436), die, wie erwahnt, unter anderem aus Gurkensamen und Leber 
isoliertwerden konnte. Leider werden tiber die Reaktionsprodukte 
dieser Dehydrierung keine Angaben gemacht, so daD tiber den An
griffspunkt dieses Fermentes, streng genommen nicht einmal tiber 
seine Eigenexistenz oder Identitat mit andern an Intermediarpro
dukten des Kohlehydratabbaues angreifenden Dehydrasen Bestimmtes 
ausgesagt werden kann. 

An der Milchsaure scheint die Dehydrierung bei Verwendung von 
Muskelpraparat nicht anzugreifen, da das verwendete Fermentpra
parat frei von Lacticodehydrase war (HAHN [405]). 
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HAHN hat mit gewaschenem Muskelpraparat nach Hexosedi· 
phosphatzusatz Brenztraubensaure isoliert. Hexosemonophosphat 
wird nur von nichtgewaschenem Muskel dehydriert, was auf Co· 
Zymasewirkung und ·spaltung vor Dehydrierung schlieBen laBt. 

Milchsduredehydrase ist nicht nur in der Hefe (HARDEN·NoRRIS 
[428], PALLADlN, SABIN IN, LOWTSCHINOWSKAJA [1010], LEBEDEW 
[600); WIELAND u. CLAREN [1287]), sondern auch in tierischen Or· 
ganen (HARDEN u. NORRIS [1. c.], HAHN, HAARMANN, FISCHBACH 
[418a, 419, 419a] nachgewiesen worden, im allgemeinen unter Ver· 
wendung von Mb als H·Akzeptor. Natiirlich laBt sich die entstehende 
Brenztraubensaure ntlr aus tierischen Organen isolieren (HAHN [405]), 
da sie vom Hefepraparat sofort decarbolyxiert wird und ihre Ent· 
stehung nur mehr aus der Mehrproduktion von CO2 und eventuell 
Azetaldehyd, sowie aus der Entfarbung des Mb erschlossen werden 
kann. HAARMANN (404) hat auch im anaeroben Versuche (Mono· 
bromessigsaurehemmung) Milchsaureschwund im Muskel ohne Mb
Zusatz nachgewiesen, an dessen Stelle dann ein natiirlicher H-Akzep
tor zu treten scheint. 

Neuerdings hat SIMON (1114) die Brenztraubensaureentstehung aus 
Milchsaure auch bei einem bakteriellen Milchsaurebildner, Bact. 
Delbriicki, festgestellt. Spezifitatsprilfungen dieser Dehydrase sind 
Verfassser nicht bekanntgeworden. 

Von Triosen haben Glyzerinaldehyd und Dioxyazeton ihre Eig
nung zur H-Abspaltung erwiesen. 

Nach NEUBERG u. KERB [764) scheint auch Glyzerin biologisch 
dehydriert werden zu konnen, da in seiner Gegenwart der aus Brenz
traubensaure abgespaltene Azetaldehyd zu Alkohol hydriert wird 
(vg1. auch OPPENHEIMER [996]). Allerdings - und das ist im Hinblick 
auf die neuesten Garungstheorien von Interesse - gibt HAHN an, 
daB Muskelbrei zwar Glyzerinphosphorsaure, nicht aber Glyzerin 
dehydriert (HAHN u. HAARMANN [419a]). 1m ersten Fall wurde Brenz
traubensaure isoliert. 

In Hefe und Essigbakterien ist eine Dehydrase gefunden worden, 
welche Alkohol, Azetaldehyd und Essigsaure zu dehydrieren vermag. 
Dabei solI es sich urn ein einziges Ferment handeln. Der Aldehyd
und Purindehydrase im SCHARDINGER-Enzym der Milch ist bereits 
gedacht worden. 

Filr die sog. Endoxydation ist eine Reihe von Dehydrasen von 
Bedeutung, welche Essigsaure in Bernsteinsaure reduzieren und von 
hier die Reihe weiter zu Fumarsaure tiber Apfelsaure, dann zu Oxal
essigsaure filhren, welche der carboxylatischen CO2-Abspaltung an
heimfallt und so tiber Azetaldehyd zur Essigsaure zurilckfilhrt. 
Diese Darstellung ist nicht vollstandig in bezug auf die bereits nach
gewiesenen Dehydrasen, sie verfolgt auch nur den Zweck, darzulegen; 
daB jedes vermutliche Intermediarprodukt der Garung und Glykolyse 
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in der Zelle eine ± spezifisch eingestellte Dehydrase vorfindet, die 
seine Oxydation zu einem H-armeren Produkt vollziehen kann (siehe 
Kapitel D2g). Des weiteren sollte hier schon darauf hingewiesen werden, 
daB diese Dehydrasen in ihren Wirkungen in gewisser Hinsicht auf
einander abgestimmt sind, in der Weise, daB das Reaktionsprodukt 
der einen Dehydrase offenbar Substrat (Donator) fUr eine spater ein
greifende Dehydrase liefert. So ergibt sich eine - gelegentlich von 
andersartigen Fermentwirkungen unterbrochene - Kette von De
hydrierungen, die schlief31ich zu den Endprodukten der Garung und 
Glykolyse, vielleicht sogar zu denen der Kohlehydratveratmung 
fuhren. 

Wenn die Dehydrierung eines einzelnen solchen Intermediar
produktes der Garung bzw. Glykolyse gepriift wird, so muB neben 
dem Substrat und Ferment stets noch ein geeigneter H-Akzeptor 
anwesend sein, der den abgespaltenen H atifnimmt. 1m gekoppelten 
Dehydrierungssystem beim Kohlehydratabbau liegt nun eine Beson
derheit darin, daB die Zelle selbst dies en H-Akzeptor stellen muB und 
zwar in aquimolekularen Mengen mit dem jeweils zu dehydrierenden 
Karper. Das erreicht die Zelle dadurch, daB sie jede Reduktion in der 
Reaktionskette des Garablaufs mit einer Oxydation koppelt; Wasser
stoffdonator und -akzeptor sind in der Zelle in graBeren Mengen nicht 
praformiert, sondern sie entstehen beide im GarprozeB; natiirlich 
wird auf jeder Stufe des Kohlehydratabbaues ein anderes System von 
Donatoren und Akzeptoren in Wirkung treten, von dem erstmals auf
tretenden System werden beide Komponenten gleichzeitig in einer 
oxydoreduktiven Reaktion aus einer einheitlichen Substanz gebildet; 
da aller Wahrscheinlichkeit nach diese Dismutation an einer aldehydi
schen Triose sich abspielt, muB eine Saure und ein Alkohol entstehen. 
Eine derartige Oxydoreduktion von Aldehyden spielt sich unter be
stimmten Milieubedingungen auch rein chemisch ohne Fermentakti
vierung ab und ist als CANNIZZARosche Reaktion bekannt geworden, 
auf die an geeigneter Stelle noch naher einzugehen sein wird. 1m 
vorliegenden Zusammenhang ist nur wichtig, daB im natiirlichen 
Garungsvorgang immer ein ganz bestimmter H-Donator mit einem 
bestimmten H-Akzeptor in gekoppelte Reaktion eingeht. Die Eig
nung eines Stoffes als Akzeptor ist nun nicht bloB von thermodynami
schen Verhaltnissen abhangig, sondern das Ferment ist auch spezifisch 
in bezug auf den Akzeptor eingestellt. Daraus wird schon ersichtlich, 
daB ein Stoff auf seine Donatoreigenschaften nur unter gleichzeitiger 
Darbietung eines geeigneten H-Akzeptors geprUft werden kann. 
Streng genommen mliBte also bei Priifung eines Stoffes auf seine 
etwaige Beteiligung bei der Garung - soweit es sich dabei urn einen 
oxydoreduktiven ProzeB handelt - stets mit dem im natiirlichen 
Garablauf mit ihm reaktionskinetisch gekoppelten Partner gemeinsam 
geboten werden. Da derselbe in den meisten Fallen nicht bekannt 
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sein wird, arbeitet man mit Hilfsakzeptoren, deren Eignung jedoch 
im negativen Ausfall des Versuchs in Zweifel gestellt ist. Man hat 
bisher die Garung allzu einseitig als eine einfache Funktion der Gar
fermente angesehen und die Bedeutung der H-Akzeptoren fur die 
Steuerung des Garablaufs allzusehr vernachlassigt. Erst durch die 
Untersuchungen WIELANDS und seiner Schule ist man neuerdings 
auf diese bedeutsame Rolle der H-Akzeptoren aufmerksam geworden. 

2. Die Akzepto rsp ezif i ta t der D ehydrasen. 
Man mochte zunachst geneigt sein, die Eignung eines Stoffes als 

H-Akzeptor nur von thermodynamischen Verhaltnissen abhangig zu 
machen; zweifellos sind sie insofern bestimmend fur den Ablauf einer 
Reaktion als in jedem Fall die Hydrierungswarme des Akzeptors 
groBer sein muB als die negative Dehydrierungswarme des Donators; 
d. h. der exotherme Charakter der Oxydoreduktion muB gewahrleistet 
sein (vgl. OPPENHEIMERS Lehrbuch der Enzyme. Leipzig 1927, S.485). 
Aber die Freilegung von Energie ist nur Voraussetzung, nicht sichere 
Gewahr fur das Eintreten der Reaktion. 

Bereits im Jahre 1913 (1272) hat WIELAND in seiner ersten Arbeit 
uber die biologische Dehydrierung die Ansicht geauBert, daB die 
Fermentspezifitat sich nicht nur auf den Donator, sondern auch auf 
den Akzeptor beziehe. Diese Hypothese ist durch die experimentellen 
Ergebnisse der letzten 20 Jahre wesentlich gestiltzt worden. 

Hiervon sind zunachst aIle die FaIle auszuscheiden, in welchen 
die Eignung des Akzeptors von dessen leichterem oder erschwerterem 
Zutritt zu den Reaktionsoberflachen abhangt, wo also die Perme
abilitat der Zelle begrenzender Faktor fur die Umsetzung wird .. Das 
ist z. B. bei Verwendung des gebrauchlichsten H-Akzeptors, des hoch
molekularen Mb, der Fall. So stellte WIELAND (WIELAND U. CLAREN 
[1287]) bei lebender Hefe eine Uberlegenheit des O2 gegenuber Mb 
als Akzeptor im Verhaltnis 10: 1 fest, in Trockenhefe, also nach 
Zerstorung der die Aufnahmegeschwindigkeit kontrollierenden Plasma
haut, sank das Verhiiltnis auf 2,5: I. 

Das Wirkungsverhaltnis von Mb zu anderen Akzeptoren ist wieder 
ein anderes und wechselt auch mit dem Organismus, in dem es seine 
Wirkung entfalten soIl (BERTHO u. GLijeR [96]; WIELAND U. BERTHO 
[1276]; BERTHO [93, 94]; WIELAND U. CLAREN [1287]; REID [1055]. 

Essigbakterien. . . . . . . O2 : Mb = 12: 1 

Refe ........... O2 : Mb = 17: 1 
Muskel .......... O2 : Mb = etwa 17: 1 
Milchsa ure bakterien . . O2 : Mb : Chinon = 1 : 2 . 5 : 4 

Die Durchlassigkeit der Plasmahaut fur die einzelnen Akzeptoren 
als Geschwindigkeit begrenzender Faktor der Dehydrierung kommt 
besonders klar in Versuchen von AMBRUS, BANGA U. SZENT-GYORGYI (7) 
zum Ausdruck, in denen gezeigt wurde, daB einmal ins Plasma ein
gedrungenes Mb dort auch sehr rasch entfarbt wird. WARBURG 
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U. REID (1257a) fiihren die gelegentlich beobachtete Uberlegenheit 
des Mb auf Haminkatalyse zuriick. 

Andere Griinde schon diirfte die Uberlegenheit des Chinons als 
H-Akzeptor gegeniiber O2 und Mb bei Essigbakterien haben (30: 12: I). 
WIELAND U. BER~HO (1276) deuten diesen Befund dahin, daB Chinon 
den O2 von der aktiven Enzymoberflache verdrangt bzw. dort infolge 
seines groBen Molekiils eine groBere Flache als O2 blockiere. Das steht 
indes, wie TANAKA (1171) bemerkt, in gewissem Widerspruch mit 
der festgestellten groBeren Affinitat des O2 gegeniiber dem Chinon 
zum Enzym. TANAKA macht dafiir vielmehr die angeblich schadi
gende Wirkung des Chinons auf das zur O2-Ubertragung auf die 
Dehydrase als notwendig erachtete Zytochrom verantwortlich. Da
gegen wendet D. MULLER (791) ein, daB an isolierter Alkoholdehy
drase Zusatz von Cytochrom + Indophenoloxydase (also ein O2-
Ubertrager + 02-Aktivator) die 02-Aufnahme nicht gesteigert wird. 
Im iibrigen zeigen seine Versuche, wie uniibersichtlich diese Probleme 
noch in mancher Hinsicht sind. So stellt er an isolierter Hefe-Alkohol
dehydrase ein volliges Versagen von Chinon als H-Akzeptor fest, 
wahrend in lebender und in Trockenhefe Chinon selbst dem O2 als 
H-Akzeptor weit iiberlegen ist. Uber einen umgekehrten Fall berichtet 
STEPHENSON (1135) bei Verwendung von lebendem Bakterienmaterial 
und zellfreiem Fermentpraparat des Bact. coli. Uber Akzeptor
spezifitat vgl. weiterhin BERNHEIM (90); FURTH U. LIEBEN (351, 352), 
MICHLIN (771-773), COOK (182), DIXON U. THURLOW (208), WIE
LAND u. Mitarbeiter (1283,1285,1287). Zystin und Dithionglykolsaure 
vermogen nach BERTHa (93) als H-Akzeptoren bei der Dehydrierung 
von Alkohol nicht mitzuwirken, obwohl sie thermodynamisch dazu 
wohl befahigt waren. Das legt nach WIELAND u. BERTHa die Ver
mutung nahe, daB neben einer Donatorspezifitat auch eine Akzeptor
spezifitat des Ferments vorliegt. Wesentlich fiir die Kinetik der 
Dehydrasenwirkung ist der mehrmals bestatigte Befund, daB die 
Eignung eines Stoffes als H-Akzeptor nicht nur von Organismus zu 
Organismus, sondern auch noch mit dem als Donator dienenden Sub
strat wechselt. Auf einen solchen Fall haben wir bereits bei WIELANDS 
Untersuchungen iiber die Xanthin- und Aldehyddehydrase im SCHAR
DINGER-Enzym hingewiesen. 

Bei der Beschreibung der Essigfermente gibt BERTHO (93) die 
folgende Ubersicht hinsichtlich der Donator-Akzeptorbeziehung: 

I I I Pro-
ButYl-I Methyl- Athyl- proPYl-I ButYl-I Amyl- Benzyl-Donator Formal- Azet- pion-

dehyd aldehyd aldehyd aldehyd alkohol alkohol alkohol alkohol alkohol alkohol 

Akzeptor: I 

°2 20 

I 

100 120 90 7 6,9 78 35 26 0 
Chinon - 100 - - - 46 49 15 - -
Mb - 100 - - - 58 47 9 9 -
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Ffir die Kinetik der Dehydrasewirkung ergeben sich damit un
gemein komplizierte Verhaltnisse. Das Ferment besitzt offensichtlich 
zu Akzeptor und Donator bestimmte Affinitat, denn bei optimaler 
Konzentration des Donators ist die Dehydrierung nicht in jedem 
Fall der Akzeptorkonzentration in linearer Weise proportional. Die 
Dehydrase tritt daher mit Donator und Akzeptor zu einem ternaren 
System (BERTHO [93J) zusammen, unter Aktivierung beider adsor
bierter Korper. Damit ist kinetisch eine spezifierte Betrachtung der 
jeweiligen Donator-Enzymsysteme zu den jeweils an der Reaktion 
zu beteiligenden H-Akzeptoren erforderIich und die Reaktionsge
schwindigkeit ist abhangig von der Bildungsgeschwindigkeit des an
fanglichen und der Zerfallsgeschwindigkeit des ternaren Systems, in 
dem die H-Wanderung vom Donator zum Akzeptor bereits vollzogen 
ist. Uber die Affinitat von Donatoren zum Enzym macht BERTHO 
interessante Angaben (94); danach ist die Affinitat der Dehydrase 
zu Aldehyd eine sehr viel groBere als zu Alkohol, was man an der 
weiterreichenden Abhangigkeit cler Reaktionsgeschwindigkeit von der 
Konzentration des Alkohols erkennen kann. Hinsichtlich der Akzep
toren ist die Enzymaffinitat bei O2 so groB, daB man eine Abhangig
keit der Umsatzgeschwindigkcit von dessen Konzentration bis hinab 
auf I : 2100 (analytisch eben noch erfaBbar) nicht feststellen konnte, 
im Gegensatz zu Chinon, wo dicse bei niedrigen Konzentrationen 
klar zum Ausdruck kam. 

Auch fiber die Affinitat definierter Enzym-Akzeptorensysteme zu 
bestimmten Donatoren, sowie fiber die Zerfallsgeschwindigkeit der 
ternaren Systeme hat BERTHO aufschluBreiche Messungen angestellt. 
Unter Zurilckstellung aller Einzelheiten sollen nur zwei SchluBfolge
rungen herausgehoben werden: 1. daB durch bestimmte auBerc Ein· 
griffe oder auch durch interzellulare ontogenetisch bedingte Ande
rungen des Versuchsmaterials die Reaktionsgeschwindigkeit der ein
zelnen Systeme stark und verschieden geandert werden kann. So 
geben TAMIYA u. TANAKA (1167) an, daB die Essiggarung bei O2 
als Akzeptor im Gegensatz .zur Chinongarung gegen CO empfindlich 
ist; ahnliches trifft filr die HCN-Wirkung zu und Toluol drilckt die 
02-Garung herab, ist indifferent gegen die Chinongarung und aktiviert 
die Mb-Garung. 

2. DaB es gelegentlich zu einer Konkurrenz von H-Akzeptoren 
kommen kann, die nach den oben dargelegten Zusammenhangen in 
ihrem Ausgang entschieden wird. Weiter geht daraus aber hervor, 
daB bei Hemmung des einen Akzeptors ein anderer an dessen Stelle 
treten und so die Umsetzung in eine andere Bahn lenken kann. Wie 
noch eingehend geschildert werden soll, sind die im GarprozeB in 
Aktion tretenden H-Akzeptoren selbst intermediare Garprodukte, die 
in manchen Fallen auch erhebliche Affinitat zu andereh Enzymen 
hesitzen; wird nun durch eine Hcmmung von Teilfermenten oder durch 

Ergebnisse der Biologie X. 22 
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sog. Abfangverfahren ein Intermediarprodukt gegen den Angriff 
bestimmter Fermente geschutzt, so kann es dadurch eben der 
Wirkung anderer Aktivatoren ausgeliefert werden; oder wird durch 
bestimmte Versuchsbedingungen ein normaler H-Akzeptor von einer 
Hydrierung ausgeschlossen, so kann ein anderer Korper, der im 
normalen Garablauf als weniger geeignet zur Hydrierung einer anders
artigen Umwandlung anheimfiel, nun reduziert werden. Das ist 
bedeutungsvoll fur alle die Stoffe, die infolge ihrer chemischen Kon
stitution mehrals einem Ferment Angriffspunkte bieten; hierher ge
horen vor allem die Aldehyde, die sowohl reduziert wie oxydiert und 
die Ketonsauren, die decarboxyliert und hydriert werden konnen. 
Daraus wird zu erkennen sein, wie unsicher all die Methoden zur 
Eruierung von Garungsintermediarprodukten sind, weiche auf einer 
Inaktivierung bestimmter Teilferrnente der Zymase beruhen. 

1m engen Zusammenhang mit den Wirkungen der Dehydrasen 
stehen diejenigen der sog. Mutasen, die zur Zeit zum Teil noch als 
Fermente eigenartiger spezifischer Wirkung gefuhrt werden. 

3. Die Mutasen. 
Die Erforschung dieser Fermentgruppe nahm ihren Ausgang von 

der ]ACoByschen Aldehydase (483), einem Enzym, dem man die 
Aktivierung der Oxydation des Salizylaldehyds zu Salizylsaure zu
schrieb. Obwohl MEDwEDEw (702) und ABELOUS U. ALOY (3) dessen 
Wirksamkeit unter 02-AusschluB beschrieben hatten, blieb man zu
nach~t bei der Charakterisierung des Ferments als einer Oxydase. 
l3ATTELLI u. STERN (53-58) haben dann die Vermutung BACHS (25) 
bestatigt, daB es sich urn ein "hydrolysierendes Ferment" handelt, 
das Aldehyde in entsprechende Sauren und Alkohole mit gleicher 
C-Zahl umwandelt. 

Den Reaktionsmechanismus dachten sich BATTELLI und STERN 
so, daB 2 Mol. Aldehyd mit den Ionen des Wassers reagierten 

R·COH zH' 
R. COH + OH' = R· CHPH + R· COOH. 

Die Moglichkeit, daB die Aldehyde vor ihrer Reaktion mit den 
Ionen des Wassers eine Kondensation erfahren, hatten die Autoren 
durchaus offengelassen. Damit abergewinnt die Reaktion groBe 
Ahnlichkeit mit der CANNIZZARoschen Reaktion. 

CANNIZZARO-Reaktion. 
Diese erstmals von CANNIZZARO (159a) am Benzaldehyd be

schriebene Reaktion umfaBt die Umwandlung von 2 Mol. Aldehyden 
in konzentrierter waBriger Lauge in I Mol. Saure + I Mol. Alkohol 
mit gleicher C-Zahl und Konstitution (vgl. auch LIEBEN [630]). Nach 
MEERWEIN U. SCHMIDT (703, 704), STAUDINGER u. Mitarbeiter (1159a) 
kommt es hierbei zunachst zu einer halb azetalartigen Verbindung 
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des einen Aldehyd-Carbonyls mit der hydratisierten Aldehydgruppe 
des zweiten Aldehyds. Dann erfolgt eine intramolekulare Wasserstoff
verschiebung, die zur Bildung von Alkohol und Saure ftihrt; die fort
laufende Absattigung der entstehenden Carboxylgruppen beschleunigt 
diesen Ablauf erheblich. 

/H °IH /H I 
R·C-O +HO*·CH.R ~ R·C-OHOH -+ RCHPH+RCOOH. 

\--1 
,lo-c.R 
. IHI 

Eine andere Auffassung tiber den Mechanismus der CANNIZZARO
Reaktion hat VERLEY vertreten (1217); sie kntipft an die Existenz 
bestimmter Metallhalbazetale an. Das Wesentliche fur die biologische 
Betrachtung bleibt indes die Auffassung, daB diese Aldehydreaktion 
unter einer intramolekularen H-Wanderung ablauft. Wichtig erschien 
weiterhin die FeststelIut:lg, daB nicht alle Aldehyde diese einfache 
Reaktion eingehen, daB vielmehr gerade die im Zusammenhang mit 
dem biologischen Zuckerabbau interessierenden aliphatischen Al
dehyde wie Azet- und Glyzerinaldehyd die klassische CANNIZZARO
Reaktion nur in verschwindend geringem Umfang volIziehen. Trotz
dem sind die von PARNAS (1011) hieran gekntipften Uberlegungen 
und ihre Ubertragung auf die physiologische Aldehydumwandlung 
von auBerordentlicher Bedeutung ftir die Aufklarung des Garungs
mechanismus geworden. 

Ausgehend von der Beobachtung, daB in vielen Naturprodukten 
Alkohole und Sauren von gleicher C-Zahl und Konstitution enthalten 
sind, sucht er die Ursache dieser auffallenden Koppelung zu ermitteln 
und kommt damit auf die CANNIZZARosche Reaktion als rein chemi
sches Analogon zum biologischen. Geschehen zu. Er weist in Leber 
ein Ferment nach, das die Umwandlung von Aldehyden nach dem 
CANNIZZARoschen Schema katalysiert. Dabei begntigt er sich nicht 
mit einem Hinweis auf die formale A.hnlichkeit dieser Prozesse, son
dern er identifiziert sie auch ihrem Reaktionsmechanismus nacho 
LIEBEN (630) sowie TISCHTSCHENKO (1189) haben dargelegt, daB die 
Aldehyde im alkalischen Medium allgemein nach der CANNIZZARO
schen Reaktion umgelagert werden, wenn ihre Aldolisierung verhindert 
wird. Dabei dUl;,chlaufen sie eine intermediare Esterbildung, die durch 
Aluminiumalkoholat stabilisiert werden kann. Die Wirkung des 
Ferments wird von PARNAS dahin prazisiert, daB es bei neutraler 
Reaktion und disponiblem Alkali die CANNIZzARo-Reaktion so be
schleunigt, daB selbst zur Aldolisierung neigende Aldehyde der ersteren 
Umwandlung unterworfen werden. In diesem Zusammenhang taucht 
erstmals auf einen Vorschlag von F. HOFMEISTER die Bezeichnung 
Mutase auf. Gegenuber dieser beabsichtigten Identifizierung der 

22* 
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Mutasewirkung mit einer Katalyse der CANNIZzARo-Reaktion heben 
BATTELLI u. STERN die Unterschiede beider Reaktionsmechanismen 
hervor (56). Angesichts der PARNAsschen Befunde uber die fermen
tative Umwandlung verschiedener Aldehyde im Sinne einer CANNIZ
ZARoschen Reaktion lassen BATTELLI u. STERN die Frage, ob eine 
oder mehrere Mutasen die Umsetzungen bewirken, noch offen. Einige 
Jahre spater hat KOSTYTSCHEW eine entsprechende Mutase in pflanz
lichen Zellen nachgewiesen (555). Lebende PreBhefe dismutierte Azet
aldehyd in aquimolekulare Mengen Athylalkohol und Essigsaure; 
NEUBERG u. KERB (823) haben diese Angaben KOSTYTSCHEWS aus 
methodisch-analytischen Grunden sehr in Zweifel gezogen. Formal 
hat sie aber sich in dem NEUBERGSchen Garungsschema aus dem 
Jahre 1913 (822) vollkommen durchgesetzt, denn die, der Bildung 
eines primaren Cs-Korpers sich anschlieBenden Reaktionen folgen dem 
CANNIZZARosche'n Schema: 

CSH 120 0-2 H20 = CSHg04 (Methylglyoxalaldol) 
CSHg04 --,)0 2 CH. = COH-COH 

{ 
CH2 = COH-CHO + H20 H2 CHPH-CHOH-CH20H 

+1-
CH2 = COH-CHO 6 + CH2 = COH-COOH 

CHa-CO-COOH = CO2 + CHa-CHO 

{
CHa-CO-COH 0 CHa-CO-COOH 

+1= 
CH3-CHO H2 + CHa-CHPH . 

NEUBERG selbst bemerkt, daB diese Formulierung auf eine wieder
holte CANNIZzARo-Umlagerung am Methylglyoxal hinauslauft. Eine 
glatte Verwirklichung des CANNIZZARoschen Schemas haben dann 
NEUBERG u. HIRSCH (869, 871) erstmals bei der im alkalischen 
Medium ablaufenden Girung beobachten konnen, wobei intermediar 
aus der Zuckerspaltung entstandener Azetaldehyd zu Alkohol und 
Essigsaure umgesetzt wurde (vgl. auch 1301, 914). Aber bereits 
nach Aufhellung des Mechanismus der sog. 2. Vergarungsform, in 
welcher durch Festlegung der oxydativen Aldehydstufe Glyzerin als 
Reduktionsaquivalent gebildet wurdc, ist der Begriff der CANNIZZARO
schen Reaktion tiber seinen engen chemischen Rahmen hinaus auch 
auf biologische Oxydoreduktionen angewendet worden, wahrend 
KOSTYTSCHEW (555) noch scharf zwischen CANNIZZARO- und phyto
chemischer H-Ubertragung unterscheidet; auch bei NEUBERG U.REIN
FURTH (880) tritt eine klare Differenzierung zutage, wenn sie fest
stellen, daB der in der 2. Vergarungsform entstandene Glyzerin gene
tisch auf eine phytochemische Reduktion des Methylglyoxals als 
Aquivalent des Oxydationsprodukts Brenztraubensaure zuruckzu
ftihren und klar von der CANNIZZARoschen Reaktion des Glyzerin
aldehyds zu distanzieren sci. Uberhaupt haben die zahlreichen Unter
suchungen NEUBERGS und seiner Mitarbeiter tiber die phytochemische 
Reduktion von Aldehyden und Ketonen (vgl. hierzu 167, 297, 528, 
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552, 555, 557, 558, 635--637, 696, 697, 827--836, 845, 852--854, 
861--869, 874--876, 882, 889, 896, 908, 909, 934--937, 981, 990, 
1064, 1103, 1134, 1159) dazu beigetragen, den Garungsmechanis
mus als etwas Elastisches und Wandelbare'l aufzufassen, als das er 
sich dann auch spater in den verschiedenen Vergarungsformen offen
barte_ Terminologisch machte sich die neue Auffassung in der Pragung 
des neutralen Begriffs der "Dismutation" geltend, worunter anfangs 
noch die bi'ologisch vollzogene CANNIZzARo-Reaktion, spater aber bald 
jede biologische Oxydoreduktion und schlief31ich sogar jede energetische 
Spaltung eines Stoffes in ein -- vom Ausgangsprodukt gesehen -
hoher- und ein niederwertiges Spaltprodukt (EULER u. BRUNIUS 
[279]) verstanden wurde. NEUBERG schlug fur den letzteren Fall 
die Bezeichnung Disproportionierung vor, und wollte den Begriff 
der Dismutation auf die biologische Oxydoreduktion beschrankt 
wissen. Trotzdem taucht auch bei diesem Autor der Ausdruck CANNIZ
zARo-Reaktion fur Oxydoreduktion noch haufig genug auf und es 
wird weiterhin von einem sog. "gemi'3chten" Cannizzaro gesprochen 
(897), wenn zwei verschiedene Aldehyde wie Methylglyoxal und 
Azetaldehyd in oxydoreduktive Beziehungen zueinander treten. Die 
rein chemische Realisierung einer gemischten CANNIZzARo-Reaktion 
hat wesentlich spater NORD (983, 985) nachgewiesen. 

Endlich ist noch eine dritte Art von "Cannizzaro" bekannt
geworden, das ist Umsetzung von Di- und Ketonaldehyden zu den 
entsprechenden Alkoholsauren. 

CHa· CO . COH + H 20 = CHa . CHOH . COOH 
bzw. CHO· CHO + H 20 = CH20H . COOH. 

Auch fUr diese sog. innere CANNIZzARo-Reaktion haben NEUBERG 
U. DAKIN (190--192) als Effekt der Ketonaldehydmutase bzw. Gly
oxalase ein physiologisch-chemisches Paradigma gefunden. Wenn 
sich auch die rein chemische und die physiologische Reaktion im 
Effekt durchaus gleichen. so ist uber Gleichheit oder Verschieden
heit ihres Wirkungsmechanismus doch nichts bekannt. Es steht 
also auch hier nicht fest, ob dieser Wassereinbau eine Anlagerung 
mit nachfolgender intramolekularer H-Wanderung oder aber eine in 
zwei Phasen sich vollziehende Oxydoreduktion ist. Diese Frage 
ist fur eine Erklarung des Garungschemismus nicht gleichgultig; 
erfolgt die Reaktion intramolekular, so ist sie nur von den all
gemeinen Milieubedingungen im AusmaB ihres Ablaufs beeinfluBt, 
lauftsie jedoch als Oxydoreduktion in zwei zeitlich getrennten Phasen 
ab, so ist sie den oben geschilderten Komplikationen der biologischen 
Oxydoreduktionen unterworfen, als deren wichtigste wir die Akzeptor
konkurrenz betrachten. Vom Standpunkt der WIELANDSchen De
hydrierungstheorie aus ware dann das katalysierende Ferment, die 
sog. Mutase, nichts anderes als cine Dehydrase mit scharf ausgepragter 
Akzeptorspezifitat mit der Besonderheit, daB der H-Donator hier 
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gleichzeitig auch als bevorzugter Akzeptor fur den abgespaltenen H 
auftritt. Nun ist es bekannt, daB Anderungen der AuBen- und Innen
bedingungen bei physiologischen Oxydoreduktionen nicht aIle uber
haupt moglichen Akzeptoren gleich treffen; nicht selten wird dabei sagar 
die Eignungsreihe der Akzeptoren umgekehrt. So hemmt Toluol die 
Aldehyddehydrierung mit O2, wahrend die sag. Chinongarung unver
andert bleibt, und die Mb-Garung wird sogar gefordert (vg1. auch 
die Beeinflussung der O2- und Chinongarung von Essigbakterien durch 
HCN und CO (TAMIYA U. TANAKA [1. c.]); das will also sagen, daB 
je nach den herrschenden auBeren und inneren Versuchsbedingungen 
die Reaktionsprodukte der Dehydrierung eines Korpers bei Anwesen
heit mehrerer Akzeptoren recht verschieden sein konnen, daB also 
bei intermolekularer H-Verschiebung durch eine Variation der Ver
suchsbedingungen Umsteuerungen im Stoffwechsel der Zelle eintreten 
konnen. Aus diesen Uberlegungen heraus hat die Frage nach Iden
titat oder Verschiedenheit von Mutase und Dehydrase die Physio
Iogen eingehend beschaftigt. Auf Grund der WIELANDschen H-Akti
vierungstheorie muBte man die Identitat postulieren. Die experi
mentellen Ergebnis~e reichen zu einer definitiven Entscheidung indes 
noch nichts aus. Am besten ist die Aldehyddehydrase in dieser 
Beziehung studiert und auch hier sind die Ansichten noch geteilt. 

4. Z u r F rag e de rId e n tit a t von M uta s e un d De h y d r a s e. 
Gegen die Annahme einer Identitat der Aidehydmutase und AI

dehyddehydrase wurden vor allem 3 Beobachtungen ins Feid gefuhrt: 
I. das verschiedene PH-Optimum bei Dehydrierung (mit O2 ais 

Akzeptor) und bei Dismutation (SIMON [1112]); 
2. die Tatsache, daB gealterte Bakterien zwar noch Dehydrase -

aber keine Mutasewirkung mehr zeigten (BERTHO [93]); 
3. die Angabe SIMONS (1112), wonach Azetonbakterien umgekehrt 

wie die gealterten zwar noch dismutierten, aber nicht mehr zu 
dehydrieren vermochten. 

Man kann zu dieser Frage nicht Stellung nehmen, ohne zuvor 
das Problem der Aldehydrasenspezifitat sowohl hinsichtlich der Dona
toren ais auch der Akzeptoren erortert zu haben. All diese Einwande 
lassen sich bei Annahme einer Akzeptorspezifitat der Dehydrase 
beseitigen, wenn man auch zugeben muB, daB uns zur Zeit noch eine 
experimentelle Bestatigung dieser Zweifermenttheorie auf breiter Basis 
fehlt, und daB wir unser Beweismaterial mehr gelegentlichen Fest
stellungen als systematischen Untersuchungen entnehmen mussen. 
So ware vor aHem eine eingehende Untersuchung tiber die PH-Ab
hangigkeit der Dehydrasewirkung auf denselben Donator bei Variation 
des Akzeptors erwunscht. Aus dem vorliegenden Material konnen 
wir nur entnehmen, daB die optimale H" -Konzentration de r Aldehyd
dehydrasen der Essigbakterien bei Verwendung von O2 und Mb als 
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Akzeptoren sehr verschieden ist (TANAKA [1171]), wobei bemerkt 
sein mag, daB wir .uber die naheren Beziehungen zwischen Milieu
reaktionen und Hydrierungsintensitat nichts Sicheres wissen. Es 
kann sich dabei urn Anderungen der Permeabilitat, urn Beeinflussung 
des Tragers oder des Ferments selbst handeln. Jedenfalls erscheint 
es uns nicht verwunderlich, daB die Dismutation von Aldehyd, das 
ist nach WIELANDscher Auffassung die Dehydrierung mit Aldehyd 
als Akzeptor, ein anderes PH-Optimum als diejenige mit Sauerstoff 
als Akzeptor hat. Wie durch andere Faktoren (s. oben) kann man 
offensichtlich auch durch Anderung der Milieureaktion die spezifische 
Eignung der Stoffe als H-Akzeptoren variieren. Fur bestimmte Ver
suchsbedingungen hat TANAKA (1171) die folgende Akzeptorenreihe 
bei Aldehyddehydrierung aufgestellt: 

Chinon > 0. > Mb > Aldehyd. 
Diese Beobachtung scheint fur die Beurteilung des zweiten Ein

wandes nicht unwesentlich: gealterte Bakterien dehydrieren zwar 
noch mit O2 als Akzeptor, nicht aber mit dem viel weniger geeigneten 
Aldehyd, was nicht auffallen kann, wenn man bedenkt, daB die 
Dehydrierungsfahigkeit degenerierter Zellen im ganzen, also auch mit 
O2, erheblich zuruckgegangen ist. Interessant ware in diesem Zu
sammenhang ein Versuch mit dem ebenfalls weniger geeigneten Mb 
als Akzeptor gewesen, der allerdings durch vergleichende Permeabili
tatsbestimmungen an frischen und gealterten Bakterien erganzt 
werden muBte, urn in unserem Sinne ausgewertet werden zu konnen. 
Auch der dritte von SIMON erhobene Einwand gegen die Einferment
theorie, der aus dem Verhalten der Azetonbakterien abgeleitet worden 
ist, scheint mir nicht stichhaltig nach TANAKAS Beobachtung, wonach 
Azetonbakterien nicht die Dehydrierungsfahigkeit in toto verloren 
haben, sondern nur diejenige mit O2 als Akzeptor, wahrend die Chinon
garung in sehr erheblichem AusmaB weiterHiuft. Die Sistierung der 
02-Garung sucht TANAKA damit zu erklaren, daB in den Azeton
bakterien das angeblich als 02-Ubertrager wirkende Zytochrom zer
start worden sei. Gegen diese Deutung machte allerdings MULLER (791) 
geltend, daB aus Hefe isolierte Alkoholdehydrase durch Zytochrom
und Indophenoloxydasezusatze in ihrer Aktivitat auch bei O2 als 
Akzeptor nicht gesteigert wird. Aber man muB bemerken, daB die 
von MULLER isolierte Dehydrase sich in ihrem Verhalten auch in 
anderer Hinsicht von dem in lebender Hefe wirksamen Ferment 
unterscheidet, so daB seine SchluBfolgerungauf Ablehnung der 
TANAKAschen Theorie der Zytochrombeteiligung bei der 02-Garung 
von Hefe und Esslgbakterien nicht hinreichend gestutzt erscheint. 
Wichtiger erscheint uns die Feststellung MULLERS (790), daB auch 
Azetonbakterien noch Sauerstoffgarung aufweisen, die nach der 
Azetonbehandlung relativ nicht starker geschadigt ist als die Chinon
garung. Da auch mit Azetonbakterien bei gleichzeitiger Anwesenheit 
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von Chinon und O2 ein Summationseffekt ausbleibt, darf auf Identitat 
der Dehydrase der O2- und Chinongarung geschlossen werden_ 

Wesentlich fur unsere Fragestellung erscheint jedenfalls die Tat
sache, daB auch Azetonbakterien zu dehydrieren vermogen_ Damit 
scheint uns eine Grundforderung der WIELANDschen Dehydrierungs
theorie zunachst einmal bei den Essigbakterien erfullt: Dehydrase = 
Mutase_ Zu gleichen SchluBfolgerungen kamen WIELAND u. MACRAE 
(1283) auf Grund der Bestimmung der relativen Akzeptorspezifitat 
des SCHARDINGER-Systems der Milch (vgl. auch [1290, 771-773, 
591, 102]). 

Sehr vie1 unsicherer liegen die Verhaltnisse noch bei der sog. 
Methylglyoxaldehydrase und der Ketonaldehydmutase. Wie wir 
weiter unten darlegen werden, scheint die Existenz einer Methylgly
oxaldehydrase noch nicht vollig gesichert; schon daraus ist zu ersehen, 
daB vergleichende Versuche an beiden Fermentwirkungen kaum 
durchgefuhrt worden sind. Wir wissen uber die Akzeptorspezifitat 
der Methylglyoxaldehydrase auBerst wenig. An den WIELANDschen 
Versuchen fallt schon auf, daB Azetaldehyd offenbar in seiner Eig
nung als Akzeptor dem Mb bei Methylglyoxaldehydrierung nachsteht 
(was nicht fur die gemischte Dismutation im NEUBERGSchen Gar
schema spricht). Leider fehlen aber systematische Untersuchungen 
uber die Frage der Akzeptoreneignung bei Methylglyoxaldehydrierung 
so gut wie ganz. Wohl haben SCHAPOSCHNIKOW u. ZACHAROW (1089) 
bei der Milchsauregarung von Bac. Delbrucki reduzierende Wir
kungen auf Mb festgestellt; aber es ist keineswegs entschieden, aus 
welcher Reaktion der ubertragene H stammt; besonders stark er
schwert wird die Deutung dieses Befundes aber durch SIMONS Nach
weis, daB Bac. Delbrucki Milchsaure zU: Brenztraubensaure dehydriert, 
so daB nicht einmal feststeht, ob die von den Russen beobachtete 
Mb-Entfarbung mit der biologischen Garung oder mit der Milch
sauredel;tydrierung gekoppelt ist. Von groBerem Interesse waren 
daher Versuche uber das Auftreten von Reduktionserscheinungen 
bei der Umsetzung von Methylglyoxal in Milchsaure mit lactico
dehydrasefreien Praparaten oder mit normalen Praparaten in ver
gleichend-kinetischer Weise. Zunachst scheint allerdings von anderer 
Seite noch eine Moglichkeit zur Losung der Frage geboten: Die 
Untersuchung uber Identitat der Methylglyoxaldehydrase mit der 
Aldehyddehydrase. Diese Identitat wird von WIELAND fUr das 
SCHARDINGERSche Ferment als erwiesen betrachtet (WIELAND-CLAREN 
[1287]). Auch NEUBERG u. KOBEL (959) nehmen wenigstens eine 
Identitat der beiden Fermente fur bestimmte Bakterien an, lehnen 
sie indessen fur andere und auch fur Hefe ab (vgl. auch GORR u. 
PERLMANN [375], MOLINARI [775]). Zweifellos imponiert im Sinne 
einer spezifischen Reaktionsweise die oft beobachtete glatte Dis
mutation von Methyl- und Phenylglyoxal zu Milch- bzw_ Mandel 



Die chemischen Vorgange beim biologischen Kohlehydratabbau. II. 345 

saure, oft mit fast 100 %iger Ausbeute. Der 02 als Akzeptor ist also 
der nach der Dehydrierungstheorie intermediar entstehenden Brenz
traubensaure weit unterlegen, aber das beweist noch nicht, daB hier
bei der H intermolekular wandert. Die Methylglyoxaldismutierung 
in Gegenwart anderer H-Akzeptoren miiBte jedenfalls noch genauer 
untersucht werden. Es erscheint nicht ausgeschlossen, daB hierbei 
der Natur des anwesenden Co-Ferments eine erhohte Bedeutung 
zukommt (vgl. LOHMANN [661]). 1m Sinne der WIELANDSchen De
hydrierungstheorie wiirde die Dismutation des Methylglyoxals zu 
Milchsaure in 2 Stufen ablaufen 

/OH 
1. CHaCOC-OH ----+ CHaCOCOOH + 2 H ----+ CHsCHOHCOOH. 

""H 
JOWETT U. QUASTEL (491) nehmen eine Beteiligung des reduzier-

ten Glutathions bei dieser Ketonaldehyddismutation im Sinne einer 
H-Ubertragung yom Sulfhydroxylkorper auf die Aldehydgruppe an 

H 20 
CHa· CO . COH + GSH'" CHa· CO· CHOH· GS --+ CHa· CHOH . COOH + GSH, 
was indes eine intramuskulare H-Wanderung notwendig machte. 

Eine Oxydoreduktion zwischen Aldehyden und Ketonen ist in 
der Tat ja auch vielfach beschrieben worden (NEUBERG u. GORR [897]). 
So fiihrt eine gleichsam ununterbrochene Briicke von der Dismutation 
der Ketonaldehyde zu den Oxydoreduktionen zwischen chemisch vollig 
differenten Stoffen wie Ameisensaure und Nitrat (PAKES u. JOLLYMAN 
[1000]) durch das Ferment verschiedener Bakterien und zu den PALLA
DINschen Atmungspigmenten_ Andererseits ist auch durch viele experi
mente lIe Befunde belegt, daB die Zelle Brenztraubensaure zu Milch
saure zu reduzieren vermag, d. h. die ot-Ketonsaure vermag tatsachlich 
als Wasserstoffakzeptor aufzutreten (UTEWSKI [1211], KHOUVINE, 
AUBEL U. CHEVILLARD [516]; MEYERHOF: Die chemischen Vorgange 
im Muskel, 1930). Uber weitere Dismutationen, z. B. von Glyoxal zu 
Glyoxalsaure und Methylglyoxalessigsaure zu Oxyglutarsaure siehe 
NEUBERG u. SIMON (961). 1m iibrigen aber ist durch die neueren 
Untersuchungen von LOHMANN (661), MEYERHOF u. Mc EACHERN (769) 
und die recht problematisch gewordene Stellung des Methylglyoxals 
im Garungsablauf, die Bedeutung der NEUBERGSchen Ketonaldehyd
mutase, sofern sie ein selbstandiges Dasein fiihren sollte, fiir den 
Chemismus des biologischen Zuckerabbaues ganz erheblich in Frage 
gestellt worden. 

C. Die Essigsauregarung. 
Wegen der Einfachheit des Reaktionsmechanismus ihres Stoff

wechsels eignen sich die Essigbakterien in besonderem MaB fiir eine 
Darlegung der Oxydoreduktionserscheinungen, die den Stoffwechsel 
auch der meisten anderen Organismen beherrschen. BilanzmaBig 
laBt sich die Essiggarung in die einfache Gleichung fassen 

CHs-CHPH + O2 ----+ CHa-COOH + Hp. 
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Ganz SO einfach allerdingsverlauft die Reaktion nicht; vielmehr 
spielt sie sich in zwei Phasen ab, denn NEUBERG u. NORD (878) 
konnten mit Hilfe des Abfangverfahrens die intermediare Bildung 
von Azetaldehyd bei der Oxydation des Alkohols zu Essigsaure nach
weisen. Dieser Weg fuhrt also uber die folgenden beiden Stufen 

I. CH3-CHPH + Yz O2 --~ CH3-CHO + Hp. 
2. CH3-CHO + Yz O2 -~ CH3-C00H. 

WIELAND hat schon in seinen zum Teil 20 Jahre zuruckliegenden 
Arbeiten zeigen konnen (1272, 1273), daB die Oxydation des Alkohols 
das Werk einer Dehydrase ist, die den vom Alkohol abgespaltenen H 
auf einen Akzeptor ubertragt. 1m normalen GarprozeB ist der Sauer
stoff dieser Akzeptor; er kann jedoch, wie WIELAND zeigte, auch durch 
andere Akzeptoren, wie Methylenblau und Chinon, ersetzt werden 
(1272). Wahrend Methylenblau infolge der geringen Permeierfahigkeit 
durch die Plasmahaut hinsichtlich der Umsatzgeschwindigkeit dem 
Sauerstoff weit nachsteht, ubertrifft die Chinongarung die Sauerstoff
garung urn ein Mehrfaches an 1ntensitat (WIELAND u. BERTHa [1276]). 
Das erscheint urn so auffalliger, als die Affinitat der Dehydrase zum 
Sauerstoff viel groBer ist aIs zum Chinon. Offenbar verdrangt das 
Chinon den Sauerstoff von der Enzymoberflache voIlkommen, denn 
bei gIeichzeitiger Anwesenheit von Chinon und Sauerstoff wird nur 
ersteres hydriert. 

Den NEUBERGSchen Befund uber die intermediare Bildung von 
Azetaldehyd bei der Essiggarung konnte WIELAND durch den Nach
weis, daB auch Azetaldehyd von Essigbakterien dehydriert wird, in 
seine Dehydrierungstheorie einbauen. Auch hierbei wurde wieder 
die Frage nach den Beziehungen zwischen Aldehyd- und Alkohol
dehydrase aufgeworfen, denn nach WIELAND muBte sich die Essig
saurebildung aus Alkohol in zwei Dehydrierungsstufen voIlziehen: 

Dehydrase 
I. CH3-CHPH + Akzeptor ---~ CH3-CHO + Akzeptor H 2. 

OH 
/ Dehydrase 

2. CH3-C-OH + Akzeptor ---~ CHa-COOH+ Akzeptor H 2 • 

"H 
Auf Grund der bereits diskutierten Methoden (Summationseffekt 

und relative Spezifitat nach Beeinflussung durch auBere Faktoren) 
hat sich die 1dentitat von Alkohol- und Aldehyddehydrase erweisen 
lassen. Das schlieBt naturlich eine verschiedene Affinitat des Enzyms 
zu den beiden Donatoren nicht aus. Diese lieB sich durch die Ab
hangigkeit der Dehydrierungsgeschwindigkeit von der Konzentration 
des Donators bestimmen, wobei sich eine groBere Affinitiit des En
zyms zum Aldehyd als zum Alkohol ergab. Daraus ist auch zu erkliiren, 
daB bei der Alkoholumwandlung in Essigsiiure kein Azetaldehyd 
liegenbleibt, obwohl doch die anfangliche Alkoholkonzentration die 
jeweilige des Aldehyds urn ein Vielfaches ubertrifft. Allerdings ver-
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halten sich in dieser Beziehung die einzelnen Essiggarer verschieden: 
B. Pasteurianum laBt es nie zu einer merklichen Aldehydanhaufung 
kommen, wah rend in Ansatzen mit B. orleanense nicht unbetracht
liche Aldehydmengen gefunden werden. 

So stellt nach der ursprunglichen WIELANDschen Theoriedie 
Essiggarung eine gestaffelte Dehydrierung dar, bei welcher unter 
naturlichen Bedingungen (gunstige Aeration) in beiden Stufen Sauer
stoff als Wasserstoffakzeptor mitwirkt. 

Die Dismutationstheorie NEUBERG8. Eine ganz andere Auffassung 
vertrat NEUBERG und seine Schule (NEUBERG u. WINDISCH [916, 
926], NEUBERG U. MOLINARI [927J, MOLINARI [775], SIMON [1112, 
1113J). Zwar laBt NEUBERG die WIELANDsche Theorie fur die erste 
Stufe, die Alkoholoxydation zum Azetaldehyd gel ten, aber die Oxy
dation der letzteren zur Essigsaure betrachtet er nur als Oxydations
aquivalent einer gleichzeitigen Reduktion eines, zweiten Aldehyd
molekuls zu Athylalkohol. Danach wurde also der Aldehyd dis
mutiert,· nicht dehydriert werden und es ergabe sich das folgende 
"Pilgerschrittschema" fur die Essigsaurebildung 

CH3 • CHPH /' CH3CHPH ,.7 CH3 • CHPH", 
'" CH3-CHO '" CH3-CHO 

'" CH3-COOH '" CH3-COOH 

d. h. der bei der Dehydrierung des Alkohols entstehende Azetaldehyd 
wurde nur partiell oxydiert, die zweite Halfte wurde wieder zum 
Ausgangsmaterial zuruckreduziert. Die Streitfrage: Dismutation odcr 
Dehydrierung ist nun in beiden Lagern eifrig diskutiert worden. 
Nachdem indes aller Wahrscheinlichkeit Mutase und Dehydrase der 
Essigbakterien identisch sind, hat dieser Streit doch stark an all· 
gemeinem Interesse eingebuBt und soIl hier auch nur nach der Rich
tung hin diskutiert werden, inwieweit unter natiirlichen Bedingungen 
bei der Aldehydoxydation der Luftsauerstoff und in welchem Um
fang Azetaldehyd selbst als Wasserstoffakzeptor wirksam sind. Diese 
Frage kann naturlich nur mit Azetaldehyd als Donator experimcntell 
gelost werden. Das AusmaB der Dismutation muB dann an dem 
entstandenem Athylalkohol gemessen werden. Eine methodische 
Schwierigkeit liegt nun darin, eine Oxydation des dismutativ ge
bildeten Alkohols zu verhindern. Man hat dies dadurch versucht, 
daB man die Dismutationsgeschwindigkeit des Azetaldehyds unter 
anaeroben Bedingungen feststellte, wobei naturlich eine Dehydrie
rung des Alkohols unterbleiben muB. Tatsachlich ist unter diesen 
Bedingungen ja auch die Dismutationsgleichung genau erfullt (NEU
BERG U. WINDISCH [1. c.]). Dagegen ist es wohl moglich, daB die 
aerobe Dismutation wesentlich geringer ausfallt als die anaerobe, da 
bei Luftzutritt moglicherweise der Sauerstoff den Azetaldehyd als 
Wasserstoffakzeptor verdrangt, wie Chinon den Sauerstoff, so daB 
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an die Stelle der Dismutation die Dehydrierung tritt (vgl. KLUYVER 
u. DONKER [529] sowie MANSFIELD CLARK-BARNETT, COHEN und 
Mitarbeiter [177]. Nun sind sich beide Lager darin einig, daB auch 
unter Sauerstoffzutritt eine Dismutation des Azetaldehyds stattfinden 
kann, aber tiber das AusmaB dieser Dismutation im VerhaJtnis zur 
Sauerstoffgarung des Aldehyds gehen die Ansichten auseinander 
(vgl. SIMON [1112, 1113], BERTHO u. BASU [95]). Das Verhaltnis 
von Dismutation zur Dehydrierung schwankt bei verschiedenen Essig· 
garern etwas, bleibt aber nach BERTHO innerhalb der Grenzen kleiner 
Bruchwerte. Dagegen wandte nun SIMON ein, daB bei neutraler 
Reaktion die Dismutation im Gegensatz zur Dehydrierung auBer
ordentlich gesteigert wird, wah rend sie im sauren Milieu (PH 5,6) 
stark zurtickHillt. Bei Verwendung von CaCOa als Bodensatz hat 
SIMON auch im aeroben Versuch erhebliche Dismutationswerte (bis 
IO vH der Theorie) erhalten, wahrend die Ausbeute an Athylalkohol 
bei PH 5,53 nur etwa ein Ftinftel davon betrug. Da nun aber die 
Reaktion im nattirlichen SauerungsprozeB stark nach der sauren 
Seite verschoben ist, dtirfte die Anteilnahme der Dismutation an 
der Sauerung unter naturlichen Bedingungen tatsachlich gegentiber 
derjenigen der Dehydrierung mit O2 als Akzeptor vollig zurticktreten, 
wie WIELAND u. BERTHO betont haben (vgl. auch BERTHO [94]). 
Die bakterielle Essigsaurebildung aus Athylalkohol ist der Haupt· 
sache nach vielmehr eine gestaffelte Dehydrierung von Alkohol und 
Azetaldehyd; bei der letzteren tritt in geringem Umfang auch Azet
aldehyd selbst als Wasserstoffakzeptor im aeroben Versuch auf. Die 
weitaus groBte Menge an Essigsaure entsteht freilich durch Uber
tragung des Wasserstoffs auf den Sauerstoff der Luft, der im Kon
kurrenzkampf urn den disponiblen Wasserstoff dem Azetaldehyd 
erheblich tiberlegen ist. Daher bleibt. die Essigsaureproduktion aus 
Aldehyd unter anaeroben Bedingungen schon von Anfang an gegen
tiber dem aeroben Versuch stark zurtick, was nach NEUBERGS Dis
mutationstheorie nicht der Fall sein dtirfte. 

Die Leichtigkeit der Isolierung, sowie die Tatsache, daB das iso
lierte Ferment auf Athylalkohol ohne Wirkung blieb, unterscheidet 
die Aldehyddehydrase der Kartoffel von derjenigen der Essigbakterien 
sehr scharf (MICHLIN [771-773]). Da hierbei die Dehydrase in stark 
gereinigten Praparaten zur Anwendung gebracht worden war [Fal
lung mit (NH4)2S04' Auflosung in Wasser, Reinigung mit Tierkohle, 
Adsorption an Kaolin und Elution mit verdtinnter Essigsaure, vier
stiindige Dialysej ware es wohl moglich, daB eine Abtrennung der 
Alkoholdehydrase von der Aldehyddehydrase gelungen sein konnte, 
die WIELAND mit seinen Bakterienpraparaten nicht erreicht hatte. 
Die bereits erwahnten Unterschiede in der relativen Affinitat ver
schiedener Essiggarer zum Azetaldehyd und Athylalkohol scheint 
durchaus einer solchen Moglichkeit Raum zu geben. Mit dem Stoff-
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wechsel der Hefe sind die Essiggarer ebenfalls durch zwei Beziehungen 
verknupft: 

1. besitzen die Essigbakterien ein komplettes zymatisches System, 
vermogen also Zucker in CO2 und Alkohol zu zerlegen und besitzen 
auch die Fahigkeiten mancher an Hefe nachgewiesenen Dismutationen 
und acyloinartigen Synthesen (SIMON [1112]; 

2. vermogen sie wie Hefe (WIELAND [1290]) und hohere Pflanzen 
(WETZEL [1265b]) Alkohol und Aldehyd zu dehydrieren. 

Die scharfe Differenzierung zwischen Alkohol- und Essiggarung 
beruht somit nur auf quantitativen, nicht auf qualitativen Unter
schieden, und ist uns ein Hinweis fur die Moglichkeit einer einheit
lichen Betrachtungsweise aller pflanzlichen und wohl auch tierischen 
Garungen. Bedeutungsvoll im Hinblick auf Hefe und Essiggarer ist 
die Feststellung, daD an der verschiedenen Steuerung der Desmolyse 
nicht nur die spezifische Einstellung der Dehydrasen auf ihre Dona
toren, sondern auch diejenige auf ihre H-Akzeptoren von ausschlag
gebender Bedeutung ist. Man stellt, wie schon erwahnt, die bevor
zugt oder ausschlief31ich auf O2 als Akzeptor eingestellten oxytropen 
Dehydrasen den andere Akzeptoren bevorzugenden anoxytropen 
Dehydrasen gegenuber. In dieser Hinsicht nun scheint sich Hefe 
von den Essiggarern wesentlich und grundlegend zu unterscheiden. 
Die erstere steht ganz und gar unter der stoffwechselphysiologischen 
Beherrschung durch die anoxytropen Dehydrasen, wah rend die letz
teren, wenigstens unter natUrlichen Bedingungen, den Sauerstoff als 
Akzeptor bevorzugen. Die Hefe ist im wesentlichen ein dismutierender 
Organismus, in dem Sinn, daD sie als Wasserstoffakzeptoren bei der 
Garung entstehende Intermediarprodukte verwendet, wahrend die 
Essiggarer den abgespaltenen Wasserstoff bevorzugt auf den Sauer
stoff ubertragen. NEUBERG suchte zu Unrecht mit seiner Dismuta
tionsmethode der Essigsaurebildung diesen Unterschied zu verwischen, 
ohne tiefere Einsicht in den Reaktionsmechanismus hat man dieses 
verschiedene Verhalten von Hefe und Essiggarern bereits fruher in 
den Vordergrund geruckt, als man die echten Garungen (Alkohol
Milch-, Buttersaure und verwandte Garungen) von den oxydativen 
trennte. Wir wurden heute richtiger anoxytrope und oxytrope 
Garungstypen unterscheiden. Nachdem WIELAND - wie noch naher 
auszufiihren sein wird - nachgewiesen hat, daD Hcfe den Zucker 
durch reine Dehydrasewirkung in CO2 und H20 zu verbrennen ver
mag, erscheint es gerechtfertigt, diesen Teil der Atmung als oxytrope 
Garung der Hefe zu bezeichnen; reaktionsmechanisch stellt sie einfach 
die Fortsetzung der anfanglichen anoxytropen Garung unter Ein
beziehung von O2 als Akzeptor auf einer Garungsstufe dar, auf der 
keine geeigneten organischen H -Akzeptoren mehr zur Verfugung stehen, 
wo also deren Konkurrenz gegenuber dem O2 ausgeschaltet ist. Die 
ursprungliche Neigung zur anoxytropen Dehydrierung tritt jedoch 
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bei der Azetaldehydumwandlung noch in Erscheinung, da bei hoherem 
Aldehydgehalt im Gegensatz zu Essiggarern die Dismutation gegen
tiber der aeroben Dehydrierung bevorzugt vollzogen wird (BERTHO 
[94])_ Allgemein wird man sagen durfen, daB die echte Garung da 
arretiert wird, wo kein geeignetes Intermediarprodukt mehr als 
H-Akzeptor zur Verfugung steht; setzt man einen solchen zu, so 
geht die anoxytrope Garung weiter. So wird die Milchsaure anaerob 
zu Brenztraubensaure in Gegenwart von Mb oder Chinon dehydriert, 
und zwar rascher als mit O2 als Akzeptor (BERTHO u. GLUCK [96]). 
Entsprechend der Dehydrierungstheorie liegt der Ubergang von 
Garung zur dehydrogenen Zuckeroxydation da, wo der O2 als Akzeptor
konkurrent erstmals erfolgreich in Aktion tritt. Die sog. oxydative 
Garung unterscheidet sich von der Dehydrierungsatmung durch die 
abnehmende Aktivitat der zuletzt in Aktion tretenden Dehydrasen
systeme. So bleibt die Essiggarung bei der Essigsaure stehen, weil 
diese weniger rasch dehydriert wird als ihre Vorstufen. Wir haben 
die Essigsauregarung den ubrigen Garungstypen vorangestellt; weil 
ihr Reaktionsmechanismus ungewohnlich einfach und durchsichtig 
ist. Diesen didaktischen Vorzug aber besitzt dieser Gartypus, weil 
im wesentlichen nur oxytrope Dehydrasenzur Wirkung kommen_ 
Treten anoxytrope Dehydrasen in Aktion, so kommt zur auswahlenden 
Wirkung der Dehydrasen noch die Konkurrenz der intermediar ent
stehenden H-Akzeptoren, deren Eignung durch auBere Einflusse 
bekanntlich variiert werden kann, so daB man kunstlich eine Umsteue' 
rung des Zuckerabbaues induzieren kann. Die alkoholische Garung ist; 
wie erwahnt, der Prototyp einer solchen anoxytropen Dehydrierungs
kette. Es solI indes schon hier bemerkt sein, daB die Dehydrierungs
prozesse beim alkoholischen Zuckerabbau durch andersartige Ferment
wirkungen miteinander verknupft sind. Die Intermediarprodukte 
beim biologischen Kohlehydratabbau bleiben nur in den seltensten 
Fallen bei Ausschaltung einer bestimmten Fermentwirkung liegen, 
in derMehrzahl der FaIle werden sie atypisch we iter umgewandelt, 
bis sie dem Zugriff der Hefenfermente entzogen und stabilisiert sind. 
Nicht jeder Eingriff in den Garungsablauf ist eine Arretierung auf 
bestimmter Abbaustufe, sondern haufig eine Umleitung auf ein totes 
Geleise. Diese Feststellung scheint uns bereits vor Besprechung der 
sog. Garungsformen der Hefe wichtig, die man durch ahnliche Ein
griffe erzwungen, und aus denen man weittragende und wie wir glauben 
nicht immer berechtigte und eindeutige Schliisse auf die chemische 
Natur der Garungsintermediarprodukte gezogen hat. Da weiter
hin der komplizierte Reaktionsmechanismus, in dem die Hefe den 
Zucker zu CO2 und Alkohol umwandelt, sich nur an dies en Inter
mediarprodukten offenbart, ist deren einwandfreie Legitimierung zu 
einem Kernstiick der ganzen garungsphysiologischen Forschung ge
worden. 
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D. Zur Frage der Intermediarprodukte beim biologischen 
Kohlehydratabbau. 

1. Die chemische Zuckerspaltung. 
Wenn auch schon die ersten Versuche tiber den chern is chen 

Zuckerabbau die tiefgreifenden Unterschiede der dabei sich abspie
lenden Prozesse mit denen der biologischen Zuckerspaltung erkennen 
lieBen, so hat man gerade hinsichtlich der den Zuckerabbau einlei
tenden Prozessen der ersten Kohlenstoffkettenspaltung im rein chemi
schen und im biologischen Geschehen am ehesten noch gewisse A.hn
lichkeiten erwartet, und daraus erklart es sich, daB man in der 
Aufhellung der Vorgange beim chemischen Zuckerabbau einen er
folgversprechenden Weg zur Ermittlung der Intermediarprodukte 
des biologischen Zuckerabbaues zu eraffnen hoffte. 

Unter der verwirrenden Mannigfaltigkeit von Prozessen, die beim 
Zerfall von Zucker unter der Wirkung von Oxydationsmitteln oder 
Alkalien registriert werden konnten, interessieren vom physiologischen 
Standpunkt aus nur diejenigen, die zur Aufspaltung der Sechserkette 
der Zucker in 2 Ca-Karper hinftihren. Hiertiber hat BERNHAUER (80) 
die einschlagige Literatur zusammengestellt. Die erste Theorie tiber die 
bevorzugte Sprengung des Zuckers in 2 Ca-Ketten hat NEF (804) ent
wickelt. Sie geht von der LOBRY DE BRUYNSchen Reaktion der Zucker
enolisierung aus, auf deren Bedeutung WOHL u. NEUBERG (1306) ftir die 
Umwandlung der Zucker untereinander, die ja auch biologisches Inter
esse besitzt, hingewiesen haben. Nach dieser Theorie erfolgt besonders 
leicht in alkalischer Lasung eine Enolisierung der Zucker, die von einer 
1,2 Dienolbildung ihren Ausgang nimmt und dann unter besonderen 
Bedingungen durch die Zuckerkette fortschreitet. Unter der Ein
wirkung besonders hoher Alkalitat erfolgt dann die Aufsprengung 
der Co-Kette, und zwar an der Stelle der Doppelbindung. Von Be
deutung ist nun auch ftir die Entwicklung der Vorstellungen tiber 
den biologischen Zuckerzerfall die Angabe NEFS, daB der Zerfall des 
3,4 Dienols besonders leicht, ja spontan nach seiner Bildung erfolge, 
indessen die anderen Dienole bevorzugt in Saccharinsauren tibergehen. 

CHO CHOH CH20H CHOH 
I II I I 
CHOH --.-+ COH --.-+ CO ---+ COH usw. 
I I I II 
CHOH CHOH CHOH COH 
I I I I 
CHOH CHOH CHOH CHOH 
I I I I 
CHOH CHOH CHOH CHOH 
I I I I 
CH20H CHPH CHPH CO PH 

1,2 Dienol 2,3 Dienol. 

Es ist ohne weiteres ersichtlich, daB von der stabilen Hexose ein 
relativ weiter Weg einer H-Wanderung zur Bildung des zerfalls
bereiten Dienols zurtickgelegt werden muB_ 
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Fruchtbarer noch in der Moglichkeit ihrer Auswertbarkeit fiir 
den biologischen Zuckerzerfall haben sich diejenigen Vorstellungen 
erwiesen, welche den Beginn der Zuckerspaltung in Veranderungen 
der Ringstruktur erblickten (GROOT [393 a]). Alkaliglukosatbildung 
solI zur Aufspaltung des Oxydringes und zum Zerfall in 2 Ca-Ketten 
fiihren. Das ist indes nur moglich, wenn der angegriffene Zucker 
eine furoide Struktur besitzt, wie wir das von am-Zuckern annehmen, 
denen ja nach den Darlegungen im ersten Teil der Abhandlung auch 
fiir den biologischen Zuckerabbau aller Wahrscheinlichkeit nach die 
groBte Bedeutung zukommt. Dabei bedarf es nicht einmal einer 
vollkommenen Umwandlung der stabilen Zucker in die am-Form, 
es geniigt schon die Existenz eines Gleichgewichtes zwischen beiden 
Formen und eine bevorzugte Reaktionsfahigkeit der furoiden Zucker, 
urn die Reaktion des Zuckerzerfalls zum Ablauf zu bringen. 

CHO OH CHO CHO 
CHOH CHOH CHOH 
CHOH 0 + K --~ CHOR + HgO --~ CHOH 
CH--- CHOK + + KOH. 
CHOH CHOH CHO 
CHgO CHgOH CHOH 

CH20H 

Die Bedeutung der Umwandlung der Zucker in die am-Form fiir 
deren Zerfallsbereitschaft erhellt auch aus der Tatsache der stark 
behinderten Bildung des I,4 Oxydringes bei der Galaktose und der 
beobachteten erschwerten chemischen und biologischen Spaltbarkeit 
in Ca-Ketten. Umgekehrt miiBten die Zucker mit praformierter 
foranoider Struktur sich durch besonders leichte Spaltbarkeit in 
Ca-Ketten auszeichnen. Nach einer Mitteilung von WOLF (1307) ist 
das auch tatsachlich der Fall: Wahrend unter der Wirkung von 
Ca(OH)2 auf das Gemisch stabiler Glukose und Fruktose des Invert
zuckers nur 38 vH Milchsaure erhalten wurde, stieg die Ausbeute 
bei dem eine am-Fruktose enthaltenden Rohrzucker auf 73 vH, woraus 
man schlieBen darf, daB die am-Fruktose so gut wie quantitativ in 
Milchsaure zerfallen ist. (Vgl. auch FISCHLER, TAUFEL u. SOUCl [308]; 
vgl. auch 304, 305, 307, 309, 310 u. 647-656, 751, BERNHAUER 
u. WOLF [84], BERNHAUER u. GARLlCH [83].) 

Anders verlaufen die Zuckerumwandlungen in saurem Medium. 
Hier scheint es weniger zu einer Spaltung in 2 Ca-Korper als zu einer 
Oxydation der endstandigen Aldehydgruppe unter Bildung einer 
Hexonsaure zu kommen, deren Weiteroxydation nach BERNHAUER 
am C2 oder Cs-Atom ansetzt bzw. zur Bildung von Dicarbonsauren 
fiihrt. 

In einer spateren Mitteilung wiesen BERNHAUER u. TSCHINKEL (71) 
auf Zuckerspaltung in Ca-Korper auch im sauren Medium hin; aBer
dings erfolgt diese sehr viel seltener, nur 2 Falle sind bekanntge
worden; einerseits hat CAMERON (159) in Gegenwart aromatischer 
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Amine und Essigsaure Methylglyoxal aus Zucker erhalten, zum anderen 
sind GROSS, BEVAN U. SMITH (187) bei der Zuckeroxydation mittels 
H 20 2 im sauren Medium in Gegenwart von FeS04 auf Essigsaure 
gestoBen, die sie als Zerfallsprodukt von Methylglyoxal oder Milch
saure angaben. BERNHAUER u. TSCHINKEL fiigen diesen Befunden 
noch den interessanten weiteren hinzu, daB unter diesen Bedingungen 
y-Methylglukosid, also die Verbindung mit der geeigneten Zucker
form die hochsten Ausbeuten an Methylglyoxal von allen unter
suchten Zuckern und Glykosiden gibt. 

Aus diesen Uberlegungen heraus stellt nun BERNHAUER(70) 
(s. auch MULLER [785]) zwei Typen des chemischen Zuckerabbaues 
heraus, die auch im biologischen Zuckerstoffwechsel auffallende Par
allelen besi tzen: 

I. Die im alkalischen Medium sich abspielende Zuckerspaltung in 
Cs-Korper, deren Ursache in einer bevorzugten Bildung der Dienole 
(NEF) bzw. der I,4-Sauerstoffbriicke gesehen wird. Bemerkt sei noch, 
daB der Abbau nach I. gelegentlich durch einen sekundaren Zerfall 
der Ca-Korper in Azetaldehyd bzw. Essigsaure usw. maskiert wird. 

2. Die im sauren Medium zunachst ohne Sprengung der C6-Kette 
vor sich gehende Oxydation zu den entsprechenden Sauren. 

Die beiden Abbautypen werden uns in ihren wesentlichen Ziigen 
im Spaltungsstoffwechsel der hoheren Pflanzen, Hefe, Bakterien einer
seits, im Oxydationsmechanismus, mancher Schimmelpilze anderer
seits wieder begegnen; daB im ersteren Faile die Phosphorylierung 
offenbar die Aufgabe ejner Transformation zu erfiillen hat, ist bereits 
im I. Teil der Abhandlung bemerkt worden. 

Unter den beim chemisch induzierten Zuckerzerfall identifiziert~n 
Cs-Korpern hat man von jeher dem Methylglyoxal erhohte Beachtung 
geschenkt, vor allem wegen dessen leichter Uberfiihrung in Korper, 
deren Auftreten beim chemischen Zuckerzerfall haufig zu beobachten 
war. So crhielt DENIS (201) nach Einwirkung von starker Kalilauge 
auf Methylglyoxal in hoher Ausbeutc die so haufig bei der Zucker
spaltung gefundene Milchsaure, wahrcnd EVANS u. Mitarbeiter unter 
Einwirkung gelinderer Alkalikonzentrationen aus Methylglyoxal 
Ameisen- und Essigsaure erhielten (EVANS u. HASS [291], EVANS U. 

CORNTHWAITE [292]). Eine Umwandlung von Methylglyoxal in Milch
saure unter sog. physiologischen Bedingungen (PH 8,7 und Zimmer
temperatur) konstatierten KUHN U. HECKSCHER (443). (Uber die 
optischen Eigenschaften der gebildeten Milchsaure vgl. jACOBSOHN 
[472].) Unter der Wirkung sehr konzentrierter Alkalilosungen scheint 
eine Disproportionierung des Ketonaldehyds zu Azetol und Brenz
traubensaure stattzufinden (vgl. EMMERLING U. LOGES [249], sowie 
NEUBERG [826a]). 

Interessant im Hinblick auf die sog. MEYERHOFSche Reaktion, 
das ist die Resynthese von Milchsaure zu Kohlehydraten, ist die 

Ergebnisse der Biologie X. 23 
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Beobachtung von BERNHAUER u. GARLICH (83), wonach Methyl
glyoxal bei neutraler Reakt!On unter drm EinfluB von Erdalkalicarbo
naten in Triosen iibergeht, welche ihrerseits zu Hexosen kondensieren. 
Das fehlende Glied in der Kette Milchsaure-Hexose, namlich die 
Umwandlung von Milchsaure in Methylglyoxal, haben DAKIN u. 
DUDLEY (190a) beigebracht, indem sie p-Nitrophenylhydrazin auf 
Milchsaure wirken lieBen. 

2. Die biologische Zuckerspaltung. 
Die zentrale Stellung, die man dem Methylglyoxal beim chemischen 

Zuckerabbau zuzuweisen berechtigt war, iibertrug man nun auch auf 
den biologischen Zuckerzerfall, als es NEUBERG (826a, 826b, 826c) sowie 
DAKIN u. DUDLEY im Jahre 1913 gelungen war, auf enzymatischem 
Wege Methylglyoxal in Milchsaure iiberzufiihren (190-192); seine 
Ca-Kette fiigte sich wohl in die zahlreichen Beobachtungen iiber die 
engen biochemischen Beziehungen zwischen Hexosen und Ca-Korpern 
ein. NEUBERG selbst bemerkt in seiner Monographie aus dem Jahre 
1913, daB diese Beziehungen (Milchsaurebildung bei Bakterien und 
in tierischen Organen, der Aufbau der Hexosen aus Triosen -
chemisch durch E. FISCHERS bekannte Synthese - biologisch durch 
Glukosebildung aus Glyzerin und Glyzerinaldehyd im tierischen 
Korper) es waren, welche den Weg auf der Suche nach den Inter
mediarprodukten des biologischen Zuckerabbaues schon sehr friih
zeitig in die Richtung der Ca-Korper gewiesen haben. Welcher Natur 
diese bei der Zuckerspaltung primar entstehenden Ca-Korper seirt 
konnten, dariiber vermochten weder die rein chemischen noch die 
physiologischen Befunde Auskunft zu geben. Zunachst erschien ja eine 
einfache Depolymerisation der Hexosen in Triosen die nachstliegende 
Annahme. Von dieser gehen auch die meisten alteren Garungs
theorien aus. NEF (803) ist der erste gewesen, der die Moglichkeit 
einer intermediaren Methylglyoxalbildung bei der rein chemischen 
Umwandlung der Hexosen in Milchsaure diskutierte; auch BAEYER, 
dem wir das erste Schema der alkoholischen Garung verdanken, sieht 
das Wesen des Zuckerzerfalls in einer stufenweisen Wasserabspaltung, 
die er bis zur Entstehung von Milchsaureanhydrid gehen laBt. Bereits 

CHO CHO CHO CHO 
I I I I 

CHOH COH CO CO ---+ Milchsaure 
I I I I 
CHOH CH CH2 CHa 
I I ~ I ~ Methylglyoxal 

CHOH - H 20 CHOH CHOH CHO CHO CHO 
I ~I I I I I 
CHOH CHOH CHOH CHOH ~COH ~ CO 
I I I I" I 
CHPH CH20H CH20H CHPH CH2 CHa 

Glyzerinaldehyd Methylglyoxal. 
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im Jahre 1907 hat dann WOHL (1304) die Vorste11ungen NEFS auf
genommen und auch auf die Alkoholgarung zu tibertragen versucht. 
Zwar entsteht nach seinem Schema des biologischen Zuckerzerfalls 
nebenMethylglyoxal auch noch Glyzerinaldehyd, aber derselbe solI durch 
Wasseraustritt sofort weiter in den Ketonaldehyd tibergehen, eine Mag
lichkeit, die spater noch eingehend zu erartern sein wird. Eingehender 
tiber die vermutlichen Beziehungen der C3·Karper untereinanderauBern 
sich dann BUCHNER u. MEISENHEIMER (138). Sie nehmen als erstes 
Zuckerzerfallsprodukt ahnlich wie WOHL (wenn auch in anderer 
Weise entstanden) Glyzerinaldehyd und Methylglyoxal an, aus denen 
im ersten Fall tiber Dioxyazeton, im zweiten Fall direkt Milchsaure 
entstehen soll, die ihrerseits als Vorstufe der Alkoholbildung angesehen 
wurde. 
CH20H. (CHOH)4· CHO ~ CHpH. CHOH . CHOH . CH = COH . CHO ~ 
---7 CH10H. CHOH • CHOH . CHa . CO . CHO -~ 
--+ CHpH. CHOH • CHO + CH3 • CO . CHO 

Glyzerinaldehyd Methylgloxal '-....... 

1 + 2HP -..,.. 2CH3 • CHOH·COOH 
../" Milchsaure 

CHaOH·CO·CH20H-CHs·CO·CHO ./' 1 
Dioxyazeton Methylglyoxal 

2 CH3 • CHaOH + 2 COa 
Alkohol + Kohlensaure 

BOYSEN -JENSEN ([126] und Diss. Kopenhagen [1910]) glaubte auf 
Grund seiner experimentellen Befunde einen Zerfall der Glukose in 
2 Mol. Dioxyazeton annehmen zu sollen; aber seine experimentellen 
Ergebnisse fanden keine Bestatigung durch andere Autoren (KARAU
SCHANOW [501], EULER u. FODOR [251], CHICK [166], BUCHNER u. 
MEISENHEIMER [138].) Endlich mag in diesem Zusammenhang noch 
die Hypothese von W. LIEB (625a) Erwahnung finden, wonach 
Glukose in Triosen zerfallen solI, die ihrerseits tiber Aldehyde durch 
intramolekulaTe Atomverschiebungen Alkohol und CO2 liefern sollen. 
Wesentlich moderner mutet die Theorie LEBEDEWB (602) an, da sie 
bereits die im ersten Teil der Abhandlung geschilderten Phosphorylie
rungsvorgange als notwendige Teilreaktionen in das Zuckerabbau
schema eingliedert. Der Modus dieser Eingliederung widersprach 
allerdings schon den quantitativen Beziehungen zwischen Zucker
zerfall und Phosphatbindung, wie sie in den HARDENschen Formeln 
zum Ausdruck gebracht worden sind, und vermochte auch keinerlei 
AufschluB iiber die chemische Bedeutung der Phosphorylierung beim 
biologischen Zuckerabbau zu geben. LEBEDEW nimmt namlich an, 
daB Glukose zunachst in die beiden Triosen Glyzerinaldehyd und 
Dioxyazeton zerfalle; wahrend der Aldehyd zu Alkohol und CO2 

vergaren sollte, wtirde das Dioxyazeton mit Phosphorsaure zu einer 
Triosephosphorsaure verestert, die zu Hexosediphosphorsaure (die 
bereits im Gargut nachgewiesen worden war) kondensieren sollte; 
aus ihr wtirde dann Zucker abgespalten, der nun wieder aufs neue 

23* 
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in den Kreislauf des Abbaues einbezogen wurde. Ais jedoch NEUBERG 
u. Mitarbeiter (850) auf die Tatsache hinwiesen, daB bei Vergarung 
des Dioxyazetons keine Triosenmonophosphorsaure entsteht, variierte 
LEBEDEW seine Theorie dahin, daB Glyzerinaldehyd, Glyzerinsaure 
und Brenztraubensaure als vermutliche Intermediarprodukte ange
nommen wurden. Eine experimentelle Priifung erfuhr diese Theorie 
erst viel spater. In Ermangelung geeigneter Abfangverfahren be
schrankte man sich auf Untersuchungen uber die Garfahigkeit der 
Triosen, die spater noch durch solche thermodynamischer Art er
ganzt wurden. 

a) Die Vergarbarkeit von Dioxyazeton. 
Uber den Umsatz des Dioxyazetons im pflanzlichen und tierischen 

Organismus haben C. F. u. G. T. CORI eine ausfuhrliche Literatur
zusammenstellung gegeben (184). Danach steht die Fahigkeit der 
pflanzlichen und tierischen Zelle Dioxyazeton in den Stoffwechsel 
einzubeziehen auBer Zweifel, aber der Mechanismus dieser Umsetzung 
wird von verschiedenen Autoren recht unterschiedlich gedeutet. 
Wahrend ISAAK u. ADLER (492) eine direkte Vergarung des Dioxy
azetons ohne vorherige Kondensation zu Glukose fur so gesichert 
hielten, daB sie diesen Stoff als Diabetikernahrung empfahlen (Oxan
thin Merck) (vgl. auch KERMACK, LAMBIC u. SLATER [511]), vertreten 
CAMBELL u. Mitarbeiter (158) und CAMBELL u. MARKOWICZ (157) den 
gegenteiligen Standpunkt. Ahnlich unsicher lagen die Dinge hin
sichtlich des Schicksals des Dioxyazetons in der pflanzlichen Zelle: 
zweifellos wird Dioxyazeton von lebender Hefe und von Hefeextrakten 
langsam vergoren. Dabei haben BUCHNER u. MEISENHEIMER (138) wie 
auch LEBEDEW (604, 603) die wichtige Beobachtung machen konnen, 
daB sich dabei Hexosediphosphorsaure im Gargut anhauft. 1m Gegen
satz zu den genannten Autoren haben HARDEN u. YOUNG dies als 
Hinweis fur eine der Garung vorausgehende Kondensation der Triose 
zu einer Hexose gedeutet. (Vgl. auch SILBERSTEIN u. RAPPAPORT 
[1108], USCHIDA [1208], GOTTSCHALK [384].) 

Neucn Auftrieb erfuhren diese Untersuchungen durch den Befund 
von HAEHN u. GLAUBITZ (415, 416), daB eine Spezialhefe, Saccharo
myces Ludwigii, das Dioxyazeton wesentlich rascher als Bierhefe ver
gart; in gunstigen Fallen wurden Gargeschwindigkeiten bis zu 25 vH 
derjenigen der Glukose mit diesem Organismus erreicht. Von MEYER
HOF angeregt, untersuchte IWASAKI (495) die Frage nach dem Mecha
nismus und der Geschwindigkeit der Dioxyazetongarung sehr ein
gehend und kam zu dem experimentell belegten SchluB, daB die Triose 
langsamer als die Glukose vergoren wird, und daB ihre Vergarung 
uber die Zwischenbildung von Hexosen fuhrt, unter anderem spricht 
hierfur besonders der Umstand, daB Arseniat schon von Anfang an 
die Dioxyazetongarung in derselben Weise steigert wie diejenige von 
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Hexosediphosphat, wahrend die Glukosegarung in der Phosphat
periode von Arseniat nicht stimuliert wird. Gleichzeitig ist daraus 
zu schlieBen, daB die Kondensation des Dioxyazetons mit einer 
Phosphorylierung der Trioscn gekoppelt ist, so daB diese zu Hexose
diphosphorsaure fuhren mui3. Tatsachlich findet IWASAKI das mole· 
kulare Verhaltnis von verschwundenem Dioxyazeton (abzuglich des 
vollig vergorenen) zur Abnahme an anorganischem Phosphat = I. 

Nur zu Beginn entsteht eine groBere Menge Hexosemonophosphat. 
Auch aus den thermodynamischen Befunden glaubt IWASAKI auf die 
Unmoglichkeit eines Zerfalls der Hexose in Dioxyazeton schlieBen zu 
durfen, da die Verbrennungswarme dieser Triose erheblich hoher liegt 
als diejenige eines halben Mols Glukose (70--80 cal pro Gramm Dioxy
azeton). Das spricht streng genommen nur gegen einen Zerfall von 
Glukose in 2 Mol. Dioxyazeton, dagegen nicht gegen eine Dismutation 
im Sinne EULERS mit einem energiearmeren Partner; ein solcher ist 
allerdings unter den in Frage kommenden Triosen nicht zu finden. 

Zu etwas anderen Vorstellungen gelangten NEUBERG u. KOBEL 
(929) auf Grund ihrer Versuche mit Trockenmaterial von Saccharo
myces Ludwigii. Zwar stimmen sie mit IWASAKI in der Ablehnung 
der Annahme einer direkten Vergarung des Dioxyazetons, wie sic 
unter anderen neuerdings noch von KLUYVER u. STRUYK (532) ver
treten worden war, durchaus uberein; dagegen kommen sie zu anderen 
Ergebnissen hinsichtlich des Mechanismus der Triosenkondensation. 
Sie isolierten aus ihren Garungsansatzen mit Saccharomyces Ludwigii
Trockenpraparaten namlich nicht Hexosediphosphat, sondern Mono
phosphat (Gemisch von wenig NEUBERG- und vie! ROBISON-Ester). Das 
aber weist eindeutig auf eine Triosekondensation vor der Phosphory
lierung hin, d. h. die Triosen treten zu Hexosen im Sinne der FISCHER
schen Synthese zusammen und erst diese werden dann phosphoryliert. 
Die thermodynamischen Verhaltnisse lassen diese Synthese ja als 
sehr wohl moglich erscheinen. Fur diesen Tatbestand spricht weiter
hin ein kinetischer Befund, daB namlich das Dioxyazeton zunachst 
langsamer vergoren wird als Glukose. Mit fortschreitender Versuchs
zeit wird indessen diese Differenz immer geringer und ist bei etwa 
80 vH Trioseschwund vollig aufgehoben; das laBt sich dahin deuten, 
daB die Garungsgeschwindigkeit des Dioxyazetons durch die Reak
tionsgeschwindigkeit der Polymerisation der Triose zur garfahigen 
Hexose begrenzend bestimmt wird. 1st diese vollzogen, so treten 
andere fur Dioxyazeton- und Hexosegarung identische Faktoren als 
reaktionsbegrenzende auf. Ungeklart bleibt nach dieser Auffassung 
allerdings die garungssteigernde Wirkung des Arseniats, das ja spezi
fisch auf den Zerfall von Hexosediphosphat eingestellt ist. Ob hier 
die verschiedenen Fermentpraparate oder Versuchsbedingungen (z. B. 
Versuchszeit) eine Rolle spielen, bliebe zu untersuchen. 
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Unbeschadet dieser Diskrepanzen scheinen die neueren Unter
suchungen doch in dem Ergebnis identisch zu sein, daB Dioxyazeton 
nicht direkt, sondern tiber die Bildung von Hexosen vergoren wird. 
Das Dioxyazeton ist also kein Intermediarprodukt des Hexoseabbaues, 
die Verhaltnisse liegen vielmehr umgekehrt. 

Eine Sonderstellung hinsichtlich der Vergarung des Dioxyazetons 
scheint allerdings nach neueren Untersuchungen von VIRTANEN, KAR
STROM U. TURPEINEN (1231) Bact. coli. einzunehmen. Auffallig ist 
schon die Anpassungsfahigkeit dieses Organismus an die Triose, denn 
auf dioxyazetonhaltiger Nahrlosung gezogen, steigt die Garwirkung 
auf die Triose auBerordentIich an, sogar tiber den mehrfachen Wert 
der Traubenzuckervergarung. Zwar werden beide Garungen durch 
Phosphat gesteigert, aber der Organismus liefert auf Glukose ganz 
andere Garprodukte als auf der Triose. . 

Garungsprodukte auf Glukose: Milchsaure (40 vH), Bernstein
saure (20 vH), Essigsaure (10 vH), Athylalkohol (10 vH), dazu noch 
Ameisensaure, die sekundar in H2 und CO2 zerfallt. 

Garungsprodukte auf Dioxyazeton: Glyzerin (37-50 vH), Essig
saure (20-22 vH), Ameisensaure (4-15 vH). 

Da VIRTANEN u. PELTOLA (1230) aus Kulturen von Bact. coli, 
die auf Glyzerinsaure gezogen worden waren, eine nahezu quanti
tative Umsetzung dieser Saure zu Essigsaure und Ameisensaure 
gefunden hatten, schlieBen die Verfasser, daB auch die aus Dioxy
azeton gebildeten Sauren denselben Ursprung haben; das wtirde 
aber bedeuten, daB Dioxyazeton vor seiner Desmolyse cine Dis
mutation zu Glyzerin und Glyzerinsaure durchmacht. (In diesem 
Zusammenhang interessiert die Beobachtung LEBEDEWS (613), wonach 
SCHARDINGER-Enzym Dioxyazeton unter Entfarbung von Mb de
hydriert.) Wie erwahnt, durchschreitet auch hier der Triosenabbau 
die Phosphorylierungsphase; nimmt man an, daB diese vor der Dis
mutation einsetzt, so gelangt man zu demselben Abbauschema, das 
ganz neuerdings EMBDEN u. Mitarbeiter, sowie MEYERHOF (769) ftir 
den biologischen Zuckerabbau zu Milchsaure und zu Alkohol auf
gestellt haben, und es ware ftir einen weiteren Gartyp erwiesen, daB 
die anfanglichen Garreaktionen bei allen Garungen ganz ahnlich ver
laufen und daB die Verschiedenheit der Garungsprodukte erst durch 
die verschiedenen Schicksale der IntermediarproQukte bedingt ist. 

Wenn NEUBERG u. COLLATZ (947) gegen diese Befunde Bedenken 
geauBert haben, so betreffen diese nur die Stabilitat des Dioxyazetons 
in neutralen bzw. schwach alkalis chen Medien, da hierbei ein Uber
gang des Dioxyazetons in Glyzerinaldehyd bzw. in eine die beiden 
Zucker verbindende Enolform stattfindet (vgl. ROTH [1076]). Es 
ware also denkbar, daB die von VIRTANEN u. Mitarbeitern geschil
derten biologischen Umsetzungen am Glyzerinaldehyd und nicht 
direkt am Dioxyazeton angesetzt hatten. Die tiber die gemeinsame 
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Enolform gehende Umwandlung der Triosen, das erste Glied in der 
Reaktionsfolge ware nicht biologischen Ursprungs und die vermeint
liche Garung des Dioxyazetons ware dann eine solche von Glyzerin
aldehyd. Die biologisch interessierenden Zusammenhange werden 
davon nicht beriihrt. (Vgl. hierzu 166, 501, 608, 747, 850, 905.) 

b) Glyzerinaldehyd. 
1m iibrigen hat VIRTANEN zusammen mit HANSEN in einer spateren 

Mitteilung (1234) darauf hingewiesen, daB Glyzerinaldehyd durch 
Bact. coli zwar in ahnlicher Weise wie Dioxyazeton vergoren wird, 
daB aber die Intensitat der Glyzerinaldehydgarung gegeniiber der
jenigen des Dioxyazetons ganz wesentlich geringer (nur etwa 1/20) ist. 
Das hangt zum Teil damit zusammen, daB die Mikrobe sich auf 
Glyzerinaldehyd als Kohlenstoffquelle nicht ziehen laBt, so daB damit 
auch eine Anpassung der Bakterien an dieses Medium unmoglich 
gemacht wird. Bereits Konzentrationen von 0,2-I vH hemmen die 
Garung. Yom razemischen Gemisch wird - \Vie NEUBERG gleich
zeitig beobachtet hatte (945) - nur die l'-Komponente angegriffen 
(vgl. auch VIRTANEN u. HANSEN: Acta chern. fenn., Abt. B, Ok
toberheft I930). An Garungsprodukten wurden erhalten: Essigsaure 
23 vH, Ameisensaure 4,8 vH, Glyzerin I8,9 vH, Milchsaure 2I,8 vH, 
Alkohol 1,8 vH, daneben noch CO2 und H2 als Endprodukte eines 
sekundaren Ameisensaureabbaues. Das folgende Schema gibt die 
vermuteten Beziehungen der Garprodukte untereinander und zum 
Ausgangsmaterial wieder. 

d I-Glyzerinaldehyd 

/ ~ 
d-Glyzerinaldehyd ~ "" I-Glyzerinaldehyd 

~t------- ________ 
Methylglyoxal JC~ Glyzerin ....,. Glyzerinsaure 

t t 
d! 1 Milchsaure Essigsaure + Ameisensaure 

/ ~ JC ...,. 

vielleicht Spuren H2 + COl 
Bernsteinsa ure 

Wegen der in den Einzelfallen ± groBen Veranderungen, welche 
die einzelnen Garprodukte durch sekundare Umwandlungen erfahren, 
ist natiirlich eine den theoretischen Werten entsprechende Ausbeute 
nicht zu erwarten. Wesentlich anders sind die Hefen zum Glyzerin
aldehyd eingestellt. Auch die Frage der Vergarbarkeit des Glyzerin
aldehyds durch Refe ist eine vielumstrittene (vgl. KOSTYTSCHEW [572]). 
Zuvorwurde des Ofteren in positivem Sinn iiberdie Garfahigkeit des Alde
hyds berichtet, aber die erhaltenen Ausschlage waren im allgemeinen 
sehr klein und iibertrafen die Kontrollwerte nur urn ein sehr Geringes; 
auch scheint - besonders in Mazerationssaftgarungen - der Frage 
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der Sterilitat zu wenig Aufmerksamkeit geschenkt worden zu sein, 
so daB KOSTYTSCHEW die Frage von neuem aufgriff und, wie er an
nimmt, einer definitiven Li:isung zugefiihrt hat. Nach dem Vorbild 
SLATORS (1118) arbeitet er, urn Starungen durch Infektionen mit 
anderen stoffwechselphysiologisch unkontrollierbaren Mikroben aus 
zuschlieBen, mit kurzen Versuchszeiten und relativ groBen Hefe 
mengen. Hinsichtlich des Garmaterials wird auf Reinheit der Sub 
stanz, besonders Abwesenheit des giftigen Akroleins, geachtet, dem 
von verschiedener Seite die ungiinstigsten Wirkungen auf die Mikroben 
in Glyzerinaldehydlasungen zugeschrieben und damit auch die nega
tiven Garergebnisse begriindet worden sind. Unter Einhaltung aller 
dieser Kautelen kommt KOSTYTSCHEW zu dem Ergebnis, daB Glyzerin
aldehyd von Hefe nicht vergoren wird. Zu demselben Ergebnis sind 
auch MEYERHOF u. LOHMANN in einer neueren Untersuchung ge
kommen (738). 

Wie bei dem Dioxyazeton ist dieses Ergebnis von thermodynami
schen Gesichtspunkten aus nicht verwunderlich. Zwar konnte bisher 
die Verbrennungswarme des monomolekularen Aldehyds (das ist seine 
Form in waBriger Lasung) wegen technischer Schwierigkeiten nicht 
ermittelt werden. Aber die dimolekulare Form wurdc von NEUBERG, 
HOFMANN U. KOBEL (951) auf ihren Verbrennungswert untersucht; 
dabei crgab sich eine im Vergleich zu den Zymohexosen hahere Ver
brennungswarme (3754,3 cal pro Gramm) gegen 3742,8 bzw. 3744,5 
bei Glukose und Fruktose). Die Umwandlung von Hexosen in die 
erwahnte Triose ist somit ein endothermer ProzeB und daher als 
Initialreaktion der Garung nicht wahrscheinlich. Nun muB freilich 
zugestanden werden, daB es nicht ausgeschlossen ist, daB die sog. 
Induktion der Garung maglicherweise auf derartigen thermodynami
schen Schwierigkeiten in der Hauptreaktion beruht, und daB die 
zur Aufhebung der Induktion fiihrenden Oxydoreduktionsprozesse 
maglicherweise die Energiebilanz der ersten Teilreaktion der Garung 
positiv gestalten. Weiterhin hat erst vor kurzem WIELAND (1290) 
darauf hingewiesen, daB zwischen der Reaktionsfahigkeit stabilisierter 
chemischer Karper und den an der Enzymoberflache adsorbierten, 
aufgelockerten und mit "Anregungsenergie" erfiillten Molekiilen groBe 
Unterschiede bestehen werden und daB ein Stoff, der sich irgendeinem 
Agens gegeniiber stabil verhalt, in statu nascendi sehr wohl Inter
mediarprodukt einer Kettenreaktion sein kann, die durch dasselbe 
Agens hervorgerufen wird. So vermag auch die Frage der Garfahig
keit eines Karpers in seinem stationaren Zustand keine sichere Aus
kunft tiber die SteHung dieses Stoffes im Stoffwechselgetriebe zu 
geben. 

Nun besitzen wir ja noch ein zweites Mittel, einen chemischen Stoff 
auf seine Stellung in einer bestimmten Stoffwechselsphare zu priifen, 
das ist das sog. Abjangverjahren. 1m allgemeinen gehart es ja zum 
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Charakter der Intermediarprodukte, daB sie sich den Aktivatoren 
der Garung gegeniiber sehr labil und veranderlich erweisen, so daB 
mit ihrer Ansammlung im Garmedium unter normalen Bedingungen 
nicht gerechnet werden kann. Urn der Intermediarprodukte habhaft 
zu werden, bedarf es besonderer Kunstgriffe, mittels derer sie dem 
weiteren Angriff der Fermente entzogen werden, ohne daB sie dadurch 
so weitgehend verandert wiirden, daB ihre wahre Natur nicht mehr 
erkannt werden konnte. Diese Methode hat bei der Isolierung des 
Azetaldehyds zu einem vollen Erfolge gefiihrt. Sie ist indes durchaus 
nicht so eindeutig, wie man im allgemeinen annimmt, sondern ver
mag - wie wir im einzelnen noch eingehend begriinden werden -
zu bedauerlichen Irrtiimern zu fiihren; das ist besonders dann leicht 
moglich, wenn die Abfangsmethoden nicht nur auf den abzufangenden 
Stoffwirkt, sondern im normalen Zug der Garung arbeitendeFermente 
oder deren Aktivatoren beeinfluBt. Dann wird vielfach nicht der 
gesuchte Intermediiirstoff stabilisiert, sondern bevor diese Stabilisie
rung eintritt, kann er dem Angriff anders wirkender Fermente erliegen 
und sekundar verandert werden, und das, was dann als scheinbares 
Intermediarprodukt isoliert wird, ist vielmehr das Endprodukt eines 
durch das betreffende Abfangmittel und die erzwungene Schwachung 
eines bestimmten Teilfermentes hervorgerufene Umsteuerung der 
gesamten Desmolyse. Diese Zusammenhange werden unseres Erach
tens besonders eindringlich durch die Geschichte der Untersuchungen 
iiber Methylglyoxal als Intermediarprodukt der Garung ilIustriert. 
(Vgl. hierzu noch 415, 416, 613, 615, 850, 947, 971.) 

c) Methylglyoxal. 
Schon kurze Zeit, nachdem NEF u. WOHL ihre Theorien tiber den 

Hexosezerfall zu Methylglyoxal entwickelt hatten, hat NEUBERG 
P. MAYER (691) zu Versuchen iiber die Garfahigkeit des Methyl
glyoxals veranlaBt. Diese fielen unter Anwendung lebender Hefe 
ebenso negativ aus wie diejenigen BUCHNERB u. MEISENHEIMER" 
mit HefepreBsaft (138). Daraufhin ist die Methylglyoxaltheorie fiir 
die Erklarung der chemischen (N EF [803]) als auch der physiologi
schen Zuckerspaltung wieder zuriickgezogen worden. Erst die Ent
deckung der Vergarbarkeit der Brenztraubensaure (NEUBAUER u. 
FROMMHERZ (809a) hat in Verbindung mit derjenigen der sog. Aldehyd
mutasen durch BATTELLI u. STERN (53) und PARNAS (1011) den 
Methylglyoxal wieder in den Vordergrund physiologischen Interesses 
gestellt; denn wenn die Aldehydmutasen allgemein Aldehyde in die 
entsprechenden Sauren und Alkohole dismutierten, konnte Brenz
traubensaure ohne Schwierigkeit als Oxydationsprodukt einer dis
mutativen Umwandlung des Methylglyoxals gedeutet werden. Aus 
diesen Griinden hat N EUBERG den Ketonaldehyd wieder in das 
Garungsschema aufgenommen als erstes Zerfallsprodukt der Zymo-
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hexosen, nachdem ihm wie auch DAKIN u. DUDLEY die chemische 
Umwandlung von Hexosen zu Methylglyoxal in Bicarbonat- bzw. 
PhosphytlOsungen gelungen war. 

1m ubrigen aber fehlten diesem Stoff eigentlich experimentell aIle 
gesicherten Legitimationen fur diese wichtigste Schliisselstellung, denn 
er war zunachst weder als Intermediarprodukt isoliert worden, noch 
wurde er, wie erwahnt, von Hefe vergoren (P. MAYER [691J, WOHL 
[1304], BUCHNER U. MEISENHEIMER [1. c.]). 

Die Glyoxylase. Wesentlich gunstiger dagegen schienen die ex
perimentellen Ergebnisse fur die Annahme, daB Methylglyoxal ein 
Intermediarprodukt der tierischen Glykolyse sei. Bereits vor 20 Jahren 
haben DAKIN u. DUDLEY (190-192) in Leber und Warmbliitermuskel, 
NEUBERG (826a, 826b, 826c) in Hefe ein Ferment entdeckt, das 
Methylglyoxal mit erheblicher Geschwindigkeit in Milchsaure umsetzt 
(vg1.auchTscHERNORUTZKI [1203J u. P.MAYER [692, 693, 695]). Seither 
ist dieses Ferment - von NEUBERG Ketonaldehydmutase, von DAKIN 
Glyoxalase genannt - in den Zellen alIer Organismen gefunden worden, 
in denen man danach suchte (vg1. OPPENHEIMER: Meth. d. Ferm., 
S. 1311). Das war fast zuviel fur eine Deutung des Methylglyoxals 
als allgemeines Intermediarprodukt des biologischen Zuckerabbaues. 
In tierischen Organismen, welche - wie die Milchsaurebakterien -
anaerob den Zucker quantitativ in Milchsaure spalten, schien die enzy
matische Umwandlung des Methylglyoxals ja tatsachlich ein adaquates 
Bild des biologischen Geschehens in vivo zu geben, aber fur Hefen, 
welche - entgegen einer fruher von BUCHNER u. MEISENHEIMER (138) 
vertretenen und von StOKLASA (1156) ubernommenen Ansicht - nur 
in ganz. verschwindendem Umfang zur Milchsaurebildung und zum 
weiteren Abbau der Saure befahigt ist, besaB diese Reaktion der 
Glyoxalase immer etwas physiologisch Anormales, denn die alko
holische Garung fuhrt zweifellos nicht uber die Milchsaure. Wenn PAL
LADIN u. Mi tarbei ter (1010) kleine zusatzliche Mengen von Alkohol + CO2 

bei Milchsauredarbietung bekamen, so konnten zwar diese direkt aus 
der Milchsaure stammen, wenn eine Milchsauredehydrase die Oxy
dation der Milchsaure zu Brenztraubensaure vollzieht, wahrschein
licher jedoch ist eine intermediare Resynthese der Milchsaure zu 
Hexosen und eine darauf beruhende Garungssteigerung. Unter keinen 
Umstanden aber reicht die Umsatzgeschwindigkeit der Milchsaure 
durch die Hefe aus, urn in ihr ein Intermediarprodukt der alko
hoIischen Garung annehmen zu konnen (626, 627, 351, 352) 1. 

Die Milchsaurebildung muB bei der Hefe vielmehr als eine FehI· 
lei tung der Methylglyoxalumwandlung angesehen werden, wenn man 

1 V gl. hierzu weiterhin: 11, 23, 46, 100, 101, 162, 187, 190, 192, 324, 354, 
355, 364-367, 375, 382, 396, 441, 443, 461, 491, 613, 615, 661, 687, 699, 730, 
752, 915, 917, 935, 940, 948, 950, 961, 1029, 1066, 1160, 1244. 
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den Ketonaldehyd uberhaupt fur ein Intermediarprodukt der alkoholi
schen Garung halten will. Damit aber verliert die Wirkung der 
Glyoxalase viel von ihrer physiologischen Bedeutung nicht nur fur 
die Erklarung des Spaltungsstoffwechsels der Hefe, sondern auch 
derjenigen Organismen, welche normal Hexosen unter anaeroben 
Bedingungen zu Milchsaure spalten. 

Zwar hatte es zunachst das Ansehen, als ob Hefe ein wesentlich 
geringeres Dismutationsvermogen dem Methylglyoxal gegenuber 
besaBe als die tierische oder die Bakterienzelle, aber in einer 
spateren Arbeit haben NEUBERG u. KOBEL (917) dargelegt, daB lebende 
Hefen und Enzympraparate aus Hefen Methylglyoxal mit auffallender 
Schnelligkeit und quantitativ in Milchsaure umsetzen. Ebenso fremd 
wie der Hefe ist die Milchsaure auch dem normalen anaeroben Stoff
wechsel der hoheren Pflanzen. Desungeachtet wurde die Wirkung 
dcr Glyoxalase in zahlreichen Pflanzensamen (KLAR [520], NEUBERG 
U. GORR [899, 900]) und auch in grunen Blattern (NEUBERG u. KOBEL 
[915]) beobachtet und NEUBERG schlieBt aus dem universellen Vor
kommen dieses Fermentes direkt auf die allgemeine und gleichartige 
Funktion des Methylglyoxals als Stoffwechselprodukt bei Tieren, 
niederen und hoheren Pflanzen, die ihrerseits angeblich wieder eine 
wesentliche Ubereinstimmung im Grundtypus der Kohlehydratum
wandlung all dieser Organismen erkennen lasse. Nun ist zwar die 
Bildung von Milchsaure in der Anaerobiose hOherer Pflanzen des 
ofteren beschrieben worden 1, aber schon der chemische Nachweis 
dieser Substanz begegnete berechtigten Zweifeln (FRANZEN u. STERN 
[335]), und die Herkunft derselben schien vollends unsicher (Literatur 
s. bei NEUBERG u. GORR [899]). Da, wo Infektion mit Milchsaure
bildnern tatsachlich ausgeschlossen war, wofur Toluolzusatz nicht 
immer ein zuverlassiger Garant ist (besonders in lang dauernden 
Versuchen), scheint die Milchsaurebildung in hOheren Pflanzen eine 
postmortale Erscheinung zu sein. KOBEL u. SCHEUER hatten Milch
saurebildung aus Hexosediphosphat durch fein zerriebenen Brei von 
Lindenblattern nachgewiesen (538). Aber es konnte eindeutig gezeigt 
werden (WETZEL [1265a]), daB diese Milchsaurebildung eine fermen
tative Mangelerscheinung darstellt: durch das mechanische Zerstoren 
der Blattzellen wird infolge Destruktion der Co-Carboxylase die 
Carboxylase inaktiviert und dadurch die Brenztraubensaure vor De
carboxylierung geschutzt, und offenbar einer Hydrierung zuganglich 
gemacht; fugt man dem Blattbrei wieder Co-Carboxylase zu, so tritt 
auch wieder normale alkoholische Garung ein. Auf die Bedeutung 
dieses Befundes wird in anderem Zusammenhang noch zuruckzu-

1 STOKLASA, ERNEST U. CHOCENSKY (1155) bei Zuckerriiben, Bohnen, 
Gurken und Kartoffeln; beziiglich der letzteren s. auch BODNAR (109); 
MUENK (780) bei Ausziigen aus Lupinensamen. 
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kommen sein: hier mag nur darauf hingewiesen sein, daB in diesem 
Fall die Milchsaurebildung in hOheren Pflanzen eine kunstlich er
zwungene Umsteuerung des normalen Kohlehydratstoffwechsels dar
stellt. In Ubereinstimmung mit BODNAR u. STOKLASA konnte ich 
auch in Kartoffeln nach Iangerer Anaerobiose Milchsaurebildung 
nachweisen; da aber gleichzeitig fortschreitendes Absterben von 
Gewebspartien beobachtet wurde, liegt auch hier die Annahme einer 
Beziehung der Milchsaurebildung zur Inaktivierung von zymatischen 
Teilfermenten, wie sie schon oben bei Lindenblattern geschildcrt 
wurde, nahe; damit stimmt auch wohl die Angabe STOKLASAS uberein, 
daB er bei Zuckerrubengewebe, das er anaerob in Sublimatlosung 
- also sicherlich steril, aber ebenso gewiB abgetotet - garen lieB, 
Milchsaurebildung nachweis en konnte. Solange noch nicht der Beweis 
erbracht ist, daB steriles und ungeschadigtes Gewebe zur Milchsaure
bildung befahigt ist, darf die Milchsaurc nicht als Garprodukt der 
hOheren Pflanze angesprochen werden. Wegen der Empfindlichkeit 
vieler hoherer Pflanzengewebe gegen Sauerstoffentzug (vg1. GRUN
BERG) werden nur kurz dauernde Versuche fur eine derartige Priifung 
in Frage kommen. Nach dem heutigen Stand unserer Einsicht wird 
man sagen konnen, daB auch fur die hohere Pflanze wie fur die Hefe 
die Milchsaure das Produkt eines abnormalen Kohlehydratstoff
wechsels ist, der in der lebenden Zelle noch nicht mit Sicherheit 
nachgewiesen ist. Wenn NEUBERG der Hefezelle und derjenigen 
hoherer Pflanzen ein latentes Milchsaurebildungsvermogen zuschreibt, 
so wird dadurch naturlich diese Erscheinung in keiner Weise in das 
Stoffwechselgeschehen dieser Organismen eingebaut, seine Wirkung 
blcibt vielmehr nach wie vor ratselhaft und dunke1. Wir werden an 
anderer Stelle auf unsere eigenen Vorstellungen uber die enzyma
tischen Beziehungen zwischen Alkohol- und Milchsaurebildung zu
ruckkommen. 

Bezeichnend ist auch, daB in dem Bact. fluorescens, einem vor
wiegenden EiweiBverzehrer, ebenfalls sehr aktive Glyoxalase nach
gewiesen werden konnte (WIDMANN [1269J). SO ubiquitar das Fer
ment hinsichtlich seines Vorkommens ist, sowenig spezifisch ist es 
in seiner Wirkung. Bereits DAKIN u. DUDLEY [1. c. J wiesen die 
Umwandlung von Phenylglyoxal in Mandelsaure durch tierisches 
Material nach und dieser Befund ist spater in zahlreichen Unter
suchungen auf pflanzliche Gewebe verschiedenster Herkunft aus
gedehnt worden (vg1. MAYER [698a], KLAR [1. c.], NEUBERG U. KOBEL 
[917J, BINDER-KoTRBA [100J, NEUBERG U. SIMON [935]). SHIN ICHIRO 
FU]ISE (353) hat die Umwandlung von Methylenglyoxalessigsaure 
zu rx., rx.-Oxyglutarsaure durch animalische Gewebe mit 78,3 bis 
86,7%iger Ausbeute beschrieben; in ahnlicher Weise wurde Thienyl
glyoxal zu rx.- Thienylglykolsaure durch Hefe dismutiert (DAKIN 
[ 192]). 
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Die Glyoxalase besitzt also, worauf schon DAKIN u. DUDLEY 
hingewiesen hatten, nur Gruppenspezifitat. Die Frage der Identitat 
der Glyoxalase mit der sog. Aldehydmutase ist des ofteren diskutiert 
worden (822, 375, 959,443,323). NEUBERG u. KOBEL (959) finden, daB 
bei Essigsaure bakterien, B. P asteurianum und B. ascendens die Aldehyd
und Methylglyoxalmutase in erster Annaherung identisch bei Milch
sauregarung und bei Hefe mindestens homolog sind 1. Damit wurde sich 
der Wirkungsbereich der Glyoxalase noch ganz erheblich erweitern; 
im selben MaB aber muB sich die Sicherheit der Deutung der biologi
schen Rolle dieses Ferments vermindern. Keinesfalls ist die Annahme 
erwiesen, daB die physiologische Bedeutung des Ferments in der 
Umwandlung des Methylglyoxals in Milchsaure zu suchen ist. Auf 
die moglichen Beziehungen der Glyoxalase zu WIELANDS Dehydrasen 
soli an anderer Stelle eingehender hingewiesen werden. 

Gewisse Schwierigkeiten fUr die Annahme, daB die Glyoxalase 
ein Kohlehydrat-Stoffwechselferment ist, ergeben sich selbst fur den 
tierischen Organismus aus den sterischen Verhaltnissen der Reaktions
produkte. Wahrend das glykolytische Ferment des Muskels den 
Zucker in d-Milchsaure spaltet, geht aus der enzymatischen Dis
mutation des Methylglyoxals neben razemischer hauptsachlich I-Milch
saure, also die korperfremde Komponente, hervor. Man hatte anfangs 
diese Tatsache mit der Moglichkeit des bevorzugten Abbaues der einen 
optischen Komponente des Substrates der Glyoxalase zu erklaren 
versucht; nachdem jedoch NEUBERG mehr als 50 vH des umgesetzten 
Ketonaldehyds als l-Saure wiedergefunden hatte, muBte dieser Er
klarungsversuch zuruckgezogen werden. Auch die Annahme, daB 
der biologisch entstehende MethylglYQxal eine andere sterische Kon
stitution besitze als die zugesetzte staoile Fonn, konnte insofern keine 
befriedigende Erklarung der experimentellen Befunde ergeben, als 
verschiedenes biologisches Fermentmaterial aus demselben Substrat 
sehr unterschiedliche Reaktionsprodukte in sterischer Hinsicht lieferte; 
auch wurde bei der Umsetzung nahestehender Stoffe durch dasselbe 
Fermentpraparat bald die eine, bald die andere optische Komponente 
im Reaktionsprodukt allein oder doch in erheblichem UberschuB ge
funden. Essigsaurebakterien setzen Phenylglyoxal zu I-Mandelsaure, 
Milchsaurebakterien zu d-Mandelsaure urn; Bact. Delbrucki dismutiert 
Methylglyoxal zu razemischer Milchsaure, Phenylglyoxal zu 80 vH zu 
d-Mandelsaure (P. MAYER [698b], NEUBERG u. GORR [898], NEUBERG 
u. SIMON [935], HAYASHI [441], GUALDI [394]). Frische Hefe liefert 
d( - )-Milchsaure, Hcfensaft inaktives Laktat aus Methylglyoxal. Bac. 
coli dismutiert Phenylglyoxal symmetrisch. Weitere Literatur siehe 
NEUBERG-SIMON, OPPENHEIMER, C.: Methodik der Fermente, S. 131 I. 

1 Vgl. hierzu auch EULER (258a), LOHMANN (661), OPPENHEIMER (Fer
mente und deren Wirkung, Bd.2, S. 1551). 
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Zusammenfassend wird man sagen kannen, daB der relativ breite 
Wirkungsbereich, die wechselnden sterischen Verhaltnisse der Reak
tionsprodukte, sowie das Vorkommen in Zellen, die normalerweise 
nicht zur MiIchsaurebildung befahigt sind, der Glyoxalase einen etwas 
unphysiologischen Charakter verleihen und ihre Beweiskraft fur das 
Auftreten des Methylglyoxals als normales Zwischenprodukt des 
Zuckerstoffwechsels wesentlich herabmindern. 

Am einleuchtendsten fur diese auffallenden Schwankungen in der 
enzymatischen Umwandlung der Ketonaldehyde in sterischer Hin
sicht scheint die Erklarung NEUBERGs, die auf die Reaktionsfahigkeit 
des Methylglyoxals mit anderen Stoffen, weIche fur die Dismutation 
hinsichtlich der Bevorzugung der einen oder anderen optischen Kom
ponenten richtungsweisend sind, hinweist (NEUBERG - KOBEL [910, 
915, 918, 919], NEUBERG-BuRKARD [963], HENzE [444], HENzE U. 

MULLER [446, 447]). 

In kinetischen Untersuchu~gen haben KUHN u. HECKSCHER(589a) 
sowie MEYERHOF (730) zwar kelne Daten gefunden, welche gegendie 
Moglichkeit sprechen, daB Methylglyoxal Durchgangsstufe. bei der 
MiIchsaurebildung ist, aber sie konnten auch keinen Beweis fur die 
Realitat dieser Beziehung angeben. Es wurde zwar eine gewisse 
Ubereinstimmung in der Wirkung verschiedener Narkotika auf Gly
kolyse und Glyoxalasewirkung nachgewiesen, aber es fehlten auch 
nicht erhebliche Diskrepanzen zwischen beiden Vorgangen: so wird 
die Glyoxalase durch Monohalogenessigsauren in ihrer Wirksamkeit 
gegen Methylglyoxal nicht gehemmt, wahrend die Glykolyse ja stark 
zuruckgeht. 

Die Unzulanglichkeit dieses vorliegenden Beweismaterials fur eine 
sichere Charakterisierung des Methylglyoxals als Durchgangsstufe der 
Glykolyse oder gar der alkoholischen Garung ist auch die ganzen 
Jahre her von allen Forschern lebhaft empfunden worden, und es 
fehlte daher nicht an Versuchen, die Entstehung von Methylglyoxal 
im Zuge der Glykolyse bzw. der Garung selbst nachzuweisen. Aber 
immer wieder scheiterten diese Bemuhungen an methodischen Schwie
rigkeiten. Zwar hat FERNBACH (301) in Kulturen von B_ thyrotrix 
tenuis auf Zucker bzw. Glyzerin einen Karper gefunden, der ein 
Phenylosazon vom Schmelzpunkt desjenigen des Methylglyoxals gab, 
aber diese magliche Identitat wurde durch keine Elementaranalyse 
erhartet. Auch der ahnliche Befund von AUBEL (17) fuBte auf un
sicherer Grundlage. Erst TOENNIESSEN und FISCHER (1190) vermochten 
eine Entdeckung von nicht nur graBter sachlicher, sondern vor allem 
auch von methodischer Bedeutung zu machen. Sie erhielten namlich 
bei gemeinsamer Einwirkung von Muskel- und Pankreasbrei und deren 
vereinigter Extrakte aus Hexosediphosphat einen Korper, der mit 
Kodein die Farbreaktion nach DENIGES gab und dessen p-Nitro-
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phenylhydrazon mit demjenigen des Methylglyoxals im Schmelz
punkt ubereinstimmte. Auch ARIYAMA (11) isolierte in der Folge 
bei Einwirkung von fermentgeschwachtem Leber- und Muskelbrei 
auf Hexosediphosphat einen Karper, der mit Methylglyoxal identisch 
zu sein schien. Leider fehlten zu all diesen Angaben entsprechende 
Elementaranalysen, was urn so bedauerlicher war, als die Schmelz
punktsbestimmungen allein gerade in diesem Falle keine fur eine 
sichere Identifizierung absolut zuverlassigen Daten ergaben. End
lich schien die lange vergeblich gesuchte Isolierung des Methylgly
oxals den Russen KOSTYTSCHEW u. SOLDATENKOV (568, 569) gegluckt 
zu sein, denn sie konnten angeblich aus garender Unterhefe nach 
Zusatz von Semikarbazid - das sich leicht an Ketogruppen an
lagert - das Methylglyoxaldisemikarbazon isolieren und durch Schmelz
punktsbestimmung identifizieren. Die relativ geringen Ausbeuten im 
Verhaltnis zum umgesetzten Zucker erklarten die Autoren mit einer 
nachweislichen Instabilitat des isolierten Karpers gegen garende Refe. 
Gegen diesen Befund, der das NEUBERGSche Garungsschema auBer
ordentlich zu sWtzen berufen schien, machte indes gerade NEUBERG 
Einwendungen. Er beschrieb den von KOSTYTSCHEW fur Methylgly
oxaldisemikarbazon gehaltenen Karper als ein spontanes Zerfallspro
dukt des Semikarbazids, namlich das erstmals vonMouREu u. DELANGE 
(778) gefundene Hydrazodicarbonamid, das dem von KOSTYTSCHEW 
vermuteten Karbazon im Schmelzpunkt und N-Gehalt sehr ahnlich, 
von ihm durch Differenz im C-Gehalt jedoch leicht zu unterscheiden 
war. Auch das Verhalten gegen 30 vH Alkalilauge und Oxydation 
durch Bichromatschwefelsaure, sowie gegen essigsaures p-Nitrophenyl
hydrazin scheidet die beiden Karper klar voneinander. Bei diesem 
Stand der Frage setzten nun die weiteren Versuche NEUBERGs und 
seiner Mitarbeiter ein. Von den fruher gekennzeichneten Wegen zur 
Ermittlung von Intermediarprodukten wahlten die Autoren denjenigen 
uber die Storung der Koordination der an der Garung beteiligten Einzel
prozesse durch Lahmlegung bestimmter Teilfermente, die an dem zu 
isolierenden Durchgangsprodukt vermutlich ansetzten. Das schien 
NEUBERG u. KOBEL (930, 932) durch Autolyse der Trockenhefe in einer 
fUr die Anhaufung von Methylglyoxal gunstigen Weise gelungen zu 
sein, denn aus dem Gargut des Autolysensafts mit Hexosediphosphat 
als Substrat gelang die Isolierung von Methylglyoxal in Form des 
2-, 4-Dinitrophenylhydrazons (vgl. BULOW U. SEIDEL [141]), das 
verschiedentlich gereinigt und umkristallisiert nicht nur durch Schmelz
punkstbestimmung, sondern auch durch Elementaranalyse identifiziert 
werden konnte. Damit schicn tatsachlich zurn erstenmal vollkomrnen 
sicher Methylglyoxal als Intermediarprodukt irn Zuckerstoffwechsel 
der Hefe festgestellt zu sein. In rascher Folge erschienen aus der 
NEUBERGSchen Schule weitere Arbeiten, die dasselbe Ergcbnis unter 
Verwendung anderer Garungserreger fur eine groBe Zahl pflanzlicher 
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und tierischer Zellen sicherstellen konnten. (V gl. 35, 40, 41, 164, 
344, 858, 921-923, 934, 1269-1271, 1313, 1314.) 

Dabei war die Ausbeute an Methylglyoxal in bezug auf das ver
arbeitete Hexosediphosphat so groB (in manchen Fallen nahezu quan
titativ), daB man den Befund nicht als eine Nebenreaktion betrachtcn 
konnte. So haben NEUBERG u. KOBEL (931) bei dem Milchsaure
bildner Bac. Delbriicki eine Ausbeute von 83 vH erreicht. Das 
beweist, daB im vorliegenden Fall das Hexosemolekiil in 2 Mole
kiile Methylglyoxal zerfallen ist. VOGT (1238) wies dieselbe Reaktion 
fiir tierische Glykolyse nach; dabei blieb die Ausbeute an Methyl
glyoxal in auffalliger Weise hinter derjenigen bei pflanzlichen Objekten 
zuriick; wie jedoch SYM (1160) spater zeigen konnte, hangt das damit 
zusammen, daB auch mit Co-fermentarmem tierischem Gewebe die 
Dismutation des Methylglyoxals noch in erheblichem Umfange weiter
geht. Das im Verhaltnis zum umgesetzten Hcxosediphosphat fehlende 
Methylglyoxal wurde daher als Milchsaure gefunden. NEUBERG u. 
KOBEL (931) erweiterten das Beweismaterial durch Untersuchungen 
an B. lac tis aerogenes und B. Pasteurianum, also auch an einem 
typischen Essigsauregarer. Beziiglich der Hefe sind frische Ober
und Unterhefe (toluolisiert), Trockenhefe, Alkoholatherpraparate und 
nach PI SUNER BAYO (1028) auch LEBEDEwscher Mazerationssaft mit 
positivem Erfolg gepriift worden. Die Ausbeute war im letzten Fall 
eine vollkommen quantitative. An Spezialhefen hat YAMASAKI (1313, 
1314) Torula celliculosa mit 77 vH Ausbeute an Methylglyoxal auf 
Hexosediphosphat wirken lassen. KOBEL u. SCHEUER (538) endlich 
haben mit Alkohol-Atherprazipitaten aus griinen Blattern, und NEU
BERG u. KOBEL (955) mit· solchen aus gekeimten und ungekeimten 
Erbsen die Glykolasewirkung demonstrieren konnen. NEUBERG (973) 
konnte daher mit Recht darauf hinweisen, daB die Umwandlung von 
Hexosediphosphat unter bestimmten Garbedingungen zu Methyl
glyoxal eine allen pflanzlichen und tierischen Zellen zukommende 
universelle physiologische Fahigkeit darstellt. Und worin lag nun 
eigentlich der Kunstgriff, der plotzlich das Isolierungsexperiment, urn 
das man sich fast 20 Jahre vergeblich bemiiht hatte, auf einmal iiberall 
miihelos gelingen lieB? Auch dafiir gibt NEUBERG eine scheinbar 
erschOpfende und befriedigende Erklarung. Der Angelpunkt der 
Steuerung des biologischen Zuckerabbaues liegt nach seiner Ansicht 
in der Aktivitatsentfaltung des Co-Enzyms. Wir haben bereits im 
ersten Teil der Abhandlung darauf hingewiesen, daB zur Phosphory
lierung (auf welcher Teilstufe ist umstritten) Co-Enzym notig ist. 
Dagegen wurde die Vergarung von Hexosediphosphat als ein viel 
weniger Co-Enzym bediirftiger ProzeB erkannt. Hier geniigten schein
bar schon die von der Apozymase auBerst schwierig abzutrennenden 
Spuren von Co-Enzym, urn eine Spaltung des Hexosediphosphats 
bis zur <=a-Stufe durchzufiihren. Die nun folgende Oxydoreduktion 
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des primaren Ca-Korpers dagegen erfordert nach NEUBERG wieder 
groBere Mengen Co-Zymase. LaBt man daher Apozymase auf Hexose
diphosphat einwirken, so bleibt die Vergarung auf der Ca-Stufe stehen 
und so gelingt es, ein C3-Spaltprodukt der Hexose festzulegen. Die 
Entfernung der Co-Zymase aus dem Garungsferment gelingt nun auf 
verschiedene Weise: Dialyse, Ultrafiltration, Atheralkoholfallung des 
Mazerationssaftes, Autolyse, Einwirkung sog. plasmolysierender Agen
tien, wie Toluol, Chloroform usw. (954). Ja, bei Mazerationssaft genugt 
nach PI SUNER BAYO bereits eine starke Verdunnung des Saftes (auf 
das 30fache), urn die Zusammenwirkung von Apozymase und Co
Enzym empfindlich zu storen, wie ja auch nach EGE (218) zur Erzie
lung der alkoholischen Garung gewisse Mindestmengen von Hefe 
nicht unterschritten werden durfen. Verwendet man gestaffelte 
Mengen von Trockenhefe, so nimmt die Methylglyoxalausbeute zu
gunsten einer vollstandigen alkoholischen Garung oder doch einer 
Zuckerspaltung bis zur Brenztraubensaure ab (NEUBERG U. KOBEL 
[932, 954]). 

Diese Begrundung der Isolierung des Methylglyoxals im Zucker
abbau scheint nun nach neueren Untersuchungen LOHMANNS (661) 
den tatsachlichen Zusammenhangen nicht zu entsprechen. Zwar gibt 
auch LOHMANN zu, daB die Weiterverarbeitung des Methylglyoxals 
zu Milchsaure an die Gegenwart eines Co· Ferments gebunden ist. 
Aber dieses Co-Ferment der Glyoxalase ist nach seinen Versuchs
ergebnissen keineswegs identisch mit demjenigen der Glykolase oder 
der Phosphatese. Es lieBen sich namlich Ferment-Co-Ferment
praparate herstellen, die zwar die Umsetzung von Glykogen, nicht 
aber diejenige von Methylglyoxal in Milchsaure zu vollziehen ver
mochten. Umgekehrt wirkte ein aus Hefekochsaft hergestelltes Pra
parat beschleunigend auf die Reaktion Methylglyoxal- Milchsaure, 
blieb dagegen auf Glykogen ohne erkennbare Wirkung. LOHMANN 
schlof3 hieraus, daB das Co-Ferment der Glyoxalase das stabile 
Methylglyoxal moglicherweise in eine labile zerfal1sbereite Form 
uberfuhre. Das beweist eindeutig die Verschiedenheit der Co-Fer
mente des ersten Angriffs auf die Hexose und die C3-Korperbildung 
einerseits und der Methylglyoxaldismutation andererseits; es zeigt 
aber auch, wie LOHMANN richtig bemerkt, daB die aus dem normalen 
Glykogenzerfall vermutlich hervorgehende Form des Methylglyoxals 
(sofern eine solche existiert) und die aus der kompletten Glyoxalase
wirkung resultierende, verschieden sind, so wie sich auch ihre Reak
tionsendprodukte sterisch unterscheiden. Noch bedeutungsvoller aber 
ist LOHMANNS durchaus begrundeter SchluB, daB die Eigenschaft 
nativer Zellextrakte synthetisches Methylglyoxal in Milchsaure zu 
verwandeln, nach diesen Ergebnissen nicht mehr als Argument fur 
die Methylglyoxaltheorie NEUBERGS angesehen werden darf, da die 
Bildung von Milchsaure aus Glykogen bzw. Zucker und diejenige 

Ergebnisse der Biologie X. 
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aus stabilem Methylglyoxal vom enzymatischen Standpunkt aus 
vollig verschiedene Prozesse sind, d. h. LOHMANN kommt von anderer 
Seite her zu demselben Ergebnis, das wir we iter oben bei der 
Wtirdigung der Glyoxalaseuntersuchungen in bezug auf ihre physio
logische Bedeutung dargelegt haben. 

Eine nahere Untersuchung des Co-Ferments der Glyoxalase ftihrte 
nun zu dem tiberraschenden Resultat, daB als solches das reduzierte 
Glutathion fungiert (vgl. auch GIRSA vIeIUS [364-367]). Oxydiertes 
Glutathion, Zystein, Thioglykolsaure, Schwefelwasserstoff, Blausaure, 
Pyrophosphat, Citrat, Oxychinolin (Schwermetallkomplexbildner) 
blieben ohne Co·Fermentwirkung. DaB es sich dabei nicht urn eine 
einmalige molekulare Umsetzung mit dem Glutathion handelt, be
weist schon die GroBe des Effekts, welche die aus der molekularen 
Konzentration an Glutathion zu erwartende urn das 400fache tibertraf. 

Mit der Feststellung der Natur der Co-Methylglyoxalase fallt aber 
auch die N EUBERGSche Erklarung der Methylglyoxalstabilisierung 
bci der Wirkung von Apozymase auf Hexosediphosphat1. Mit der 
Annahme, daB mit dem Co-Ferment der Zymase gleichzeitig auch 
das Glutathion entfernt wurde, ware nichts gewonnen, da ja nach 
Angabe LOHMANNS das bei der Zuckerspaltung angeblich entstehendc 
hypothetische am-Methylglyoxal zu seiner Umwandlung des Glut
athions nicht bedarf. Man mtiBte daher annehmen, daB bei der Ent
fernung des Co-Ferments der Zymase das noch unbekanrite Co
Ferment der am-Glyoxalase (fur dessen Existenz keine experimen
tellen Unterlagen vorhanden sind) mit beseitigt wird, oder aber, daB 
die Glykolyse eben nicht tiber Methylglyoxal als Durchgangsstufe 
fuhrt. Sicher scheint nach dies en Befunden jedenfalls, daB die 
NEUBERGSche Ketonaldchydmutase (Glyoxalase) beim normalen bio
logischen Zuckcrabbau keine Rolle spielt. Wie ist nun die Tatsache, 
daB beim physiologischen Zuckerabbau unter bestimmten Versuchs
bedingungen Methylglyoxal regelmaBig und in hohen Ausbeuten bei 
allen untersuchten Geweben isoliert werden konnte in bezug auf 
N EUBERGs Methylglyoxaltheorie zu bewerten? Vor allem ist die Frage zu 
beantworten: 1st mit dieser durch bestimmte Schwachung des Zymase
komplexes erzwungenen Bildung von Methylglyoxal in der Tat ein 
Anhalten des Garungsprozesses auf einer Zwischenstufe erreicht 
worden, ist also Methylglyoxal ein reales 1ntermediarprodukt der 
Garung, oder ist es nicht vielmehr das Stabilisierungsprodukt eines 
Korpers, dessen weitere Umwandlung durch die Fermentschwachung 

1 In einer bereits erwahnten Arbeit macht auch SYM (1160) darauf auf
merksam, daB offensichtlich das stabile Methylglyoxal und die hypothetische 
am-Form ganz verschiedene Co-Fermentzusatze zu ihrer zymatischen Ver
arbeitung erfordern, denn die verwendete Apozymase tierischen Ursprungs 
vOllzog glatt die Glykolyse von Hexosediphosphat, ohne stabiles Methyl
glyoxal anzugreifen. 
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unterbunden wurde? Auch NEUBERG gibt zu, daB die Form, in der 
der Ketonaldehyd sich anhauft, zweifellos nicht mit seiner Ent
stehungsform tibereinstimmt; aber andererseits ist durch nichts be
wiesen, daB dieser isolierte Methylglyoxal das Stabilisierungsprodukt 
eines am-Methylglyoxals ist. Ebensogut kann es die stabilisierte 
Form eines anderen Ca-K6rpers (z. B. Glyzerinaldehyd) sein, dessen 
normale Weitergarung durch die Entfernung des Co-Ferments unter
brochen wurde, und der nun unter diesen veranderten Verhaltnissen 
andersartigen Umsatzen unterworfen wird. DaB derartige FaIle ein
trcten k6nnen, habe ich bereits frtiher beschrieben (WETZEL [1265aJ). 
Entfernt man aus der Zymase der grtinen Blatter die Co-Carboxylase 
(vgl. AUHAGEN [19-21J), so bilden sie, wie erwahnt (538), Mi1chsaure. 
Setzt man dem Blattbrei indessen wieder Co-Carboxylase zu, so wird 
die alkoholische Garung wiederhergestellt, eine Versuchsanstellung, 
die auch formal mit der der erzwungenen Methylglyoxalbildung 
NEUBERGS vergleichbar ist. Die Wiederherstellung der alkoholischen 
Garung nach Zusatz der Co-Carboxylase beweist, daB intermediar 
Brenztraubensaure entstanden ist, und zwar auch bei der Mi1chsaure
bildung im Co-Carboxylase-freien Ansatz. Diese Brenztraubensaure 
tritt jedoch in keinem Fall in Erscheinung, da sie offenbar (in ihrer 
naszierenden Form) in Ermangelung einer wirksamen Carboxylase 
nicht decarboxyliert, sondern hydriert wird. Ais Stabilisierungs
produkt cntsteht hierbei Mi1chsaure. Wtirden wir auch in dies em 
Fall der NEUBERGSchcn Argumentation beztiglich der Methylglyoxal
isolierung folgen, so mtiBten wir die Mi1chsaure zum Intermediarpro
dukt der alkoholischen Garung stempeln, eine Theorie, die langst 
nicht mehr diskutierbar ist. Dieser Fall beweist aber, daB die Isolierung 
eines K6rpers nach Inaktivierung von zymatischen Teilfermenten 
diesen K6rper durchaus noch nicht als unverandertes Intermediar
produkt ausweist, besonders dann nicht, wenn dieser Stoff selbst 
nicht garbar ist und wenn seine dis mutative enzymatische Umwand
lung nichts mit dem normalen Zuckerabbau zu tun hat. So kommen 
wir zu der SchluBfolgerung, daB auch heute nach Isolierung des 
Methylglyoxals aus partiell gehemmter Zuckergarung die NEUBERG
sche Methylglyoxaltheorie eines eindeutigen Beweises auf experi
menteller Grundlage entbehrt. Auf eine andere Deutung der Stellung 
des Methylglyoxals zum normal en Gargeschehen wird im Kapitel 
tiber die primare Hexosenspaltung hingewiesen werden. 

Die Garbarkeit des Methylglyoxals. 
Das auffallige Verhalten der Hcfc gegentiber dem Methylglyoxal, 

ihre Unfahigkeit aus diesem angeblichen Zwischenprodukt der alko
holischen Garung die Endprodukte ihres Zuckerstoffwechsels, Alkohol 
und Kohlensaure, herauszuspalten, hat seit langem schon zu ent
sprechenden Untersuchungen angeregt, ein Erfolg ist diesen jcdoch 

24* 
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versagt geblieben. NEUBERG sucht eine Erklarung fUr dieses befremd
liche biologische Verhalten des Methylglyoxals in der Annahme, daB 
die physiologische Form des Ketonaldehyds von anderer sterischer 
Struktur ist als die des stabilisierten Produkts. Theoretisch lassen 
sich zweifellos eine ganze Anzahl solcher tautomerer Formen ableiten, 
inwieweit sie im physiologischen Medium realisiert sind, ist eine unent
schiedene Frage. Es liegen zwar von NEUBERG u. AGE SCHOU (934) 
spektrographische Untersuchungen an Methylglyoxallosungen vor, 
die es wahrscheinlich machen, daB hier das Methylglyoxal nur mehr 
eine freie Carbonylgruppe besitzt, ob die Keto- oder die Aldehydgruppe 
ist nicht ganz sicher, wenn auch einiges ftir die letztere Annahme 
spricht. Uber die Form des sog. am-Glyoxals (LOHMANN [1. c.]) ist 
damit natiirlich nichts ausgesagt. Wichtiger erscheint die Uberlegung, 
daB Methylglyoxal in der Zelle wahrscheinlich nicht frei, sondern 
an andere Stoffe angelagert nach Art von Carbonyl-Additionspro
dukten vorkommt. Einen Hinweis dieser Art darf man in der unter
schiedlichen Weise der Dismutation von Methyl- und Phenylglyoxal 
durch verschiedene Fermentpraparate sehen. Eine solche Additions
verbindung erhielten NEUBERG u. KOBEL (965) durch Zusatz von 
Bisulfit zur Methylglyoxallosung. Die Methylglyoxalbisulfit-Ver
bindung nimmt schon bei 37° nach Phosphatzusatz Sauerstoff aus 
der Luft auf unter Bildung von Brenztraubensaure. Der negative 
Befund an Laktat beweist, daB diese Oxydation nicht tiber die Stufe 
der Milchsaure ftihrt. Physiologisch interessanter noch ist der Befund, 
daB Sodazusatz Methylglyoxalbisulfit auch unter anaeroben Be
dingungen partiell in Brenztraubensaure tiberftihrt. Das hierbei 
zweifellos gleichzeitig entstehende Reduktionsprodukt ist nicht naher 
charakterisiert. Es wird jedoch at f die Versuche SMYTHES (1021, 1022) 
hingewies.en, wonach Blausaure mit Methylglyoxal eine autoxydable 
Verbindung bildet; als Oxydationsprodukte sind in diesem Fall 
neben Essig- und Kohlensaure kleine Mengen von Ameisensaure 
nachgewiesen worden. Bei Abwesenheit.von Sauerstoff tritt eine Art 
Dismutation ein; dabei entsteht dann halftig Brenztraubensaure und 
als Reduktionsaquivalent ein mindestens aus 6 C-Atomen bestehen
der Korperl. Ein ahnliches Verhalten haben NEUBERG u. KOBEL 
(960) an Glyoxalbisulfit festgestellt, das zu Glyoxylsaure oxydiert wird. 

In einer spateren Mitteilung (966) weisen die beiden Autoren 
darauf hin, daB die biologische Bestandigkeit der Bisulfitadditions
produkte mit steigendem Molekulargewicht abnimmt, so daB am 
Methylglyoxalbisulfit leicht eine biologische Oxydoreduktion ansetzen 
kann, ebenso wie Brenztraubensaurebisulfit der Carboxylase unge
hemmt zugangig ist. Es ist deshalb nicht verwunderlich, wenn die 
Verfasser unter Bedingungen, die eine leichte Oxydation des Methyl
glyoxalbisulfits an der Luft zulassen, aus dieser Additionsverbindung 

1 Vgl. auch MEYERHOF (730) u. ARIYAMA (11). 
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nach Hefezusatz Azetaldehyd isoliercn konnen. Dieses Ergebnis 
bringt fur die Stellung des Methylglyoxals im Gargeschehen keine 
weitere Erkenntnis, denn es besagt im Grunde nur, daB Methyl
glyoxalbisulfit an der Luft oxydiert wird zu Brenztraubensaure, und 
daB diese von Hefe gespalten wird. Interessanter ware es gewesen, zu 
erfahren, ob dIe Hefe unter AusschluB einer Autoxydation bzw. spon
tanen Dismutation der Methylglyoxalbisulfit-Verbindung aus dieser 
Azetaldehyd abzuspalten vermochte, ob also die Hefe an Stelle 
des Sauerstoffs geeignete Wasserstoffakzeptoren und eingestellte De
hydrasen besitzt, urn unter anaeroben Bedingungen diese Umsetzung 
zu erzielen. Weiterhin ware fur die Stutzung des NEuBERGschen 
Garungsschemas von hohem Interesse gewesen, zu erfahren, ob der 
in statu nascendi vorliegende Azetaldehyd mit der Methylglyoxal
bisulfit-Verbindung in eine gemischte Dismutation eintreten kann; 
daher ware hier der Nachweis von Alkohol von der allergroBten 
Bedeutung gewesen, denn dann erst ware ein adaquates Bild der 
alkoholischen Garung aus Zucker geschaffen worden. Es ware damit 
nicht nur die Vergarbarkeit des Methylglyoxalbisulfits (und die Mog
lichkeit dcrjenigen anderer zelleigencr Methylglyoxalanlagerungs
Verbindungen) erwiesen gewesen, vielmehr ware gleichzeitig der :0Jach
weis erbracht worden, daB diese Umsetzung im Sinne des NEUBERG
schen Schemas sich vollzogen habe, d. h. daB Azetaldehyd tatsachlich 
als Wasserstoffakzeptor bei der Dehydrierung des Methylglyoxals 
fungiert. Aber gerade hierauf scheint NEUBERG auffallenderweise 
keinen Wert zu legen, denn er bemerkt: "Prinzipiell erscheint es 
gleichgultig, ob die Dehydrierung bzw. Oxydation des Methylglyoxals 
an Azetaldehyd oder durch Sauerstoff stattfindet, wobei die Frage 
nach der Spezifitat der Wasserstoffakzeptoren nicht erortert zu 
werden braucht." 

Es darf in diesem Zusammenhang nicht unerwahnt bleiben, daB 
Methylglyoxal in biologischen Medien auf nichtfermentativem Wege 
unter Umstanden sehr rasch ("explosionsartig") verschwinden kann. 
Dabei wird nur ein Teil des verschwundenen Methylglyoxals als 
Milchsaure wiedergefunden (BARRENSCHEEN u. Mitarbeiter [46]) 1 und 
nach Zusatz von Monobromessigsaure wird zwar die Milchsaure
bildung gehemmt, ohne daB indes der Methylglyoxalschwund auf
gehalten wurde. Diese Erscheinung legt in der Tat eine hohe Affinitat 
dos Methylglyoxals zu zelleigenen Stoffen nahc, was mit der Gift
wirkung des Methylglyoxals durchaus in Einklang steht (1117, 306). 
Man hat daher auch schon die Milchsaurebildung im ganzen als eine 
Art Methylglyoxalentgiftung zu charakterisieren versucht. 1m Stoff
wechsel der Hefe, wo die Milchsaure mehr oder weniger die Rolle eines 
zellfremden Korpers spielt, ware das noch denkbar; bei der Glykolyse 

1 VgL dazu jedoch die jiingste Veroffentlichung AUHAGENS (23), der die 
oben beschriebenen Ergebnisse BARRENSCHEENS nicht bestatigen konnte. 
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tierischer Organe jedoch ist eine derartige Deutung zweifellos abwegig, 
wohl aber lieBe sich die Methylglyoxalase als Entgiftungsferment 
charakterisieren, das den schadlichen zufolge einer Wirkungsstorung 
bestimmter Terlfermente der Zymase entstandenen Methylglyoxal zu 
entgiften vermag. HAARMANN (396) macht in diesem Zusammenhang 
auch darauf aufmerksam, daB im hypoglykamischen Symptomen. 
komplex die Muskulatur stark alkalisch, nicht sauer reagiert. Der 
EntgiftungsprozeB fiihrt also nicht iiber Milchsaure und bedarf der 
Mitwirkung der Kohlehydrate. 

Vom thermodynamischen Standpunkte aus ergeben sich fiir die 
NEuBERGsche Methylglyoxaltheorie keine Schwierigkeiten. Eine 
neuerdings vorgenommene Bestimmung der Verbrennungswarme des 
stabilen Methylglyoxals ergab eine Molekularwarme von 345,7 Kcal; 
davon gehen etwa IO,3 Kcal Losungs· und Hydratationswarme ab, so 
daB gegeniiber der molekularen Verbrennungswarme der Glykose ein 
Minus von 4,9 Kcal pro Mol. bleibt, d. h. der Zerfall von Zucker in 
Methylglyoxal wiirde mit nur ganz geringer positiver Warmetonung 
ablaufen. Der eigentlich energieliefemde ProzeB ware nach NEUBERG 
dann der weitere Zerfall des primaren C3·Korpers, der iibrigens fiir 
alkoholische Garung und Glykolyse gleiche Ausbeuten ergabe. 

Zur Frage der Existenz einer Antiglyoxalase. Es ist bereits 
erwahnt worden, daB der erstmalige Nachweis der Entstehung von 
Methylglyoxal beim Ablauf der Glykolyse TOENNIESSEN dadurch 
gelungen ist, daB er dem Muskelfermentmaterial solches vom Pankreas 
beimischte. Es lag nun nahe, diese Tatsache in Verbindung mit der 
Beobachtung von WINFIELD u. HOPKINS (1302) zu bringen, daB 
im Pankreas ein die Glykolyse von Starke hemmender Stoff enthalten 
sei, ein Ergebnis, das in der Folge durch weitere Arbeiten aus dem 
Institut HOPKINS bestatigt worden ist (223, 224, 364-367). Aller
dings wurde dabei festgestellt, daB dieser Hemmkorper mit der von 
DAKIN u. DUDLEY (192) beschriebenen Antiglyoxalase des Pankreas 
nicht identisch ist. Die Untersuchungen von MCCULLAGH (188) 
sowie von CASE u. MCCULLAGH (162) zeigten nun allerdings, daB die 
beobachtete Hemmung nicht an der Glyoxalase selbst ansetzt, son
dem bereits in einer verhinderten Phosphorylierung zum Ausdruck 
kommt, die ihrerseits offensichtlich mit der Amylasewirkung des 
Pankreas zusammenhangt, die zur Glykolyse ungeeignete Glykogen
bzw. Starkeabbauprodukte liefert. Immerhin war damit die Glyko
lysehemmung auf Hexosediphosphat als Substrat, die von HARRISON 
u. MELANBY (435) beobachtet worden war, nicht zu erklaren. Offen
sichtlich erhalt das Pankreas noch einen an anderen Teilphasen der 
Glykolyse angreifenden Hemmungskorper. Ob diese gestorte Teil
reaktion diejenige der Glyoxalase ist, suchte VARGHA (1213) in Ver
suchen mit Phenylglyoxal als Substrat zu ermitteln. Tatsachlich 
blieb die hierbei beobachtete Mandelsaurebildung wesentlich hinter 
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den Kontrollwerten der Ansatze ohne Pankreaspraparate zuriick, 
aber die Ursache dieser Hemmung wurde nicht in einer partiellen 
Inaktivierung der Glyoxalase, sondern in einer spontanen Reaktion 
des Phenylglyoxals mit dem im Pankreasauszug enthaltenen EiweiB
stoffen gesehen. Dagegen wendet nun allerdings in den neuesten 
Arbeiten iiber diese Frage GIRSAVICIUS (364-367) ein, daB eine 
Hemmung der enzymatischen Umsetzung von Phenylglyoxal zu 
Mandelsaure auch unter vo11iger Zuriickdrangung der von VARGHA 
in den Vordergrund geste11ten glyoxaffinen Reaktionen zu beob
achten seien, und daB die Wirkung der erneut zum Leben erweckten 
Antiglyoxalase am-Co-Fermente der Glyoxalase dem reduzierten 
Glutathion einsetzt (12). Wie man sich diese Destruktion zu denken 
hat, ist eine noch offene Frage; es liegt nahe, an eine Oxydation der 
Sulfhydrylgruppe zu denken, da nach LOHMANN (661) das oxydierte 
Glutathion als Co-Ferment der Glyoxalase unwirksam ist. Neben 
der Hemmung der in ihrer Natur und Wirkungsweise noch unbe
kannten Antiglyoxalase sind auch solche von chemisch wohl definierten 
Korpern beschrieben worden, ohne daB es feststeht, ob diese Hem
mungen stets auf derselben physiologischen Basis erfolgen. So hat 
GIRSAVICIUS (364-367) bereits angegeben, daB auch m-Propylalkohol 
die Glyoxalase stark hemmt. Ebenso solI Toluol (2 vH), wie bereits 
DAKIN u. DUDLEY (1. c.) behauptet haben, KUHN u. HECKSCHER (443) 
aber bestritten hatten, nicht ohne EinfluB auf die Aktivitat der 
Glyoxalase bleiben. BARRENSCHEEN, BRAUN U. DREGUSS (40) endlich 
fanden bei Glykolyse tierischer Organe unter anderem auch auf 
Hexosediphosphat Methylglyoxalanhaufungen, also vermeintliche 
Glyoxalasehemmung nach Zusatz von Monojod- und Monobromessig
saure, Fluorid, Insulin usw. Eingehender wird auf diese Frage in 
einem besonderen Kapitel iiber die Monohalogensaurewirkung auf 
Garung und Glykolyse noch zuriickzukommen sein. 

d) Azetaldehyd als Intermediarprodukt der alkoholischen Garung. 
Selbst in einem so eng begrenzten Gebiet des Stoffwechsels der 

Pflanze wie es die Zuckerdesmolyse ist, stehen der Pflanze eine soleh 
groBe Zahl von Wegen und Abzweigungen offen, daB selbst der 
Verlauf einer kurzen Zwischenstrecke nicht durch logische Uber
legungen ermittelt werden kann, und man ist oft schmerzlich bertihrt, 
wie wenig hier die logische Spekulation dieser Mannigfaltigkeit des 
Geschehens gegentiber vermag und wie weitgehend der Fortschritt der 
Forschung vom nicht immer logisch vorbereiteten und erarbeiteten, 
sondern vom zu£allig gegltickten Experiment als eine Art Neben
befund abhangig ist. Ein sprechendes Beispiel hierftir scheint mir 
die Untersuchung von NEUBAUER u. FROMMHERZ (B09a) tiber den 
Abbau der Aminosauren durch Hefe zu sein, die als Postulat des 
Alaninabbaues die bereits von dies en Forschern in einer der Haupt-
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publikation angehangten Anmerkung beschriebene Vergarbarkeit der 
Brenztraubensaure durch Hefe erbrachte. In dem beigefiigten Schema 
iiber den Alaninabbau werden auch bereits Azetaldehyd und CO2 

als Garprodukte angegeben. GewiB ist es richtig, wenn KOSTYTSCHEW 
(577) bemerkt, daB greifbare Erfolge aus den garungsphysiologischen 
Arbeiten erst erzielt wurden, als man dazu iiberging, statt der ersten 
die letzten Phasen des Zuckerabbaues zu studieren, aber dieser Er
kenntnis war das gliickliche Experiment NEUBAUERS vorausgegangen 
und hat der auf ihr aufgebauten Forschung festen Grund gegeben. 
So ist es wohl verstandlich, daB kurz nach der NEUBAuERschen Ent
deckung und ihrer Bestatigung durch NEUBERG, besonders nachdem 
es gelungen war, die Brenztraubensauregarung so zu steuern, daB 
der primar gebildete Azetaldehyd in Alkohol iiberging (NEUBERG 
u. KERB [824, 825]), die Bemiihungen urn die Isolierung des Azet
aldehyds als Garungszwischenprodukt einsetzen. Die zum Teil recht 
temperamentvo11en Auseinandersetzungen urn die Priori tat dieses 
Nachweises haben nur mehr historischen Wert. Zweifellos hat KOSTYT
SCHEW als erster den Azetaldehyd in garender Hefe in einer Menge 
nachgewiesen, die Beziehungen des Aldehyds zur Alkoholbildung 
wahrscheinlich machten (557a, 550-557). Demzufolge hat auch 
KOSTYTSCHEW bereits damals diese Aldehydanhaufung mit der von 
NEUBERG u. Mitarbeitern (810-824, 826) entdeckten Carboxylase
wirkung an Brenztraubensaure in genetische Beziehung gebracht. 
Auf der anderen Seite kann man - yom darrialigen Stand des Pro
blems gesehen - den NEUBERGSchen Einwendungen nicht a11e Berech
tigung abstreiten. Zwar ist es unrichtig, die angegebenen Aldehyd
ausbeuten - wie es NEUBERG u. KERB (823) taten, auf die verwendete 
Zuckermenge zu beziehen; zu Schliissen berechtigt natiirlich nur 
das Verhaltnis der Aldehydausbeute zum umgesetzten Zucker; diese 
Ausbeute ist unter den von KOSTYTSCHEW angewendeten Versuchs
bedingungen zwar mengenmaBig auch noch gering, aber sie solI nach 
KOSTYTSCHEW im Verhaltnis zum vergorenen Zucker doch bis zu 
35 vH (an der Alkoholausbeute gemessen) betragen haben. Immerhin 
ist es bei mengenmaBig kleinen Ausbeuten doch schwierig, die Bezie
hungen der Aldehydbildung zum Zuckerabbau sicherzuste11en, da 
sowohl aus anderen Stoffwechselumsetzungen (z. B. im Mazerations
saft ohne Selbstgarung) (NEUBERG u. KERB [823]) wie auch sekundar 
aus Alkohol Azetaldehyd entstehen kann (TRILLAT [1201, 1202])1. Der 
Zusatz von Zn- und Cd-Salzen, der die Anhaufung von Azetaldehyd 
in den KOSTYTSCHEWschen Versuchen verursachte, hemmt - wie 
KOSTYTSCHEW selbst angibt - die Oxydoreduktasen (KOSTYTSCHEW 
u. MEDWEDEW [560, 561, 567]) und behindert daher die Weiter
verarbeitung des Azetaldehyds ohne Riicksicht auf des sen Herkunft. 

1 Vgl. auch BUCHNER, LANGHELD U. SKRAUP (140). 
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Daher muDte es zweifellos von groDter Bedeutung fur eine Stutzung 
der Theorie der Einbeziehung des Azetaldehyds in das Garungs· 
schema, die tibrigens auch NEUBERG bereits 1913, bestimmter und 
klarer als es KOSTYTSCHEW getan hatte (822, 864), vertreten hat, 
sein, wenn es gelange, die Aldehydausbeuten rein mengenmaDig zu 
steigern. Daran andert auch die zugunsten der Aldehydtheorie 
sprechende Beobachtung KOSTYTSCHEWB (550a, 558) nichts, daD 
Azetaldehyd die zu seiner Charakterisierung als Intermediarprodukt 
der Garung zu erhebende Forderung der Umwandlung in Alkohol 
durch garende Hefe erftillt, denn eine Reduktion im Garmedium ist 
keine ftir Azetaldehyd spezifische Erscheinung, sondern sie kommt, 
wie NEUBERG u. Mitarbeiter (s. oben) gezeigt haben, etlichen 70 
anderen Korpern von Aldehyd- oder Ketonnatur zu. Die Tatsache 
der Reduktion besagt weiter nichts, als daD der im Garverlauf ge
lockerte Wasserstoff in bestimmtem Umfang auch auf zugesetzten 
Azetaldehyd tibertragen werden kann, daD also Azetaldehyd im 
WIELANDSchen Sinne als konkurrierender H-Akzeptor auftreten 
kann, wie wir auch den umgekehrten Fall der verhinderten Reduk
tion des im GarprozeD intermediar entstehenden Azetaldehyds durch 
andere H-Akzeptoren wie z. B. Mb erzwingen konnen. Inwieweit 
diese Umleitung des aktivierten H im Einzelfall gelingt, hangt von 
den jeweiligen kinetischen Konstanten (Affinitatskonstante von Fer
ment - Substrat, Verbindung zum Akzeptor und Zerfallsgeschwindig
keit der Akzeptor-Fermentanlagerung) abo 1m Fall des zugesetzten 
Azetaldehyds ist die erreichte Umleitung des Garungswasserstoffes 
nicht erheblich, weil der zugesetzte stabile Aldehyd nur in geringem 
Umfang (und das nur vermoge der erhohten Konzentrationen) mit 
der naszierenden Form in erfolgreiche Konkurrenz treten kann. 

So blieb demnach eine VergroDerung der Ausbeute des aus dem 
Gargut isolierbaren Azetaldehyds die einzige Moglichkeit, der Aldehyd
theorie die notwendigen experimentellen Unterlagen zu schaffen. 
Diese erwtinschte Erhohung der Aldehydausbeute gelang mit Hilfe 
der Sulfitabfangmethode. Es war lange bekannt, daD Azetaldehyd 
mit Sulfit eine Anlagerungsverbindung eingeht, und aus einer sehr 
alten Veroffentlichung von DUMAS (216) hatte man entnehmen konnen, 
daD Sulfitzusatz zu garendem Most die Aldehydausbeute steigert. 
Diese nattirlich mit keinerlei theoretischen Uberlegungen hinsichtlich 
des Garungsablaufes in Verbindung gebrachte, mehr statistische Fest
stellung ist jedoch offenbar unbeachtet geblieben. Vielmehr kam 
der Gedanke einer Verwendung des Sulfits als Abfangmittel des 
Azetaldehyds aus der Praxis der Weinkelterei. MULLER-THURGAU 
u. OSTERW ALDER (783) wiesen darauf hin, daD sog." teige" Birnen 
einen erheblichen Aldehydgehalt aufweisen; zugesetzte schweflige 
Saure oder deren Salze wurden nun durch diesen Aldehyd offensicht
lich gebunden (Jodreduktion) und entgiftet. "Auf diesem Weg ist 
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es also moglich, den Azetaldehyd als Zwischenprodukt der alkoholi
schen Garung nachzuweisen." Durch anfangliche Bestimmung des 
Sulfitschwundes und nach erfolgter Garung lieBen sich " Frucht
aldehyd" und Garungsaldehyd trennen. Schon in dieser ersten Mit
teilung wird uber eine Aldehydisolierung im AusmaB von roo mg 
berichtet. Spater haben die Verfasser den Nachweis dafur erbracht, 
daB der isolierte Aldehyd Azetaldehyd war (783b), auch wurden die 
isolierten Aldehydmengen pro Liter Traubensaft wesentlich erhoht 
(664 mg). Der von MARTINAND geauBerten Vermutung (685a), daB 
der Azetaldehyd erst sekundar durch Alkoholoxydation entstanden 
sei, wurde durch anaerob durchgefuhrte Abfangsversuche erfolgreich 
entgegengetreten. Immerhin blieb die Ausbeute in bezug auf den um
gesetzten Zucker noch relativ gering (etwas uber I vH); aber die 
Verfasser geben seIber an, daB diese Ausbeute noch beliebig hatte 
gesteigert werden konnen, wenn dafur gesorgt worden ware, daB jeder
zeit ein gewisser OberschuB an schwefliger Saure zugegen gewesen ware, 
da eine einmalige Zugabe einer entsprechend groBen Menge schwefliger 
Saure fur die garende Hefe giftig gewirkt hatte (die geringere Giftigkeit 
des Sulfits war den Schweizern nicht bekannt gewesen), hatte das Sulfit 
portionsweise zugegeben werden mussen, oder die Verfasser hatten die 
Garung vor Verbrauch der ersten Sulfitdosis abbrechen mussen. Das 
haben die Verfasser auch selbst vollkommen klar erkannt, ohne die 
entsprechenden experimentellen Konsequenzen daraus zu ziehen, gewiB 
in Anbetracht der Wichtigkeit des Problems eine schwer zu ver
stehende Unterlassung, die vielleicht yom Standpunkt der vorwiegend 
praktischen Einstellung der Verfasser etwas verstandlicher wird. Ais 
Intermediarprodukt der alkoholischen Zuckergarung eindeutig sicher
gestellt wurde der Azetaldehyd durch die bedeutsamen Unter
suchungen NEVBERGs und REINFVRTHS (867, 881). Methodisch vor
bereitet sind diese Erfolge bereits durch die Beobachtungen NEV

BERGs U. FARBERS (848) uber die relative Ungiftigkeit der neutralen 
schwefligsauren Salze im Gegensatz zum Verhalten der freien schwef
ligen Saure und der sauren Salze. Auf die Wirksamkeit des Sulfits 
als Azetaldehyd bindendes Mittel hat die neutrale Reaktion im Milieu 
keinen erheblichen EinfluB. Zwar bildet das Sulfit auch mit Zucker 
eine Anlagerungsverbindung, aber die biologische Stabilitat der Sulfit
verbindungen geht offenbar mit steigendem Molekulargewicht stark 
zuruck, so daB zwar die Azetaldehybisulfit-Verbindung noch garungs
stabil ist, die Zuckerverbindung dagegen ohne Behinderung biologisch 
gespalten wird. Dadurch wurde es NEVBERG moglich, die Azetaldehyd
ausbeute bis auf 17,95 vH des umgesetzten Zuckers zu steigern. Da 
die erhaltenen Aldehydmengen das Hefetrockengewicht urn das Elf
fache ubertrafen und unter anaeroben Bedingungen entstanden waren, 
konnte keinerlei Zweifel mehr daruber bestehen, daB der Azetaldehyd 
im Zuckerabbau entstanden war. Die isolierten Aldehydmengen 
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kamen dem theoretischen Wert einer vollen Zuckerspaltung tiber 
die Aldehydstufe viel naher als man zunachst annehmen mochte. 
Bereits in der Mitteilung yom Jahre 1918 hat NEUBERG zum Ausdruck 
gebracht, daB die Azetaldehydstufe ein Oxydationsprodukt in Bezie
hung zum Zucker darstellt. Da nun erwiesenermaBen bei der alko
holischen Garung kein Garungswasserstoff freigelegt wird und eine 
Reduktion sowohl des Sulfits wie auch etwaiger Garungsprodukte 
von der C2-Reihe unterbleibt, hat NEUBERG richtig auf eine Reduk
tion auf der Cs-Stufe geschlossen, so daB seine Bilanzgleichung fol
gendes Aussehen hat: 

C H ° = CH . COH + CO + (CSH 120 6)· Hz . 
6 12 6 3 2 2 ' 

wie spater noch eingehender dargelegt wird, wurde die Reduktions
stufe des Cs-Korpers als Glyzerin identifiziert, und es konnte weiter 
nachgewiesen werden, daB unter der Sulfitabfangwirkung das ent
standene Glyzerin nicht weiter in den Abbau mit einbezogen wird. 
So konnen also aus 18o g Zucker maximal nur 44 g Azetaldehyd 
entstehen, das sind 24,4 vH yom Zuckergewicht; damit sind aber 
mit den 17,05 vH beobachteter maximaler Ausbeute bereits 73,45 vH 
des theoretisch moglichen Wertes erreicht. Von der groBten Bedeutung 
aber ftir eine endgultige Klarung der Azetaldehydtheorie der Garung 
war es, daB NEUBERG neben den Aldehydbestimmungen noch solchc 
des entstandenen Alkohols machte. Dabei ergab sich die auBerst 
wichtige Tatsache, daB der abgefangenenAldehydmenge sehr genau das 
AusmaB einer verminderten Alkoholbildung entsprach. Somit waren 
die letzten Zweifel dartiber beseitigt, daB der Azetaldehyd die Vor
stufe der Alkoholbildung bei der Hefegarung darstellt (vgl. auch 517). 

Nicht ganz so gut unterrichtet sind wir tiber die Azetaldehyd
bildung bei der intramolekularen Atmung hoherer Pflanzen. KOSTYT
SCHEW, HUBBENET U. SCHELOUMOFF (559) haben im anaeroben Ver
such mit Pappelbltiten Azetaldehyd nachgewiesen, wobei - infolge 
der damals noch unvollkommen ausgebildeten Abfangmethode -
indes nur kleine Ausbeuten erreicht wurden, die eine weitere Ver
kntipfung mit dem Kohlehydratstoffwechsel nicht zulieBen. In 
neuerer Zeit haben NEUBERG u. GOTTSCHALK (907) mittels des Sulfit
abfangverfahrens die Bildung erheblicher Mengen Azetaldehyd im 
anaeroben Versuch mit grob zerkleinerten gekeimten Erbsensamen 
sicherstellen konnen. Eine Zucker-Alkohol-Aldehydbilanz freilich steht 
noch aus. Wenig geeignetes Material haben KLEIN U. PIRSCHLE (523) 
sich ausgesucht, als sie die Azetaldehydbildung von zerkleinertem 
Pflanzenmaterial wie Blatter und Wurzeln zu ermitteln versuchten, 
da dieses Material infolge weitgehender Zerstorung der Co-Carboxylase 
in seiner Fahigkeit zur Aldehydproduktion so gut wie vollig gehemmt 
ist. Der Nachweis, daB Azetaldehyd bei der Sauerstoffatmung 
entsteht, ist allen gegenteiligen Ansichten zuwider noch nicht 
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erbracht. Wohl haben KLEIN u. PIRSCHLE mittels der Dimedon
abfangmethode (522) aus ausatmenden Keimlingen sehr kleine Mengen 
von Azetaldehyd isoliert, aber tiber deren Herkunft herrscht noch 
voHiges Dunkel. Vor aHem scheint uns die Wirkung der aldehyd
abfangenden Stoffe auf die Pflanzenatmung einer Untersuchung zu 
bedtirfen. Es erscheintnicht ausgeschlossen, daB sie hem mend auf 
Oxydationskatalysatoren einwirken und dadurch eine aerobe Garung 
ermoglichen, die eine Aldehydbildung im Atmungsvorgang vortauscht. 
Es ist also keineswegs in solchen Versuchen entschieden, ob der abge
fangene Aldehyd aus dem Atmungs- oder dem Garungsstoffwechsel 
der hoheren Pflanze stammt. Dazu kommt noch die Tatsache, daB 
auch der hOheren Pflanze die Fahigkeit einer sekundaren Alkohol
oxydation zu Azetaldehyd scheinbar ziemlich allgemein zukommt 
(WETZEL [1265a]). 

Eine Moglichkeit zur Trennung der Spaltungs- und Oxydations
stoffwechsel der Pflanze ist uns neuerdings durch die Untersuchungen 
LUNDSGARDS (669-673) tiber die spezifische Monohalogenessigsaure
wirkung auf den Spaltungsstoffwechsel pflanzlicher und tierischer 
Zellen in die Hand gegeben. Nur wenn ein Nachweis von Azetaldehyd 
bei AusschluB der Garung und Abwesenheit von Alkohol gelingt, ist 
der Beweis erbracht, daB im Atmungsstoffwechsel der Pflanze Azet· 
aldehyd als Intermediarprodukt auftritt. Auf die Bedeutung eines 
solchen Befundes ftir die Klarung der genetischen Beziehungen zwi· 
schen Atmung und Garung und ftir den chemischen Mechanismus 
der 02-Atmung der Pflanze, tiber den wir so gut wie gar nichts wissen, 
braucht nicht besonders hingewiesen zu werden. Untersuchungen 
sind bereits in Angriff genommen worden. Der VoHstandigkeit halber 
mag hier angegeben werden, daB NEUBERG u. GOTTSCHALK auch im 
tierischen Organismus mittels der Sulfitmethode Azetaldehyd in 
meBbaren Mengen abgefangen haben. (Weitere Literatur s. NEUBERG 
U. SIMON lim Handbuch der biologischen Arbeitsmethoden, Abt. IV, 
Teil I, S. 593. I927 und Ergebnisse der Fermentforschung, Bd. II, 
S. I32. I933].) Auf die SteHung des Azetaldehyds im Kohlehydratab· 
bau des tierischen Organismus (509) wird in anderem Zusammenhang 
noch zurtickzukommen sein. Die Versuchsergebnisse mit dem Ab
fangverfahren sind hierbei nicht so eindeutig und sicher wie beim 
Stoffwechsel der Hefe; das hangt natiirlich zum groBen Teil, wie bei 
Versuchen mit hoheren Pflanzen, mit bisher nicht tiberwundenen 
methodischen Schwierigkeiten zusammen. Die Zelle der hoheren 
Pflanzen und Tiere ist stoffwechselphysiologisch sehr viel schwerer 
zu beeinflussen als die Hefe- oder Bakterienzelle und unterliegt viel 
leichter irreparablen Schadigungen. Wenn man auBerdem noch die 
vie! geringere Intensitat ihrer Stoffumsetzungen berticksichtigt, wird 
die Ltickenhaftigkeit unserer Kenntnisse tiber diesen Fragenkomplex 
wohl verstandlich. 



Die chemischen Vorgange beim biologischen Kohlehydratabbau. II. 381 

Erfreulicher ist das Bild, das wir vom Zuckerstoffwechsel der 
Bakterien und Pilze auch hinsichtlich der Stellung des Aldehyds im 
Zuckerabbau entwerfen konnen (799, 800, 1020). Eine kurze Zu
sammenstellung hiertiber geben NEUBERG u. SIMON (Ergebnisse 
der Enzymforschung, Bd. II, S. I32. I933). Danach scheint die 
groBe Mehrzahl aller zuckerspaltenden Mikroben zur Azetaldehyd
bildung befahigt zu sein; nattirlich wird das AusmaB derselben 
auch in bezug auf den verbrauchten Zucker sehr verschieden sein, 
entsprechend der fast untibersehbaren Vielgestaltigkeit des che
mischen Mechanismus der bakteriellen Zuckerspaltung. DaB auch 
das Schicksal des gebildeten Azetaldehyds noch ein recht unter
schiedliches sein kann, ist bereits aus den Darlegungen tiber die 
Essigsauregarung ersichtlich geworden und sol1 im Zusammenhang 
mit der speziellen Darstellung des Zuckerabbaues einzelner Mikroben 
und den mit der Aldol- und Acyloinbildung zusammenhangenden 
Fragen noch erortert werden. 

Anhangsweise mag hier nur noch darauf verwiesen werden, daB 
der Azetaldehyd nicht nur im desmolytischenStoffwechsel eine bedeut
same Rolle spielt, sondern daB er auch in den verschiedenartigsten 
Synthesen eine Art Schltisselstellung einnimmt (1027). Wir ver
weisen in diesem Zusammenhang nur auf die Frage der Fettbildung 
aus Zucker durch den Pilz Endomyces vernalis (vgl. HAEHN u. 
Mitarbeiter [417a, 417b) sowie SMEDLEY, MACKAN U. HOFFERT [1118a 
u.1118b) und KLUYVER (530a). Des weiteren sei hier nur noch 
an die zahllosen Isopren- und Terpenabkommlinge erinnert, deren 
Genese wir im einzelnen nicht kennen, die aber doch in Beziehung 
zum Azetaldehyd zu stehen scheint. 

Die neueren Untersuchungen tiber den Saurestoffwechsel der 
Pilze - auf dessen Aufhellung schon so viel Zeit und Mtihe verwendet 
worden ist - scheinen ebenfalls dem Azetaldehyd die entscheidende 
Stellung zuzuweisen, an welcher die zur Zerschlagung der Molektile 
drangende Desmolyse wieder in die aufbauende Synthese umgeschaltet 
wird. Unter Hinweis auf eine eingehendere Darstellung in einem 
gesonderten Kapitel sol1 hier nur bemerkt sein, daB auch die Bildung 
verschiedener organischer Sauren im Zug des Zuckerabbaues be
stimmter Pilze tiber die Aldehydstufe zu ftihren scheint, so daB man 
mehr und mehr den Eindruck gewinnt, daB der anaerobe pflanzliche 
Zuckerumsatz durch die verschiedenen Organismen bis zur Aldehyd
stufe noch relativ einheitlich verlauft, daB dann aber die Differen
zierung beginnt. Das hangt nattirlich mit der verschiedenartigen 
Reaktionsfahigkeit dieses Aldehyds zusammen: seine Oxydation ftihrt 
tiber Essigsaure und deren vielgestaltige Reaktionsfolge, die Reduk
tion (wenigstens vortibergehend) zum relativ stabilen Alkohol, die 
Adolisierung weist nach der Synthese der Fettsauren, und die Acy
loinbildung verbtirgt die Kntipfung neuer C-Bindungen. Dabei haben 
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wir der Reaktionsfahigkeit mit HCN und NH3 als auDerhalb des 
Zuckerstoffwechsels liegend noch nicht einmal gedacht. 

e) Die Carboxylase. 
Die Carboxylase in Pflanzen. In Hefepraparaten ist das Ferment 

erstmals von N EUBERG und KARCZAG (814) aufgefunden worden. 
Wie bereits erwahnt, spaltet es von (X·Ketonsauren unter Bildung 
eines urn I C-Atom armeren Aldehyds Kohlensaure abo Eine Aus
nahme scheint nur Mesoxalsaure wegen ihrer Giftigkeit gegenuber 
dem Ferment zu mach en (WETZEL [1264]). Dabei scheint die Wirk
samkeit der Carboxylase auf die Enolform der Sauren beschrankt 
zu sein, denn im Gegensatz zu Methyl-, Dimethyl- und Methylathyl
Brenztraubensaure wird die Trimethyl-Brenztraubensaure von dem 
Ferment nicht angegriffen (895, 942). Tatsachlich sprechen auch 
eine Anzahl von Ergebnissen dafur, daD die Brenztraubensaure in 
waDrigen Losungen in ihrer Enolform als Alphaoxyakrylsaure CH2 = 
COH-COOH vergoren wird (970). NEUBERG u. ROSENTHAL (826) 
sowie HARDEN (426) hatten aus der Wirksamkeit des dialysierten 
Hefesafts auf Brenztraubensaure geschlossen, daB - im Sinne der 
damaligen unitarischen Betrachtung des Co-Fermentproblems -
die Carboxylase ohne Ferment wirksam sei. Bereits ABDERHALDEN (2) 
hatte indes eine gegenteilige Ansi'cht geauBert, fur deren Richtigkeit 
neuerdings Au HAGEN (19-21) den experimentellen Beweis erbrachte. 
Brenztraubensaure speziell wird von dem Ferment in Azetaldehyd 
und Kohlensaure gespalten. Der Fermentcharakter dieser Umsetzung 
ist erwiesen durch die Tatsache der Thermolabilitat des Vorgangs, die 
Moglichkeit der Wirkungsentfaltung in zellfreiem Alkoholather- und 
Azetonprazipitaten sowie in der nachweislich asymmetrischen Wir
kungsweise auf Methylathyl-Brenztraubensaure. Eine Reinigung der 
Fermentpraparate auf Grund der WlLLSTATTERschen Methode ist 
allerdings bis heute ·noch nicht gegliickt. Durch die Untersuchungen 
von BOKLUND (113, 114), WETZEL (1264) und LANGENBECK (594) ist 
wahrscheinlich gemacht worden, daB die reaktive Gruppe des Fer
ments eine Aminogruppe ist. Die optimalen Temperatur- und Wir
kungsbereiche stehen in Wechselbeziehung zueinander. Bei mittleren 
Temperaturen scheint das pwOptimum zwischen PH 5,5 und 6,5 zu 
liegen. Bei dieser Reaktion des Milieus zeigt das Ferment auch seine 
hochste Temperatur und Autolysenstabilitat (WETZEL [1. c.]). Mit 
der Natur der chemisch wirksamen Fermentgruppe steht die erstmals 
von WETZEL entdeckte hohe Aldehydempfindlichkeit der Carboxylase 
in engstem Zusammenhang. 

Vorkommen der Carboxylase. Man darf sagen, daB Carboxylase 
in allen Zellen vorkommt, die Azetaldehyd im Verlauf des Zucker
abbaues liefern. Detaillierte Angaben sind bei NEUBERG (OPPEN
HElMERS Handbuch der Biochemie, 2. Auf1., Bd. II, S.442. I924 und 
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Handbuch der biologischen Arbeitsmethoden, Abt.4, Teil I, H.4, 
S. 575) gemacht worden (vgl. auch 504-508). Diesen Ausfuhrungen 
mag nur noch angefiigt werden, daB auch grune Blatter entgegen 
anders lautenden Ansichten von KOBEL U. SCHEUER (538) normales 
carboxylatisches System enthalten (WETZEL [1265a]). 

Carboxylasemodelle. Ausgehend von den WILLSTATTERschen Vor
stellungen uber die Wirkung der Enzyme entwickelte LANGENBECK 
(594) an Fermentmodellversuchen eine Theorie uber Bau und Wirk
samkeit der Carboxylase, die sich mit den Erfahrungen des Ver
fassers am biologischen Fermentpraparat sehr wohl in Einklang 
bringen lassen (1264). 1m Gegensatz zu manchen anderen Fermenten 
nimmt auch LANGENBECK an der Carboxylase nur eine aktive Gruppe 
an, der offenbar fur die Verbindung mit dem Trager entscheidende 
Bedeutung zukommt, die aber erst nach sekundarer Einwirkung von 
im Molekul vorhandenen aktivierenden Gruppen ihre Wirksamkeit 
auf das Substrat entfalten kann. Fur sich allein sind aktive und 
aktivierende Gruppen wirkungslos; erst eine Zusammenwirkung 
ermoglicht den Angriff auf das Substrat. Urn einen Einblick in die 
Beschaffenheit der wesentlichen Gruppen der Carboxylase zu erhalten, 
sucht sich LANGENBECK Stoffe aus, die in mehreren voneinander 
unabhangigen Eigenschaften mit dem zu untersuchenden Ferment 
ubereinstimmen und keinen Widerspruch in ihrer Wirkung mit der
jenigen des Ferments zeigen, studiert dann den Chemismus der Wir
kung dieser chemisch definierten Ferme~tmodelle auf das Substrat 
und leitet davon SchluBfolgerungen auf die Wirkungsweise des Fer
ments abo Auf Grund der klassischen Arbeit von MICHAELIS und 
MENTEN (770a) nimmt man heute ziemlich allgemein an, daB das 
Ferment mit dem Substrat eine lockere, leicht dissoziable Verbindung 
eingeht, die dann unter Regeneration des Ferments rasch in die 
Spaltprodukte des Substrats zerfallt_ Beim Studium des Mechanismus 
der Carboxylase geht LANGENBECK naturgemaB von Verbindungen 
der oc-Ketonsauren aus, die leicht CO2 abspalten. Eine Mitteilung 
von SIMON (1111) lenkte in dieser Hinsicht die Aufmerksamkeit auf 
das Anil der Phenylglyoxylsaure, das beim Schmelzen in CO2 und 
Benzalanilin zerfallt. 

C6H5 - C - COOH .... C6HS - CH 
II II + CO2-

N -CSH5 N -C6H5 
LANGENBECK fand nun, daB das Benzalanilin sich mit Phenyl

glyoxylsaure zum erst eingefuhrten Anil der Phenylglyoxylsaure unter 
Bildung von Benzaldehyd umsetzt. 
CSH5-CH + C6H5-CO-COOH .... C6H5-COH + C6H6-CH4 -COOH 

II II 
N - C6H6 N - CsH,. 

Damit wird in Gegenwart von uberschussiger oc-Ketonsaure das 
Anil zum Katalisator, der stets wieder regeneriert wird. Ersetzt man 
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die Phenylglyoxylsaure durch Brenztraubensaure, so erhalt man mit 
irgendeinem primaren Amin die folgenden Umsetzungen: 

CHa CHa 
I I 

co + RNHz-+C = NR + Hp --+ CO2 + CHa-C = NR. 
I I I 

COOH COOH H 
Iminosaure Aldehyd-Imin 

Mit neuem Brenztraubensauremolekiil tritt dann die folgende 
Reaktion ein: 

CHa CHa 
! I 

CO +CH-C=NR ~ C = NR + CHaCHO. 
I I H 

COOH COOH 

Die Iminosaure spaltet wieder CO2 ab, und das Aldehydimin wird 
dabei regeneriert. Es ist nun ganz offensichtlich, daB durch hohe 
Aldehydkonzentration das Gleichgewicht der zuletzt dargestellten 
Reaktion stark nach links verschoben wird, so daB es schlieBlich in 
erkennbarem AusmaB nicht mehr zur Bildung der Iminsaure kommen 
kann, wodurch dann die Decarboxylierung unterbleiben muB. Die 
aktive Aminogruppe ist nun als Aldehydimin festgelegt. 

CHa-CHO + CHa CH-CH + CHa 
i II I 
C=NR ~ NR CO 
I I 
COOH COOH~ 

Darin stimmt das Modell in seinem Verhalten durchaus mit den 
Erfahrungen des Verfassers iiber die Azetaldehydwirkung auf die 
Carboxylase iiberein; schon auBerst geringe Aldehydmengen hemmen 
die Carboxylase sehr stark. Durch Destillation im Vakuum bei 37° 
wah rend 15 Minuten wird die Aldehydhemmung wieder aufgehoben 
(1264). Auch hinsichtlich der Abhangigkeit der Aldehydwirkung auf 
das Ferment von der Substratkonzentration sowie der hohen Affinitat 
von Modell und Ferment zum Substrat besteht Ubereinstimmung, so 
daB LANGENBECK vom chemischen Reaktionsmechanismus her zum 
selben SchluB kommt wie Verfasser vom physiologischen Experiment, 
namlich, daB die aktive Gruppe der Carboxylase eine Aminogruppe ist. 

Die Carboxylase im tierischen Organismus. Die Frage iiber die 
Anwesenheit und Wirksamkeit einer IX-Carboxylase in der tierischen 
Zelle ist noch nicht mit der gleichen Sicherheit zu beantworten, wie 
das fiir die pflanzliche Zelle geschehen ist. Die Ergebnisse der ein
zelnen Forscher gehen in dieser Beziehung weit auseinander. In der 
Hauptsache wurden Leber und Muskel auf die Fahigkeit der Brenz
traubensaurespaltung untersucht. 

Versuche mit Leber: Wahrend TSCHERNORUTZKI (1203) sich mit 
dem Nachweis begniigt hatte, daB Brenztraubensaure durch Leber
gewebe weiterverarbeitet wird, bestimmte EULER (256a) die nach 
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Pyruvinatzusatz produzierte Extrakohlensaure quantitativ, und 
schloB von deren Bildung auf die Anwesenheit einer Carboxylase im 
Lebergewebe. Eine derartige Schlui3folgerung muBte starke Bedenken 
auslosen, nachdem bekanntgeworden war, daB tierisches Gewebe 
Brenztraubensaure durchaus nicht nur im Sinn einer carboxylatischen 
Spaltung zu verarbeiten vermag. Wir erinnern in dies em Zusammen
hang an die alteren Untersuchungen EMBDENS u. OPPENHEIMERS 
(232), sowie an die neueren OTANIS (999), weIche ein Verschwinden 
von Brenztraubensaure in der tierischen Zelle unter Bildung von 
MiIchsaure festgestellt haben. Daran mag eine einfache Hydrierung 
neb en einer Resynthese der Brenztraubensaure zu Kohlehydrat und 
nachfolgender Glykolyse beteiligt gewesen sein. Die letztere Moglich
keit laBt sich durch AusschluB des Sauerstoffs bekanntlieh eliminieren. 
Da andererseits die Carboxylase sieh dem Sauerstoff gegenuber vollig 
indifferent verhalt, vermag der anaerobe Vcrsueh wesentlieh ein
deutigere Ergebnisse zu liefern. In dieser Hinsieht verdienen die 
Versuehe GOTTS CHALKS (380, 381) Beaehtung, der an Leberbrei 
aueh unter anaeroben Versuehsbedingungen Brenztraubensaurespal
tung naehweisen konnte. Da GOTTSCHALK hierbei nieht die viel
deutige CO2, sondern den Azetaldehyd bestimmte, lassen seine Ergeb
nisse eine wesentlieh siehere SehluBfolgerung zu. Dagegen mussen 
die Resultate in quantitativer Hinsieht insofern etwas enttausehen, 
als die isolierten Aldehydmengen selbst bei gunstigster Versuehs
anstellung und unter Verwendung sehr betrachtlieher Material- und 
Pyruvinatmengen nur sehr klein waren und nie die Grenze von 3 mg 
ubersehritten, obwohl GOTTSCHALK unter Zusatz von Kalziumsulfit 
gearbeitet hat (vgl. aueh 117 und 118). Man wird daher GORR 
u. WAGNER zustimmen, wenn sie diese Ausbeu ten fur eine siehere 
Entseheidung der Frage naeh der Existenz einer tierisehen a.-Car
boxylase als unzureichend bezeichnen (377, 378). 1m Gegensatz 
zu GOTTSCHALK fanden sie im anaeroben Versueh auf Brenz
traubensaure keinen Azetaldehyd; der bei der Destillation bestimm
bare Carbonylwert war vielmehr durch die Bildung von Azeton 
bedingt, die RIMINIsche Probe und andere auf Azetaldehyd spezifische 
Reaktionen fielen im Destillat negativ aus, wahrend GOTTSCHALK 
umgekehrt nach der Zerstorung des Aldehyds durch Silberoxyd das 
Destillat carbonylfrei gefunden hatte. Doch kann kein Zweifel 
daruber bestehen, daB die bisher beobachteten Carboxylasewirkungen 
in Lebergewebe denjenigen in pflanzlichen Zellen in keiner Weise 
vergleichbar sind. 

Nicht weniger widerspreehend sind die Ergebnisse aus den Muskel
versuchen: Aus den bereits dargelegten Grunden ist MEYERHOFS 
Nachweis (758) der Bildung erheblicher Mengen von Extrakohlen
saure bei Darbietung von Brenztraubensaure und Verwendung intakter 
Muskel fur die Anwesenheit einer Carboxylase urn so wentger 

Ergebnisse der Biologie X. 25 
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beweiskraJtig, als Zerkleinerung des Muske1s und SauerstoffausschluB 
dasAusmaB der Extrakohlensaurebildung stark verminderten bzw. diese 
ganz verschwinden lieBen. Nicht vie1 mehr haben NEUBERG U. GOTT
SCHALK (892, 904) erreicht unter Verwendung von Kalziumbisulfit 
als Abfangmittel. Zwar sind die Ausbeuten nicht unerheblich, aber 
da nicht unter SauerstoffausschluB gearbeitet worden war, und neb en 
Kohlehydraten auch Alkohol und Alanin Azetaldehyd unter dense1ben 
Versuchsbedingungen liefern, kann uber die Herkunft des abge
fangenen Aldehyds nichts Bestimmtes ausgesagt werden. In einer 
spateren Arbeit (906) konnten die Autoren wenigstens zeigen, daB 
ein groBerer Teil des abgefangenen Aldehyds mit dem weiteren Abbau 
von Milchsaure bzw. deren Kohlehydrataquivalent in Beziehung steht. 
Auch UTEWSKI konnte nur sehr geringe Aldehydausbeuten aus der 
Wirkung von Muskelbrei auf Pyruvinat feststellen (1210) (vgl. auch 
WOHLGEMUT u. NAKAMURA [1305, 801]). In einer spateren Mitteilung 
(1211) hat UTEWSKI zwar uber groBere Aldehydausbeuten berichtet, 
aber trotzdem standen diese in einem groben MiBverhaltnis zur ver
schwundenen Brenztraubensaure, die wenigstens teilweise - ganz im 
Sinn derOTANIschen Ergebnisse - als Milchsaure wiedergefunden wurde. 

Zusammenfassend wird man - unbeschadet der dargelegten Ver
schiedenheiten der Versuchsergebnisse - sagen konnen, daB die 
Wirkung der IX-Carboxylase in der tierischen Zelle - sofern eine 
solche uberhaupt zur Entfaltung kommt - gegenuber derjenigen 
in der Pflanzenzelle stark zurucktritt und durch die Vorgange der 
biologischen Wasserstoffverschiebung vollig ubertont wird. Freilich 
darf nicht verschwiegen werden, daB ein Teil der Versuche unter 
recht ungunstigen Bedingungen zum Ablauf kam. So halten wir das 
Zerkleinern der Gewebe und die dam it verbundene Zellzerstorung 
fUr eine Wirkungsentfaltung der Carboxylase fur sehr hinderlich, da 
mit der Zerstorung der Zellstruktur eine solche der Co·Carboxylase 
zusammengeht, wodurch dann die Carboxylase inaktiviert wird. 
Eigene Versuche mit Kaninchenmuskelbrei unter Zusatz von Hefe
kochsaft (der bekanntlich auch erhebliche Mengen an Co-Carboxylase 
enthalt) gaben jedoch nur geringe Aldehydwerte nach Pyruvinat
bietung, und wenn Au HAGEN im tierischen Muskel nur sehr geringe 
Mengen an Co-Carboxylase findet, so durfte dem auch ein ahnlicher 
Mangel an IX-Carboxylase entsprechen. 

Bemerkenswert erscheint uns in dies em Zusammenhang noch die 
auffallige Tatsache, daB nach Untersuchungen KOSTYTSCHEWS (571) 
U. VIRTANENS (1264) echte Milchsaurebildner frei von Carboxylase 
gefunden worden sind, ein Befund, der uns spater noch eingehender 
beschaftigen wird. 

Die Co-Carboxylase. Irrtumlicherweise hat man lange Zeit das 
HARDENsche Co-Enzym der alkoholischen Garung mit den EULER
schen Co-Zymasepraparaten fur identisch gehalten. Erst als es 
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LOHMANN (660a) gelungen war, von der Apozymase durch genaue 
Dosierung der H' -Konzentration das Magnesium abzulosen, wurde 
der komplexe Charakter des Co-Enzyms offenkundig. Hierdurch 
angeregt hat neuerdings AUHAGEN (19-21) die Ablosung weiterer 
Komponenten von der Apozymase im schwach alkalis chen Medium 
versucht. Wah rend die Behandlung mit Phosphatlosungen vom PH 8 
die Apozymase irreversibel schadigt, vertragt sie eine Phosphatbe
handlung bei PH 7,8 noch sehr wohl. Dabei bleibt allerdings eine Apo
zymase zuriick, die sich zwar noch durch Kochsaft, nicht aber durch 
gereinigtes Co-Zymasepraparat aktivieren laBt (19) (Abb.7, S.51O). 
Ebenso verhalt sich die Apozymase nach entsprechender Phosphat
behandlung gegen Brenztraubensaure. Daraus schloB Au HAGEN mit 
Recht, daB die Phosphatbehandlung ein Co-Ferment der Carbo
xylase von der Apozymase abgelost hat. Er bezeichnet diesen Akti
vator als Co-Carboxylase und den davon befreiten Apozymaserest als 
Atiozymase. Ob die Co -Carboxylase nur die Brenztraubensaure
spaltung allein aktiviert, oder ob sie selbst, oder gleichzeitig mit ihr 
von der Apozymase abgeloste andere Stoffe noch weitere Teilprozesse 
der Garung aktiviert, scheint mir noch nicht vollig entschieden. 
Zweifellos spielt sie keine Rolle bei Mb-Entfarbung, aber schon die 
Phosphorylierung ist in Abwesenheit der abgelosten Stoffe und 
nach Zugabe gereinigter Co-Zymase zur Atiozymase verschwindend 
gering. Ich glaube nicht, daB das, wic Au HAGEN meint, eine ein
fache Massenwirkung infolge der ausbleibenden Garung ist, denn 
dann diirften sich Phosphorylierung und Garung nicht so glatt trennen 
lassen, wie das z. B. durch Fluoridionen moglich ist. Die Mitwirkung 
eines bisher noch unbekannten Aktivators bei der Phosphorylierung 
scheint mir viel wahrscheinlicher zu sein, doch ist dariiber bisher 
nichts Naheres bekannt. Interessant ist, daB die Co-Carboxylase 
auch aus tierischen Organismen, jedoch in viel geringerer Menge 
gefunden worden ist. Wah rend in Hefe sich Co -Zymase zu Co
Carboxylase etwa wie 2: I verhalt, verschiebt sich dieses Mengen
verhaltnis in tierischen Organen von 7: Ibis 30: I (21). 

Wenn es naturgemaB auch noch nicht gelungen ist, die Co-Carbo
xylase rein darzustellen, so ist doch schon eine weitgehende Reinigung 
des Ausgangsmaterials erreicht worden. Die hochst gereinigten Pra
parate zeigen gegeniiber dem Rohpraparat eine bis zu 200fache Akti
vitatserhohung. Leider ist seine vollige Abtrennung von der Co-Zymase 
in den ~einigungsversu'chen noch nicht ganz gegliickt, und auch der 
Hydrolysenverlauf laBt noch ein Stoffgemisch vermuten. Die Elemen
taranalyse und das Verhalten gegen Hydrolyse laBt in der Co-Carbo
xylase einen der Co-Zymase nahe verwandten Stoff, ein Nukleotid, ver
muten. Uber den Mechanismus der Aktivierung der Carboxylase durch 
ihr Co-Enzym ist nichts bekannt. Vielleicht gelingt es mit Hilfe der 
LANGENBEcKschen Carboxylasemodelle dieser Frage niiherzukommen. 

25* 
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Die sog. Carboligase. In engstem Zusammenhang stehen die reak
tionskinetischen Befunde von LANGENBECK, maglicherweise auch mit 
den Erscheinungen von acyloinartiger Bindung aldehydischer Karper, 
welche NEUBERG der Wirkung eines bestimmten Ferments, der Carbo
ligase, zuschreibt. (Literaturzusammenstellung siehe bei NEUBERG u. 
KOBEL in OPPENHEIMER-PINCUSSEN: Methodik der Fermente, Bd. 3, 
S. 1329. 1929 und ABDERHALDENS Handbuch der biologischen Arbeits
methoden, Abt.4, Teil I, H.4, S.625.) Als erste haben NEUBERG 
U. HIRSCH (872) festgestellt, daB der bei der alkoholischen Garung 
entstehende Azetaldehyd mit zugesetzten Aldehyden sich zu Acylo
inen verbindet, wobei eine bis dahin nicht beobachtete Kemsynthese 
vollzogen wird: 

* CHa-CHO + OHC-R -+ CHa-CHOH-CO-R. 

Aus zwei Molektilen Azetaldehyd entsteht auf diese Weise optisch 
aktives, und zwar linksdrehendes Azetoin. Eine ahnliche Wirkung 
wie bei Hefe ist auch bei anderen Organismen beobachtet worden. 
Ftir das Bact. ascendens hat KITASATO (519), fUr Termobacterium 
mobile TANKO (1172) entsprechende Angaben gemacht (vgl. auch 
LEMOIGNE [620J, VISSER'THoFT [1235], HERMANN U. NEUSCHUL [453])_ 
Nachdem MAzE (700) sowie LEMOIGNE u. MONGUILLON (620) das 
Vorkommen von Azetoin in Blattem nachgewiesen hatten, demon
strierte CIUSA (176) dessen Bildung durch pflanzliche Fermentpra
parate. 1m tierischen Organismus ist eine entsprechende Bildung 
von Diazetyl, Azetoin und 2,3-Dioxybutan im Ham (SCHMALFUSS 
U. SCHENKE [1092J) wahrscheinlich gemacht worden (vgl. auch 
LEMOIGNE U. MONGUILLON [620J). GORR (379) hat bestimmtere Angaben 
tiber die carboxylatische Reaktion des Herzmuskels gemacht, die auf 
einen der Hefe entsprechenden Chemismus dieser Synthese schlieBen 
lassen. DieseBefunde konnten noch erweitert werden durch den 
Nachweis, daB auch die gelegentlich in Bakterien und haheren Pflanzen 
aufgefundenen Stoffe Diazetyl sowie das 2,3-Butylenglykol in gene
tischer Beziehung zum Azetoin stehen (NEUBERG U. NORD [877], 
NAGELSCHMIDT [800aJ). Es konnte also an einer weiteren Verbreitung 
der Acyloinsynthese in pflanzlichen und tierischen Organismen nicht 
gezweifelt werden. Dagegen sind die Ansichten tiber die Kinetik 
dieser Vorgange auch heute noch divergierend. NEUBERG (885-887) 
- gesttitzt besonders auf die Tatsache der Bildung eines optisch 
aktiven Reaktionsprodukts aus optisch inaktivem Substrat - ver
tritt die Auffassung, daB ein besonderes Ferment, die Carboligase, 
diese Synthese vollziehe (NEUBERG [908, 909J, ELLION [225, 226J). 
Auf der anderen Seite glauben DIRSCHERL (205-207) U. LANGEN
BECK (594) gentigend Hinweise auf experimenteller Grundlage zu 
besitzen, urn fur die Azetoinsynthese die Beteiligung eines speziell 
auf diese Reaktion eingestellten Ferments entbehren zu kannen. 
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DIRSCHERL stiitzt seine Ansicht hauptsachlich auf die Beob
achtung, daB der relativ langwellige Teil des Ultraviolettlichts 
(2800 A.) Azetaldehyd aktiviert, so daB er spontan zu Azetoin zu
sammentritt. Filtriert man diese aktivierenden Strahlen ab, so wird 
von dem noch durchgehenden Licht Brenztraubensaure decarboxy
liert (vgl. auch EULER [253]) und der hierbci entstehende Azetaldehyd 
kondensiert ohne weitere Aktivierung zu Azetoin. Eine Ferment
beteiligung an dieser Reaktion ist nicht notwendig, es genugt der 
Aldehyd, so, wie er aus der Brenztraubensaure abgespalten wird, 
oder eine photochemische Aktivierung des stabilen Aldehyds urn die 
Azetoinsynthese anzuregen. Allerdings unterscheidet sich das photo
chemisch entstandene Azetoin von dem phytochemisch gebildeten 
durch seine optische Inaktivitat. Eine optische Aktivierung des 
Azetoins durch einseitigen Verbrauch der einen Komponente des 
razemischen Gemisches tritt nachweislich nicht ein. Bedeutungsvoll 
fur eine Klarung der Frage ist die Tatsache, daB zur Azetoinbildung 
nur ein Molekul Azetaldehyd aktiviert werden muB, das sich dann 
mit einem zweiten Molekul stabilen Aldehyd verbinden kann. So 
wird bei Zusatz von Azetaldehyd zur Pyruvinat- bzw. Zucl<.ergarung 
auch der stabile Aldehyd in die Azetoinsynthese hineingerissen. Diese 
aktive Form erhalt der Aldehyd einerseits durch Bestrahlung, anderer
seits durch die Abspaltung von Kohlensaure aus der Brenztrauben
saure. Wenn nun die Azetoinbildung so vor sich geht, daB wirklich 
zwei Molekule Azetaldehyd zusammentreten, so kann eine sterisch 
gerichtete Synthese naturgemaB nur durch Vermittlung eines optisch 
aktiven Katalysators der Reaktion erreicht werden und diesen sieht 
NEUBERG eben in der Carboligase. Eine ganz neue Moglichkeit 
entwickelt nun LANGENBECK (594) auf Grund seiner Carboxylase
modellversuche und der Beobachtung DIRSCHLERs, daB hierbei auch 
Azetoin gebildet wird. Die Reaktion konnte dahin aufgeklart werden, 
daB das Anlagerungsprodukt der Brenztraubensaure an die decarbo
xylierende Aminoverbindung zur Iminosaure ftihrt, weIche ihrerseits 
nun m CO2 und Aldehydimin aufspaltet. 

CO OR 
I R 

C = NR '-* CO2 + C = NR. 
I I 

CRa CRa 
Die Decarboxylierung erfolgt also vor dem Austausch der Imino

gruppe durch die Aldehydgruppe. Infolgedessen kann hier ein Korper 
mit asymmetrischen C-Atomen entstehen und dieser Korper entspricht 
dem aktivierten Aldehydmolekul. Ein zweites - nicht aktiviertes -
Aldehydiminmolekul entsteht nun durch die Einwirkung von pra
formiertem stabilem Azetaldehyd (und das ist der Azetaldehyd, der 
in die Acyloinsynthese vom aktivierten Molekul hineingerissen wird) 
auf die Iminosaure. 
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R 
COOR COOR C = NR1• 

I I I 
C = NRI + CRaCRO -+ CO + CRa 
I I 
CRa CRa 

Die beiden Aldehydimine treten nun acyloinmafiig zusammen. 
CRa CRa CRa 
I I I 
C = NR + C = NR -+ C = NR. 
R R I 

CRNRR 
I 

CRa 

Urn diescn Korper stehen nun Brenztraubensaure und Azetaldehyd 
III Konkurrenz. 

CRa 
I CRa CRa CRa 
C=NR I I I 
I + 2 CRa-CO-COOR -+ CO C = NR + C = NRr 
CRNHR1 I + I I 
I CROR COOR COOR 

CRa I 
CRa 

Azetoin lminosauren 

und 
CRa 
I CRa 
C=NR I 
I + CHaCHO -+ C-NR 

CHNRR1 " R-- CR-CRa· 
I C-N 1 

CRa I 
CRa Imidazolderivat 

Die erste Reaktion fiihrt zum Azetoin und zur Iminosaure, welche 
ihrerseits die Reaktion von neuem wieder einleitet, die zweite dagegen 
zum Imidazolderivat. Auf die biochemischen Vorgange iibertragen 
wiirde das sagen, daB die Azetoinsynthese nicht am Azetaldehyd ansetzt, 
sondern mit der durch die NH2-Gruppe der Carboxylase ermoglichten 
Bildung eines Aldehydimins beginnt, daB also im ersten synthetischen 
Produkt noch zwei NH2-Gruppen der Carboxylase eingeschlossen sind; 
die beiden Aldehydimine sind auf verschiedenem Weg entstanden. 
Das eine durch Ausspaltung von CO2 aus der Brenztraubensaure
Carboxylaseverbindung, das andere durch Einwirkung von stabilem 
Azetaldehyd auf die Iminosaure; nur das erstere Aldehydimin ist 
aktiviert; an der Bildung des zweiten ist stabiler Aldehyd beteiligt. 
Diese Formulierung findet ein Paradigma im tatsachlichen Verlauf 
der biochemischen Azetoinsynthese. Gleichzeitig wird auch die 
Aldehydhemmung erklart (1264), da durch iiberschiissiges Aldehyd 
die Carboxylase zum Imidazolabkommling inaktiviert wird. Die asym
metrische Steuerung der Azetoinsynthese ist also nicht das Werk 
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eines synthetisierenden optisch aktiven Katalysators, sondern das
jenige der Carboxylase. Warum Mazerationssaft optisch inaktives 
Azetoin bildet, bleibt noch problematisch, wie die fluktuierenden 
sterischen Verhaltnisse bei der fermentativcn Umwandlung von Gly
oxalabkommlingen. 

Die photochemische Azetoinsynthese scheint einem andern Mecha
nismus als die Ferment- und Modellsynthese zu folgen, denn bei ihr 
tritt die Aktivierung offenbar am Aldehydmolektil bzw. am Brenz
traubensauremolektil selbst auf. Die beiden letzteren Moglichkeiten 
sind noch nicht entschieden, da es zwar wahrscheinlich, aber nicht 
vollig sicher ist, daB eine Decarboxylierung der Brenztraubensaure 
vor der Azetoinsynthese stattfindet (NEUBERG u. OHLE [885, 887], 
NEUBERGU. KOBEL [909, 915], FAWORSKI [298], AUWERSU. MAUSS [24]). 

Wenn die Theorie von LANGENBECK auf die physiologische Bil
dung von Azetoinen anwendbar ist, so muB diese letztere ein Ergebnis 
der carboxylatischen Wirkung sein. Dann mtissen also Carboxylase
und Carboligasewirkung symbath gehen; dagegen scheinen nun Beob
achtungen von STEPANOW u. KUSIN (1132) zu sprechen, welche un
gleiche Hemmungen von Carboxylase und Azetoinsynthese durch 
AuBenfaktoren konstatieren konnten. Das ist von DIRSCHERL hin
sichtlich der Warme- und Toluoleinwirkung nicht bestatigt worden, 
wohl aber in bezug auf das Chloroform, welches die Kohlensaure
bildung aus Pyruvinat ungehemmt ablaufen laBt, die Azetoinbildung 
dagegen hemmt. DIRSCHERL ftihrt diese Tatsache jedoch nicht auf 
Carboligasehemmung, sondern auf physikalisch-chemische Grenz
flachenerscheinungen zurtick, die auch in ahnlicher Weise in der 
photochemischen Acyloinsynthese zur Auswirkung kommen. 

Zusammenfassend wird man sagen dtirfen, daB eine Notwendig
keit zur Annahme cines carboligatischen Systems nicht vorliegt, daB 
vielmehr die zur Azetoinsyn these notwendige Aktivierung des AI
dehyds bereits an der Carboxylase stattfinden kann, die ihrerseits 
auch ftir die asymmetrisch verlaufende Synthese allein verantwort
lich zu machen ist. 

f) Die Brenztraubensaure als Intermediarprodukt der alkoholischen 
Garung und der Glykolyse. 

Auf die Moglichkeit einer Reaktionsftihrung des Zuckerabbaues 
in der alkoholischen Garung tiber Brenztraubensaure wurde zum 
erstenmal in eindringlicher Weise durch die erwahnten Beobachtungen 
NEUBAUERS und FROMHERZ' tiber die Spaltbarkeit der Brenztrauben" 
saure in Azetaldehyd und Kohlensaure durch Hefe hingewiesen. 
NEUBERG und seine Mitarbeiter haben in einer Reihe erfolgreicher 
Arbeiten diese Reaktion als Ergebnis einer Fermentwirkung, der 
Carboxylase, charakterisiert, die in einem besonderen Kapitel ein
gehender beschrieben worden ist. 
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Die Gargeschwindigkeit der Brenztraubensaure. Bei der Beur
tetlung dieses Befundes spielt naturgemaB die Frage der Geschwindig
keit der biologischen Brenztraubenspaltung im Verhaltnis zu der
jenigen des Zuckers, der sog. NEUBERG- Quotient, eine Rolle. Man 
fordert mit Recht von einem Intermediarprodukt der Garung, daB 
es rascher oder mindestens ebenso rasch wie Zucker selbst vergoren 
wird, denn im allgemeinen nimmt die Aktivitat der an der Zucker
spaltung beteiligten Fermente in der Reihenfolge, in der sie bei der 
biologischen Zuckerspaltung in Wirksamkeit treten, zu, unter anderem 
ein Grund daftir, daB im normalen Zuckerabbau keine Intermediarpro
dukte liegenbleiben und isoliert werden konnen. Die Ergebnisse, 
zu denen die einzelnen Forscher in dieser Frage gekommen sind, 
lauten zum Teil sehr widersprechend. Natiirlich - und darauf hat 
NEUBERG- immer wieder hingewiesen - muB die Brenztraubensaure 
in einem geeigneten Puffergemisch und in entsprechender Konzen
tration geboten werden, urn eine Schadigung der Hefezellen und auch 
der Carboxylase selbst zu vermeiden, deren Wirksamkeit und Stabi
litat an eine ziemlich eng begrenzte Wasserstoffionenkonzentration 
gebunden ist (HAGGLUND [406-411J u. WETZEL [1264]). Die von 
HAHEN u. GLAUBITZ (417) erhobenen Einwande gegen eine Gar
ftihrung tiber Brenztraubensaure sind wegen Nichtbeachtung dieser 
physiologischen Grundregel mit Recht von NEUBERG u. SIMON 
(936) zurtickgewiesen worden (vgl. auch 412, 605, 890, 969). 

Die Schwierigkeiten ftir eine zuverlassige Bestimmung des NEU
BERG- Quotienten sind methodischer Art und vor aHem in den Perme
abilitatsverhaltnissen der lebenden Hefezelle begrtindet. Es ist so 
gut wie unm6glich, durch Pyruvinatzusatz die Konzentration der 
Brenztraubensaure an den reaktiven Oberflachen konform mit der
jcnigen beim Zuckerabbau zu gestalten; auBerdem wird ja beim 
letzteren die Brenztraubensaure in einen Reaktionsmechanismus 
hineingestellt, cler ftir die Geschwindigkeit ihrer Weiterverarbeitung 
nicht belanglos ist. Man darf in dies em Zusammenhang auch an 
die WIELANDSchen Ausftihrungen tiber die THUNBERGSche Reaktion 
und tiber die Bedeutung des status nascens ftir die biologische 
Reaktionsfahigkeit erinnern (1290). Auf der anderen Seite hat man 
tiberdies eine bedeutsame Dampfung der Carboxylasereaktivitat im 
Verlauf der Pyruvinatgarung infolge einer zunehmenden Aldehyd
hemmung vollig tibersehen, so daB infolgedessen die Carboxylase
aktivitat im allgemeinen wesentlich zu klein gemessen worden ist 
(WETZEL [1264]). Infolge dieser Aldehydhemmung kann der NEUBERG
Quotient schon bei einem Gehalt von 0,3 vH Azetaldehyd auf ein 
Drittel seines wirklichen Wertes herabgedrtickt werden. Wir sind 
auf anderem Wege - und zwar tiber die verschiedene Empfindlich
keit der Zucker- und Pyruvinatgarung gegentiber dem Azetaldehyd -
zu dem Ergebnis gekommen, daB die Wirksamkeit der Carboxylase 
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in der Hefe mindestens das 21/ 2fache von dem betragt, was die Gly
kolase gunstigstenfaHes an decarboxylierbarem Material anzuliefern 
vermag. Aus diesen Beobachtungen heraus halten wir die gegenuber 
dem Zucker bevorzugte Brenztraubensaurevergarung fur erwiesen 
und glauben die von NEUBERG u. a. unter ganz bestimmten Versuchs
bedingungen beobachtete raschere Vergarung von auBen her ge
botener Pyruvinat10sung gegenuber derjenigen des Zuckers auf das 
nati.irliche Geschehen in der lebenden Zelle ausdehnen zu durfen. 
Dagegen halten wir die Heranziehung der bisher ermitte1ten NEUBERG
Quotientenwerte zu einer derartigen Beurteilung fur nicht geeignet. 

Damit war die unmittelbare Entstehung des einen Endprodukts 
der alkoholischen Garung, der Kohlensaure, klargestellt und zugleich 
mit der Abspaltung des Azetaldehyds aueh auf die Alkoholgenese 
einiges Licht geworfen. Zur vollen Sieherung der Charakterisierung 
der Brenztraubensaure als Garungsintermediarprodukt stand indessen 
lange Jahre noch der Nachweis ihrer tatsachliehen Bildung im 
Garungszyklus aus. Wohl hat es seit Jahren an Versuehen hierzu 
nieht gefehlt; so haben FERNBACH u. SCHON (302-304) von der 
Isolierung eines Korpers aus dem mit Kalziumearbonat versetzten 
Garansatz berichtet, der mit Brenztraubensaure identisch zu sein 
sehien: Bildung von Jodoform mit Jod und Soda, Sehmelzpunkt des 
p-Nitrophenylhydrazons 219-220°, Blaufarbung mit ammoniakali
scher Nitroprussidnatriumlosung, Ubergang ins Destillat bei 70 bis 
80° im Vakuum. Die SchluBfolgerung der franzosisehen Forseher 
auf das tatsachliehe Vorliegen von Brenztraubensaure sind zunaehst 
von NEUBERG u. Mitarbeitern und aueh von KOSTYTSCHEW (563) 
nicht anerkannt worden. Sie maehten vor aHem auf die geringe 
Eignung der von FERNBACH u. SCHOEN (302-304) benutzten Abfang
methode aufmerksam, da Kalziumpyruvinat dureh Hefe glatt ver
goren wird (385, 156, 867, 514, 515, 524, 848). Spater, naehdem die 
einwandfreie Isolierung der Brenztraubensaure ihm se1bst gegluekt 
war, gab NEUBERG selbst die Mogliehkeit zu, daB FERNBACH seinerzeit 
tatsaehlich das Paraphenylhydrazon der Brenztraubensaure in Handen 
gehabt hat. Aber damit allein war fur die Stellung der Brenztrauben
saure im Gang der alkoholisehen Garung wenig bewiesen. Als Inter
mediarprodukt der alkoholisehen Garung ist Brenztraubensaure ein
wandfrei erst dann gekennzeiehnet, wenn ihre Entstehung im anaeroben 
Zuckerstoffweehsel der Hefe naehgewiesen werden kann. Das aber 
erfordert die Verwendung von Hefereinkulturen, AusschluB von oxy
dierenden Mikroben, die mit alkoholiseher Zuckergarung niehts zu 
tun haben (841-843, 857, 860) und als deren Stoffweehselprodukt 
Brenztraubensaure naehweislieh nicht selten auftritt. Diese Forde
rungen einer verseharften Kontrolle uber die Herkunft der angeblich 
isolierten Brenztraubensaure haben FERNBACH und SCHOEN zweifeHos 
auBer acht gelassen. Trotz der vielen Bemuhungen schien eine 
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im Verhaltnis zum erfolgten Zuckerabbau nennenswerte Abfangung 
von Brenztraubensaure nicht glucken zu wollen. Erst reichlich 
IO Jahre spater berichteten KOSTYTSCHEW u. SOLDATENKOV (568, 571, 
573) uber einen derartig gegluckten Versuch unter Verwendung 
von Semikarbazid als Abfangmittel. Unter dense1ben Bedingungen, 
unter denen die Verfasser fruher Methylglyoxal zu isolieren vermeint 
hatten, konnten sie nun in dem niedergeschlagenen Semikarbazon 
analysenreines Brenztraubensauresemikarbazon identifizieren. Gegen
uber Einwanden von KLEIN u. FUCHS (524) hielt KOSTYTSCHEW an cler 
Richtigkeit seiner Angaben fest und brachte fur die tatsachliche 
Isolierung von Brenztraubensaure durch ELIASBERG (224) erneute 
Bestatigung. Danach sollen die negativen Ergebnisse von KLEIN 
u. FUCHS auf eine von diesen Autoren angewandte unzweckmaBige 
methodische Anderung bei der Isolierung des Brenztraubensaure
paranitrophenylhydrazons beruhen (573). Freilich bleibt die Aus
beute relativ gering: Bei einem Zuckerverbrauch von 160 g wurde 
nur 1,67 g Brenztraubensaure isoliert. KOSTYTSCHEW halt zwar dafur, 
daB die geringe Ausbeute an isoliertem vermeintlichem Intermediar
produkt die Beweiskraft seines Versuches in keiner Weise herabsetze. 
Das mag in Fallen zutreffen, in denen der betreffende Intermediar
stoff nur in einem ProzeB entstehen kann, so daB ein eindeutiger SchluB 
von seiner Entstehung auf den ihn schaffenden ReaktionsprozeB 
maglich ist. Das aber trifft fur die Brenztraubensaure bestimmt 
nicht zu. DaB bei der von KOSTYTSCHEW isolierten Brenztrauben
saure ein andersartiger Wirkungsmechanismus als bei der alkoholi
schen Zuckerwirkung zugrunde liegt, scheint schon daraus hervor
zugehen, daB nachweislich zu der entstandenen Brenztraubensaure 
kein entsprechendes Reduktionsaquivalent etwa in Form von Glyzerin 
gefunden werden konnte, wie man das bei einem oxydoreduktions
maBig ausgeglichenen ProzeB erwarten muBte. Man kann daher die 
KOSTYTSCHEWschen Befunde bezuglich der Brenztraubensaureiso
lierung nur insoweit anerkennen, daB Brenztraubensaure zwar nach
gewiesen ist, daB aber ihre Beziehungen zur alkoholischen Garung 
noch vallig unbewiesen sind. 

Ais anoxybiontisches Zuckerspaltprodukt der alkoholischen Garung 
ist die Brenztraubensaure erst in neuester Zeit sichergestellt worden 
(952-954, 956, 539, 540). Die Isolierung gelang auf ahnliche Weise 
wie diejenige des Methylglyoxals, es muBte nur das Verhaltnis von 
wirksamem Ferment zur Substratmenge graBer gewahlt werden als 
bei der Methylglyoxalbildung und kleiner als bei cler Normalgarung. 
Offensichtlich kommt es auch hier weniger auf die Zymasemenge 
als auf die mit der Apozymase eingeschleppten Co-Zymasemenge 
an. Wah rend der Abbau des Hexosediphosphats mit sehr geringen 
Co-Enzymmengen zum Methylglyoxal fUhrt, nach den neueren An
sichten EMBDENS also die Umwancllung der Phosphorglyzerinsaure zu 
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Brenztraubensaure nicht mehr bewerkstelligt werden kann, ist das bei 
hOherem Co-Enzymgehalt noch moglich. Freilich ist es nur eine 
Hypothese, denn die erst in den letzten Monaten aufgestellte Gar
hypothese EMBDENS ist nach diesen Einzelheiten hin noch nicht 
gepruft. Jedenfalls gelang NEUBERG u. KOBEL (1. c.) auf diese Weise 
mit Trockenhefe auf Hexosediphosphat eine Brenztraubensaureaus
beute von 90 vH, und zwar unter anaeroben Versuchsbedingungen. 
Das beweist schon, daB die Ketonsaure hierbei im Zuckerstoffwechsel 
entstanden ist; den letzten Zweifel hieran muBte die Mitteilung NEU
BERGS U. KOBELS beseitigen (953, 954), wonach bei Einwirkung 
von aseptisch behandelten Hefereinkulturen auf Hexosediphosphat 
gleichzeitig mit der Brenztraubensaure aquimolare Mengen von Gly
zerin als Reduktionsaquivalent der Brenztraubensaure isoliert werden 
konnten. Bei Verwendung lebender Hefe erhalt man allerdings nie 
das theoretisch zu fordernde Mengenverhaltnis der beiden Stoffe, 
da dieselben von der Hefe ungleich rasch weiter verbraucht werden. 
Durch die getroffene Wahl des Enzympraparats und des Substrats 
je nach Qualitat und Quantitat schien also im Bereich des ZerfalJs 
von Hexosediphosphat zu Brenztraubensaure nur mehr die Carbo
xylase gehemmt zu sein. Die von NEUBERG dafur gegebene Erklarung 
der Carboxylasehemmung infolge einer ungunstigen Verschiebung der 
Reaktion (PH 7) ist nach neueren Untersuchungen unwahrscheinlich 
geworden (1264). Viel naherliegend erscheint mir die Moglichkeit, 
daB mit der partiellen Auswaschung bzw. Schadigung des Co-Ferments 
auch die Co-Carboxylase geschadigt worden ist. Ganz prazise Angaben 
uber die Abhangigkeit der Steuerung der Hexosediphosphatgarung 
von der Fermentmenge haben dann spater NEUBERG u. KOBEL (954) 
bezuglich der Trockenhefe und KOBEL u. SCHEUER (538) in bezug 
auf den Mazerationssaft gemacht. 1m ersten Fall ergeben 0,5 g Hefe
zellen auf 30 ccm einer 4-6 % igen Hexosediphosphatlosung ausschlieB
lich Methylglyoxalanhaufung. BeiAnwendung 6-10mal grof3erer Hefe
mengen erhalt man bereits ein Gemisch von Methylglyoxal und Brenz
traubensaure. Fur Mazerationssaft liegt die Verdunnung bei I: 30 fur 
Methylglyoxalbildung (1028) und bei 1-5 bis I: 12 fur Brenztrauben
saurebildung. Neuerdings ist es nun NEUBERG u. KOBEL gelungen, 
Brenztraubensaure aus nichtphosphorisiertem Zucker im Garansatz 
nachzuweisen. Die dazu notwendige Hemmung der Carboxylase wurde 
durch Alkalisierung des Garmilieus mit Mg3P04 bzw. Na2HP04 erreicht. 
Die Ausbeuten gingen infolge der unvollkommenen Carboxylase
hemmung besonders auf Grund der wahrend der Garung stattfindenden 
Sauerung (665,105-108) allmahlich zuruck. Wir mochten annehmen 
- Versuche daruber sind im Gange - daB durch Azctaldehydzusatze, 
weIche die Carboxylase starker hemmen als die glykolysierenden Teil
fermente der Zymase, eine Brenztraubensaureanhaufung auch im 
zuckerhaltigen Medium wird erzwungen werden konnen. 
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In energetischer Beziehung ist der Brenztraubensaurezerfall in 
Azetaldehyd und Kohlensaure eine belanglose Reaktion, deren Warme
tOnung gleich 0 ist. Die molekulare Verbrennungswarme der Brenz
traubensaure betragt nach BLASCHKO (103) 279, I Kcal: 

die molekulare Losungswarme der Brenztraubensaure 4,56 Kcal 
die molekulare Verbrennungswarme des Azetaldehyds. . . . 279,3 Kcal 
die molekulare Losungswarme des Azetaldehyds . . . . .. 4,48 Kcal 

Die thermodynamische Gleichung der Brenztraubensauredecarbo
xylierung ist damit gegeben: 

274,58 Kcal (279,I-4,56 Kcal) = 274,82 Kcal (279,3-4>48 Kcal). 

Das entspricht auch dem im biologischen Versuch erhaltenen Er
gebnis (894). Die bisherige Darstellung hat sich bewuBt nur mit 
der Stellung der Brenztraubensaure bei der alkoholischen Garung 
befaBt. Wie liegen nun die Dinge hinsichtlich der Glykolyse im tieri
schen Organismus und bei bakterieller Milchsauregarung? Es ist 
bereits auf die Arbeit von KOSTYTSCHEW u. SOLDATENKOV hingewiesen 
worden, in welcher die v.erfasser einen Beleg fur die Theorie KOSTYT
SCHEWs (577) sehen, daB aIle bakteriellen Garungen (Milchsaure
Buttersauregarung usw.) uber Brenztraubensaure fUhren, was mit 
der von KOSTYTSCHEW und AFANASSIEWA (575) konstatierten Carbo
xylasefreiheit der reinen Milchsauregarer wohl in Einklang zu bringen 
war. In einer spateren Arbeit haben KOSTYTSCHEW, GWALADSE U. 

ELIASBERG (574) dieses Ergebnis der vermeintlichen intermediaren 
Brenztraubensaurebildung auch auf Milchsaurebildner ausdehnen 
konnen, allerdings war die Ausbeute, wie erwahnt, im Verhaltnis 
zum Zuckerverbrauch klein und das zu erwartende Reduktionsaqui
valent der Brenztraubensaure war nicht aufzufinden. Damit blieb 
aber die Herkunft der gefundenen Brenztraubensaure problema tisch. 
Die Moglichkeit einer sekundaren Brenztraubenbildung auBerhalb 
des direkten Zuckerabbaues ist durch die weitverbreitete Fahigkeit 
der Organismen zur Milchsauredehydrierung in Gegenwart von Sauer
stoff oder anderen geeigneten Wasserstoffakzeptoren gegeben (Lite
ratur s. bei SIMON [1114], sowie KOBEL u. SCHEUER [538], WIELAND 
U. CLAREN [1287], W ARBURG U. CHRISTIAN [1255], MENDEL u. Mit
arbeiter [708-710] und ROSENTHAL [1074]). SIMON (1114) wies 
nach, daB die von KOSTYTSCHEW ausgefuhrten Milchsaurebildner eben
falls die Fahigkeit zur Milchsauredehydrierung besitzen und daB die 
von KOSTYTSCHEW beobachtete Brenztraubensaurebildung nicht auf 
direkter Zuckerspaltung, sondern auf sekundar erfolgter Milchsaure
dehydrierung beruht. 

Damit ist zwar KOSTYTSCHEWS Deutung fur die von ihm gewahlte 
Versuchsanordnung widerlegt, die Frage der intermediaren Brenz
traubenbildung bei der Glykolyse aber nicht entschieden, denn eine 
sekundare Ruckbildung von Brenztraubensaure aus Milchsaure 
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bedeutet fur die vorliegende Frage sowenig, wie die beobachtete sekun
dare Dehydrierung des Athylalkohols zu Azetaldehyd hinsichtlich des 
intermediaren Auftretens des letzteren bei der alkoholischen Garung . 

.Ahnlich liegen die Verhaltnisse auch im tierischen Organismus 
(altere Literatur bei LEBEDEw [600]). Auch hier wurde Milchsaure 
im anaeroben Versuch bei Mb-Gegenwart und Reduktion des letzteren 
zu Brenztraubensaure dehydriert (428, 418-421, 692, 693, 1311, 
1312). Umgekehrt wurde auch, was fur unsere Fragestellung wichtiger 
erscheint, die Hydrierung von Brenztraubensaure zu Milchsaure im 
tierischen Organismus in zahlreichen Versuchen erwiesen. So beob
achteten EMBDEN u. OPPENHEIMER (232) den Ubergang von Brenz
traubensaure in Milchsaure in der Hundeleber. Und auch KHOUVINE, 
AUBEL u. CHEVILLARD (516) konstatierten vermehrte Milchsaurebil
dung in der Leber nach Pyruvinatzusatz, und zwar ist die Milchsaure
zunahme im anaeroben Versuch graDer als im aeroben, was fur die 
Beteiligung der Brenztraubensaure als Wasserstoffakzeptor spricht. 
HAARMANN (397) hat dasselbe Ergebnis mit 23 verschiedenen tieri
schen Fermentpraparaten erhalten (vgl. weiterhin BANGA u. SZENT 
GYORGYI [30]). Als Reaktionspartner bei dieser Hydrierung glauben 
BARRENSCHEEN u. BENESCHOVSKY (44) Glutathion ermittelt zu haben, 
denn dieses erhaht die Brenztraubensauredehydrierung ganz erheblich. 
Dabei nehmen die Autoren entsprechend dem NEUBERGSchen Gar
schema Methylglyoxal als Vorstufe der Brenztraubensaure an, was, 
wie noch naher darzulegen sein wird, durch EMBDEN neuerdings wider
legt worden ist. 

CHa CHa CHa 
I I I 
c=o + GS-SG-+C=O+2HSG~CHOH+ GS-SG 

C(OH 600H ~OOH 
I OH 

H 

Damit aber entfallt die Maglichkeit zur Regeneration des oxydierten 
Glutathions; es ist daher viel wahrscheinlicher, daD der Wasserstoff
donator bei der biologischen Hydrierung der Brenztraubensaure im 
glykolytischen ProzeD im molekularen Verhaltnis zur Brenztrauben
saure selbst gebildet wird (Glyzerin-Phosphorsaure). Die Uberfuhrung 
von Brenztraubensaure in Milchsaure ist noch in zahlreichen an deren 
Versuchen bestatigt worden, und zwar ebenfalls unter anaeroben 
Bedingungen. So hat UTEWSKI (1211) gefunden, daD zu Muskel
autolysat zugesetzte Brenztraubensaure unter Milchsaureanstieg ver
schwindet. Man darf jedoch die Bedeutung all dieser Ergebnisse 
fur die SteHung der Brenztraubensaure im glykolytischen Zucker
abbau nicht uberschatzen, denn die Reduktion von Ketongruppen 
in garenden Systemen ist eine so weitverbreitete Erscheinung, daB 
es nicht angangig ist, daraus fur die Stellung der Brenztraubensaure 
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1m Zuckerstoffwechsel weitgehende Schliisse zu ziehen. Auch fehlten 
bei diesem Ubergang von Brenztraubensaure in Milchsaure nicht 
selten die rechten quantitativen Beziehungen: Kleine Mengen von 
Brenztraubensaure bewirkten oft cinen urn ein Vielfaches vermehrten 
Milchsaureanstieg. ROSENTHAL (1074) ist daher geneigt, in der 
Brenztraubensaure nur einen Garungsaktivator zu sehen. Umge
kehrt verschwand die zugesetzte .Brenztraubensaure im Warm
bliitermuskeloft gleich zu Beginn des Versuchs im groBen AusmaB, 
ohne daB ein entsprechendes Milchsaureaquivalent gefunden worden 
ware (Resynthese). Ungleich wichtiger sind die Beobachtungen, 
welche eine Brenztraubensaureentstehung im Zug der normalen 
Glykolyse feststellen konnten. Bereits CASE (163, 164) hat darauf 
hingewiesen, daB Starkezusatz die Brenztraubensaureproduktion im 
glykolysierten Ansatz sehr vie 1 mehr steigert als Laktatzugabe und 
MEYERHOF u. EASTERN (769) fanden die Brenztraubensaureaus
beute durch Sulfitzusatz noch wesentlich erhoht, was man als eine 
Abfangung des Glykolysewasserstoffs durch das Sulfit hatte deuten 
konnen, wenn nicht das Fehlen von H 2S erwiesen worden ware. 
So blieb nur die Schluf3folgerung, daB die Brenztraubensauresulfit
bindung gegenilber der Reduktion stabiler ist als gegenilber der 
Carboxylase. Klarer noch traten die Brenztraubensaure-Milchsaure
beziehungen in einem Muskelextrakt hervor, der selbst keine eigenen 
Kohlehydrate mehr besaB, so daB die Aufstellung einer Zuckerbilanz 
wesentlich erleichtert worden ware, wenn nicht die untypische Reduk
tionsbestimmung der Zucker auch hier wieder unkontrollierbare Fehlcr 
eingeschleppt hatte. Gilnstiger lagen die analytischen Bedingungen 
bei Verwendung von Hexosediphosphat als Garsubstrat. Nachdem 
namlich erwiesen war, daB die Milchsaurebildung der Phosphat
abspaltung proportional geht, konnte die leichter und sicherer durch
zufilhrende Phosphatbestimmung an Stelle der unsicheren Zucker
bestimmung treten. Bei Sulfitzusatz lieB sich nun zeigen, daB das 
Manko an gebildeter Milchsaure (gegenilber dem abgespaltenen Phos
phat) durch die abgefangene Brenztraubensaure gedeckt wurde. 
Damit war unter Berilcksichtigung des bereits erwahnten Ergebnisses 
von CASE (163, 164) der Beweis der intermediaren Brenztrauben
saurebildung bei der Glykolyse erbracht. Die Brenztraubensaure ist 
also gemeinsames Zuckerspaltprodukt bei der Glykolyse des Muskels 
und der alkoholischen Garung. Die bilanzmaBig ausgeglichene Bil
dung von Alkohol und Kohlensaure bei der alkoholischen Garung, 
von Milchsaure bei der Glykolyse mit dem verbrauchten Zucker konnte 
die Vermutung nahelegen, daB auch das bei der Brenztraubensaure
bildung entstehende Reduktionsaquivalent in Hefe- und Muskelzelle 
ebenfalls ilber Brenztraubensaure weiterverarbeitet wilrde, d. h. nach 
WIELANDScher Terminologie, daB der reduzierte C3-Korper selbst als 
Wasserstoffdonator bei beiden Garungen auftrate und dabei zu Brenz-
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traubensaure dehydriert wilrde (s. dagegen unten). Alkoholische 
Garung und Glykolyse ftihren also beide ilber die Brenztrauben
saure als Intermediarprodukt. Ob die Bildung der Brenztrauben
saure in beiden Fallen identisch ist, ist wahrscheinlich, aber noch 
nicht streng erwiesen. Die Frage wird bei der Besprechung der
jenigen Prozesse, die in beiden Fallen zu Brenztraubensaure filhren, 
noch naher zu erartern sein. Sicher aber gehen die beiden Garungs
typen von der Brenztraubensaure an auseinander. Der Grund filr 
diese Bifurkation liegt vor aHem in dem verschiedenen Gehalt pflanz
licher und tierischer Gewebe an dem auf die Desmolyse der Brenz
traubensaure eingestellten Ferment, der oc·Carboxylase. Wahrend 
dieses Ferment in pflanzlichen Organen und Organismen als omni
zcllular zu bezeichnen ist, scheint es in tierischen Organen, wie bereits 
erwahnt, wenn nicht ganz zu fehlen, so doch in seiner Aktivitat weit 
hinter diejenige in pflanzlichen Zellen zurilckzutreten. 

Es darf jedoch nicht verschwiegen werden, daB neuerdings von 
verschiedener Seite sehr beachtliche Einwendungen gegen die An
nahme der Entstehung chemisch wohl definierter mehr oder weniger 
stabilisiertcr Intermediarprodukte bcim biologischen Kohlehydrat
abbau gemacht worden sind. Soviel wir sehen kannen, habcn QUASTEL 
u. Mitarbeiter (1043, 1051a) die Vorstellungen, weIche TAYLOR (1173) 
u. THOMPSON ilber katalytische Reaktionen entwickelt haben, erst
mals auf die fermentativen Umsetzungen im lebenden Milieu tiber
tragen. Eine zusammenfassende Darstellung dieser neuartigen Ge· 
dankengange gibt NORD (984) etwa in cler folgenden Weise: Es ist 
sehr wahrscheinlich, daB das der Katalyse unterworfene Substrat - im 
Fane der Garung und Glykolyse also der Zucker - an der Oberflache 
der Fermente infolge der darin ruhenden Aktivzentren (QUASTEL
u. Mitarbeiter [1. c.]) adsorbiert wird (vg1. auch NORD [982]), wobei 
die C-Ketten infolge der Wirkung der Adsorptionskrafte deformiert 
werden. Dies bedeutet, daB die relative Lage der einzelnen Atome 
oder Atomgruppen im adsorbierten Zustand anders ist als bei den 
in homogener Lasung befindlichen Molekillen (KRUYT u. VAN DUIN 
[585]). Es kommt hierdurch eine molekulare Struktur zustande, 
die NORD als "Transportform" bezeichnet, ohne daB hierbei an die 
Entstehung einer stereoisomeren Form im Sinne der klassischen 
Strukturchemie gedacht werden dtirfte. Infolge der Deformation des 
Molektils und der energetischen Aktivierung der Valenzbindungen 
durch die aktiven Zentren werden die inneren energetischen Verhalt
nisse im Zuckermolektil gesti:irt. Hierbei uberragt die aktivierte kine
tische Energie der Atome an gewissen Stenen die zwischen dies en 
bestehende Bindungsenergie, wodurch das Molektil an diesen Stenen 
zerrissen wird. Es entstehen dabei Bruchstiicke, die aber energetisch 
nicht bis zur Stabilitat abgeschlossen sind. Diese Phase kann als 
Auflasung des Cs·Molekills in zwei labile C3-Molekille bezeichnet 



KARL WETZEL: 

werden, an weIche Stelle die WOHL-NEUBAUER-NEUBERG-KERBSche 
Phasenfolge die Entstehung von 2 MoL Methylglyoxal setzt. Da aber 
zugesetztes Methylglyoxal nicht vergoren wird, half man sich mit 
der Behauptung aus, daB die tatsachlich entstehende Methylglyoxal
form von anderer struktureller Beschaffenheit sei als das stabile 
MethylglyoxaL NORD setzt also an die Stelle chemisch definierter 
Intermediarprodukte labile, valenzchemisch noch nicht stabilisierte 
Molekillbruchteile. Das wilrde aber bedeuten, daB die tatsachlich 
isolierten Zwischenprodukte nur die Stabilisierungskorper der wahren 
Intermediarprodukte waren, filr deren Charakterisierung die Sprache 
der Strukturchemie versagt. Die elektrischen Felder der Aktivzentren 
schaffen durch die Polarisierung des Substrats Atomgruppen bestimm
ter Art, die mit denjenigen der isolierten Zwischenprodukte energetisch 
nicht vergleichbar sind, strukturell aber sicherlich eine gewisse Ahnlich
keit mit ihnen haben. Zwischenprodukte sind also lediglich Umwand
lungsphasen, den en keine definierten Molektile im ilblichen Sinn ent
sprechen. Die Bruchteile werden im Verlauf des Zusammenfalls von 
den Adsorptionskraften in gewissem MaB stabilisiert und hierdurch 
wird ihre Dislokalisation geregelt. 

g) Zur Frage der Spezifitat der am Kohlehydratabbau beteiligten 
Dehydrasen. 

Eine kurze Zusammenfassung tiber die wesentlichsten Ergebnisse 
der Dehydrasenforschung hat THUNBERG (1182), (1188) gegeben. Wir 
beschranken uns im folgenden auf eine Darstellung der Forschungs
ergebnisse hinsichtlich der am Kohlehydratabbau beteiligten Dehy
drasen. 

An der Glukose selbst greift nach HARRISON (437, 439, 439a) 
die anoxytrope Glukosedehydrase der Leber an, und filhrt den 
Zucker in Glukonsaure tiber, leistet also unter anaeroben Bedingungen 
dasselbe wie die Glukoseoxydase im Aspergillus niger unter Mitwir
kung des Sauerstoffs (MULLER [784-787]). 

Viel unsicherer ist die Existenz einer Hexosediphosphatase, die 
angeblich in Leber (HARRISON [436] u. ANDERSSON [10]) und in 
Samen (EULER u. NILSSON [269] der Jutepflanze Corchorus capsularis 
gefunden worden sein soIL Die Identitatdes Co-Enzyms der vermeint
lichen Hexosediphosphatdehydrase mit demjenigen der Oxydoreduk
tasen der Hefe dilrfte sich aus der Identitat der sog. Hexosediphosphat
dehydrierung und der Hexosediphosphatvergarung am einfachsten 
erklaren. Unsere Skepsis gegenilber den Angaben ilber die reale 
Existenz einer Hexosediphosphatdehydrase mag durch die Tatsache, 
daB man niemals ein Dehydrierungsprodukt der Hexosediphosphor
saure nachgewiesen hat, genilgend begrtindet scin. Die angewandte 
Mb-Entfarbungsmethodc, die von THUNBERG in die Physiologie ein
geftihrt worden ist (s. LEHMANN [618], ANDERSSON [lOa]) vermag 
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keinerlei AufschluB daruber zu geben, welches Substrat hierbei den 
H fur die Mb-Reduktion geliefert hat. 

1m Hinblick auf neuere Ergebnisse der Garungsforschung kommt 
der Glyzerinphosphorsduredehydrase erhohte Bedeutung zu. Sie ist 
von ALWALL (6) mit Succinodehydrase vergesellschaftet in pflanz
lichen und tierischen Organen gefunden worden. Ihre Verschieden
heit von der Succinodehydrase ist jedoch durch Untersuchung der 
relativen Spezifitat sichergestellt. Das Produkt der Dehydrierung 
ist nicht ermittelt. In tierischen und bakteriellen Zellen spiclt die 
Laktikodehydrase eine bedeutsame Rolle. Sie oxydiert die Milchsaure 
zur Brenztraubensaure (15, 31, 123, 293, 418-421, 463, 638, 1114, 
4558). 1m Muskel wie auch in Bakterienzellen ermoglicht diese De
hydrase auch unter anaeroben Bedingungen einen Milchsaureschwund 
(HAHN u. Mitarbeiter [518, 520]), STEPHENSON [4435]). Weitere Lite
ratur s. bei SIMON (111). Ob diese Dehydrase im Dienst der Milch
saureresynthese oder -oxydation steht, ist nicht sichergestellt worden. 

Am besten untersucht ist die Bernsteinsduredehydrase, die wahr
scheinlich eine wichtige Rolle bei der Endoxydation der Kohlehydrate 
spielt. Sie scheint durch eine besonders enge Spezifitat ausgezeichnet 
zu sein. Von 50 organischen Sauren ist neben der Bernsteinsaure 
nur die Methylbernsteinsaure (Brenzweinsaure) merklich dehydriert 
worden. Andere Alkylderivate der Bernsteinsaure wie die hoch- und 
die niedrigschmelzende Form der Methylathylbernsteinsaure erwiesen 
sich dem Ferment gegenuber resistent (vgl. THUNBERG [1177, 1178, 
1188J, QUASTEL-WHETHAM [1037, 1050J, G. FISCHER [303aJ, WIELAND 
u. FRAGE [1279J, MOYLE [787], NEEDHAM [802J). Das Dehydrierungs
produkt der Bernsteinsaure ist die Fumarsaure; die Entstehung 
stereoisomerer Maleinsaure ist nie beobachtet worden. Hinsichtlich 
cler Beeinflussung der Aktivitat der Dehydrase durch andere Faktoren 
S. GRONVALL, SVENSSON (1160a) , SAHLIN (1083a) , MAHLEN (677a), 
CLUTTERBUCK (180). 

1m Kohlehydratstoffwechsel der Pilze spielt die Zitronensaure 
teilweise eine bedeutsame Rolle und deshalb mag im vorliegenden Zu
sammenhang auch der Citricodehydrogenase Erwahnung getan werden. 
BERNHEIM hat sie aus Leber (90) isoliert und ihre weite Verbreitung 
in anderen tierischen Geweben nachweisen konnen. So baut Muskel
brei die Zitronensaure bis zur Brenztraubensaure ab und leitet damit 
wieder in die normale Bahn des Kohlehydratabbaues ein. THUNBERG 
(1181,1185) hat die Dehydrase mittels der Mb-Methode in Gurkensamen 
nachgewiesen und gibt fur ihre Reaktionsweise das folgende Schema an: 

KOOC.CH2)C-OH +H20 KOOC.CH2>C~OH KOOC.CH2)C~O 
KOOC . CH2 I __ -+ KOOC· CH2 I ~ OH -+ KOOC· CH2 ~ 

c=o C<OH 
I I 
OK OK 

+ KHCOa + H2 . Akzeptor. 
Ergebnisse der Biologie X. 26 
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Die Spezifitat der Citricodehydrase ist so scharf ausgebildet, daB 
sich ihre Wirksamkeit in Verbindung mit der Mb-Methode, zum quali
tativen Nachweis sehr geringer, mit anderen analytischen Methoden 
nicht mehr nachweisbarer Spuren von Zitronensaure verwenden laBt. 

In der Kettenreaktion der Endoxydation der Kohlehydrate uber 
Bernstein -, Fumar- und .A.pfelsaure fuhrt die M alicodehydrase zur Oxal
saure weiter. Ihre Existenz ist erstmals von THUNBERG (1177) in 
Muskulatur, spater auch in zahlreichen Samen nachgewiesen worden. 
Die Reaktionsweise ist durch die Arbeiten von HAHN u. HAARMANN 
(418, 419, 421) geklart worden: Durch Muskelgewebe wird die .A.pfel
saure in dieselben Produkte zerlegt, in weIche die Oxalessigsaure 
nach WIELAND spontan zerfallt, namlich in Brenztraubensaure und 
CO2• Neuerdings hat THUNBERG (1088) zeigen konnen, daB nur die 
l' -Apfelsaure vom Ferment angegriffen wird, die ja auch in anderen 
Stoffwechselgebieten gegenuber ihrer optischen Gegenform bevorzugt 
in Bildung und Abbau ist. (Hinsichtlich der Verbreitung der Malico
dehydrase in pflanzlichen Zellen s. J ERLOW [885a].) 

Eine bedauerliche Lucke in der Theorie uber den dehydratischen 
Endabbau der Kohlehydrate ist erst ganz neuerdings durch die Auf
findung einer Essigsauredehydrase (WIELAND u. SONDERHOFF [1289, 
1290], BERTHO [97]) geschlossen worden. Es ist namlich der Nach
weis gegliickt, daB Hefe Essigsaure allerdings nur in Gegenwart von 
O2 und nicht mit Mb als Akzeptor dehydriert. Ais Abbauprodukte 
konnten Bernstein- und Zitronensaure isoliert werden. Auch die im 
Stoffwechsel der Schimmelpilze naher beschriebene Umwandlung von 
Alkohol, Azetaldehyd und Essigsaure (s. d.) lassen ahnliche Reaktions
wege vermuten. Alkohol- und Azetaldehyddehydrase sind im Kapitel 
uber die Essigsauregarung eingehend beschrieben. Ihre weite Ver
brei tung in pflanzlichen Zellen hat Verfasser neuerdings nachweisen 
konnen (1265b). 

Triosendehydrasen. Neben Methylglyoxal interessieren vor allem 
die Triosen Glyzerinaldehyd und Dioxyazeton in ihrem Verhalten 
gegenuber dehydrierenden Fermenten. Seitdem WOHL (1303) d, 1-
Glyzerinaldehyd erstmals synthetisch hergestellt hat, ist das Ver
halten dieses Korpers im tierischen und pflanzlichen Organismus 
haufig untersucht worden. Die von EMBDEN u. Mitarbeitern fest
gestellte Bildung von MiIchsaure und Hexosen (234) aus der Triose 
lieB eine relativ leichte Beweglichkeit der H-Atome im Molekul ver
muten. EULER u. Mitarbeiter (290) haben dann mittels der THUN
BERGSchen Methode zeigen konnen, daB Dioxyazeton in phosphat
gepufferter Losung Methylenblau entfarbt, und LEBEDEw hat diese 
Beobachtung dahin erganzt, daB SCHARDINGER-Enzym diese Ent
farbung beschleunigt (613). Eine CANNIZzARo-Reaktion vermochte 
das LEBEDEwsche Fermentpraparat am Glyzerinaldehyd freilich nicht 
zu katalysieren. Neuerdings haben CLIFT u. COOK (178) in Leber eine 
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Dehydrase entdeckt, weIche sowohl Glyzerinaldehyd wie Dioxyazeton 
in Gegenwart von Methylenblau oxydieren. Da die anfangliche Reak
tionsgeschwindigkeit nicht von der Fermentmenge bestimmt ist, 
nehmen die Autoren an, daD die Dehydrogenase an der beiden Triosen 
gemeinsamen Enolform angreift, und daD die Umwandlung der 
Carbonylzucker in diese die geschwindigkeitsregulierende Teilreaktion 
darstellt. Von den gleichzeitig in der Leber anwesenden Glukose-, 
Aldehyd- und Hypoxanthindehydrasen lieD sich die Triosedehydrase 
klar trennen. 

Die Methylglyoxaldehydrase. Die Existenz einer auf Methyl
glyoxal wirkenden Dehydrase ist durch die Untersuchungen von 
WIELAND u. CLAREN (1287) scheinbar sichergestellt worden: Frische 
und sog. verarmte (kohlehydratarme) Hefe steigert unter anaeroben 
Bedingungen die CO2-Produktion nach Zugabe von m/4o-Methyl
glyoxal sehr erheblich. Es ist anzunehmen, daD zum wenigsten 
bei der verarmten Hefe diese zusatzliche CO2-Bildung auf Kosten 
des Methylglyoxals zu setzen ist. Durchsichtiger wird der Chemismus 
dieser Reaktion bei Verwendung von Mb als Wasserstoffakzeptor. 
Dabei werden aquimolekulare Mengen Mb reduziert und CO2 ge
bildet. WIELAND zog hieraus den SchluD, daD Methylglyoxal liber 
Brenztraubensaure zu Azetaldehyd und Kohlensaure gespalten 
worden sei. Leider fehlen Angaben liber den gebildeten Azet
aldehyd, und liberdies ist bei der nachweislich raschen Umwandlung 
von M~thylglyoxal zu MiIchsaure durch Hefe eine Dehydrierung von 
Laktat urn so wahrscheinlicher, als ein Kontrollversuch WIELANDR 
die mindestens ebenso starke Kohlensauresteigerung des anaeroben 
Garansatzes durch Laktatzusatz erweist. AuDerdem ist die Wirk
samkeit einer Milchsauredehydrase auch in Hefe lange bekannt 
(LIEBEN [627, 626]), so daD die Bildung von Brenztraubensaure nach 
Methylglyoxalzusatz nicht verwunderlich sein kann. Unseres Er
achtens ist die Existenz einer Methylglyoxaldehydrase erst eindeutig 
gesichert, wenn die Dehydrierung unter Bedingungen gelingt, weIche 
eine intermediare MiIchsaurebildung ausschlieDen. Es liegt nahe, 
entsprechende Versuche unter AusschluD von Glutathion, dem Co
Ferment der Glyoxalase, anzustellen. All die vergeblichen Versuche 
Methylglyoxal durch Hefe zu vergaren, sprechen immerhin noch gegen 
die Wirksamkeitsentfaltung einer Methylglyoxaldehydrase in An
wesenheit der Glyoxalase. Wenn WIELAND des weiteren durch Sum
mationsversuche bei gleichzeitiger Darbietung von verschiedenen Sub
straten die Identitat von Alkohol-, Azetaldehyd- und Methylglyoxal
dehydrase festgestellt zu haben glaubt, so mlissen wir auch diesen 
Befund mit unserem Einwand belasten. Zwar gibt BERTHO (97) an, 
daD Methylglyoxal sehr schnell, MiIchsaure indes nur langsam 
oxydiert werde. Aber in der zitierten Experimentalarbeit (BERTHO 
u. GLUCK [96]) wird ein gegenteiliger Standpunkt vertreten: "Mit 

26* 
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Milchsaure wurden keine oder nur sehr geringfugige Ausschlage (der 
02-Aufnahme) erzielt. Methylglyoxal ist nur wenig besser als Sub
strat der Atmung geeignet. Als Donator im Atmungsvorgang kommt 
es ebenso wie Milchsaure kaum in Frage." Tatsachlich erfolgt auch 
die 02-Aufnahme bei Glykoseatmung etwa IS mal intensiver als mit 
Methylglyoxal als Substrat. 

Mag auch im aeroben Versuch (die angegebene Tabelle bei WIELAND 
u. CLAREN [So 207] ist wegen der verschiedenen Eigengarung der 
Vergleichsansatze nur schwer zu deuten) Methylglyoxal bezuglich der 
02-Aufnahme der Milchsaure uberlegen sein, unter anaeroben Be
dingungen - und diese allein sind fur uns in diesem Zusammenhang 
maBgeblich - bildet die verarmte Hefe auf beiden Substraten die
selben Kohlensaure-, also auch dieselben Brenztraubensauremengen. 
In der Tat ist auch von HAHN (421, 422) ein anaerober Milchsaure
schwund wenigstens im Muskel nach Mb-Zusatz beobachtet worden, 
der zur Bildung von Brenztraubensaure fuhrte. Das Verhalten von 
Methylglyoxal und Milchsaure bei der aero ben Dehydrierung kann 
daher unseren Einwand gegen die SchluBfolgerung WIELANDS in 
keiner Weise entkraften, so daB die wichtige Frage nach der Existenz 
einer Methylglyoxaldehydrase zur Zeit noch offen ist. 

Aus Erbsensamen hat FODOR (322, 321, 320, 319, 318) ein Praparat 
hergestellt, . das Ameisensaure sehr leicht dehydriert und von Co
Zymasezusatzen stark in dieser Wirkung aktiviert wird. Bei voll
standiger Dehydrierung entsteht H2 und CO2, bei partieller H-Ab
spaltung angeblich Oxalsaure. Die Bedeutung dieses Ferments fur 
den Kohlehydratabbau kommt in den Darlegungen von TOENNIESSEN 
u. BRINKMANN uber den Kohlehydratabbau in der tierischen Zelle (s. d.) 
zum Ausdruck. In Bakterien ist die F ormicodehydrase offenbar in 
hervorragendem MaBe an der Abspaltung von molekularem Wasser
stoff beteiligt, der zum groBten Teil wohl aus Ameisensaure stammt 
(vgl. hierzu COOK, HALDANE u. MAPSON [183a], STICKLAND [1139], 
STEPHENSON u. STICKLAND [1133, 1134], QUASTEL [1052a]) . 

. Eine Oxalicodehydrase hat THUNBERG im Samen von Malva crisp a 
gefunden. Sie ist besonders empfindlich gegen Na und baut das 
Kaliumsalz der Oxalsaure zu Bicarbonat ab (1178). Ob die intensive 
Oxalsaureoxydation in Bac. extorquens (BASSALIK [52a]) auf Kosten 
dieser Dehydrase zu setzen ist, muB erst noch untersucht werden. 
Ein angeblich iIi hoheren Pflanzen ungewohnlich aktives Oxalsaure 
zersti:irendes Ferment wollten BASSALIK (52) u. STAHELIN (1130) 
aufgefunden haben. Der beobachtete Oxalsaureschwund beruht indcs 
nicht auf einer Fermentwirkung, sondern auf mangelhaften analyti
schen Bestimmungsmethoden. 

Einen vom THUNBERGSchen etwas abweichenden Standpunkt 
beziiglich der Spezifitat der Dehydrasen nimmt QUASTEL ein (1051 a). 
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Zwar hat auch QUASTEL (1037, 1039, 1043) cine Dehydrasenspezifitat 
beobaehten kbnnen, aber er glaubt nicht, daB diese durch eine streng 
spezifische Einstellung der Dehydrasen auf nur ein bestimmtes Sub
strat bedingt wird, vielmehr ist er geneigt, cine Gruppenspezifitat 
einiger weniger Dehydrasen anzunehmen. Die auswahlende Wirkung 
der Dehydrasen soIl dann dadurch zustande kommen, daB von den 
vielen zu der betreffenden Gruppe gehbrigen Molektilen nur wenige 
von den Dehydrasen aktiviert werden. 

So hat das Enzym oder Aktivzentrum von Bact. coli, das Milch
saure als Wasserstoffdonator aktiviert, die Fahigkeit, andere chemische 
Stoffe mit Saurenatur und den Gruppen ~CO~COH und ~CHOH~ 
COH zu adsorbieren, wahrend das Enzym der Bernsteinsauredehy
drierung auf die Adsorption der Gruppen -C~CH~COOH und 
~C~CH2~COOH eingestellt ist. Toluol verandert die Adsorptions
fahigkeit der verschicdenen StoHe an die Aktivzentren in ungleichem 
MaD. Dabei zeigte sich, daB ein Lacticodehydrogenase - Extrakt 
ahnlich wirkte wie die toluolisierten Bakterien: unter den vielen 
Aktivzentren ftir die Gruppen ~CO~COH und -CHOH--COH, 
die der lebende Organismus besitzt, bleiben nur bestimmte erhalten, 
und zwar diejenigen, welche tiber cine sehr engbegrenzte Aktivierungs
fahigkeit der Milchsaure selbst verfUgen, wahrend die tibrigen 
Gruppenzugehbrigen nicht mehr aktiviert werden. Aus diesem Grunde 
kbnncn sich lebender Organismus mit unveranderter Struktur und 
Fermentextrakt wirkungsmaBig weitgehend unterseheiden, so daB 
vor einer schematischen Ubertragung der Leistung isolierter Fermente 
auf diejenige intakter Zellen gewarnt werden muB. 

h) Der Hexosenzerfall in die primaren Ca-Kbrper. 
1m AnschluD an seine experimentelle Arbeit stellte NILSSON die 

Frage des ehemischen Mechanismus des Hexosenzerfalls in die Ca-
Stoffe erneut zur Diskussion (978). 1m Gegensatz zu OHLE (987), 
der die HARDENsche Hexosediphosphorsaure ~ ebenso wie neuer
dings EMBDEN u. Mitarbeiter ~ als Ausgangsmaterial ftir die Spal
tung in die Ca-Kbrper annimmt, halt er an der primaren Bildung einer 
Hexosemonophosphorsaure fest. Allerdings dtirfte es sieh dabei nicht 
urn die isolierte Form handeln, die bereits ein Stabilisierungsprodukt 
des sog. zerfallsbereiten Esters darstellt. Daher bedeuten nach seiner 
Ansicht die grbBere oder geringere Gargeschwindigkeit der isolierten 
Phosphorsaureester fUr die Entscheidung der primaren Esterbildung 
nicht viel. Die ohne Co-Ferment ablaufende Hexosemonophosphat
bildung aus Polysacchariden, sowie die Hexokinasewirkung auf stabile 
Hexosen machen das intermediare Auftreten einer Versterungsform 
von Hexosen wahrscheinlich; diese entsteht bei Polysaccharidspal
tung als direHes Spaltprodukt, aus stabilen Hexosen wird sie erst 
durch Einwirkung der Hexokinase geformt. An dieser Hexoseenolform 
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solI sich nun die erste Phosphorylierung zur Hexoseenol-6-Phosphor
saure abspielen, welche dem direkten oxydoreduktiven Abbau zu 
den Cs-Korpern anheimfallt, sofern sie nicht sofort in die stabili
sierten Ester Glukose-6-Phosphorsaure und Fruktose-6-Phosphor
saure ubergeht. Diese dem weiteren Abbau entzogenen Ester waren 
dann die isolierten ROBISON- bzw. NEUBERG-Ester. Wie wenig ihre 
Garbarkeit fUr die Entscheidung der Frage der primaren Phosphory
lie rung im Zuckerabbau bedeutet, geht klar daraus hervor. Das 
weitere Schicksal des zerfallsbereiten Monophosphorsaureesters denkt 
sich nun NILSSON so, daB ohne vorherige Dephosphorylierung der 
Ester in Glyzerinaldehydphosphorsaure und einen phosphorsaure
freien Stoff, der mit Methylglyoxalhydrat seiner elementaren Zu
sammensetzung nach identisch sein konnte. Die Entstehung von 
Glyzerinaldehydphosphorsaure im GarprozeB ist durch zwei Befunde 
wahrscheinlich gemacht worden: I. durch seine rasche Vergarbarkeit; 
2. durch die Isolierung von Monophosphorglyzerinsaure bei Zusatz 
von Azetaldehyd zum fluoridvergifteten Garansatz, wobei der Aldehyd 
zum Alkohol reduziert wird. Diese letztere Reaktion deutet eine 
stattgefundene Oxydoreduktion an, welche als Oxydationsaquivalent 
Monophosphorglyzerinsaure lieferte, und die sich also wohl zwischen 
Azetaldehyd und Glyzerinaldehydphosphorsaure abgespielthaben wird. 
Normalerweise allerdings, glaubt NILSSON, wird der phosphorylierte 
Aldehyd nicht zu Glyzerinsaurephosphorsaure dehydriert, womit der 
AnschluB an das noch zu besprechende EMBDENsche Garschema 
gewonnen ware, vielmehr postuliert NILSSON eine Kondensation zu 
Hexosediphosphat. Entsprechend der halftigen Garung des Zuckers, 
wie sie in der HARDENS chen Gargleichung zum Ausdruck kommt 
und deren Berechtigung auch NILSSON ausdrucklich anerkennt, muBte 
dann auf einen Zerfall des zunachst als Methylglyoxalhydrat ange
nommenen phosphorsaurefreien Cs-Korpers geschlossen werden, was 
indes auffallenderweise von NILSSON als fraglich bezeichnet wird. 

Gl ukose-6-Phosphorsaure 
t 

Polysaccharide -+ HexosenenoIform -+ Hexosenenolform-6-Phosphorsaureester 

n-Hexosenf \ ~ruktose-6-PhosPhorsaure 
t ~ 

Glyzerinaldehydphosphorsaure Methylglyoxal (?) 
2 I 

t 
H exosediphosphorsa ure. 

Wenn NILSSON die Moglichkeit einer Beteiligung des Methyl
glyoxals am Zuckerabbau durch die Hefe noch offenlaBt, schlieBen 
die neueren Untersuchungen EMBDENS und seiner Mitarbeiter 
(EMBDEN, DEUTICKE U. KRAFT [245a] wenigstens fur die Glykolyse des 
Muskels dies vollig aus. Ahnlich wie NILSSON bei der Garungshemmung 
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der Hefe durch Fluorid unter bestimmten Bedingungen Phosphor
glyzerinsaure finden konnte, so auch EMBDEN beim fluoridgehemmten 
Hexosediphosphatabbau durch Muskelbrei. Die Bedeutung dieses 
Stoffes fUr den Mechanismus der Glykolyse konnte EMBDEN durch 
dessen leichte Vergarbarkeit zu Brenztraubensaure mittels zugesetzten 
Muskelbreies erweisen. Die unter Abspaltung anorganischen Phos
phats vor sich gehende Umwandlung lieferte eine Ausbeute von 
80 vH. Hier war also sozusagen spielend gelungen, worum man sich 
nach der Methylglyoxaltheorie vergeblich bemiiht hatte, die Um
wandlung eines den primaren Hexosespaltprodukten nahestehenden 
Stoffes in die als 1ntermediarprodukt wenigstens bei der alkoholischen 
Garung sichergestellte Ketonsaure. Da Brenztraubensaure aus dem 
Hexosediphosphat auch unter anaeroben Bedingungen gebildet wird, 
muB neben dieser gegeniiber der Hexose oxydierten Substanz noch 
ein Reduktionsaquivalent entstehen. Als solches hat EMBDEN die 
Monoglyzerinphosphorsaure vermutet, und diese Annahme ist von 
MEYERHOF u. KIESSLING (769a) experimentell bestatigt worden. 
Schon aus der Tatsache, daB Phosphatabspaltung und Bildung von 
Milch- und Brenztraubensaure aquimolekular erfolgtcn, lieB sich 
erkennen, daB der reduzierte Karper selbst noch nicht dephosphory
liert sein konnte. Tatsachlich gelang es denn auch MEYERHOFF u. 
KIESSLING (769a) den schwer hydrolysierbaren Ester (wahrscheinlich 
identisch mit dem LOHMANN-Ester) als Glyzerinphosphorsaure zu 
identifizieren. Die 1solierung cines phosphorylierten Alkohols und 
einer veresterten Alkoholsaure legte die Vermutung nahe, daB beide 
Stoffe in einer dismutativen Reaktion aus einem gemeinsamen phos
phorylierten Aldehyd, dem Phosphorglyzerinaldehyd, hervorgegangen 
sind. Die leichte Vergarbarkeit des von FISCHER u. BAER (303b, 
vgl. auch 50) synthetisch dargcstellten d,l-Phosphoglyzerinaldehyds 
haben SMYTHE u. GERISCHER nachweisen kannen (1123). Die Ver
garbarkeit des phosphorylierten Aldehyds, sowie die 1solierung der 
aus einer Dismutation desselbcn zu erwartenden Produkte machen 
es in der Tat sehr wahrscheinlich, daB die Zuckerspaltung in die 
C3-Karper der Dephosphorylierung vorangeht. Wie es zu der Phos
phorylierung des Zuckers kommt, ist eine in ihren Einzelheiten noch 
immer nicht restIos gelbste Frage. Die Angaben iiber die Natur der 
wahrend der ersten Garphase sich bildenden Phosphorylierungspro~ 
dukte sind verschieden, da man naturgemaB nur Aussagen liber die 
stabilisierten Ester und nicht liber die eigentlichen 1ntermediar
produkte der Phosphorylierung machen kann. 1m Hinblick auf die 
leichte Umwandelbarkeit der Hexosemonophosphorsaure in Diphos· 
phat, sowie das reichliche Vorkommen der ersteren im intakten 
Muskel scheint EMBDEN in Ubereinstimmung mit NILSSON den 
Hexosemonophosphorsaureester als das primare Phosphorylierungs
produkt zu halten, das dann leicht in einen Diphosphorsaureester 
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iibergeht, und zwar - im Gegensatz zu der NILSSONschen Auffassung 
- ohne intermediare Ca-Karperbildung. Das Hexosediphosphat seiner
scits zerfallt dann in die beiden phosphorylierten Triosen, und zwar 
nimmt EMBDEN I Mol. phosphorylierten Glyzerinaldehyd und I Mol. 
phosphoryliertes Dioxyazeton an. Die Dismutation soll nun so 
erfolgen, daB der Aldehyd in die Saure, der Ketonzucker in den 
Alkohol iibergeht. Damit nimmt das Glykolyseschema in seinen ersten 
Phasen das folgende Bild an: 

n-Hexose -+ Hexoseenolform -+ Hexoseenol-6-Phosphorsaure -+ Hexose
diphosphorsaure: 
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Glyzerinsauremonophosphorsa\lre. 

Das Schicksal der Monophosphoglyzerinsaure ist durch ihre leichte 
biologische Umwandlung m Brenztraubensaure klar vorgezeichnet: 

/0 
CH ·O·P-OH 
I a ~OH 

CHOH 

JOOH 

---+ 

CHa 
II 

COH + H 3P04 
COOH 

d. h. die Verseifung des Esters erfolgt ohne Wasserzufuhr von auBen, 
vielmehr wird der Glyzerinsaure durch die Dephosphorylierung das 
Wasser entrissen. Damit ist der Zuckerzerfall bei einem Karper 
angelangt, der als Intermediarprodukt bei der alkoholischen Garung 
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sicher nachgewiesen und dessen nahen physiologischen Beziehungen 
zur Milchsaure wahrscheinlich gemacht worden sind. Es bliebe jetzt 
noch zu erweisen, daB die Brenztraubensaure die Vorstufe der Milch
saure ist. Nun hat man gelegentlich versucht, diesen Beweis durch 
Zusatz von Brenztraubensaure zum glykolytischen Ferment zu 
erbringen. Ein solches Beginnen hat jedoch schon von vornherein 
wenig Aussicht auf Erfolg. Durch WIELAND und seine Schule sind 
wir tiber die biologischen Oxydoreduktionsprozesse soweit unter
richtet, daB wir eine biologische Reduktion nur erwarten kbnnen, 
wenn gleiehzeitig ein geeigneter, d. h. auf das dehydrierende Ferment 
eingesteUter Donator geboten wird. Vl enn der letztere fehlt, kann 
die Reduktion sowenig stattfinden wie eine Dehydrierung in Er
mangelung eines entsprechenden Wasserstoffakzeptors. 

Auch ein intermediares Garungsprodukt kann nur dann weiter 
verarbeitet werden, wenn gleichzeitig mit ihm ein geeigneter Reak
tionspartner im System vorhanden ist. Daraus erhellt, inwieweit 
Vergarungsversuche an bestimmten Stoffen Rtickschltisse auf ihr 
Verhalten bzw. ihre Beteiligung an der Reaktionskette des biologi
schen Zuckerzerfalls zulassen. Stoffe, an denen im nattirlichen Zucker
abbau Hydrolysen oder Wasserabspaltungen ohne Wasserstoffver
schiebungen und Anderungen im Reduktions- bzw. Oxydations
potential ansetzen, werden auch bei ktinstlichem Zusatz vergoren 
werden. Alle Stoffe aber, deren biologischer Abbau mit einer Wasser
stoffverschiebung beginnt, werden bei ihrer alleinigen Beiftigung nicht 
oder anders als im nattirlichen Geschehen angegriffen werden. Die 
Stellung des Azetaldehyds, des Glyzerins usw. im nattirlichen Gar
geschehen kann also nicht durch ihre Vergarbarkeit geprtift werden, 
indem man diese Stoffe aUein zusetzt. Es mtissen vielmehr die Stoffe 
mit beigegeben werden, mit denen der Azetaldehyd bzw. das Glyzerin 
im normalen Gargeschehen in gekoppelter Reaktion verbunden ist. 
So bleibt bei der aUeinigen Darbietung von Brenztraubensaure der 
entstandene Azetaldehyd - soweit er nicht in die Acyloinsynthese 
hereingerissen wird - unverandert liegen. Wird aber gleichzeitig mit 
der Brenztraubensaure Glyzerin dargeboten, so wird der Aldehyd 
unter Dehydrierung des Glyzerins zu Alkohol reduziert (NEUBERG 
u. KERB [821]). Auch die Glyzerinsaurephosphorsaure wird im eigent
lichen Sinne nicht vergoren. Sie wird vielmehr nur bis zum ersten 
OxydoreduktionsprozeB - wenn sie isoliert geboten wird - ab
gebaut, und wenn von einer Vergarung der Glyzerinsaurephosphor
saure gesprochen wird, so ist darunter nur die Tatsache einer CO 2-

Abspaltung, nicht aber die Alkoholbildung inbegriffen, denn erstere 
wird ohne Oxydoreduktion abgeschieden, letzterer dagegen nicht. 
Fehlt das carboxylatische· System bzw. ist es wenig wirksam, so 
kommt es nur zu einer Brenztraubensaurebildung. Die Reduktion 
zur Milchsaure dagegen erfordert die Anwesenheit eines H-Donators. 
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Spielt sich im glykolytischen Zuckerabbau tatsachlich die oben aus 
dem Auftreten der beiden Reaktionsprodukte einer derartigen Dis
mutation erschlossene Oxydoreduktion ab, so muB Phosphorglyzerin
saure unter Zusatz von Glyzerinphosphorsaure zu Milchsaure um
gesetzt werden. Den Beweis fur eine derartige Reaktionsfolge hat 
EMBDEN (245a) tatsachlich erbringen konnen. Wahrend beide oben
erwahnten Substanzen aIle in jede fur sich dem Muskelbrei zugesetzt, 
die Milchsaureproduktion nur wenig erhohen, steigert ein gemeinsamer 
Zusatz die Milchsaureausbeute ganz betrachtlich. Gleichzeitig geht 
die Bildung von Brenztraubensaure, gem essen an dem Ansatz mit 
Phosphorglyzerinsaure allein, erheblich zuruck. Aber dieser Ruckgang 
ist geringer als die Mehrproduktion an Milchsaure. Das jedoch be
weist, daB auch die Glyzerinphosphorsaure in einer Weise in die 
Reaktion mit hereingerissen worden ist, daB aus ihrem C-Skelet 
ebenfalls Milchsaure gebildet worden ist. Fur den Reaktionsme
chanismus der Glykolyse lassen sich hieraus zwei Folgerungen 
ableiten: 

I. Die Milchsaurebildung geht uber die Brenztraubensaure. 
2. Die Brenztraubensaure wird unter Dehydrierung der Glyzerin

phosphorsaure reduziert. Dabei entsteht aus der letzteren offenbar 
Glyzerinaldehydphosphorsaure, die bekanntlich garbar ist. Zwar 
beginnt auch diese Reaktion mit einer Dismutation, aber hierbei 
tritt der Aldehyd, wie das aus vielen anderen Fallen (Aldehydmutase) 
bekanntgeworden ist, zugleich als H-Donator und Akzeptor auf. 
Aufs neue entstehen dann wieder Glyzerin- und Glyzerinsaurephos
phorsaure. 

Methylglyoxal findet in diesem Garschema keinen Platz. Bereits 
fruher schon hatte EMBDEN gegen die NEUBERGSche Methylglyoxal
theorie Einwendungen gemacht, die sich auf Unterschiede der aus 
der Glykolyse des Zuckers und des Mcthylglyoxals erhaltenen Milch
saure in ihrem optischen Verhalten beziehen. EMBDEN hat nun 
gezeigt, eine intermediare Methylglyoxalbildung fur aIle diejenigen 
Organismen mit d-Milchsaurebildung (tierische Organe) auszuschlieBen 
und dafur als Vorstufe die Brenztraubensaure anzunehmen ist, die 
erwiesenermaBen im tierischen Organismus zur typischen Fleisch
milchsaure fuhrt (vgl. auch EMBDEN u. OPPENHEIMER [232J). In dem 
zu I-Milchsaure fuhrenden Zuckerabbau wie im hamolysierten Blut 
und in manchen Bakterien (vgl. EMBDEN U. METZ [245], sowie WID
MANN [1270]) laBt er eine Moglichkeit fur die NEUBERGSche Methyl
glyoxaltheorie offen. Wenn auch eine derartige einfache Deutung 
der Vielgestaltigkeit der experimentell gesicherten Ergebnisse in der 
Frage der Methylglyoxaldismutation kaum gerecht werden durfte, 
so antizipierte sie doch einen neuerdings von BARRENSCHEEN u. 
BENESCHOVSKY erhobenen Einwand gegen die EMBDENsche Garungs
theorie (51). An den Ergebnissen dieser Autoren interessiert in dem 
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vorliegenden Zusammenhang noch der Befund, daB Glyzerinaldehyd
phosphorsaure in erheblichem AusmaB ein Kondensationsprodukt 
bildet, des sen Beziehung zu Hexosediphos- ~ 
phat diskutiert wird. Auch auf die Methyl- ~ ~ 

glyoxalfrage fallt insofern etwas Licht, als ,~~ '~ 
nachweislich in denselben Ansatzen, in denen ::: 'm 'i 
normalerweise die Glyzerinaldehydphosphor- 'i ::: fB 
saure zu Milchsaure umgewandclt wird, nach S ~ 'i ~ 
H GI ::: .... 0'0.0 emmung der ykolyse durch Jodazetat ~ t §"~..q ~ >-.~ 0 

unter fortlaufender Dephosphorylierung aus '0 / t .~ ~ u5 
demselben Stoff Methylglyoxal entsteht. Das ..§ ~ ~ ] 
scheint uns eine Bestatigung unserer oben ~ ~..b'': 

o 0 0 ~ 
geauDerten Ansicht, daB Methylglyoxal 'i A >-. 

kein normales Glykolyseintermediarprodukt, ;.0 \ G 
sondern das Produkt einer durch partielle ~ ~ 0'" 

Fermenthemmung crzwungenen atypischen ::r:: '~~ 0.." 

Reaktionsfolge ist. t \- ..§ ~ ::r:: 
Das nebenstehende Schema scheint uns ~ ~ 'm + 

den heutigen Stand der experimentellen Gly- ,~ .g,·5 ~ ~ 
kolyseforschung am besten wiederzugeben. ~o '0 ~ ,~ ,ell 

~ >-.~ ...... ~~ ~E 
Was nun die Anwendungsmoglichkeit des 'i t; il ~ ~ C) 

EMBDENschen Garschemas auf die alkoholi· fB i.:;l :!:l 'i .g ~ 
..q ~z ell Ul ell 

sche Garung betrifft, so laBt EMBDEN diese g. 5'§ ..§ tl 
Frage zunachst noch offen. NEUBERG selbst § ~ ~ 0.. ~ 
ist neuerdings an die Prufung dieser Frage ~ ~ 5' ~ 
herangetreten (NEuBERG u. KOBEL [967, 972, ~ 
972a)). Danach steht fest, daB neben bak- ~ 
teriellen Milchsaurebildnern wie Bact. Del- t 
brucki auch die Hefe Phosphoglyzerinsaure ~ 

zu Brenztraubensaure umwandelt. Hefe spal- ~ 
tet die Brenztraubensaure sekundar in Azet· ~ 
aldehyd und CO2 (vgl. auchANTONIANI [lOb)). S 

Es bedarf jetzt also nur noch des Nach- tellt 
weises, daB Hefe ein Gemisch von Glyzerin- I 
phosphorsaure und Phosphoglyzerinsaure in 
Alkohol und CO2 zerlegt, urn das EMBDEN - ?I. 

sche Schema auch fur die Garung der He£e \ 
anwenden zu konnen, d. h., es muD gezeigt '0 ~ .... ¢ 
werden, daB bei der alkoholischen Garung ~ 

die Wirksamkeit der Carboxylase die Brenz- 11 
I ~ traubensaure vor der Hydrierung zu Mi ch- rn 

saure schutzt und als vikariierenden H-Akzep- .g 
0.. tor den Azetaldehyd auftreten laBt. Diese 

Ansicht hat der Verfasser gesttitzt auf eigene und fremde Versuchs
ergebnisse, bereits vor Jahren vertreten: Organe und Organismen, 
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denen eine wirksame Carboxylase abgeht sind Milchsaurebildner, 
und in carboxylasereichen Organen herrscht die alkoholische Garung 
bei Sauerstoffentzug vor. Inaktiviert man in diesen Organen die 
Carboxylase, so wird die alkoholische Garung zur Milchsaurebildung 
abgebogen. Thermodynamisch ist diese Umsteuerung bedeutungslos, 
da nach neueren Untersuchungen beide Prozesse dieselbe Energie 
freilegen. Die Beziehungen zwischen alkoholischer Garung und Milch
saurebildung sollen ihrer prinzipiellen Bedeutung wegen durch das 
vorliegende Tatsachenmaterial noch etwas eingehender behandelt 
werden. 

Die Co-Enzymbedtirftigkeit der Dehydrasen und die Mitwirkung der 
Co-Zymase bei Garung und Glykolyse. 

Das Problem der Co-Enzymbedtirftigkeit der Dehydrasen ist leider 
noch keineswegs generell ge16st. Es liegen vielmehr nur vereinzelte 
Angaben und dazu tiber Versuche mit dem methodisch zwar sehr 
bequemen, physiologisch aber zellfremden H-Akzeptor Methylenblau 
vor. Seit der Feststellung der Akzeptorspezifitat muB man diese 
Angaben als wenig zuverlassige Grundlage ftir eine Schluf3folgerung 
hinsichtlich der biologischen Dehydrierung bezeichnen. Es gentigt 
wahrscheinlich nicht das System Substrat -Dehydrase unter Ver
wendung eines beliebigen H-Akzeptors zu priifen, es muB vielmehr, 
wie bereits oben erwahnt worden ist, das ganze ternare System unter 
Einbeziehung des nattirlichen H-Akzeptors kontrolliert werden. Diesen 
Forderungen sind indes nur die wenigsten der vorliegenden Unter
suchungen nachgekommen. Am ehesten trifft das noch fUr diejenigen 
tiber die Dehydrierungsfahigkeit der Essigbakterien zu. NEUBERG u. 
SIMON (939) stellten an B. ascendens und B. Pasteurianum absolute Co
Zymasefreiheit und trotzdem ungemein rege Dehydrierungs- bzw. 
Dismutationsaktivitat fest. Danach scheinen diese Essiggarer zur 
Dehydrierung von Azetaldehyd und auch vonAlkohol keiner Co-Zymase 
zu bedtirfen. In gewissem Gegensatz hierzu steht allerdings die An
gabe von EULER, MYRBACK u. SANDBERG (280), wonach ein systema
tisch nicht naher charakterisiertes Essigbakterium Eg 40 einen, wenn 
auch geringftigigen Co-Zymaseeffekt gab. Die Untersuchungen an Hefe 
brachten scheinbar widersprechende Ergebnisse. Bei der Hefe tritt 
unter normalen Versuchsbedingungen keine einfache Dismutation ein, 
d. h. die Dehydrierung des Azetaldehyds erfolgt nicht, vielmehr fungiert 
der Azetaldehyd nur einseitig als H-Akzeptor. Zugesetzter Azetaldehyd 
wird von Hefe - wenigstens in Gegenwart von vergarbaren Kohle
hydraten - nur einseitig hydriert, nicht dehydriert. Das veranlaBte 
EULER der Hefe eine typische Redoxase als wirksames Ferment 
zuzuschreiben. Diese EULERsche Redoxase der Hefe dtirfte indes 
nichts anderes sein als der Ausdruck daftir, daB die Hefedehydrasen 
die bei der Kohlehydratgarung entstehenden Intermediarprodukte 
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gegentiber dem Azetaldehyd als Donatoren bevorzugen. 1st der 
Kohlehydratvorrat erschopft, dann wird auch der Azetaldehyd zu 
Essigsaure dehydriert (1290). Nach EULER, HELLSTROM, RUNEHJELM 
(285, 286) bedarf die vermeintliche Redoxase der Mitwirkung der 
Co-Zymase. Es liegt jedoch klar zutage, daB dieser Angabe kein 
einheitliches physiologisches Geschehen zugrunde liegt, denn an der 
Reduktion des Azetaldehyds konnen die verschiedenartigsten De
hydrasen beteiligt gewesen sein. Um die Wirkung der Aldehyd
dehydrase zu studieren, gentigt es nicht, den Aldehydschwund 
messend zu verfolgen, vielmehr ist allcin die Entstehung von Essig
saure hierfilr ein geeigneter MaBstab. Selbst als Indikation ftir 
den Ablauf einer andersartigen Dehydrierung kann das Verschwinden 
des Azetaldehyds aus dem Garansatz nicht dienen, da dieses eben
sowohl auf Acyloinsynthese und Aldolbildung, wie auf Hydrierung 
beruhen kann. (ZALESKI u. SCHATALOWA-ZALESKAJA [1326, 1327], 
BODNAR U. BERNAUER [112]). Auch erscheint es uns nicht angangig,
wie das in den meisten einschlagigen Untersuchungen geschehen 
ist - von einer einheitlichen Mutase der Hefe zu sprechen, deren 
Co-Enzym nach EULER u. MYRBACK mit dem an der Phosphorylie
rung bzw. an der Zerfallsveresterungsreaktion (MEYERHOF u. LOH
MANN [185, 248,]) beteiligten Co-Ferment identisch sein solI. Man 
muB vielmehr annehmen, daB an dem ganzen Oxydoreduktions
komplex der alkoholischen Garung und der Glykolyse verschiedene 
Dehydrasen tatigen Anteil nehmen, die auch im einzelnen zu ihrer 
Aktivierung verschiedene Ansprtiche an Co-Enzym stellen. Der 
nachstliegende Untersuchungsgang milBte danach eigentlich der sein, 
die Wirkung reiner Apozymase unter gestaffelten Gaben von Co
Zymase festzustellen. Dabei wird man zweckmaBig von einem Material 
ausgehen, an das moglichst unmittelbar die in Frage stehenden 
Oxydoreduktionsprozesse anschlieBen. Diesen Weg hat NEUBERG 
(allerdings mit ganz anderer Problemstellung) beschritten, wortiber 
in dem Kapitel tiber die verschiedenen Garungsformen eingehender 
berichtet wird. Dabei hat sich ergeben, daB mit geringster Apozymase
menge (in Wirklichkeit ist die geringe Verunreinigung derselben mit 
Co-Zymase der geschwindigkeitsbestimmende Faktor) aus Hexose
diphosphat Methylglyoxal entsteht. Es ist an anderer Stelle darauf 
hingewiesen, daB dieser Ketonaldehyd wahrscheinlich das Stabilisie
rungsprodukt von Glyzerinaldehyd ist, der aus einer Dephosphory
lierung von Glyzerinaldehydphosphorsaure hervorgegangen sein dtirftc. 
Die im normalen Garablauf sich vollziehende Dismutation bzw. Dc
hydrierung des Glyzerinaldebydesters ist also aus Mangel an Co· 
Zymase unterblieben. Daraus darf man schlieBen, daB diese Dehydric
rung der Mitwirkung groBerer Mengen von Co-Enzym bedarf als der 
Zerfall der Hexosediphosphorsaure in die beiden Triosenester. Tat
sachlich ftihrt auch eine Vermehrung des Fermentmaterials und damit 
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auch der Co-Zymase zur Bildung von Brenztraubensaure, d. h. die 
Glyzerinaldehydphosphorsaure wird dann noch dehydriert zur Phos
phoglyzerinsaure, die vielleicht ohne Beteiligung des Co-Enzyms 
(Phosphatasen sind wenig Co-Enzym-bediirftig) in Brenztraubensaure 
zerfallt. Danach bedarf also die zu postulierende Glyzerinaldehyd
phosphorsauredehydrase zu ihrer Aktivierung bereits groBerer Co
Zymasemengen. Die als Reduktionsprodukt entstandene Glyzerin
phosphorsaure bleibt auch unter diesen Bedingungen gegen den 
Dehydrasenbegriff noch gesichert und liefert nur das Dephosphory
lierungsprodukt Glyzerin. Die Glyzerinphosphorsauredehydrase er
fordert also mehr Co-Zymase als die Dehydrase der Glyzerinaldehyd
phosphorsaure. Es darf jedoch nicht verschwiegen werden, daB eine 
direkte Prufung der Co-Zymasebediirftigkeit der an den Oxydo
reduktionen der Garung beteiligten Dehydrasen bis heute noch aus
steht. Zwar haben EULER u. NILSSON (287) fest-gestellt, daB Mb in 
einem Garansatz mit Hexosediphosphat als Substrat erst nach Co
Zymasezusatz reduziert wird; wir halten indes den von den schwedi
schen Forschern hieraus gezogenen SchluB auf die Existenz einer 
Hexosediphosphatdehydrase, wie bereits erwahnt, und ihre angebliche 
Co-Zymasebediirftigkeit fUr unbewiesen. Die EULERschen Versuche 
haben nicht mehr erwiesen, als daB Hexosediphosphatvergarung 
Co-Zymasegegenwart erfordert und daB Mb im Rahmen der dabei 
sich abspielenden Oxydoreduktionsprozesse als konkurrierender H-Ak
zeptor auftreten kann. Von den ubrigen Dehydrasen arbeitet die 
Succinodehydrase und auch die wirkungsmaBig haufig mit ihr ver
bundene Fumarase (Hydratase) ohne Co-Zymase (EULER, NILSSON u. 
RUNEHJELM [286], JACOBSOHN [476]). Wahrend bei der Laktatdehy
drierung die Mitwirkung eines Co-Enzyms noch umstritten ist (EULER, 
NILSSON u. RUNEHJELM [285, 286], HOLMBERG [462a], ANDERSSON [9]) 
ist eine Dehydrierung von Apfelsaure, Zitronensaure und Glutamin
saure und angeblich auch eine solche des Alkohols ohne Co-Zymase 
nicht moglich. All diese Untersuchungen und Ergebnisse basieren auf 
der Voraussetzung, daB Dehydrierungs· und Garungs-Co-Enzym iden
tisch seien, bzw. sich in gleicher Weise von Apozymase trennen 
lassen. Die neueren Feststellungen iiber die Existenz und Natur 
der Co-Carboxylase sowie des Co-Enzyms der Ketonaldehydmutase 
mahnen zur Vorsicht gegeniiber einer zu allgemeinen SchluBfolgerung. 

Co-Enzymwirkung bei Phosphorylierung und Dephosphorylierung. 
Die Ansichten gehen hier etwas auseinander. NILSSON (979a) und 
auch EULER (269) verlegen das Schwergewicht der Co-Zymasewirkung 
in die Zerfallsveresterungsreaktion. Neuerdings allerdings ist diese 
Ansicht insoweit revidiert worden, als auch von seiten der schwedi
schen Schule die notwendige Mitwirkung des Mg bei der Phosphory
lierung zugegeben wird (EULER, NILSSON u. AUHAGEN [282]), auch 
ist die Mitwirkung der Co-Zymase bei der Phosphorylierung stabiler 



Die chemischen Vorgange beim biologischen Kohlehydratabbau. II. 415 

Hexosen nie bestritten, sondern nur diejenige von Glykogen zu 
Hexosemonophosphat durch Apozymase behauptet worden. Mit 
Muskelextrakt konnte LOHMANN (662) nur mehr nach Zusatz von Mg 
und Adenylphosphorsaure die Phosphorylierung regenerieren, was 
moglicherweise mit der Abwesenheit von Polysacchariden in Zusam
menhang steht. Derselbe Forscher konnte beobachten, daB die De
pnosphorylierung von Hexosediphosphorsaure mittels Apozymase 
allein schon durch Mg-Zusatz realisiert werden kann. Allerdings wird 
hierbei nur I Mol. P04 abgespalten, der Rest konnte als EMBDEN
Ester identifiziert werden. Nicht jede Dephosphorylierung wird jedoch 
durch Mg allein aktiviert: auf Hexosemonophosphorsaure und 
Adenylpyrophosphorsaure bleibt Mg ohne EinfluB (vgl. BARREN
SCHEEN U. LANG [45]), dagegen wird die Dephosphorylierung von 
anorganischem Pyrophosphat erst durch Mg-Zusatz zur Apozymase 
ermoglicht. Maximale Wirkung ist erreicht, wenn 2 Mg ~ list 
(JACOBSOHN [471]). Wieder anders verhalt sich Glyzerophosphatase, 
deren Wirkung zwar durch Mg gesteigert wird, die aber auch ohne 
Mg wirksam sein kann (ERDTMANN [250]). 

Schon HARDEN u. NORRIS (428) hatten zeigen konnen, daB 
gewaschene Trockenhefe Mb nicht mehr zu reduzieren vermag, 
gekochtes Waschwasser, aber auch Benz- und Salizylaldehyd, sowie 
Laktat stellten die reduzierenden Qualitaten der Hefe wieder her. 
Das lieB die Vermutung, daB die Zusatze hier im Sinn von H-Donatoren 
bzw. induktionsaufhebenden Aktivatoren wirkten, um so wahrschein
licher erscheinen, als auch HARDEN und MAC F ARLANE (432) einer in 
der Vergarfahigkeit von Hexosediphosphat stark geschwachten Apo
zymase durch Zusatz von Methylglyoxal, Succinat, Laktat ihre Mb
Reduzierfahigkeit wiedergeben konnten. Bei der Geringfiigigkeit der 
zur Mb-Entfarbung notwendigen Umsatze kam indes alles darauf 
an, eine vollig Co-Zymase-freie Apozymase in den Versuch zu bringen 
(vgl. auch EULER u. NILSSON [269]). Dieser Forderung suchten EULER 
u. NILSSON (287) in ihrer letzten einschlagigen Untersuchung nach
zukommen. Sie konnten in der Tat zeigen, daB ihr Apozymase
praparat selbst unter Zusatz von Hexosediphosphat Mb nicht mehr 
zu entfarben vermochte, nach Zusatz gereinigter Co-Zymase dagegen 
diese Fahigkeit in erheblichem Umfang wiedergewann. DaB das aber 
mit einer Ingangsetzung der Garung zusammenhing, ist urn so wahr
scheinlicher, als die Wiederherstellung der Reduktionsphanomene den 
Zusatz von Phosphat notwendig machte. Letzten Endes ist durch 
die zahlreichen einschlagigen Untersuchungen der schwedischen Schule 
nicht mehr erwiesen, als daB die Garung erst nach Co-Zymasezusatz 
zur Apozymase in Gang kommt. (Vgl. hierzu EULER u. NILSSON [259], 
EULER U. MYRBACK [268], NILSSON [979a], EULER u. NILSSON [267,273], 
EULER, NILSSON U. JANSSON [290a], EULER u. NILSSON [290b], EULER 
[258a], LEBEDEW u. GRIAZNOFF [599], FODOR U. FRANKENTHAL [322]. 
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E. Die NEUBERGschen Vergarungsformen und das NEUBERGsche 
Schema der alkoholischen Garung. 

Es ist bereits des ofteren darauf hingewiesen worden, daB dcr 
biologische Zuckerabbau in seiner anaeroben Phase das Ergebnis 
einer vielgliedrigen Kettenreaktion darstellt, deren Ablauf durch die 
Aktivitat von mehr oder weniger scharf spezifizierten Fermenten 
und durch die Konkurrenz von Wasserstoffakzeptoren maBgeblieh 
beeinfluBt wird. Die naturliehe Korrelation dieser Faktoren ist in des 
nieht so festgefugt, daB sic nieht dureh bestimmte Eingriffe auf
gehoben oder doeh geloekert werden konnte. Neben dem Abfang
verfahren wurde, wie erwahnt, vielfaeh die Methode der Hemmung 
der Teilfermente zu dies em Zweek angewandt. Dabei blieb jedoeh 
die Wirkung des Verfahrens nieht auf das abgefangene oder naeh 
bestimmter Riehtung hin gesehutzte Intermediarprodukt besehrankt, 
vielmehr wurde aueh dessen Reaktionspartner bei Oxydoreduktionen 
in cine andere Abbaubahn gelenkt, so daB sehlieBlieh je naeh der 
Abbauphase, in welcher der Eingriff erfolgte, vollig versehiedene 
Endprodukte des Abbaues resultierten. Diese kunstlieh induzierten 
Abbaumeehanismen wurden hauptsaehlieh an den leieht zu beein
flussenden Mikroorganismen studiert. NaturgemaB ergab sieh hierbei 
eine groBere Variationsbreite bei den Organismen mit der kompli
zierten alkoholisehen Garung als bei denen mit der einfaehen Milch
saurebildung. Zweifellos gibt es aber bezuglieh ihres Reaktions
meehanismus des Zuekerabbaues noeh kompliziertere und aueh noeh 
labilere Organismen als die Hefe, Formen, die vielfaeh schon unter 
seheinbar normalen Bedingungen versehiedene Vergarungsformen ver
wirkliehen, die also bereits auf feine, zum Teil nieht immer mit voller 
Sicherheit registrierbare Versuchsanderungen mit einem Wechsel des 
Reaktionsmechanismus antworten. An derartige an und fur sieh 
aussiehtsreiehe Versuehe ist man bisher aus methodisehen Grunden 
noeh nieht planmaBig herangetreten. So kommt es, daB wir heute 
in der Hauptsaehe uber Vergarungsformen der Hefe unterrichtet sind. 
Diese Einblieke verdanken wir fast aussehlieBlieh den Arbeiten 
NEUBERGS und seiner Mitarbeiter. 

Die Ablenkung aus der normalen Garbahn erfolgt offenbar ~ 
wenigstens bei der Hefe~stets naeh vollzogener Phosphorylierung des 
Zuckers. Diese manifestiert sich aueh hierin wieder fur die Hefe als 
die den anaeroben Zuekerabbau einleitende Reaktion. Unsere Kennt
nisse und Vorstellungen uber den normalen Garungsablauf hat N EUBERG 
in seinem bekannten Garungssehema, dessen erste Fassung ja schon 
20 Jahre zuruckliegt (822), in cine fest umrissene Form zu bringen 
versueht. Er stiitzt sieh hierbei auf die folgenden Hauptargumente: 

1. Nachweis des Azetaldehyds als Vorstufe der Alkoholbildung. 
2. Vergarbarkeit und Isolierung von Brenztraubensaure aus Gar

ansatzen. 
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3. Entdeckung der ex-Carboxylase. 
4. Die dismutativen und dehydrierenden Fahigkeiten der Hefe. 
5. Das erzwungene Auftreten von Methylglyoxal, Brenztrauben

saure und Glyzerin in besonders beeinfluDten Garansatzen. 
Durch die ersten drei Entdeckungen war das Schema von der 

Brenztraubensaure bis zum Alkohol vollig klar: Brenztraubensaure 
wird decarboxyliert und liefert neben der Garungskohlensaure den 
Azetaldehyd. Dieser kann in Gegenwart geeigneter Wasserstoff
donatoren (z. B. Glyzerin) zu Alkohol reduziert werden. Schon diese 
letztere Tatsache erweist die Garung als einen oxydoreduktionsmaDig 
vallig ausgeglichenen ProzeD, in dem der Luftsauerstoff nicht mit 
eingreifen kann; vielmehr bedarf jede Hydrierung die Anwesenheit 
eines organischen, im Zuckerabbau selbst entstandenen Wasserstoff
donators. Diesen letzteren kann man umgekehrt vor der Hydrierung 
schutzen, indem man den ihm koordinierten Wasserstoffakzeptor aus 
der Reaktion entfernt (Akzeptorspezifitat), wenn nicht ein anderer 
Karper fur den ausgefallenen Akzeptor in die Reaktion eintritt, was 
bei der Hefe tatsachlich moglich ist. Wenn also z. B. Azetaldehyd 
aus der Garreaktion etwa durch Starung seiner Akzeptorqualitaten 
herausgerissen wird, so kann der durch Dehydrase freigelegte Wasser
stoff auf ein anderes Spaltprodukt des Zuckers ubertragen werden. 
Derartige Verhaltnisse sind in der wirtschaftlich so bedeu tungsvoll 
gewordenen 

2. Vergarungsform 
der Glyzeringarung verwirklicht und von diesen Uberlegungen aus 
ist NEUBERG sicherlich zu ihrer theoretischen Deutung gekommen. 
Auf ganz anderem Wege, und zwar von rein praktischen Gesichts
punkten ausgehend, sind CONNSTEIN u. LUDECKE (181) zur Realisie
rung der Glyzeringarung gelangt. Die von den Feindmachten uber 
Deutschland verhangte Blockade erforderte gebieterisch die Erschlie
Dung einer neuen Produktionsquelle fur das zu Kriegszwecken unent
behrliche Glyzerin, da die normalen Muttersubstanzen dieses Karpers, 
die Fette, fur technische Zwecke nicht mehr in genugender Menge 
zur Verfugung standen. Nun hatte ja bereits PASTEUR bei der Hefe
garung etwa 3 vH des vergorenen Zuckers als Glyzerin isolieren 
konnen (vg1. auch OPPENHEIMER [994, 995]). Nachdem CONNSTEIN 
u. LUDECKE ahnlich wie NEUBERG u. FARBER (848) beobachtet 
hatten, daD die Glyzerinquote bei Garung im alkalischen Medium 
erheblich (bis zu 12 vH) anstieg, benutzten sie zur gleichzeitigen Be
seitigung der starenden Bakterieninfektionen das alkalische Natrium
sulfit als Alkalisator. Tatsachlich stieg mit zunehmender Sulfitgabe 
die Glyzerinausbeute bis auf 36,7 vH. "Mit steigendem Sulfit
zusatz wird die alkoholische Garung derart verandert, daD die Bildung 
von Alkohol und CO2 abnimmt, die Bildung von Azetaldehyd und 

Ergebnisse der Biologie x. 27 
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Glyzerin dagegen zunimmt" (CONN STEIN U. LUDECKE). Entsprechend 
der rein praktischen Zielsetzung waren die beiden Chemiker auch 
weiterhin mehr auf die wirtschaftlich rentable Ausgestaltung als 
auf die theoretische Erklarung und Begrundung ihrer Methode 
bedacht. Sie erwahnen zwar die Moglichkeit, daB die spezifische 
Sulfitwirkung "mit den bekannten Beziehungen zwischen Bisulfit 
und Aldehyd zusammenhangt", ohne jedoch diese Moglichkeit weiter 
zu prufen. SchlieBlich lagen ja damals (das Verfahren wurde am 
I2. April I9I5 patentiert) auch andere Sorgen naher; die GroB
fabrikation von Glyzerin im Garverfahren wurde bald danach in 
Deutschland und auch in Osterreich aufgenommen. Nach FUCHS 
(347a) betrug die higliche Produktion in der ehemaligen Donau
monarchie allein maximal 25 Waggons. 

Die Theorie der Glyzeringarung. 
Eine experimentell wohl fundierte Theorie der Glyzerinbildung 

im GarprozeB haben NEUBERG u. Mitarbeiter - in Wahrung kriegs
technischer Geheimnisse - erst I9I8 veroffentlicht (880, 867, 870). 
Vgl. auch GEHLE (359), TYCHOWSKY (537), COHEN (884), TOMITA 
(1193). Das Fundament der NEUBERGSchen Theorie ist der Nachweis, 
daB bei Sulfitzusatz zum Garansatz Glyzerin, Azetaldehyd und CO2 

in aquimolekularen Mengen entstehen (888). Damit ist ihre Bildung 
in gekoppelten Reaktionen wahrscheinlich gemacht worden. Diese 
Prozesse laufen offenbar im Rahmen von Oxydoreduktionen abo 
Dabei ist Azetaldehyd nicht mehr das ursprungliche Oxydations
produkt, vielmehr das stabilisierte Aquivalent der Brenztraubensaure, 
deren Bisulfitverbindung biologisch zu Azetaldehydbisulfit und CO2 

abgebaut wird. Offensichtlich vollzieht sich die Dismutation also 

Y CR20R an einem Cg-Korper, dessen Reduktionsstufe 
v' JROR Glyzerin, .. dess:n Oxydationsprodukt Brenz· 

Ca- Korper I traubensaure 1St. 
"" CRPR Die Natur des dismutierenden C3-Spalt· 

o ""tR produkts konnte experimentell nicht er· 
C ~ 0 mittelt werden. Entsprechend der NEUBERG· 
COOR schen Garungstheorie wurde als solches aus 

theoretischen Grunden Methylglyoxal eingesetzt, dessen biologische 
Dismutation zu Glyzerin und Brenztraubensaure damals sowenig 
wie heute experimentell zu realisieren war. Mit Hilfe dieser theo
retischen Erganzung wurde dann die zweite Vergarungsform in 
folgendes Schema gefaBt: 

I C6RIPe ~ 2 CR3 · C.?; COR + 2 R 20 

CRa . CO . COR R2 ~ CRpR· CROR . CR20R 

CRa·CO·COR + 0 ~ CRa·CO·COOR --l> CRa ·CRO+C02 • 
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Zwar erfolgt die Umwandlung des Zuckers bei Sulfitzusatz nicht 
ausschliei31ich nach diesem Schema, infolge der Dissoziation der 
Aldehydbisulfitverbindung tritt partiell eine Alkoholbindung auf, die 
nicht vollig zu unterdriicken ist. Immerhin erreicht die Aldehyd
ausbeute die Hohe von 73,4 vH des theoretischen Wertes, und dem
entsprechend wurden 36,9 vH des verarbeiteten Zuckers als Glyzerin 
gefunden. Wie bereits erwahnt, ist die Natur des dismutierenden 
C3-Korpers noch problematisch. 1m Hinblick auf das von EMBDEN 
u. Mitarbeitern fiir die Muskelglykolyse aufgestellte und wohl 
begriindete Schema mit dem Zerfall der phosphorylierten Hexose in 
die Triosenphosphorsauren (Glyzerinaldehyd- und Dioxyazetonphos
phorsaure), das wahrscheinlich auch fiir die alkoholische Garung der 
Hefe Giiltigkeit hat, wird der Mechanismus der Glyzeringarung noch 
viel durchsichtiger, da dann einfach die gemischte Dismutation 
zwischen Glyzerinaldehydphosphorsaure und Azetaldehyd unterbleibt 
und an deren Stelle die Dismutation in Phosphoglyzerinsaure + 
Glyzerinphosphorsaure tritt; wahrend die erstere iiber Brenztrauben
saure in CO2 und Azetaldehyd zerfallt, wird die letztere einfach 
dephosphoryliert und liefert so als Reduktionsaquivalent zum Azet
aldehyd das Glyzerin. Dann wiirde sich das Schema der Glyzerin
garung folgendermaBen gestalten: 

/0 
CH ·O·P/LOH 
I 2 "'OH 
C=O 

JHOH 

CHOH 

JHOH 
I 0 

CH2 ·O·P£'OH 
"'OH 

CH20H 
I 

~ CHOH + HaPO, 

JHPH 

COOH HaPO, 
~ I + CH3 • CHO + CO2 • 

C=O ~ 

JHa 

Nach einer neueren Mitteilung von NEUBERG u. KOBEL (967, 972, 
972a) wird Phosphorglyzerinsaure unter ganz denselben Bedingungen, 
unter denen die Zerlegung von Hexosediphosphat. in aquimolare 
Mengen von Glyzerin und Brenztraubensaure erreicht worden war, 
durch Toluolhefe in Brenztraubensaure iibergefuhrt. Damit ist aber 
auch die Annahme der Phosphorglyzerinsaure als Vorstufe der Brenz
traubensaure viel wahrscheinlicher geworden als die NEUBERGSche 
Methylglyoxaltheorie. Wenn NEUBERG fur die Erhaltung der Brenz
traubensaure und die fehlende Carboxylasewirkung die Reaktion 
des Milieus verantwortlich macht, so ist das zweifellos mit den 
experimentellen Befunden nicht in Einklang zu bringen, denn bei 
der vorliegenden Wasserstoffionenkonzentration ist nach meinen 

27* 
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neueren Untersuchungen die Carboxylase noch nahezu optimal 
wirksam. Die wahre Ursache fur die ausfallende Carboxylase
wirkung durfte auch hier in einer Zerstorung der Co-Carboxylase 
zu suchen sein. 

Die beobachtete Vergarbarkeit des Glyzerinaldehydphosphor
saureesters und der Phosphorglyzerinsaure macht auch die vielfach 
widersprechenden Angaben fruherer Autoren uber die Vergarbarkeit 
des Glyzerins und auch diejenige der Glyzerinsaure verstandlicher. 
Offen bar werden diese Korper nur nach erfolgter Phosphorylierung 
vergoren. NEUBERG u. TIR (812) erhielten mit Glyzerinsaure sehr 
schwankende Garwerte, LEBEDEW isolierte aus entsprechenden An
satzen Azetaldehyd, wahrend KOSTYTSCHEW bekanntlich Dioxyazeton 
und Glyzerinaldehyd als unvergarbar erwiesen hatte (vgl. auch VIR
TANEN U. PELTO LA [1230]). 

Die Sulfitgarung. Gegen die NEUBERGSche Konzeption des 
Mechanismus der Glyzeringarung hat neuerdings POLAK (1032, 
1032 a) Einwande erhoben. Er weist vor allem auf die unvoIl
standige Verarbeitung des Zuckers zu Aldehyd und Glyzerin hin, 
das mit dem Auftreten von Alkohol aufs engste zusammenhangt. 
Bekanntlich sind Glyzerin- und Aldehydausbeute dem Zucker
verbrauch nicht adaquat; die bisher hochsten Ausbeuten hat 
KUMAGAWA (590, 592) in lang dauernden Versuchen auf Saccha
rose erreicht, wobei er 4I,24 vH Glyzerin und 20,68 vH Aldehyd 
isolieren konnte. Gegenuber dem theoretischen Wert bleiben diese 
Resultate immer noch urn etwa 20 vH zuruck. Unter Berufung 
auf eine altere Angabe NEUBERGS weist POLAK auf die Uberbilanz 
an Gesamtspaltprodukten gegenuber dem verbrauchten Zucker hin 
(C02 + Alkohol + Glyzerin + Azetaldehyd = ro6,76 vH der ver 
gorenen Saccharose). Daraus zieht POLAK den SchluB, daB ein 
Teil des isolierten Aldehyds nicht aus Zucker, sondern aus anderen 
Nebensubstanzen entstanden ist, deren autolytische Zersetzung 
wahrend der langen Versuchszeit naheliege. Unter Ablehnung der 
von NEUBERG hierfur gegebenen Erklarung gibt POLAK eine andere 
Begrundung fur die Unterbilanz an Aldehyd und Glyzerin einer
seits, die Uberbilanz an Spaltprodukten andererseits. In formaler 
Anlehnung an HARDENS wohlbekannte Garungs- und Phosphorylie
rungsgleichung entwickelt nun POLAK die folgende Sulfitgarungs
theorie: Die Grundlage fur die Sulfitgarung bildet eine gekoppelte 
Reaktion; die aus dem normalen Zerfall von I Mol. Glykose resul
tierende freie. Energie reicht zur Bindung von 2 Mol. Sulfit an 
2 Zuckermol. hin. 

I. C6H 120 6 = 2 CO2 + 2 C2HsOH 
2. 2 C6H 120 6 + 2 Na2S0a + 2 HP = 2 C6H120SOHO' S02Na + 2 NaOH 

3 CSH 120 6 + 2 Na2SOa + 2 H 20 = 2 C6H 1PPH - OS02Na + 2 NaHCOa + 2 C2HsOH. 
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Von 3 Zuckermol. wiirden also stets nur 2 nach der 2. Ver
garungsform zerlegt. Die Hochstausbeute konnte also 66,7 vH des 
vergorenen Zuckers an Produkten der 2. Vergarungsform nicht iiber
schreiten. Die Sulfitverbindung wiirde dann samtliche Garstufen 
durchlaufen und der gebildete Aldehyd wiirde schon in seiner Sulfit
verbindung entstehen. 

Eine Ubereinstimmung mit dieser Deutung sieht POLAK in der 
Tatsache, daB zu Beginn der Garung relativ viel Alkohol und wenig 
Aldehyd gebildet wird und daB die entstandene freie Kohlensaure 
in aquimolekularen Beziehungen zum Aldehyd steht, die dem Alkohol 
entsprechende Kohlensaure dagegen in freier Form nicht in Erschei
nung tritt, was mit einer Bindung an das bei der Zuckersulfitbildung 
entstehende freie Alkali zu erklaren ware. Gegen die POLAKsche 
Zuckersulfitgarung fiihrt NEUBERG (943, 946) indes sehr beachtliche 
Argumente ins Feld und versucht - wie ich glaube mit vollem 
Erfolg - eine besser fundierte Erklarung der experimentellen Befunde. 
Zunachst weist er auf die Tatsache hin, daB die Aldehyd- und Glyzerin
ausbeute der verschiedenen Hefen - in Ubereinstimmung mit ihrer 
spezifischen Unempfindlichkeit gegen Sulfit - ungleich groB ist; die 
Reihe Saccharomyces Sake > Oberhefe > Unterhefe gilt fiir die 
GroBe der Glyzerinausbeute wie fiir die Sulfitresistenz. Die erstere 
Hefe iiberschreitet die nach POLAKS Theorie mogliche Hochstausbeute 
an Glyzerin bzw. Aldehyd (66,7 vH) urn ein erhebliches (80,3 vH). 
Den UberschuB aus Nebenprozessen der Garung herzuleiten, ist nach 
NEUBERGS Angaben nicht moglich. Eindeutig gegen POLAKS Auf
fassung aber spricht die Tatsache, daB auch fertig gebildetes glukose
schwefelsaures Natrium nicht garfahig ist, vielmehr erst nach Ab
sattigung des abdissoziierten schwefligsauren Natriums durch Neutra
lisationsmittel und auch dann nach dem gleichen Schema und mit 
derselben Ausbeute vergoren wird wie das Zuckersulfitgemisch. Auch 
die Tatsache, daB nichtzuckerartige Substanzen bei Sulfitgegenwart 
iiber Azetaldehyd abgebaut werden, und daB die Anwendung von 
Dimedon, das mit Zucker keine Verbindung eingeht (VORLANDER 
[1240], VOLKHOLZ u. IHLE [1239]) ebenso wie auch Zusatz von Tier
kohle und anderen Wasserstoffakzeptoren zur Isolierung von Azet
aldehyd fiihren, sprechen stark gegen die POLAKsche Annahme, 
daB die Sulfitzuckerbildung Vorbedingung der Azetaldehydbildung 
beim Zuckerabbau sei. In einer zweiten Mitteilung (1032a) hat 
dann POLAK seine Theorie dahin modifiziert, daB die aus der Sac
charosespaltung hervorgehenden am-Hexosen in besonderer Weise 
zur Sulfitanlagerung geeignet seien und daher die Azetaldehyd
garung durchlaufen. Dem halt NEUBERG mit Recht entgegen, daB 
auch stabile Hexosen, wie z. B. unter anderem ein Invertzucker
gemisch dieselben Aldehyd- und Glyzerinausbeuten liefert wie Sac
charose. Wahrscheinlich ist, daB die Bisulfitbindung partiell bereits 
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auf der Stufe der Brenztraubensaure erfolgen kann, aber da diese 
Verbindung garbar ist, wird naturgemaB die Ketonsaure nicht aus 
dem Garablauf abgefangen (881 a, 385). 

2. Die Garung im alkalischenMedium (3. Vergarungsform). 
Diese Vergarungsform ist bereits vor der oben geschilderten 

2. Vergarungsform gefunden worden (848, 869, 873, 871) und hangt 
genetisch aufs engste mit ihr zusammen. Auch sie lauft auf Aus
schaltung des Azetaldehyds als Wasserstoffakzeptor in einer ge
koppelten Reaktion mit der Reduktion eines Garungsintermediar
produkts auf der Ca-Stufe hinaus. Die Folge davon ist, daB auch 
hier das halbe Zuckermolekul als Glyzerin liegenbleibt; der Azet
aldehyd wird hierbei hicht abgefangen, sondern nur fur die gemischte 
Dismutation blockiert (883). Dagegen ist seine Dismutation zu Alkohol 
und Essigsaure gefordert. Nach der NEUBERGSchen Auffassung wurde 
man das dahin zu erklaren habe, daB die Mutase ahnlich wie beiden 
Essigbakterien im alkalischen Medium an Aktivitat zunimmt, die 
Dehydrase dagegen nicht. Die WIELANDsche Konzeption, die wir 
vertreten, muB das auf eine Beziehung zwischen Akzeptoreignung in 
Abhangigkeit von der Wasserstoffionenkonzentration zuruckfuhren. 
Die NEUBERGSchen Bilanzangaben lassen erkennen, daB die Essig
saurebildung bei der -2. Vergarungsform ohne Beteiligung des Luft
sauerstoffs erfolgt ist, vielmehr ist der entstandene Azetaldehyd nur 
dismutiert worden, auch eine sekundare Dehydrierung des Alkohols 
zu Azetaldehyd und Essigsaure ist unterblieben, denn Essigsaure 
und Glyzerin treten im molekularen Verhaltnis von 2: I auf. Bier
nach lauft der Zuckerabbau nach der 3. Vergarungsform in der fol
denden Weise ab: 

a) Nach NEUBERG: 

2 C6H 120 6 --+ 4 CH3 • CO . COH-4 HIO 
+ H,O 

CH3 ' CO . CHO H2 --7 2 CHPH . CHOH' CHPH 
2 +2 

CH3 'CO'CHO 0 
2 CH3 ' CO 'COOH 

CH3 'CHO Hz 
+ 

CH3 'CHO 0 

-~ 2CH3 'CO'COOH 
--7 2 CH3CHO + 2 COz 
-~ CH3 'CHPH 

--7 CH3 ' COOH . 

Wurde die 3. Vergarungsform rein verwirklicht, so muBten dem
nach Glyzerin zu Kohlensaure: Essigsaure: Alkohol im molekularen 
Verhaltnis von 2 : 2 : I : I auftreten. Da es jedoch nur teilweise gelingt. 
die normale Garung zu unterdrucken, so finden sich Alkohol und 
Kohlensaure stets in groBeren Mengen. Nach NEUBERG u. URSUM 
(883) betrugen die Bochstausbeuten an Glyzerin und Essigsaure 
41 vB der Theorie. Aldehyd selbst ist gewohnlich nur zu Beginn der 
Garung nachweisbar; spater erfolgt seine vollstandige Dismutierung. 
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b) Nach EMBDEN wiirde das Schema der 3. Vergarungsform 
folgendermaBen aussehen: 

Diese auffallende Umsteuerung des Garablaufes bei alkalischer 
Reaktion bringt NEUBERG in eine interessante Beziehung zum nor
malen Garablauf, indem er sie als eine korrelative Erscheinung zur 
HersteUung optimaler Reaktionsbedingungen des Garmediums charak
terisiert. Die normale alkoholische Garung hat ihr Optimum bei 
saurer Reaktion des Garmediums; eine Alkalisierung des letzteren 
setzt einen Garablauf in Betrieb, der selbsttatig durch Saureproduk
tion die Alkaleszenz beseitigt und so optimale Garbedingungen schafft. 
1m Gegensatz zur Essigsauregarung bleibt diese Art der Hefegarung 
aber ein rein anaerober ProzeB, eine oxydative Dehydrierung tritt 
hierbei nicht ein, die Garung bleibt ein Leben ohne Sauerstoff, be
zahlt mit dem durch die Glyzerinbildung verminderten Energiegewinn. 

3. Die N ormalgarung. 
Wenn aUe kiinstlichen Eingriffe auf den Garablauf unterbleiben. 

wird bekanntlich der Zucker von Hefe zu aquimolekularen Mengen 
von Alkohol und Kohlensaure verarbeitet. Diesen Typ der normalen 
Garung bezeichnet NEUBERG als die I. Vergarungsform. Sie wird von 
der Hefe mit einer gewissen Zahigkeit festgehalten, welche den Aus
druck fiir eine weitgehende Ausgeglichenheit korrelativer Teilprozesse 
beim Ablauf der Kettenreaktion darstellt. Mechanisch-kinetisch aus
gedriickt will das besagen, daB einerseits eine vollstandige Lahmung 
von Teilenzymen nicht herbeigefiihrt werden kann, ohne die fiir aUe 
Garformen einheitlichen Reaktionen des ersten Angriffs auf den 
Zucker zu sistieren, und andererseits, daB die Lokalisation der Teil
fermente eine derartige ist, daB durch sog. Abfangmittel der Ubergang 
des Intermediarprodukts auf die Oberflache seines weiterverarbeitenden 
Ferments nicht ganz zu verhindern ist, so daB neben dem absichtlich 
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induzierten Gartyp in groDerem oder kleinerem Umfange immer noch 
die Normalgarung durchschlagt. Der Chemismus dieser letzteren ist -
so paradox das klingen mag - durch das Studium der abweichenden 
Gartypen mehr geklart worden als durch direkte Untersuchungen 
am Normaltyp. Die Vorstellungen hieriiber, die zur Aufstellung eines 
Garschemas gefiihrt haben, fuDen aIle auf der Grundlage der klassi
schen Molekiiltheorie, wclche im Gegensatz zu einer mehr dynamischen 
Betrachtung die Entstehung chemisch wohl definierter Intermediar
produkte zur Voraussetzung hat. Auf dieser Basis mogen nun kurz 
die wesentlichen Ergebnisse zusammengestellt werden, welche zur 
Formulierung des Schemas der Normalgarung gefiihrt haben. Wir 
haben bereits im vorausgehenden auf die Identifizierung der vermut
lichen Intermediarprodukte' der Garung sowie auf die Wirkungsweise 
der an der Garung beteiligten Fermente hingewiesen. Danach ist 
das Bild von der Brenztraubensaure ab ziemlich klar. Von ihr fiihrt 
der Weg zum Azetaldehyd und zur CO2• Die Bildung der Brenz
traubensaure selbst ist vom Zucker aus gesehen ein oxydativer Vor
gang, der zweifellos ein Reduktionsaquivalent besitzt. Dieses kann 
nur im Zug der Brenztraubensaurebildung selbst auf dismutativem 
Weg entstanden sein, wofiir die vielen in vivo und in vitro realisierten 
fermentativen Oxydoreduktionen sprechen. Ob die Brenztrauben
saure se1bst, oder ob bereits ihre Muttersubstanz schon das Oxydations
aquivalent dieser Dismutation ist, konnte zunachst noch unsicher 
erscheinen. Diese Frage wird auch von EMBDEN u. NEUBERG in ver
schiedenem Sinn beantwortet: 

Das Schema der Normalgarung nach NEUBERG: 
Gestiitzt auf seine Annahme, daD der intermediare Charakter des 

Methylglyoxals bei der Garung erwiesen sei, sieht er in der Keton
saure das oxydative Dismutationsprodukt des Methylhyglyosals: 

CHs CHa CHPH 
I I I 

2 CO + HP ->- CO + CHOH 
I I I 

COH COOH CH20. 

Dabei entsteht nach NEUBERG also beim ersten Ablauf dieser 
Dismutation als Reduktionsprodukt Glyzerin, das biologisch so stabil 
ist, daD es zum groDten Teil liegenbleibt. Anders die Brenztrauben
saure, die augenblicklich der Carboxylase zum Opfer fallt und in 
Azetaldehyd und CO2 gespalten wird. Mit dem Auftreten des Aldehyds 
andert sich das dismutativ Bild sofort grundlegend: An Stelle des 
2. Mol. Methylglyoxal tritt jetzt Azetaldehyd als H-Akzeptor auf: 

"OH H 
CHa - CO- C'?OH + 0 = c-CHa--+ CHa · CO - COOH + HOH2C-CHa "H 

Methylglyoxal-' Azetaldehyd Brenztraubensaure Alkohol. 

Es entsteht als Reduktionsprodukt Alkohol, als Oxydationsaquivalent 
infolge Dehydrierung des Methylglyoxals die Brenztraubensaure, 
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wahrend von diesem Zeitpunkt ab die Glyzerinbildung unterbleibt. 
An Stelle der einfachen Dismutation des Methylglyoxals ist die sog. 
gemische CANNIZZARosche Reaktion (Dismutation) getreten. Nach 
erfolgter Decarboxylierung der Brenztraubensaure tritt erneut Azet
aldehyd als H-Akzeptor bei der Dehydrierung des Methylglyoxals 
auf. Entsprechend der WIELANDSchen Dehydrierungstheorie, die in 
Mutase und Dehydrase identische Fermente mit verschiedenen 
H-Akzeptoren sieht, wurde man einfacher sagen konnen, daB in 
der ersten NEUBERGSchen Dismutation Methylglyoxal unter gleich
zeitiger Beteiligung als H-Akzeptor dehydriert wird, aus welcher 
Rolle er mit dem ersten Erscheinen des Azetaldehyds verdrangt wird, 
d. h. die wirksame Methylglyoxaldehydrase bzw. ihre Substratver
bindung besitzt zum Azetaldehyd im Sinn der Bildung eines ternaren 
Systems hohere Affinitat als zu einem 2. Mol. Methylglyoxal. 

I. CSH120S -+ 2 CHa . CO . COH + 2 H 20 

2. CHao CO· C<g~ = CHao CO·COOH + 2 H 
I Brenztraubensaure 

H 

3. CHa ' CO· C<g~ + 2 H = CHpH· CHOH· CH20H 
, Glyzerin 

H 
4. CHa· CO . COOH = CHa . CHO + CO2 

-OIH 
5· CH3 • CO' C<~!i + HOC· CHa = CH3 • CO· COOH + CH3 ' CH20H. 

Bei fortlaufender Zuckerspaltung in Methylglyoxal wechseln nur 
immer wieder die Reaktionen (4) und (5) miteinander abo Alkohol 
und CO2 entstehen hiernach nicht gleichzeitig, die erste Abspaltung 
der CO2 von der Brenztraubensaure liefert vielmehr erst die Vorstufe 
des Alkohols, der selbst erst in der folgenden Reaktion gebildet wird. 
Wir haben bereits weiter oben auf die schwachen Stellen der NEUBERG
schen Gartheorie, soweit sie das Methylglyoxal als Intermediar
produkt betrifft, hingewiesen. Daher soIl versucht werden, nach der 
EMBDENschen Auffassung yom Mechanismus der ersten Hexosen
spaltung an ein Garschema zu entwickeln. 

EMBDEN u. Mitarbeiter lei ten die Brenztraubensaure bekanntlich 
von der Glyzerinsaurephosphorsaure ab, wofiir im Gegensatz zur 
NEUBERGSchen Hypothese der Methylglyoxalbildung ein experimen
teller Beweis sowohl fur Muskel wie fur Hefe vorliegt. Dieser 'Ober
gang der Phosphorglyzerinsaure in Brenztraubensaure ist eine ein
fache Esterhydrolyse, bei der das zur Saure angelagerte Wasser nicht 
aus dem Milieu, sondern aus dem Molekul des Esters selbst stammt. 
Die Umwandlung ist daher ein oxydoreduktionsmaBig ausgeglichener 
ProzeB. Damit nimmt die Glyzerinsaurephosphorsaure selbst den 
Charakter eines Oxydationsprodukts einer vorausgegangenen Dis
mutation an, dessen reduzierter Partner die Glyzerinp'hosphorsaure 
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ist. Die Dismutation wird also eine Stufe hinter die Brenztrauben
saure zurtickverlegt. Der dismutierende Korper selbst muB dann 
in einfacher Beziehung zu den beiden erwahnten Estern stehen. Diese 
Bedingung zusammen mit derjenigen leichter Vergarbarkeit erftillt 
die Glyzerinaldehydphosphorsaure. Wenn EMBDEN als erste Zucker
spaltprodukte neben der Glyzerinaldehydphosphorsaure noch Dioxy
azetonphosphorsaure annimmt, so sind das Spekulationen, welche 
an den Bau der vermuteten Muttersubstanz, der Hexosediphosphor
saure, ankntipfen. Zwischen diesen beiden Phosphorsauren spielt sich 
nun die erste Dismutation ab, oder im Sinne WIELANDS wtirde der 
Glyzerinaldehydphosphorsaure-Ester dehydriert und der abgespaltene 
H auf die Dioxyazetonphosphorsaure tibertragen, wobei dann die 
Phosphoglyzerinsaure entsteht. Sehr bald wird jedoch dieser Wasser
stoff aufs neue in Bewegung gesetzt, denn nach erfolgter Decarboxy
lie rung der aus der Dephosphorylierung der Phosphorglyzerinsaure 
entstandenen Brenztraubensaure tritt der Wasserstoff auf den Azet
aldehyd tiber. Inwieweit es sich bei dieser Wasserstoffbewegung urn 
die Wirkung eng oder gruppenspezifischer Dehydrasen handelt, ist 
noch nicht naher untersucht worden. Wesentlich ftir die Aktivitaten 
aber scheint es zu sein, daB der Ca-Korper noch mit dem Phosphor· 
saurerest belastet ist. Hier gehen die NEUBERGSche und die EMBDEN
sche Auffassung grundsatzlich auseinander. 

Die Tatsache, daB Arsenat die Vergarung von Hexosediphosphat 
beschleunigt, ohne einen Einfluf3 auf die Dephosphorylierungsge
schwindigkeit des genannten Esters auszutiben, spricht sehr daftir, 
daB Dephosphorylierung und Vergarung des Esters in keiner Bezie
hung zueinander stehen. Die Hexosediphosphatase, sofern es ein 
Ferment mit derartig enger Spezifitat gibt, verliert damit ihre Bedeu
tung fUr die Garung. Die Dephosphorylierung findet erst auf der 
Ca-Stufe statt und erftillt hierbei die Aufgabe der Wasserentziehung 
aus dem die Alkoholgruppe tragenden Molektil der Esterkomponente. 
Wird durch eine spontane oder induzierte Hemmung der reibungslose 
Ablauf der H-Bewegung irgendwie gestort, so konnen an den inter
mediar gebildeten Ca-Estern die dephosphorylierenden Fermente an
greifen, die Folge davon wird dann der Verlust der Garbarkeit dieser 
solcherweise stabilisierten Ca-Korper sein. Es scheint, daB hierbei 
aus dem Phosphoglyzerinaldehyd Methylglyoxal entsteht, woftir in 
der Tat ein experimenteller Hinweis vorliegt, indes die Glyzerin
phosphorsaure zur Anhaufung von Glyzerin ftihrt. 

Uber die Natur der Zwischenprodukte in der oxydoreduktiven 
Phase der alkoholischen Garung, sowie tiber deren Verhalten den 
Garungsfermenten gegentiber bringt eine neue Arbeit von MEYER
HOF u. KIESSLING wertvolle Aufklarung (769b). Die nach Abfassung 
des Manuskripts der vorliegenden Abhandlung erschienene Arbeit 
bringt in niancher Hinsicht experimentelle Beweise ftir die ent-
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wickelten Deduktionen und zeigt des weiteren noch einen prinzipiellen 
Unterschied zwischen Glykolyse und alkoholischer Garung im Ver
halten der Glyzerinphosphorsaure in den beiden Formen des bio
logischen Kohlehydratabbaues. Zunachst konnten MEYERHOF u. 
KIESSLING im fluoridvergifteten Hefeansatz die Bildung von Phos
phoglyzerinsaure und Glyzerinphosphorsaure aus Glukose nach
weisen entsprechend der folgenden Formel: 

I Hexosediphosphat + 2 Glukose + 2 H 3P04 = 2 Glyzerinphosphorsaure 
+ 2 Phosphoglyzerinsaure. 

Von grundlegender Bedeutung war dann der Befund, daB die 
Bildung der Glyzerinphosphorsaure bei Anwesenheit groBerer Azet
aldehydmengen unterblieb: 

I Glukose + 2 H 3P04 + 2 Azetaldehyd = 2 Alkohol 
+ 2 Phosphoglyzerinsaure. 

Dabei fiihrt die Phosphorylierung wahrscheinlich iiber Hexose
monophosphat, wie aus der folgenden Reaktionsgleichung hervorgeht: 
I Hexosemonophosphat + H 3P04 + 2 Azetaldehyd = 2 Alkohol 

+ 2 Phosphoglyzerinsaure. 

Dabei tritt Glyzerinaldehydphosphorsaure offenbar als Inter
mediarprodukt auf, denn dieser Aldehyd wird in Abwesenheit von 
Azetaldehyd nachweislich nach der folgenden Gleichung umgesetzt: 

I Glyzerinaldehydphosphorsaure = I Glyzerinphosphorsaure 
+ I Phosphoglyzerinsaure. 

So wie der Glukoseumsatz verlauft auch derjenige des Glyzerin
aldehydphosphats in Gegenwart von Azetaldehyd ganz anders als in 
dessen Abwesenheit, indem auch hierbei die Bildung von Glyzerin
phosphorsaure unterbleibt: 
2 Glyzerinaldehydphosphorsaure + 2 Azetaldehyd = 2 Alkohol 

+ 2 Phosphoglyzerinsaure. 

Dagegen wird Glyzerinphosphorsaure von Hefe auch in Gegen
wart von Azetaldehyd nicht angegriffen. 

Nach diesen schonen Befunden unterscheiden sich Glykolyse und 
alkoholische Garung nicht nur in der Reaktion auf die Brenztrauben
saure, sondern bereits grundlegend schon in der Art der Oxydo
reduktion der intermediaren Triosephosphorsaure-Ester. Wahrend 
diese sich bei der Glykolyse als einfache Dismutation vollzieht, und 
zur Bildung von Glyzerinphosphorsaure und Phosphoglyzerinsaure 
fiihrt, scheint bei der alkoholischen Garung dieser Vorgang sich nur 
in Abwesenheit groBerer Aldehydmengen zu vollziehen. Mit dem 
ersten Auftreten des Aldehyds dagegen wird bei der Garung die ein
fache Dismutation zugunsten der gemischten Dismutation zwischen 
Glyzerinaldehydphosphorsaure und Azetaldehyd unterbunden. Auf
fallenderweise dagegen wird die Glyzerinphosphorsaure auch in 
Gegenwart von Azetaldehyd nicht dehydriert. Ob die Ursache 



KARL WETZEL: 

hierfur im Fehlen einer Glyzerinphosphorsauredehydrase oder in dem 
Mangel an einem geeigneten H-Akzeptor zu suchen ist, muD die 
weitere Forschung erweisen. Sobald der auch von Hefe vollziehbare 
Zerfall der Phosphoglyzerinsaure in Brenztraubensaure und deren 
Weiterspaltung in Azetaldehyd und CO2 einsetzt, wird - im Sinne 
WIELANDS - die Glyzerinaldehydphosphorsaure vom Azetaldehyd 
als Wasserstoffakzeptor verdrangt und nur noch einseitig dehydriert, 
wobei der freiwerdende H auf den Azetaldehyd ubertragen wird und 
ihn zu Alkohol reduziert. In scharf ausgepragtem Gegensatz zu den 
Vorgangen bei der Glykolyse wird also bei der alkoholischen Garung 
Glyzerinphosphorsaure nur in den Anfangen der Garung gebildet 
und dann aber auch im weiteren Verlauf der Garung nicht dehydriert, 
sondern vielmehr dephosphoryliert, wobei dann die langst bekannten 
geringen Mengen von Glyzerin auch bei der Normalgarung entstehen. 
Das von MEYERHOF u. KIESSLING auf Grund dieser experimentellen 
Befunde aufgestellte neue Garschema stimmt durchaus mit unseren 
oben dargelegten Grundideen des biologischen Kohlehydratabbaues 
uberein und rechtfertigt aufs glanzendste die EMBDENschen Dar
legungen uber den Verlauf der Glykolyse. 

Garschema nach MEYERHOF-KIESSLING. 
Triosephosphorsiiuren 

1 

einfache Dismutation 
__ 1--

Phosphoglyzerinsaure" Glyzerinphosphorsaure 
/----- ~~ _//~ 

Brenztraubensaure + HaPO, -g ~ Glyzerin + HaPO, 
/------------. g:,~ 

Azetaldehyd + CO2 

1 t 
Alkohol + Phosphoglyzerinsaure I 

/--------
Brenztraubensaure + H 3PO, 

/~ I Azetaldehyd + CO2 

i .f. 
Alkohol + Phosphoglyzerinsaure 

/"'usw. 

Man erkennt ohne weiteres die Ahnlichkeit mit dem NEUBERG
schen Schema, sobald man an Stelle des Methylglyoxals den Glyzerin
aldehydester setzt. Der Grundgedanke NEUBERGS, der Ersatz der 
einfachen Aldehyddismutation durch die gemischte Dismutation mit 
dem Auftreten des Azetaldehyds, ist als richtig erwiesen worden. So 
haben sich die NEUBERGSchen Vorstellungen im Grunde doch als 
wegweisend fur die Erforschung der Garungschemie bewahrt, wenn 
ihm selbst auch durch die Methylglyoxaltheorie der Weg zum Endziel 
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verbaut worden war. Wenn neuerdings KOBEL u. COLLATZ (540a) 
feststellten, daB unter Bedingungen, unter denen aus Hexosediphos
phat Methylglyoxal im Garversuch in reicher Ausbeute gewonnen 
wurde, aus Glyzerinaldehydphosphorsaure nur Spuren des Keton
aldehyds erhalten wurden, so scheint uns das die Methylglyoxaltheorie 
nicht retten zu konnen. Dafur sprieht unter anderem die von KOBEL 
u. COLLATZ festgestellte Anhaufung von Milchsaure, deren Herkunft 
aus Methylglyoxal recht wahrscheinlich ist. Wahrscheinlich wurde 
man unter Verwendung glutathionfreier Hefepraparate eine reich
liche Bildung von Methylglyoxal aus Glyzerinaldehydphosphorsaure 
beobachten konnen, wofur unter anderem die Befunde an mit 
Monohalogenesssaure vergifteten Hefeansatze BERNHAUERS u. BENE
SCHOVSKYs spreehen, die den Methylglyoxal als ein Produkt eines 
falsch dirigierten Abbaues der Glyzerinaldehydphosphorsaure er
scheinen lassen. 

Der Prototyp fur die alkoholische Garung ist die Hefe, insofern als 
bei ihr dieser Modus des Zuckerabbaues die bedeutsamste Rolle fur 
die Erhaltung des Lebens spielt und wohl in Zusammenhang damit 
aueh am wenigsten durch auBere Einflusse beruhrt wird. Den hochsten 
Grad der Spezialisierung nach dieser Richtung stellt die Brauerei
hefe dar. Bekanntlich ist P ASTEURs Bemuhen, die partielle Ersetz
barkeit cler Garung durch die Atmung zu demonstrieren, an dem 
zahen Festhalten dieser Organismen am anaeroben Stoffwechsel ge
scheitert. Die Ursache hierfur hat spater MEYERHOF (732) geklart, 
indem er die Atmungs- und Garungsintensitat verschiedener Hefe
rassen vergleichend untersuchte. Dabei ergaben sich interessante 
Unterschiede hinsichtlich des Verhaltnisses von Atmungs- zu anaerober 
GarungsgroBe bei den einzelnen Heferassen. (Altere Literatur s. bei 
KOSTYTSCHEW: Lehrbuch der Pflanzenphysiologie, Bd. I, S.494.) 
Brauereihefen verfugen uber ein auBerst schwaches Atmungssystem, 
das bereits durch die zelleigenen Kohlehydrate vollig ausreiehend 
gespeist wird, auf Zuekerzusatz daher nicht oder kaum reagiert, 
wahrend die Atmungsintensitat von Backereihefe wie diejenige der 
Wildhefen nach Zuckerzufuhr auf das 8-IOfache der Eigenatmung 
ansteigt. Die Folge hiervon ist, daB die Brauereihefen keinen Unter
schied in der GargroBe unter aero ben und anaeroben Verhaltnissen 
zeigen, bei Backereihefe ist die aerobe Garung schon wesentlieh 
geringer als die anaerobe und die Torulahefe gart aerob uberhaupt 
nieht mehr. MEYERHOF fuhrt diese Erscheinung bekanntlich auf 
eine verschieden groBe oxydative Resynthese von Spaltprodukten, 
LIPMANN auf eine der Atmungsintensitat konforme Inaktivierung 
der Zymase zuruck. Fur die Genese der alkoholischen Garung ist die 
Tatsache von Bedeutung, daB durch geeignete Kultur das Verhaltnis 
von Atmungs- : Garungsintensitat nicht unerheblich verandert werden 
kann. In einer wichtigen Arbeit haben schon vor MEYERHOF (732) 
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HAYDUCK U. HAEHN (442) den Nachweis erbracht, daB durch fort
laufende 02-Hungerzuchtung die Torula utilis ihre Garungsinten
sitat bis zu derjenigen der Backereihefe zu steigern vermag. Leider 
ist die Veranderung der oxydativen Leistungen der Hefe nicht regi
striert worden. DaB diese physiologische Umstimmung gelegentlich 
auch mit einer morphologischen Metamorphose gekoppelt scin kann, 
haben LUERS, KUHLE U. FINK (666) an dem Schimmelpilz Mucor 
Guilliermondi zeigen konnen. Unter sehr ungunstigen Ernahrungs· 
und gunstigen Durchluftungsbedingungen wachst der Pilz in reiner 
Myzelform, bei NahrstoffuberfluB und 02-Mangel geht er zur Bildung 
von Kugelhefe uber. Dabei wird die Aktivitat der zymatischen 
Fermente erheblich gesteigert, aber auch die Atmungsintensitat 
nimmt im selben MaB zu, eine Tatsache, die auch von TRAUTWEIN 
u. WASSERMANN (1197-1199) an echten Hefen bestatigt wurde. Da
gegen offenbart sich ein wescntlicher Unterschied zwischen Myzel
und Kugelform des Pilzes darin, daB nur die letztere eine stark 
drosselnde Wirkung der Atmung auf die Garung auszuuben vermag. 
Das Versagen der vermeintlichen "PASTEuRschen Reaktion" bei der 
Brauereihefe hatte MEYERHOF mit deren geringer Atmungsintensitat 
und der angeblichen zymatischen Uberspeicherung dieser hoch
gezuchteten Hefe erklart. WINDISCH (1300) gelang trotzdem eine 
beachtliche zymatische Steigerung der Brauereihefe, allerdings nur 
dadurch, daB er durch erhohten CO2-Druck die Oberflachen der 
oxydierenden Fermente blockierte. Der wunschenswerte Zusatzbeweis 
fur die P ASTEURsche Auffassung der Beziehungen zwischen Atmung 
und Garung, die aerobe Garung durch Atmungssteigerung der Kultur
hefe herabzusetzen, ist bisher noch nicht erbracht worden. 

4. Die 4. Vergarungsform. 
Wenn das Zusammenwirken von Apozymase und Co-Zymase in 

einem gewissen AusmaB gestort wird, so tritt die sog. 4. Vergarungs
form an die Stelle der Normalgarung. Dabei wird der Zucker nur 
mehr bis zur Cs-Stufe abgebaut (952, 953, 954, 956). Zwar entsteht 
noch Brenztraubensaure, aber ihre Decarboxylierung und damit die 
Azetaldehydbildung unterbleibt. Ais Reduktionsausgleich gegen die 
Brenztraubensaure werden aquimolekulare Mengen Glyzerin gebildet, 
wie das auch in der 2. und 3. Vergarungsform infolge des Ausfallens 
des Azetaldehyds als H-Akzeptor in Erscheinung getreten war. Auf
fall end mochte hierbei die Tatsache erscheinen, daB die Brenztrauben
saure selbst nicht als H-Akzeptor auftritt und zur Bildung von Milch
saure fiihrt. Da jedoch unter entsprechenden Versuchsbedingungen 
auch in der tierischen Zelle die Hydrierung der Brenztraubensaure 
unterbleibt, so liegt die Vermutung nahe, daB die korrespondierende 
Dehydrierung der Glyzerinphosphorsaure, nicht die Hydrierung der 
Brenztraubensaure, gehemmt ist. Ausschlaggebend fur die Erhaltung 
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der Brenztraubensaure in der pflanzlichen Zelle ist primar die 1nak
tivitat der Carboxylase. Diese ist im tierischen Organismus ohne 
wei teres gegeben, in der pflanzlichen Zelle muB sie induziert sein. 
Der NEUBERGSche Erklarungsversuch auf Grund der Milieureaktion 
ist zweifellos abzulehnen, denn er widerspricht den experimentellen 
Erfahrungen. Am wahrscheinlichsten will uns scheinen, daB bei der 
Darstellung der zum Versuch verwendeten Apozymase die Co-Carbo
xylase empfindlich geschadigt wurde. 

Den Reaktionsmechanismus, der vom Hexosediphosphat zur Brenz
traubensaure fiihrt, deutet NEUBERG im Sinne seiner Methylglyoxal
theorie naturlich anders, als wir das auf Grund der neueren EMBDEN
schen und MEYERHOFSchen Ergebnisse tun mussen. NEUBERG nimmt 
eine primare Spaltung des Zymophosphats in Methylglyoxal und 
eine darauffolgende Dismutation zu Brenztraubensaure und Glyzerin 
an, d. h. die Garung bliebe einfach in der ersten Dismutation der 
Normalgarung stecken. Fur eine partielle derartige Brenztrauben
saurebildung spricht in der Tat die Beobachtung, daB die zu Beginn 
der Garung konstatierte Methylglyoxalanhaufung im weiteren Ver
lauf der Garung zugunsten der Brenztraubensaurebildung wieder 
zuruckgeht. Eine storende Dismutation des Methylglyoxals unter
bleibt, weil vermutlich mit der Entfernung der Co-Zymase auch das 
Glutathion, das Co-Ferment der Ketonaldehydmutase, ausgewaschen 
worden ist. 1m direkten Versuch ist zwar die Umwandlung von 
Methylglyoxal in Brenztraubensaure bisher noch nicht gegluckt, wobei 
allerdings bislang nicht genugend auf Abwesenheit von Glutathion 
geachtet worden ist. Falls das Glutathion leichter auswaschbar ist 
als die Co-Zymase, ware es denkbar mit erheblichen Apozymase
mengen zu einer derartigen Umwandlung zu kommen. Vergleichende 
Untersuchungen uber die Bildung von Brenztraubensaure aus Methyl
glyoxal, Hexosediphosphat und aus der durch die EMBDENschen 
Untersuchungen in den Mittelpunkt des 1nteresses geruckten Gly
zerinaldehydphosphorsaure mit Fermentmaterial bestimmter Co
Zymasewirksamkeit vermochten vielleicht hier Klarheit zu schaffen. 
Sollte die 4. Vergarungsform tatsachlich uber Methylglyoxal fuhren, 
so ist sie nicht das erste Wegstuck der normalen Garung, sondern 
ein Nebenweg, der sich mit dem Normalweg in einem Punkt, namlich 
der Brenztraubensaure, kreuzt. Fur die Erklarung des Reaktions
mechanismus der Normalgarung ware dann dieser Vorgang durchaus 
irrelevant. 

Nun besteht aber groBe Wahrscheinlichkeit dafiir, daB die Brenz
traubensaurebildung bei der Hefe wie im Muskel in Beziehung zur 
garbaren Glyzerinaldehydphosphorsaure steht, so daB als unmittel
bare Vorstufe der Brenztraubensaure nicht Methylglyoxal, sondern 
Phosphoglyzerinsaure anzunehmen ist, denn diese wird auch von Hefe 
in Brenztraubensaure verwandelt und erfullt damit die Bedingung 
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eines Intermediarprodukts, die am Methylglyoxal selbst direkt noch 
nicht hat nachgewiesen werden kannen. Damit aber ergibt sich 
auf Grund der EMBDENschen Fundamentalversuche eine wesent
lich befriedigendere Theorie des Reaktionsmechanismus der 4. Ver
garungsform: Die Garung verlauft bis zur Dephosphorylierung der 
Phosphoglyzerinsaure regular, erst die Dismutation zwischen der 
Glyzerinphosphorsaure und dem Azetaldehyd kommt nicht mehr 
zustande wegen der ausfallenden Decarboxylierung der Brenztrauben
saure. Warum diese selbst nicht hydriert wird, bleibt noch ratselhaft. 
Am nachsten liegt die Vermutung, daB die Brenztraubensaure nur 
geringe Affinitat zum Dehydrierungsferment der Glyzerinaldehyd
phosphorsaure besitzt, so daB es nicht zur gemischten Dismutation 
kommt und infolgedessen die initiale einfache Dismutation weiter
lauft. Nicht ausgeschlossen ist auch die Maglichkeit, daB die gemischte 
Dismutation hahere Anforderung an Co-Enzym stellt als die einfache. 
Hier mtissen neue Untersuchungen einsetzen, urn endlich etwas mehr 
Klarheit in die Wirkungsweise der Co-Zymase und ihrer einzelnen 
Komponenten, besonders auch was die Phase ihres Eingreifens be
trifft, zu erhalten. Beztiglich des Co-Ferments der Zymase liegt tat
sachlich der abstruse Fall vor, daB wir tiber die Konstitution des 
Aktivators besser unterrichtet sind als tiber seine Wirkung. Die 
Folge der Dehydrierungshemmung ist jedenfalls, daB die Glyzerin
phosphorsaure dephosphoryliert und als Glyzerin stabilisiert wird. 

Diese wenigen Hinweise sollen nur dartun, wie durch die 
EMBDENschen Versuche nunmehr auch der Weg ftir eine ferment
analytische Untersuchung der Mittelphase der Garung eraffnet worden 
ist, an dessen Anfang wir heute stehen. 

5. Die 5. Vergarungsform. 
Sie ftihrt yom Hexosediphosphat zur Bildung von Methylglyoxal 

und ist, wie bereits erwahnt, in zahlreichen verschiedenen Zellen 
verifiziert worden. Sie tritt an die Stelle der 4. Vergarungsform mit 
zunehmender Schwachung des Co-Enzymsystems. NEVBERG hat 
diesen Mechanismus der Garung als eine einfache Unterbrechung der 
Normalgarung bzw. Glykolyse aufgefaBt und dementsprechend den 
Methylglyoxal als gemeinsames Intermediarprodukt beider Prozesse 
angesehen. Gegentiber der 4. Vergarungsform unterbleibt nach NEV

BERG die Dismutation des Methylglyoxals, nach EMBDEN die Dehydrie
rung des Glyzerinaldehydphosphorsaure-Esters. Ftir die letztere Auf
fassung spricht eine neuere Beobachtung (51), wonach im monobrom
essigsauregehemmten Garansatz die Dehydrierung des Aldehydesters 
unterbleibt und an ihre Stelle eine Dephosphorylierung des Esters 
tritt, wobei es zu einer Umwandlung des primar abgespaltenen 
Glyzerinaldehyds in Methylglyoxal kommt. Danach ware also 
der Methylglyoxal als Stabilisierungsprodukt des aus dem Ester 
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abgespaltenen Glyzerinaldehyds anzusehen, was mit den Erfahrungen 
FISCHERS (303b) bei der Fallung des Methylglyoxals in Gegenwart 
von Glyzerinaldehyd mittels 2, 4-Dinitrophenylhydrazin wohl in Ein
klang steht. 

Der Chemismus der 5. Vergarungsform dilrfte unserer Auffassung 
nach etwa das folgende Bild ergeben: 

CaHIo04(H2P04)2 

-------- ---CaHs02(H2P04) CaH s0 2(H2PO,) 
--- I i 

C3 H sOa + H aP04 CaHsOa + HaPO, 
t t 

MethylgJyoxal Methylglyoxal. 

F. Die alkoholische Garung bei Bakterien. 
Wie schon aus den obigen Angaben hervorgeht, ist die Hefe Ilicht 

der einzige Trager alkoholischer Garfunktion. Dabei soIl von den 
Garungserregern, die in sog. gemischter Garung neben anderen Pro
dukten Alkohol mehr als ein Nebenprodukt erzeugen, ganz abgesehen 
werden. Reine alkoholische Garung besitzt beispielsweise das von 
LINDNER (634) aus Agavensaft isolierte Termobacterium mobile (957, 
958) (vgl. auch KLUYVER U. HOPPENBROUWERS [580a]). Diese1ben 
Feststellungen haben NEUBERG u. SIMON (938) an Essigbakterien 
unter anaeroben Versuchsbedingungen machen kbnnen. 

G. Die anaerobe (intramolekulare) Atmung der 
hoheren Pflanzen. 

Es ist bereits PASTEUR (1015) bekannt gewesen, daB hbhere 
Pflanzen nach Sauerstoffentzug ihre CO2-Produktion, und zwar unter 
gleichzeitiger Alkoholbildung, fortsetzen (Literatur s. bei KOSTYT
SCREW: Lehrbuch der chemischen Pflanzenphysiologie, S. 535). Seither 
ist die sog. intramolekulare Atmung der hbheren Pflanzen Gegenstand 
einer groBen Zahl experimenteller Untersuchungen geworden. Hin
sichtlich der Aufhellung des Chemismus dieses Vorgangs entsprach 
der Erfolg nicht der aufgewendeten Arbeit. Das riihrt zum groBen 
Teil daher, daB man die Frage der anaeroben Atmung der Pflanzen 
fast ausschlief31ich unter dem Gesichtswinkel ihrer Beziehungen zur 
Sauerstoffatmung betrachtcte und daneben allenfalls noch die Wir
kung von auBeren und inneren Bedingungen auf diesen Stoffwechsel
vorgang ermittelte. So spielt in dies en Untersuchungen vor aHem 
der Quotient I: N, das ist das VerhaJtnis von anaerober zu aerober 
CO2-Bildung, eine hervorragende Rolle (WILSON [1298], MOLLER [774], 
BOYSEN JENSEN [125, 126], BIALOSUKNIA [98], KOSTYTSCREW [547 
bis 549]), weil man in der GroBe dieses Quotienten ein Kriterium filr 
die Beziehungen der beiden "Atmungstypen" zueinander finden zu 
kbnnen glaubte. Falls die anaerobe Atmung der Auftakt deraeroben 
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sein soUte, muBte der Quotient mindestens den Wert 1/3 annehmen, 
da sonst die 02-Atmung nicht genugend durch die Zuckerspaltprodukte 
des anaeroben Zuckerumsatzes gespeist schien. Dabei war man von der 
Voraussetzung ausgegangen, daB die intramolekulare Atmung der 
hoheren Pflanzen einer reinen alkoholischen Garung entsprach. Diese 
Voraussetzung war zwar fUr einige wenige Objekte wie fur keimende 
Erbsensamen als zutreffend erwiesen worden (GODLEWSKI u. POLZENIUSZ 
[370]). Spatere Untersuchungen an andern Objekten lieBen indes 
erkennen, daB die aquimolekulare Bildung von Alkohol und CO2 
bei der intramolekularen Atmung nur ausnahmsweise zu beobachten 
war, in weitaus der Mehrzahl der Falle wich der Quotient Alkohol 
zu CO2 mehr oder weniger erheblich von dem aus der Gleichung der 
alkoholischen Garung zu fordernden theoretischen Wert 1,04 ab 
(vgl. KOSTYTSCHEWS Lehrbuch, S. 537f£.). Dazu kommt noch, daB 
die beobachtete Alkoholbildung, besonders in Hinger dauernden Ver
suchen, nicht immer ausschlieBlich auf Rechnungder hoheren Pflanzen 
zu setzen war, da die Frage der Sterilitat des Versuchsmaterials nicht 
durchweg befriedigend gelost war. Aber auch unter Einbeziehung der 
moglichen Beteiligung von Mikroben an der Alkoholbildung blieb 
diese fast immer im Ruckstand gegenuber der CO2-Produktion. So 
wurde an Blattern im Mittel ein Quotientenwert von 0,5--0,6, an 
Fruchten zwischen 0,4--0,8 gefuncien, aber es fehlte auch nicht an 
noch niedriger lautenden Angaben. Besonders schwankend waren 
die angegebenen Werte fUr die Kartoffelknolle. Die Mehrzahl der 
Forscher fanden hier uberhaupt keinen Alkohol oder doch nur Spuren 
davon bei sehr ausgiebiger CO2-Produktion. Eingehende Unter
suchungen des Verfassers (1265b) haben ergeben, daB Daucus carota
Wurzeln unter anaeroben Bedingungen den Zucker rein nach der 
alkoholischen Garung der Hefe spalten, Blatter ergaben im einzelnen 
sehr differierende Werte, die jedoch stets unter I lagen. Die Ergeb
nisse an der Kartoffel wichen erheblich von den Angaben in der 
Literatur abo In kurz dauernden Versuchen entsprach der Quotient 
nahezu dem theoretischen Wert, fiel dann nach etwa 12stiindiger 
bis zu 62stiindiger Versuchsdauer gleichmaBig bis auf etwa 0,5 abo 
1m allgemeinen also stimmt die intramolekulare Atmung der hOheren 
Pflanzen in ihren Endprodukten nicht mit denen einer reinen alko
holischen Garung iiberein. Die Diskrepanz in CO2- und Alkoholbildung 
kann verschiedene U rsachen haben: 

I. Die gebildete CO2 stammt nicht ausschlieBlich aus dem Zucker
zerfall, sondern aus anderen Stoffwechselbereichen. 

2. Der Alkohol wird zwar in aquimolekularen Mengen zur CO2 

gebildet, unterliegt aber einer sekundaren Veranderung. 
3. Die intramolekulare Atmung folgt in ihrem Chemismus nicht 

dem Typus der Hefegarung, sondern einem anderen, noch unbekannten 
Schema. 
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Zu I. Urn CO2-Bildung aus anderen Stoffwechselgebieten bei der 
intramolekularen Atmung zu vermeiden, wird man im allgemeinen 
kohlehydratreiche Organe untersuchen, weil die Zucker eine gewisse 
Schutzwirkung auf den Bestand der sekundaren Pflanzenstoffe aus
zuuben vermogen und so ihren Abbau verzogern. Damit wird dann 
die intramoIekuIare Atmung ein reiner Zuckerabbau. Derartig kohIe
hydratreiche Objekte haben jedoch den anderen Nachteil, daB sie 
einer vergleichenden bilanzmaBigen Erfassung des Zuckerabbaues und 
der CO2-Bildung wegen der den Zuckerbestimmungen anhaftenden 
Mangel nur schwer zuganglich sind. Tatsachlich fehien uns derartige 
Bilanzversuche auch so gut wie ganz. Wir haben die KartoffeI, also 
ein ext rem kohlehydratreiches Organ, einer entsprechenden Prufung 
ihres anaeroben Stoffwechsels unterzogen. Auch hier waren direkte 
Zuckerbestimmungen wegen des ungeheuren Starkeballasts nicht aus
fiihrbar. Wir haben daher an Stelle derartiger Bestirnmungen solche 
anderer mit einiger Intensitat ablaufender Prozesse, wie N- und Saure
stoffwechsel wah rend der Anaerobiose durchgefuhrt. Man hat in Zu
sammenhang mit der Alkoholunterbilanz der intrarnolekularenAtmung 
des tifteren auf die Bildung organischer Sauren hingewiesen. Die 
Bildung von Carboxylgruppen neben CO2-Bildung ist fur die Pflanze 
unter anaeroben Verhaltnissen aber eine an und fur sich schon schwer 
zu bewaltigende Oxydationsleistung, der auf der andern Seite ein 
erhebliches Reduktionsaquivalent entsprechen muBte, wenn nicht die 
Kartoffel einen ungewohnlich hohen Vorrat an natiirlichen organischen 
H-Akzeptoren besitzt, wofur bis jetzt noch kein Hinweis gefunden 
wurde (s. unten). Falls derartige H-Akzeptoren ausscheiden, konnten 
nur sehr sauerstoffarme Sauren, etwa yom Typus der Buttersaure, 
entstehen, die jedoch gegenuber dem Alkohol immer noch ein oxy
diertes Produkt darstellte. Dagegen scheidet die Bildung der weit
verbreiteten pflanzlichen Oxysauren in der Anaerobiose vollig aus. 
Wir haben daher die Kartoffel nach ihrem Aufenthalt in der An
aerobiose quantitativ auf ihren Saurestoffwechsel untersucht. Uber 
den Gehalt an Sauren in der Kartoffelknolle Iagen nur alte und spar
liche Notizen vor. Unsere Analyse ergab neben Spuren von Zitronen
saure, geringe Mengen an Oxalsaure, wahrend die Hauptsauremenge 
von der Apfelsaure (mit einem UberschuB an I/-Saure) gestellt wird. 
Nach der Anaerobiose war der Gehalt an diesen Sauren unverandert 
wiedergefundcn worden. Dagegen war eine Saure mit alkohollos
Ii chern Ca-Salz und positiver Thiophenprobe, also wahrscheinlich 
Milchsaure, urn so starker vermehrt, je langer die Anaerobiose ge
dauert hatte. Fur die BiIanz der CO2- und Alkoholbildung spielt 
indes die Milchsaurebildung keine Rolle, weil sie ohne AlkohoI- und 
CO2-Bildung ablauft. Viel wichtiger war die Stabilitat der Apfelsaure, 
die rein theoretisch nahere Beziehungen zu CO2 und Aikohol ver
muten lieBe, da eine Dehydrierung uber die Oxalessigsaure zu 

28* 
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Azetaldehyd und CO2 und mit Hilfe des primar abgespaltenen H zu 
Alkohol ·fUhren konnte. 

COOH 
I 

CH2 

I 
CHOH 
I 

COOH 

COOH 
I 

CH2 

I + zH=zC02 +CHa·CHO+ zH 
CO 
I 

COOH 
CHa ' CHO+ z H = CHa ' CH20H. 

Nach unseren bisherigen Erfahrungen scheint ein derartiger an
aerober Abbau der A.pfelsaure nicht stattzufinden, obwohl der experi
mentell gefundene Quotient Alkohol : CO2 bei der Kartoffel mit dem
jenigen einer solchen Umsetzung auffallend ubereinstimmen wurde 
(0,50). 

Eine weitere QueUe zusatzlicher CO2-Bildung konnte man im 
N-Stoffwechsel vermuten. Wir haben auch diese Moglichkeit einer 
experimentellen Priifung unterzogen. Eine Saure- und CO2-Bildung 
konnte nur nach einer Desaminierung von Aminosauren erfolgen, 
da nur hierbei eine Ketonsaure entsteht, von der aus die CO2-Abspal
tung leicht erfolgen konnte. Deshalb wurde auf die Bewegung des 
Ammoniak· und Amid - Spiegels mit besonderer Aufmerksamkeit 
geachtet. Nach 48stundiger Anaerobiose konnte weder Ammoniak
noch Amidzunahme, ja nicht einmal eine EiweiBhydrolyse festgestellt 
werden, ein Beweis fur den weitgehenden Schutz, den die reichlichen 
Kohlehydratreserven auch unter 02-Auschluf3 dem Eiweif3 zukommen 
lassen. Damit scheiden N- und Saurestoffwechsel fUr eine zusatzliche 
CO2-Bildung aus. Auch fur die Bildung organischer Sauren (unter 
Ausschluf3 der hierbei irrelevanten Milchsaure) wahrend der Anaerobiose 
konnte kein Hinweis gefunden werden. Daraus wird man schlief3en 
durfen, daB die vorgefundene CO2 in ihrer Ganze aus Kohlehydraten 
entstanden ist. 

Zu 2. Die Moglichkeit einer sekundaren Alkoholumwandlung durch 
hohere Pflanzen ist bisher in der Literatur nur wenig diskutiert worden. 
Jedoch liegen gerade fur die Kartoffel einige Untersuchungen von 
MICHLIN (771-773) U. BERNHEIM (89) vor. Danach vermag die 
Kartoffel Aldehyd in Gegenwart und auf Kosten von Nitrat zu 
oxydieren. Allerdings hat MICHLIN hierbei nur das Reduktionsprodukt, 
namlich Nitrit, messend verfolgt, wahrend auf das Schicksal des 
Aldehyds nicht naher eingegangen worden ist. Auch stellt er aus
drucklich fest, daB Alkohol selbst nicht dehydriert wird; die Um
schaltung muf3te also schon auf der Aldehydstufe vor sich gehen; 
da nur deren oxydative Umwandlung in Gegenwart von Nitrat b,eob
achtet wurde, sind diese Untersuchungen fur die vorliegende Frage 
von untergeordneter Bedeutung. Wir haben im Verlauf unserer 
Untersuchungen in der Kartoffelknolle eine Alkohol- und Azetaldehyd-
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dehydrase entdeckt: Alkohol wird zu Azetaldehyd, dieser zu Essig
saure dehydriert. Aber auch hierbei bleibt die Dehydrierung nicht 
stehen, denn nach Alkoholzugabe konnte eine vermehrte C02~Bildung 
festgestellt werden, die nachweislich auf Kosten des Alkohols bestritten 
wurde. Aber diese Alkoholoxydation findet nur in Gegenwart von 
Sauerstoff oder eines anderen geeigneten H-Akzeptors (Chinon, Mb) 
statt. Ais solcher wirkt auch das naturliche Pigment der Kartoffe1, 
das sog. Tyrin, das bei der Alkoholoxydation reduziert und entfarbt 
wird. SchlieBt man jedoch eine derartige Pigmentbildung und den 
Sauerstoff aus, so tritt auch keine Alkoholoxydation mehr ein. Die 
Kartoffel verfugt im unverletzten Zustand also uber keinen bemerkens
werten Vorrat naturlicher H-Akzeptoren. Damit scheidet im an
aeroben Versueh eine derartige Dehydrierung des gebildeten Alkohols 
aus. Allerdings seheinen uns dienegativen Alkoholbefunde mancher 
Forseher bei der Anaerobiose der Kartoffel auf eine unvollstandige 
Beseitigung des Sauerstoffs und damit eine sekundare Oxydation 
des Alkohols zuruekzufuhren zu sein. Die Mogliehkeit einer Veresterung 
des Alkohols mit Pflanzensauren wird zur Zeit noeh naher unter
sueht. 

Zu 3. Ob nun bei der Kartoffel ein besonderer, von demjenigen 
der Hefe abweiehender Gartyp vorliegt, ist damit allerdings noeh 
nieht erwiesen, da mit den erwahnten Untersuchungen nicht alle 
Mogliehkeiten einer sekundaren Alkoholumwandlung bzw. einer 
primaren Behinderung dieser Bildung erschi.ipft sind. Wir denken 
in diesem Zusammenhang vor allem an Prozesse, die von der 
Azetaldehydaldolisierung ausgehen, jedoch liegen hieruber noch 
keine Untersuchungen vor. Eigene Untersuchungen auf Glyzerin 
in anaerob gehaltenen Kartoffeln haben negative Ergebnisse ge
zeitigt. 

DaB auch die Kartoffel, wie andere hohere Pflanzen, ein normales 
zymatisches System besitzt, haben bereits STOKLASA (1150-1156) 
und BODNAR (109) nachgewiesen. Die Isolierung der Zymase be
gegnet allerdings bei hoheren Pflanzen viel groBeren Schwierigkeiten 
als bei Hefe. Relativ einfach gelingt sie noch bei ruhenden und wenig 
gekeimten Sam en, aber bei weiter differenzierten Zellen scheint das 
Ferment mehr und mehr an die unveranderte Struktur des Plasmas 
gebunden zu sein. Vor aHem aber leidet bei der Zellzerstorung die 
Co-Zymase und wie an anderer Stelle des naheren ausgefuhrt ist, 
die Co-Carboxylase, so daB aus differenzierten Geweben nur relativ 
sehwach wirksame Zymasepraparate gewonnen werden konnen. Ein 
Beispiel fur eine qualitative Anderung des Garungsprozesses mit dem 
Absterben der Zellen sind PALLADINS Versuche an lebenden und 
erforenen Sprossen von Vicia Faba. Erstere bilden im anaeroben 
Versuch Alkohol und CO2, wenn auch nicht im Verhaltnis der reinen 
alkoholischen Garung, bei den erfrorenen Sprossen dagegen ist nur 
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mehr die Fahigkeit der CO2-Bildung erhalten, Alkohol wird nicht 
gefunden. Ahnlich liegen die Verhaltnisse ja auch bei der Kartoffel: 
Zu Beginn des anaeroben Versuchs werden Alkohol und CO2 im Ver
haltnis der alkoholischen Garung gebildet, spater uberwiegt die CO2-

Bildung und synchron damit findet progressives Absterben der 
Gewebe statt. 

Die sog. postmortale A/mung: Totet man dagegen Organe mit 
sog. dormantem Plasma, besonders Samen unter Schonung der 
Fermente, ab, so geht die CO2-Produktion weiter, ja sie kann gegen
uber derjenigen der ungekeimten intakten Samen wegen der erleich
terten Wasseraufnahme des getoteten Materials nicht unwesentlich 
erhoht sein. Man hat diesen Vorgang als postmortale Atmung 
bezeichnet und beschrieben. Die einschHigigen Versuche haben diese 
postmortale Atmung als reine alkoholische Garung ausgewiesen, da 
die oxydierenden Fermente bei der ZeUzerstorung inaktiviert werden, 
wird die Sauerstoffatmung so gut wie vollig sistiert (vgl. hierzu 
BODNAR u. Mitarbeiter [109-112J, ZALESKI u. Mitarbeiter [1319 bis 
1328]). Von physiologischem Interesse sind die Angaben uber die 
Wirksamkeit einer in Samenmehlen vorhandenen Aldehydrase. ABE
LOUS (3) beobachtete, daB Kartoffelsaft zugesetzten Salizylaldehyd 
zu Salizylsaure dehydriert, und CIAMICIAN U. RAVENNA beschrieben 
dieselbe Erscheinung an Spinatbrei. STOKLASA machte Angaben 
uber Dismutation von Propion-, Isovaler- und Butylaldehyd durch 
hohere Pflanzen. Auch fur den im Zusammenhang mit unserer Frage 
speziell interessierenden Azetaldehyd finden sich entsprechende An
gaben in der Literatur. So berichten ZALESKI U. MARX (1321, 1322), 
daB Brenztraubensaure von Erbsensamen im Alkohol und CO2 

gespalten werden. Die Alkoholbildung ist indes nur aus der Differenz 
zwischen einem Brenztraubensaure enthaltenden und einem davon 
freien Ansatz bestimmt worden. Es ist jedoch schon aus theoretischen 
Grunden unwahrscheinlich, daB der AlkoholuberschuB im brenz
traubensaurehaltigen Ansatz aus der Ketosaure stammt, denn diese 
liefert zunachst nur Azetaldehyd, dessen Reduktion auf die De
hydrierung cines unbekannten Stoffes im Samenpraparat zuruckge
fuhrt werden muBte. Daruber aber ist nichts naheres bekannt. Viel 
wahrscheinlicher erscheint uns die Moglichkeit, daB die Mehrproduktion 
an Alkohol auf der induktionsaufhebenden Wirkung der Brenztrauben
saure und der damit verbundenen Garungsaktivierung beruht. Das 
Schicksal des Azetaldehyds selbst wurde in solchen Ansatzen nur 
am Verschwinden des Aldehyds gemessen, ohne daB das entstehende 
Reaktionsprodukt naher untersucht worden ware (BODNAR U. HOFF
NER [111]). ZALESKI u. Mitarbeiter (1324, 1326, 1327) fanden, daB 
der Aldehydschwund an die Mitwirkung des Co-Ferments der Garung 
gebunden ist, und machen umgekehrt aus der GroBe der Aldehyd
umwandlung Ruckschlusse auf den Co-Zymasegehalt von Erbsen-
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mehlen verschiedener Herkunft und verschiedener Reife. KERTESZ 
(519a) berichtete tiber steigende Fahigkeit der Azetaldehydumwand
lung mit fortschreitender Keimung von Gerstensamen. BODNAR 
u. BERNAUER (112) stellen nun in einer neueren Arbeit tatsachlich 
ein Verschwinden des Azetaldehyds in solchen Erbsenmehlansatzen 
fest, aber sie fanden dabei keine zusatzliche Alkoholbildung. 1m 
Gegenteil liefert der aldehydhaltige Ansatz weniger Alkohol als die 
aldehydfreie Kontrolle. Das ist nicht verwunderlich nach den Unter
suchungen des Verfassers tiber die hemmende Wirkung des Aldehyds 
auf die Carboxylase (1264). Und doch brachten die Untersuchungen 
der beiden Autoren insofern einen erheblichen Fortschritt, als sie 
nachweisen konnten, daB der Azetaldehyd unter den obwaltenden 
Versuchsbedingungen in ganz anderer Weise umgewandelt wird als 
bei der alkoholischen Garung, er wird namlich nicht zu Alkohol 
hydriert, sondern zu Krotonaldehyd kondensiert. Dieser ProzeB geht 
jedoch spontan ohne Beteiligung eines Ferments vor sich. Daraus 
geht hervor, daB in derartigen Versuchen Aldehydbestimmungen 
nicht gentigen, urn tiber eine eventuell stattfindende physiologische 
Aldehydumwandlung AufschluB zu geben, daB hierftir vie1mehr der 
Nachweis der Reaktionsprodukte unerlaf31ich ist. BODNAR U. BER
NAUER haben in ihren Versuchen auch bei Zusatz von NaHC03 zu 
Pflanzenbrei von Erbsensamen, Spinat, Zuckerrtibenblattcrn und 
Kartoffeln keine Essigsaure finden konnen. Es ist wahrscheinlich, 
daB in einem Garansatz zugesetzter Azetaldchyd reduziert wird, doch 
ist das keine spezifische Wirkung auf Azctaldehyd, sondern nur ein 
Ausdruck ftir die reduzierenden Leistungen in garenden Medien, denen 
auch andere der Garung selbst vollig fernstehende Stoffe unterworfen 
werden. Befriedigend ist die Frage erst gelost, wenn nachgewiesen 
werden kann, daB ein nicht garendes Praparat den Azetaldehyd 
unter gleichzeitiger Oxydation cines anderen geeigneten Stoffes redu
ziert. Wahrscheinlich wtirde man durch Zusatz von Monohalogen
sauren, welche die Phosphorylierung starker als die Dehydrierung 
hemmt, zum Zie1 kommen. Man wird die Ergebnisse STOKLASAS 
etwas skeptisch beurteilen, wenn man hort, daB er Beweise fUr seine 
alte, langst widerlegte Theorie beibringen zu konnen glaubte, wonach 
die alkoholische Garung tiber die Milchsaure ftihre und der Azet
aldehyd wie die Essigsaure erst sekundar aus dem Alkohol entstiinden. 
Wir haben bereits oben auf eine anaerobe Milchsaurebildung bei der 
Kartoffel hingewiesen. Dabei handelt es sich indes keineswegs urn 
die normale anaerobe Atmung der Kartoffel, denn diese ist mindestens 
in kurzen Versuchszeiten eine alkoholische Garung. Vielmehr ist die 
anaerobe Milchsaurebildung bei hoheren Pflanzen - soviel wir sehen 
konnen - eine Ausfallserscheinung des carboxylatischen Systems, 
wodurch der pflanzliche Zuckerstoffwechsel den Weg des tierischen 
Zuckerabbaues einschlagt. Es gentigt daher nicht, die Bakterienfreiheit 
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von Garungsansatzen hoherer Pflanzen zu garantieren, urn entstehende 
Milchsaure als normales anaerobes Atmungsprodukt der hoheren 
Pflanzen nachzuweisen, es muB auch gewahrleistet sein, daB die 
Garungsprodukte von carboxylatisch ungeschadigten Zellen stammen. 
Wenn STOKLASA auch die erste Bedingung in seinen Versuchen erfullt 
hat, so schcint uns die letztere nicht gesichert. Vielmehr ist die 
anaerobe Atmung von in Sublimat liegenden Zuckerrubenschnitzeln 
der Versuchsanstellung STOKLASAs sicherlich anomal verandert. Die 
resultierende Milchsaurebildung ist in dies em Fall zwar keine 
Bakterienwirkung, aber auch keine normale anaerobe Atmung, son
dern ein Zerrbild derselben. Die Milchsaurebildung in totem Kar
toffelmaterial und in zerriebenen grunen Blattern sind Beispiele der
artiger postmortaler Milchsaurebildung. 

Der Nachweis der Zymase in hoheren Pflanzen (STOKLASA u. 
CERNY [1151], STOKLASA U. JELLINEK [1152], KOSTYTSCHEW [747, 
748J, PALLADIN U. KOSTYTSCHEW [1002, 1003, 1004, 1006J, ZALESKI 
U. MARX [1321, 1322J, ZALESKI [1323], BODNAR [109, 110], NEMEC 
u. DUCHON [808J, FODOR U. COHN [316], FODOR U. REIFENBERG [317], 
NEUBERG U. KOBEL [907, 903, 955J, PI SUNER BAYO [928-930], 
KOBEL U. SCHEUER [538J, WETZEL [1265aJ) beweisen, daB auch 
die hoheren Pflanzen zur alkoholischen Garung ganz allgemein 
befahigt sind (360-362). Die beobachteten Abweichungen im 
Quotienten Alkohl : CO2 vom theoretischen Wert bedurfen noch 
einer Klarung. Es ist nicht ausgeschlossen, daB die uberschussige 
CO2 einer durch natiirliche H-Akzeptoren gespeisten vollkommenen 
Zuckervcrbrennung entstammen. 

H. Die Glykolyse. 
Wir konnen uns bei Darstellung dieser Form des biologischen 

Kohlehydratabbaues, die vor aHem in tierischen Geweben den an
aeroben Zuckerabbau beherrscht, kurzer fassen, da von berufener 
Seite neuere monographische Darstellungen vorliegen (MEYERHOF 
[768a], LUNDSGAARD [674]). Der von LEPINE gepragte, zunachst 
jede Form des biologischen Zuckerschwunds einschlieBende Aus
druck, ist spater auf die Umwandlung von Zucker in die Milchsaure 
eingeengt worden. NEUBERG ging in dieser Richtung noch weiter 
und wollte den Begriff auf die Spaltung von Zucker in Methyl
glyoxal, fur die er die Glykolase verantwortlich machte, beschrankt 
wissen. Nachdem. jedoch das Methylglyoxal im Glykolyseschema 
selbst als Intermediarprodukt keinen Platz mehr findet, ist dieser 
Vorschlag abzulchnen. 

Den Chemismus der Milchsaurebildung haben wir bereits im Zu
sammenhang mit der Frage der Hexosenspaltung in die ersten nach
weisbaren Ca-Korper dargelegt und haben feststellen konnen, daB 
die ersten Phasen der Zuckerspaltung bis zur Bildung der Brenz-
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traubensaure bei alkoholischer Garung und Glykolyse identisch zu 
sein scheinen. Erst das Schicksal der Brenztraubensaure entscheidct 
tiber die Frage alkoholische Garung oder Glykolyse und in diesem 
Zusammenhang haben wir auf die Carboxylasearmut der normal 
glykolysierenden Organe im Gegensatz zu denen mit alkoholischer 
Garung hingewiesen, der zufolge in den ersteren die Brenztraubensaure 
nicht decarboxyliert, sondern einer Hydrierung zuganglich gemacht 
wird (BANGA u. Mitarbeiter [31]). Wir hatten an dieser Stelle noch 
die Frage zu diskutieren, ob dieser eine Unterschied allein die Weichen
stellung im Ablauf der anaeroben Zuckerspaltung bedingt. 1st also 
die Zymase der Hefe, von ihrer reicheren Ausstattung mit /X-Carbo
xylase abgesehen, identisch mit dem glykolysierenden Ferment? 
Zweifellos besteht weitgehende Ahnlichkeit zwischen den beiden Fer
menten, darauf weisen verschiedene Analogien hin. Wie die Zymase 
laf3t sich das glykolysierende Ferment von der Zelle abtrennen (713, 
736,742,745,762) und ist in ein thermolabiles Ferment und ein dialy
sables thermostabiles Co-Ferment zu trennen. Fur eine 1dentitat der 
Fermente spricht auch die Ubereinstimmung der Reaktionen des 
crsten Angriffs auf die Zucker, die Bildung gleicher 1ntermediar
und Stabilisierungsprodukte, sowie die gleichartige Beeinflussung 
durch zum Teil sehr spezifisch wirkende Hemmstoffe, wie Toluol, 
Monohalogensauren, Fluorid, Citrat, Oxalat usw. Nach den neuesten 
Veroffentlichungen MEYERHOFS ll. KIESSLINGS (769b) muB man aller
dings annehmen, daB dem zymatischen System im Gegensatz zum 
glykolysierenden eine Glyzerinphosphorsauredehydrase fehlt. Auch 
das Co-Ferment beider Garsysteme ist lange Zeit ftir identisch gehalten 
worden (MEYERHOF [717, 722, 712]), da man angeblich tierische 
Apozymase durch Hefekochsaft und umgekehrt pflanzliche Apozymase 
durch Muskeldialysat komplettieren konnte. Neuerdings haben jedoch 
MEYERHOF u. LOHMANN (765) diese Annahme revidiert und die Ver
schiedenheit beider Co-Fermente nachgewiesen (vgl. auch 29, 30, 
32, 47, 49, 480, 526, 639, 641, 642, 643). Diese wichtige Entdeckung, 
die gleichzeitig neues Licht in die Frage der chemischen Konstitution 
des Co-Enzyms der Glykolyse brachte, geht von der fraktionierten 
1solierung der in der Muskulatur vorgebildeten Phosphorsaureester 
sowie von den Fortschritten in den Methoden zur Reinigung des 
glykolysierenden Ferments aus. Durch fraktionierte Saurehydrolyse 
von frischer Muskulatur konnte LOHMANN (664a) eine in heWer 
Saure leicht hydrolysierbare Fraktion von Phosphorsaureester 
nachweisen, welche 15-20 vH des totalen Phosphorsauregehalts 
im Muskel (vgl. auch 121) ausmachte (658). Diese Substanz war 
weitverbreitet und fand sich in den meisten der untersuchten Zellen 
und Gewebe (Warm- und Kaltbliitermuskeln, Hefe [659J). Die Sub
stanz wurde zunachst als anorganisches Pyrophosphat isoliert, aber 
dieses und die im frischen Muskelextrakt praformierte Verbindung 
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zeigten bemerkenswerte Differenzen beim enzymatischen Abbau in 
Gegenwart und Abwesenheit von Fluorid, so daB an eine sekundare 
Veranderung der Substanz wahrend der Isolierung gedacht werden 
muBte, die man allerdings zunachst von physikalischer Natur hielt 
(659). Spatere Untersuchungen zeigten dann, daB das Pyrophos
phat nicht frei, sondern an die von EMBDEN u. ZIMMERMANN aus 
frischer Muskulatur isolierte Adenylsaure (241 a) gebunden, vorliegt. 
Diese Verbindung zerfallt als Ba-Salz in neutraler und schwach
alkalischer Lasung in Pyrophosphorsaure und Adenylsaure. Die 
Analyse ergab das Vorliegen einer Adenylnukleotidpyrophosphor
saure (Adenylpyrophosphorsaure), die EMBDENsche Saure ist aus 
dieser bei der Isolierung, und zwar bei Behandlung mit Ca(OH)2 
hervorgegangen. 

Das nach den WILSTATTERschen Adsorptionsmethoden gereinigte 
glykolysierende Ferment wird im Gegensatz zum Rohferment wohl 
durch Muskelkochsaft, nicht aber durch gereinigte Co-Zymase des 
Muskels komplettiert. Eine weitere Analyse dieses Befundes fiihrte 
dann zu derwichtigen Entdeckung, daB sowohl Hefe- wie auch Muskel
Co-Ferment aus zwei Komponenten, je einer autolysablen und einer 
autolysenstabilen Substanz, bestehen. 

Die autolysenstabile Komponente hat LOHMANN (664b) als Mg 
identifiziert. Bereits 1869 hatte A. MAYER (689a) die Beobachtung 
gemacht, daB Mg einen notwendigen Faktor im Stoffwechsel der 
Hefe darstellt. Neuerdings hat ERDTMANN (250) eine Phosphatasen
aktivierung durch Mg·· festgestellt. Die bedeutsame Beteiligung des 
Mg·· an der Garung und Glykolyse war nur wegen der schwierigen 
Ablasbarkeit der Mg-Salze von der Apozymase so lange unerkannt 
geblieben. Eine Analyse dieser Mg-Mitwirkung am biologischen 
Zuckerabbau haben EULER, NILSSON u. Au HAGEN versucht (282). 
Danach steigt die Gargeschwindigkeit zunachst mit dem Mg-Gehalt 
stark an und erreicht bei einer Mg-Konzentration von ro- 2 Mol. ein 
Optimum (Abb. I u. 2). Dieser Gehalt entspricht demjenigen der 
Trockenhefe, wahrend die sog. Mg-freie Apozymase nur eine Mg··
Konzentration von ro- 5 Mol. und daher auch keine Garung mehr auf
weist. DieselbeAbhangigkeit wie diekomplette Garung vomMg-Gehalt 
zeigt auch schon die Phosphorylierung, woraus zu schlieBen ist, daB Mg 
einnotwendiger Aktivator der Phosphatese ist; je starker phosphoryliert 
das Garsubstrat ist, urn so geringer ist nach LOHMANN die Mg
Bediirftigkeit. Die Phosphatasen verhalten sich im einzelnen sehr 
verschieden (HOMMERBERG [464], BARRENSCHEEN u. LANG [45], 
JACOBSEN [471], ERDTMANN [250]) hinsichtlich der Mitwirkung des 
Mg. Hexosediphosphat laBt ohne Mg nur eine partielle Dephosphory
lierung zu. Seine Vergarung erfordert jedenfalls die Anwesenheit 
von Mg. Sehr interessant ist im Zusammenhang mit der Frage der 
Mitwirkung verschiedener Co-Fermente bei Teilprozessen der Garung 
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und Glykolyse die Feststellung EULERS und seiner Mitarbeiter (282), 
daB die Reduktion von Azetaldehyd und die EnWirbung von Mb 
ohne Mg vor sich gehen kann. 

Die autolysable organische Komponente des Co-Ferments: Frischer 
Muskelsaft kann nach mehrstundigem Stehen durch gereinigtes 
Muskel-Co-Fcrment oder durch Kochsaft aus autolysiertem Muskel 
nicht mehr komplettiert werden. Erst durch Zusatz von Ba-Salzen 
der leicht spaltbaren Phosphorsaureester konnte die Glykolyse 
wieder regeneriert ~erden (K. MEYER [712]). LOHMANN hat als wirk
same Substanz dieser Salze die Adenylphosphorsaure identifiziert 
(660a). Sie gibt dem autolysierten Muskelsaft die volle Garkraft 
wieder. Damit stimmt sehr wohl die autolysierende Wirkung auf 
die Adenylphosphorsaure uberein (765) (Abb. 3 u. 4). Mit der EULER
schen Co-Zymase ist diese Saure wohl nahe verwandt, aber nicht 
identisch. Die beiden Substanzen unterscheiden sich sowohl physi
kalisch-chemisch wie auch physiologisch. Die Wirkungen beider 
Korper auf inaktiven Muskelsaft sollen nach LOHMANN (664c) sehr 
verschieden sein, und zwar ist die Adenylpyrophosphorsaure hierbei 
dem EULERschen Co-Zymasepraparat wesentlich uberlegen. Dabei 
gibt LOHMANN selbst an, daB die erstere neben ihrer Mitwirkung 
beim Phosphorsaureaustausch mit den Hexosen noch eine induktions
aufhebende Wirkung ahnlich derjenigen der Hexosediphosphorsaure 
besitzt, die der EULERschen Co-Zymase fehlt. Diese Tatsache beein
trachtigt die Sicherheit der LOHMANNschen SchluBfolgerungen be
trachtlich, da sie die beobachteten Wirkungsdifferenzen der beiden 
Substanzen auf die Glykolyse darauf zuruckfuhren laBt, was EULER 
mit Recht bemangelt (EULER u. NILSSON [283]). Daraus durften 
sich auch die Diskrepanzen hinsichtlich der relativen Wirkungen 
der Adenylpyrophosphorsaure und der EULERschen Co-Zymase in 
EULERS und LOHMANNS Versuchen erklaren. So haben DEUTICKE (202) 
U. THUNBERG (1186) eine Beschleunigung der Mb-Reduktion in Samen
mehlen durch Adenyltriphosphorsaure feststellen konnen und NILSSON 
u. EULER geben an (980), daB Adenyltriphosphorsaure die Verbren
nung von Hexosediphosphat aktiviert. LOHMANN selbst fiihrt die 
Uberlegenheit der Adenyltriphosphorsaure hinsichtlich ihrer Co-enzy
matischen Wirkung auf tierische Apozymase gegenuber EULERscher 
Co-Zymase darauf zuruck, daB die letztere eine Art Pro-Co-Ferment 
darstelle und erst nach Veresterung zu einer Adeninpolyphosphor
saure, dem eigentlichenCo-Ferment derMilchsaurebildung, wird. Wenn 
also fur die Ausdeutung der beobachteten verschiedenen Wirkungen 
der EULERschen und LOHMANNschen Praparate auf das glykolytische 
Ferment noch Zweifel bestehen konnen, so laBt sich die nachgewiesene 
unterschiedliche Wirkung der beiden Stoffe auf pflanzliche Apo
zymase, auf welche die EULERsche Co-Zymase viel kraftiger wirkt 
als die LOHMANNsche Adenylphosphorsaure, doch nur im Sinn einer 
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Abb. 3. Zusammenbang von Milcbsaurebildung und 
Adenylpyropbospborsaurezerfall in autolysiertem 

Froscbmuskelextrakt (40 Minuten, 37'). 
d Autolysierter Extrakt 
0--0 Milcbsaurebildung 
• - - -. Adenylpyropbospbatzerfall 
e Antolysierter Extrakt mit Adenylpyro

pbospbatzusatz 
• - - -. Milcbsaurebildung 
0--0 Adenylpyropbospbatzerfall 

(Nacb MEYERHOF, LOHMANN, MEYER: 
Biocbem. Z. 237, 439 (1931).] 

Abb. 2. Vergarung verscbiedener Zucker mit 
(0,2 Mol.) und ohne MgCl, (Kurve gestricbelt) 
im Garansatz. [Nacb EULER, NILSSON u. 
AUHAGEN: Z. pbysiol. Cbem. 200, 3 (1931).] 
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Abb. 4. Zerfall des priiformierten Adenylpyropbos
pbats und Gescbwindigkeit der Milcbsaurebildung 
(manometriscb gemessen) im Froscbmuskelextrakt. 

• - - -. Gebalt an Pyropbospbat wahrend der 
Versuchszeit, 

0--0 Geschwindigkeit der Milchsaurebildung, 
manometrisch gemessen, in Kubik
zentimeter COl pro 30 Minuten. 

[Nach MEYERHOF, LOHMANN, MEYER: 
Biocbem. Z. 237, 441 (1931).] 
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Verschiedenheit der beiden Co-Fermente interpretieren, urn so mehr, 
wenn man sich der EULERschen Auffassung anschlieBt, daB das 
LOHMANNsche Praparat seine Wirksamkeit auf pflanzliche Apozymase 
nur einer Verunreinigung mit Co-Zymase verdankt. Danach besteht 
also das Co-Ferment der Milchsaurebildung aus Adenylpyrophosphor
saure + Mg·· + PO:", das Co-Ferment der alkoholischen Garung 
dagegen aus Co-Zymase + Mg·· + PO:" + einem induktionsauf
hebenden Stoff. 

Ob damit die ganze Co-Fermentgarnitur der beiden Prozesse 
bereits erschOpft ist, erscheint zweifelhaft wegen der moglicherweise 
schwierigen Ablosbarkeit anderer Co-Fermentkomponenten vom Apo
zymasepraparat. 

Zur Konstitution der Adenosintriphosphorsaure. 
Die Annahme LOHMANNS (664b) (vgl. auch FISKE u. SUBBAROW 

[304c)), daB Pyrophosphat als solches im Adenosintriphosphorsaure
Molekul praformiert ist, erscheint durch die chemische und fermen
tative Abspaltung von Pyrophosphat aus dieser Substanz gerecht
fertigt. Was nun die Stellung dieses Pyrophosphats im Molekul der 
Adenosintriphosphorsaure betrifft, so gehen die Ansichten· ausein
ander. Fur diejenige BARRENSCHEENS (42, 43), wonach das Pyro
phosphat an eine Aminogruppe gebunden ist, sprechen gewichtige 
Grunde: Muskeldesaminase wirkt auf Adenosintriphosphorsaure erst 
nach Abspaltung von zwei Phosphorsaureradikalen, ein Gemisch von 
Adenylsauredesaminase und Pyrophosphatase spaltet P: N im Ver
haltnis 2: lab. Das VAN SLYKESche Nitrit-Essigsauregemisch greift 
die Adenosintriphosphorsaure viel langsamer an als freie Amino
gruppen. Dabei wird anorganisches Phosphat und Inosinsaure ge
funden. Die von BARRENSCHEEN u. FILZ (vgl. auch EMBDEN u. 
SCHMIDT [244]) vermiBte Furfurolreaktion konnte FERDMANN dahin 
aufklaren (300), daB unter den angewandten scharfen Hydrolysen
bedingungen die Pentosen nicht uber Furforol gespalten werden. Das 
ist jedoch der Fall unter milderen Hydrolysenbedingungen, und unter 
solchen liefert auch die Adenosintriphosphorsaure Furfurol. BARREN
SCHEEN meint nun, daB schon das reichliche Vorkommen der aus 
Muskel isolierten Adenosintriphosphorsaure dafur spreche, daB die 
Saure in dieser Form nicht als Co-Ferment wirken werde und gibt 
experimentell fundierte Grunde dafur an, daB eine andere Form der 
Adenosintriphosphorsaure, die z. B. durch Nitrit-Eisessigbehandlung 
erhalten werden kann und sich unter anderem durch Bildung von 
Ag4 -Ionen statt Aga-Salzen der normalen Saure unterscheidet, die 
Co-enzymatisc.h wirksame Form sei. Die Autoren nehmen an, daB 
in der 3 Ag-Saurc ein an der Aminogruppe haftender Phosphatrest 
esterartig mit einer Hydroxylgruppe der Pentose verknupft sei, 
wahrend in der 4 Ag-Saure diese Bindung gelost werde. Die 
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Phosphatabspaltung aus der letzteren ergabe sich dann als einfacher 
hydrolytischer ProzeB: 
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Die Mitwirkung der Adenosintriphosphorsaure bei der Phosphory
lierung lieBe sich dann folgendermaBen formulieren: 

p/gH R_O.p~gH 
N=C-N< ;g~ + 2 ROH -+ N=C-NHz + "'g~ 
I I ---------p ° I I R - 0· p/ ° 
I "'-OH "'-OH 

In ahnlicher Weise konnte man sich die Regeneration der Adeno
sintriphosphorsaure aus Adenylsaure vorstellen. 

Unter voller Wurdigung der zwischen der EULERschen und LOH
MANNschen Auffassung noch bestehenden Differenzen kann man doch 
heute schon sagen, daB das Milchsaurebildungs-Co-Ferment und das
jenige der alkoholischen Garung verschieden sind. DaB diese Ver
schiedenheit der Co-Fermente sich in dem anfanglichen Stadium 
des Zuckerabbaues, der fur beide Formen der biologischen Zucker
desmolyse identisch zu verlaufen scheint, weniger auswirken wird als 
in den nachfolgenden Dismutationen bzw. Oxydoreduktionen, macht 
cine Beteiligung des Co-Ferments an dies en Prozessen wahrscheinlich. 
Leider besitzen wir hieruber noch keine experimentellen Belege, da 
die Co-Enzymwirkung auf Teilvorgange der Zuckerspaltung noch 
nicht so vollstandig erforscht ist wie es wunschenswert ware. Aus 
den Versuchen NEUBERGS und seiner Mitarbeiter bei der Verwirk
lichung der sog. 4. und 5. Vergarungsform ist bekanntgeworden, 
daB die Phosphorylierung ein anderes Co-Fermentsystem verlangt 
als der Zerfall von Hexosediphosphat in Methylglyoxal bzw. 
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Brenztraubensaure. Man wird daher ein besonderes Co-Ferment fur 
die Phosphorylierung (Adenylpyrophosphorsaure + Mg··), ein anderes 
fur die Dephosphorylierung (Mg··) und mindestens ein drittes oder 
eine dritte Kombination fur die Oxydoreduktionen (Dismutation) an
nehmen mussen, wobei durchaus die Moglichkeit besteht, daB die 
einzelnen Oxydoreduktionen verschiedener Co-Fermentkomponenten 
(vgl. Kapitel D 2 h) bedurfen. Wenn Adenylpyrophosphorsaure +Mg·· 
+ PO~' die Co-Phosphatese darstellen, muBte pflanzliche und tieri
sche .Apozymase durch Komplettierung mit den ersteren die ver
lorene Fahigkeit zur Phosphorylierung von stabilen Zuckern wieder
gewinnen. Das ist fur Muskelsaft bereits erwiesen, dagegen gibt 
EULER an, daB dieses System auf Hefenapozymase unwirksam sei, 
aber dabei hat EULER die Wirksamkeit nur an der erfolgten CO2 -

Ausscheidung gepruft. Diese Prufung kann natlirlich auch bei statt
findender Phosphorylierung negativ ausfallen. Leider ist die einzig 
entscheidende Phosphatbewegung nicht untersucht worden, so daB 
hier noch eine Lucke besteht. 

Andererseits ist die Wirkung der sog. Co-Mutase hauptsachlich 
an der Umwandlung von Azetaldehyd und auch an der Reduktion 
von Mb untersucht worden, und zwar methodisch so, daB entweder 
der Schwund an Azetaldehyd oder die Mb-Entfarbung in Gegenwart 
von Azetaldehyd als Donator gepruft wurde. Dieser Aldehydschwund 
wurde der Dismutation des Aldehyds gleichgesetzt. Das scheint uns 
nach oben dargelegten Grunden vollig unberechtigt zu sein. Allein 
die haiftige Bildung von Essigsaure und Alkohol ist ein eindeutiges 
Kriterium fur erfolgte Aldehyddismutation, darauf ist indes nicht 
geachtet worden. Man begnugte sich vielmehr damit, festzustellen, 
daB Apozymase Azetaldehyd weniger rasch zum Verschwinden bringt 
als das mit gereinigter Co-Zymase komplettierte Ferment. Aber was 
ist damit erwiesen? Sicherlich keine erfolgte Dismutation des Azet
aldehyds, sondern hochstens seine Hydrierung. Das jedoch kann 
bekanntlich auch durch Ubertragung des Garungs·H auf den Aldehyd 
erfolgen (vgl. NEUBERG u. Mitarbeiter: Phytochemische Reduktionen). 
Wenn also die normale Zuckergarung angekurbelt wird, so wird 
gleichzeitig auch eine entsprechende Azetaldehydreduktion erfolgen. 
Diese letztere ist so mit nicht Ausdruck und MaB fur erfolgte Aldehyd
dismutation, sondern fur aktivierte Garung. Geeignetere Versuchs
bedingungen wurden diejenigen der 3. Vergarungsform NEUBERGs 
abgeben. Aber auch wenn wir uber die Dismutation des Azetaldehyds 
zuverlassiger informiert waren, wurde das fur die Phase, in welcher 
das Co-Enzym bei der Garung erstmals wirksam ist, nichts aussagen 
konnen, denn es handelt sich weniger urn eine Feststellung, bei welchen 
Hydrierungen Co-Enzym notig ist, als darum, welche Dehydrierungen 
Co-Zymase-bedurftig sind. Und hierbei interessieren in erster Linie 
die Dehydrierungen der Ca-Korper, vor allem diejenige der Glyzerin-



KARL WETZEL: 

phosphorsaure und der Phosphoglyzerinsaure. An dies en Systemen 
ware die Mitwirkung der Co-Zymase zu untersuchen und nicht an 
andern nichtssagenden und nur methodisch bequem zu behandelnden 
Stoffen. Nach dem NEUBERGSchen Garschema schien die Dismutation 
von Methylglyoxal die Schltisselstellung ftir den weiteren Abbau dar
zustellen und daher ein fUr eine Erklarung der Wirksamkeit des 
Co-Ferments geeigneter Vorgang zu sein. Aber nachdem LOHMANN 

den Nachweis erbracht hat, daB das reduzierte Glutathion das Co
Ferment der Ketonaldehydmutase ist, tritt klar zutage, daB auch die 
Methylglyoxaldismutation keine Beziehungen zu den entscheidendell 
Oxydoreduktionen im GarprozeB besitzt. Damit aber wird auch der 
Streit urn eine Identitat der Co-Mutase und der Co-Zymase gegen
standslos. Wahrscheinlich spielen einfache Dismutationen bei der 
Garung tiberhaupt eine untergeordnete Rolle und die Wirksamkeit 
des Co-Ferments ist ftir jedes bei der Garung realisierte Reaktions
system gesondert zu prtifen, da sich Oxydoreduktionen hinsichtlich 
ihrer Co-Enzymbedtirftigkeit je nach den an ihnen beteiligten Dona
toren und Akzeptoren verschieden verhalten werden. Daftir sprechen 
unter anderem die NEUBERGSchen Ermittlungen tiber die Bedingungen 
zur Realisierung der verschiedenen Garformen. Wir erinnern an die 
Tatsache, daB je nach Gehalt des Garansatzes an Co-Zymase der 
normale Gang der Garung schon bei der Glyzerinaldehydphosphor
saure oder erst bei der Brenztraubensaure unterbrochen wird. WeIche 
Komponenten gar bei den Einzelprozessen der oxydoreduktiven Phase 
notig sind, ist noch vollig ungeklart. Wir stehen daher erst am Anfang 
einer derartigen Analyse der Co-Fermentbeteiligung an den Einzel
phasen der Garung und Glykolyse. Es scheint uns durchaus wahr
scheinlich, daB die organische Komponente des Co-Enzyms hierbei 
recht verschiedenartig in den Reaktionsmechanismus eingreift. So 
spricht mancherlei daftir, daB die Phosphorylierung schon mit einer 
Hydrierung einer Gruppe dieser Komponente zusammenhangt, was in 
der sog. induktionsaufhebenden Wirkung hydrierbarer Karper in Er
scheinung tritt. Ob es sich hierbei urn Aufhebung einer rein chemischen 
Hemmwirkung oder aber urn eine thermodynamische Frage dreht, muB 
dahingestellt bleiben. Diese letztere Deutung liegt im Hinblick auf 
die thermodynamischen Verhaltnisse bei der Phosphorylierung nahe. 

Wahrscheinlich spielt das Adeninnukleotid aber auch bei der 
Ubertragung der Phosphorsaure auf die Hexose noch eine wichtige 
Rolle. Die Analogie mit dem tierischen Kreatinphosphorsaurestoff
wechsel drangt sich hier auf. Es erscheint uns wahrscheinlich. daB 
das Phosphat von der Adenosintriphosphorsaure auf die Hexose tiber
tragen wird und die Regeneration der Co-Zymase aus dem anorgani
schen Phosphat erfolgt. Vielleicht gelingt es auch hier wie bei der 
Glykolyse, die Hexosephosphorylierung und die Regeneration des 
Phosphagens fraktioniert zu hemmen. 
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Zweifellos haben KLUYVER u. SHERMAN (530) recht, wenn sie 
betonen, daB das Co-Ferment der Garung weder chemisch noch 
wirkungsmaBig eine Einheit darstellt. Trotzdem sehen wir keinen 
Grund zur Streichung dieses Begriffs. Eine Zusammenfassung der 
zur Garung notwendigen thermostabilen und dialysablen Aktivatoren 
unter dem Begriff Co-Zymase erscheint uns ebenso gerechtfertigt 
und fUr eine einfache Terminologie ebenso ntitzlich wie diejenige 
der thermolabilen Garungsaktivatoren unter dem Sammelbegriff Apo
zymase, der sich schlieBlich auch in eine Anzahl Teilfermente auf10sen 
lieBe. 

Zu den bisher beschriebenen Aktivatoren der alkoholischen Garung 
gesellt sich nach neuesten Untersuchungen von ZUCKERKANDL und 
MESSIMER-HABERMASS (1329, 1330) noch das Eisen in bestimmter 
Form. Zusatz von IX, IX' -Phenanthrolin bindet das auf der Ferrostufe 
vorliegende Eisen als oxydationsbestandiges Ferrophenanthrolin und 
hemmt in sehr geringer Konzentration die Garung vollig, wah rend 
das IX, P' -Phenanthrolin, das kein Fe·· bindet, auch der Garung gegen
tiber sich indifferent verhalt. Mit Hamineisen haben die natiirlichen 
garungsaktivierenden Ferroverbindungen der Hefe nichts zu tun, da 
Phenanthrolin mit Hamineisen nicht reagiert. Die Wirkungsphase 
des Fe·· ist nicht naher untersucht, da die Garung stets nur an der 
CO2-Bildung gemessen worden ist. Eine derartige Analyse der Fe··
Wirkung scheint mir urn so notwendiger, als nach USTEDT (1209) die 
Glykolyse von Blut und Muskelextrakt durch IX, IX' -Phenanthrolin nicht 
gehemmtwird. Die Fe··-Bedtirftigkeit setzt somit einen weiteren Unter
schied im Fermentsystem der alkoholischen Garung und der Glykolyse. 

Scharf von den unter den Sammelbegriff Co-Zymase bzw. Co
Glykolase einzubeziehenden Aktivatoren sind diejenigen zu trennen, 
die zwar die Intensitat der Zuckerspaltung steigern, ohne aber zu 
deren Ablauf unentbehrlich zu sein (vgl. IWATsuRu HOSODA u. NAKAI 
[496, 497], WETZLER, SIGETI u. WILLHElM [1267], GORNE [371]). Auf 
eine eingehende Besprechung dieser Stoffe soll in Anbetracht der 
volligen Unsicherheit tiber die Art ihres Eingreifens in den Garungs
prozeB verzichtet werden. Zusammenfassend wird man den Chemismus 
von alkoholischer Garung und Glykolyse bis zur Bildung der Glyzerin
aldehydphosphorsaure als im wesentlichen einheitlichen ProzeB 
charakterisieren dtirfen. Dann erst wird durch die verschiedene Aktivi
tat der Glyzerinaldehydphosphorsaure-Dehydrase und der IX-Carbo
xylase die Bifurkation geschaffen, an deren Entstehung moglicher
weise auch die Verschiedenheit der Co-Enzymgarnitur maBgeblichen 
EinfluB hat (Hydrierung der Brenztraubensaure). 

Die Glykolyse der verschiedenen tierischen Organe. 
Muskel (vgl. auch EMBDEN u. Mitarbeiter [227, 228, 231, 237], 

EULER [270], HAARMAN [395]): Entdeckt wurden die glykolytischen 
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Prozesse in Warmblutermuskeln. Nach DU Boys-REYMOND (214) 
solI BERZELIUS erstmals auf den hohen Milchsauregehalt des Fleisches 
von gehetztem Wild, und damit zugleich auf einen Zusammenhang 
von Glykolyse und Muskeltatigkeit aufmerksam gemacht haben, der 
spater durch die Studien von FLETCHER u. HOPKINS (313-315) uber 
die Milchsaurebildung im Amphibienmuskel seine wissenschaftliche 
Untermauerung erhalten hat. Seitdem ist der Muskel das Parade
objekt glykolytischer Forschung geworden. Bereits in der Ruhe vcr
mag der Muskel unter anaeroben Bedingungen Milchsaure zu bilden, 
deren Menge nach einiger Zeit ein Maximum erreicht (Starremaximum), 
da infolge der Ansauerung der weitere Kohlehydratabbau zu Milch
saure blockiert wird. Diese Glykolyse ist das Gegensttick alkoholischer 
Garung pflanzlicher Ze11en bei 02-AusschluB. Uber dieses MaB an 
anaerobem Zuckerumsatz wird die Glykolyse durch die Tatigkeit der 
Muskeln erheblich gesteigert. So steigt sic wahrend eines Tetanus 
bis aufs 3000fache der Ruheglykolyse an. Fur diese Korrelation 
zwischen Intensitat des anaeroben Zuckerabbaues und energetischer 
Beanspruchung fehlt naturlich eine pflanzliche Analogie. Auch hierbei 
erreicht der Milchsauregehalt ein Maximum (Ermudungsmaximum) 
noch vor volligem Verbrauch der Kohlehydrate. Diese erhOhte 
:vIilchsaurebildung hat man fruher in enge Beziehung zur Muskel
kontraktionsmechanik gebracht, weil Warmebildung, Arbeitsleistung 
und Milchsaurebildung symbat zu verlaufen schienen (HILL, MEYER
HOF). Gewisse Zweifel an einer derartigen Korrelation entstanden 
bereits durch EMBDENS Nachweis, daB ein GroBteil der Milch
saure nach tetanischer Reizung erst in der Ermudungsphase ent
steht (EMBDEN u. Mitarbeiter [240-243]). Diese Zweifel sind durch 
die grundlegenden Arbeiten LUNDSGAARDS (669-673) als berechtigt 
erwiesen worden, indem es LUNDSGAARD gelang, Muskelkontrak· 
tionen unter AusschluB von Milchsaurebildung zu erzwingen; jod
essigsaurevergiftete Muske1n fiihren vollig normale Kontraktionen 
aus, die energetisch nur durch Zerfall von Kreatinphosphorsaure 
gespeist werden. Die anaerobe Milchsaurebildung solI nach LUNDS· 
GAARD nur mehr fur die Resynthese der Kreatinphosphorsaure 
Bedeutung haben; da eine derartige Resynthese indes auch durch 
oxydative Prozesse gespeist werden kann, kommt der Milchsaure
bildung nach LUNDSGAARD nur eine sekundare Bedeutung fur 
die Muskelkontraktion zu. Immerhin spielt sie noch insofern eine 
Rolle, als Tatigkeit und Energi~anforderung der Muskeln gelegent
lich so rasch und stark schwankt, daB die Oxydationssteigerung 
nicht nachkommen kann und so die Energielieferung durch die 
anaerobe Milchsaurebildung beansprucht wird zur Phosphagen
resynthese. Uber die aerobe Resynthese der Zucker aus Milchsaure 
werden wir im AnschluB an die PASTEuRsche Reaktion Naheres zu 
berichten haben. 
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Glykolyse in anderen Organen. 

Die Glykolyse im Blut ist von LUNDSGAARD eingehend dargelegt 
worden (674). Sie stimmt in ihrem Chemismus mit derjenigen des 
Muskels uberein und gibt im Rahmen unserer Darstellung keine Ver
anlassung zu besonderer Betrachtung (vgl. 35, 36, 37, 39). Uber die 
Intensitat der anaeroben Glykolyse in verschiedenen tierischen 
Geweben gibt eine Tabelle W ARBURGs (1252) Auskunft. 

Organ 

~iere (Ratte). 
Schilddriise (Ratte) 
Leber (Ratte) 
Darmschleimhaut (Ratte) 
Milz (Ratte) 
Hoden (Ratte) 
Pankreas (Kaninchen). . 
Submaxillaris (Kaninchen) 
Thymus (Ratte, 3 Wochen) 
Hirnrinde (Ratte) 
Embryo (Ratte, 3 mg) . 
Embryo (Ratte, 0,9 mg) 
Embryo (Huhn, 1,7 mg) 

Tabelle. 

I Qo: I Q~'. 

21 I 3 
13 2 

12 3 
12 4 
12 8 
12 8 
5 3 
4 3 
6 8 

II 19 

12 19 

13 23 
10 20 

Organ 

Hyperblastische Rachen-
mandeln (Mensch). 

Plazenta (Ratte) 
Blasenpapillome (Mensch) 13 
Nasenpolypen (Mensch) 5 
Blasenkarzinom (Mensch) 10 

FLEXNER- JOBL.-Ratten-
karzinom 'I 7 

JENSENS Rattensarkom 9 
Roux' Hiihnersarkom . 5 
Rundzellensarkom (MenSCh)/ 5 
Retina (Ratte) 31 

3 1 

34 
30 
28 
88 

Glykolyse der Tumoren. Die Klarlegung der glykolytischen Vor
gange im karzinomatosen Gewebe ist das groBe Verdienst VVARBURG8 
und seiner Mitarbeiter (1245, 1249, 1251). (Vgl. auch CRABTREE [186], 
DICKENS U. GREVILLE [204].) GewiB ist die anaerobe Glykolyse der 
Tumoren hoch (1247, 1252), aber sie wird zum Teil doch noch von 
anderen normalen Geweben (Retina) ubertroffen (805, 806). Charak
teristischer fUr bosartige Gewebsentartung ist die relativ geringe 
Atmung. So ist der Quotient anaerobe Glykolyse: Atmung bei 
Tumoren etwas uber 4, fiele also immerhin noch innerhalb der Grenzen 
der MEYERHOFSchen Quotienten (s. dort), so daB bei einem tadellosen 
Funktionieren der PASTEuRschen Reaktion (s. dort) eine aerobe Milch
saurebildung bzw. Anhaufung noch vermieden werden konnte. Aber 
eben die Korrelation zwischen Atmung und Garung scheint bei Tumoren 
gestort zu sein, so daB es zu der aero ben Milchsaurebildung im Gewebe 
kommt. Immerhin scheint auch hierin nicht das Spezifische des 
Tumorgewebes zu liegen, sondern in der Fahigkeit, unter anaeroben 
Bedingungen leben und wachsen zu konnen, womit auch das un-

* Q0 2: Atmungssauerstoff in Kubikmillimeter pro Milligramm Trocken
gewicht und Stunde. 

Q~2: Durch Milchsaure in Stickstoff in Kubikmillimeter aus Bicarbonat 
ausgetriebene CO2, wobei 90 mg Milchsaure ± 224000 cmm CO2 , 

29* 



45 2 KARL WETZEL: 

geordnete Wachstum zusammenhangen durfte. Von Interesse fur 
den Chemismus der Tumorglykolyse sind die Angaben MENDELS 
(708-710) U. KRAHS (582), wonach durch Glyzerinaldehyd und 
Zuckersaure die Wirkung der Atmung auf die Glykolysedrosselung 
so verstarkt wird, daB die aerobe Glykolyse herabgesetzt wird oder 
vollig verschwindet. Hinsichtlich der Hemmung durch bestimmte 
Zusatze verhalt sich Tumorglykolyse prinzipiell wie normale Garung 
und Glykolyse mit Ausnahme der Pankreasextrakte, die zwar normale 
Muskel-, nicht aber Tumorglykolyse hem men sollen (RONZONI, GLASER 
U. BAER [1065, 1066]). Feststellungen wie erhOhter Co-Zymase- und 
Arginasegehalt in Karzinomgeweben sind zum Teil direkt nicht in 
die stoffwechselphysiologische Besonderheit der TumorzelIe, soweit 
sie den Kohlehydratabbau betreffen, einzugliedern (EULER u. Jo
HANNSSON [258]). 

J. Die bakterielle Milchsauregarung. (Vgl. hierzu 977, 1119.) 
1m Zug des anaeroben Zuckerabbaues wird Milchsaure auch von 

einer Anzahl Bakterien gebildet. Dabei lassen sich physiologisch zwei 
Gruppen unterscheiden: I. Die reinen Milchsauregarer und 2. die 
Erreger der gemischten Milchsauregarung. 

Die zur ersten Unterabteilung gehorigen Bakterien spalten ohne 
Erzeugung von Nebenprodukten den Zucker quantitativ in Milch
saure. Hierher gehort unter anderen Bac. Delbriicki (1206, 1114), 
Bac. casei (1220-1227), Bact. causasicum (568, 574, 575) usw. 

Die anaerobe saccharogene Milchsaurebildung volIzieht sich bei 
diesen Formen vermutlich nach demselben Schema wie die Glykolyse 
in der tierischen Zelle. So hat VIRTANEN (1220-1227) die beiden 
Phasen des ersten Angriffs auf den Zucker, die Phosphat- und 
Esterperiode bei Bact. casei (1227, 1229) nachgewiesen. Auch die 
Spaltung der Hexosephosphorsaureester Whrt unter gleichen Be· 
dingungen zu denselben Endprodukten wie die tierische Glykolyse 
(1206, 499). Die Dismutationsfahigkeit von Methylglyoxal zu Milch
saure haben NEUBERG u. GORR (898) fur Lactobacillus und NEU
BERG U. SIMON (935) fur Bac. Delbriicki erwiesen. Bei Allwendung 
geringer Fermentmengen entsteht auch bei der bakteriellen Milch
saurebildung als Intermediar- bzw. Stabilisierungsprodukt entspre
chend den Vorgangen im Muskel Methylglyoxal (NEUBERG u. KOBEL 
[931]). Hinsichtlich der Bildung und der Dismutation des Methyl
glyoxals mag jedoch auf unsere fruhere Darstellung verwiesen sein, 
wonach diese Prozesse wohl kaum in die Kette der normal ablaufenden 
Glykosevorgange einzugliedern sind. Wesentlich erscheint uns die 
Tatsache, daB diese Milchsaurebildner frei von Carboxylase sind und 
daher Brenztraubensaure, soweit sie gebildet wird, nicht decarbo
xylieren konnen, so daB hier wie beim Muskel eine Hydrierung 
der Ketonsaure zur Oxysaure erfolgen kann (KOSTYTSCHEW u. 
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AFANASSIEWA [575]). Die Tatsache, daB Bac. Delbrucki (NEUBERG u. 
KOBEL [967]) die synthetische Glyzerinsaurephosphorsaure in Brenz
traubensaure und Phosphorsaure zu spalten vermag, laBt auch nach 
dieser Richtung hin wieder Parallelen zum tierischen anaeroben 
Zuckerstoffwechsel erkennen und beleuchtet aufs neue die Berech
tigung der Zweifel an der Richtigkeit der NEUBERGSchen Methyl
glyoxaltheorie, die iibrigens NEUBERG selbst neuerdings (973) wieder 
zur Diskussion stellen muB. 

Sehr viel verwickelter und uridurchsichtiger liegen die Verhalt
nisse noch bei der gemischten bakteriellen Milchsaurebildung. Bier 
kann regelmaBig nur ein Teil des vergorenen Zuckers als Milchsaure 
wiedergefunden werden. Der Rest erscheint in Form verschiedener 
anderer Spaltprodukte, deren Natur und quantitatives Verhaltnis 
untereinander und zu Milchsaure je nach Bakterienart und Versuchs
bedingungen erheblichen Schwankungen unterworfen sind. Den Uber
gang zu diesen gemischten Garungen bildet offensichtlich Bac. pro
pionicus, indem er seine typischen Garprodukte Propion- und Essig
saure im selben Verhaltnis sowohl aus Zucker wie aus Milchsaure 
zu bilden vermag (NEUBERG u. GORR [901]). Das legt die Vermutung 
nahe, daB der erste Teil dieser Garung eine Milchsauregarung ist 
und daB das Laktat erst sekundar in die anderen Sauren umgewandelt 
wird (VIRTANEN [1232] und VIRTANEN u. BARLUND [1225]). Daher 
mag es vom physiologischen Standpunkt aus gerechtfertigt erscheinen, 
die Propionsauregarung in die Gruppe der heterofermentativen Milch
saurebildung einzugliedern (KLUYVER u. DONKER [529]). 

K. Die Propionsauregarung. 

Der bekannteste Erreger dieser Garung, Bact. acidi propiomcz, 
spielt bei der Lochbildung im Schweizerkase eine gewisse technische 
Rolle. FREUDENBERG u. JENSEN (339) und SHERMAN u. Mitarbeiter 
schlugen seine Verwendung zur technischen Propionsaureherstellung 
vor (WHITTIER u. SHERMAN [1268]; vgl. auch WHITTIER, SHERMAN 
U. ALBUS [1268a], SHAW u. SHERMAN [1105], VAN NIEL [976], VIR
TANEN [1232]). Offenbar spielt die der Propionsaurebildung voraus
gehende Glykolyse die geschwindigkeitsregulierende Rolle, denn Zusatz 
eines Milchsaurebildners beschleunigt die Propionsaureanhaufung. 
Aus Zucker und Milchsaure entstehen neben 2 Mol. Propionsaure 
I Mol. Essigsaure und I Mol. CO2, wahrend Brenztraubensaure in 
I Mol. Propionsaure und 2 Mol. Essigsaure und I Mol. Kohlensaure 
dismutativ gespalten wird (VIRTANEN [1. c.]). Inwieweit die Brenz
traubensaure in den Garungsmechanismus eingeschaltet ist, bleibt 
noch zweifelhaft. Es ware denkbar, daB auch hier die relative Wirk
samkeit von verschiedenen an der Brenztraubensaure angreifenden 
Fermenten (soweit wir die Akzeptorwirkung entsprechend cler 
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WIELANDSchen Vorstellung in den Bereich der Fermentwirkung ein
ordnen) den Reaktionsmechanismus entscheidend dirigiert. Zunachst 
laBt das stochiometrische Verhaltnis von entstandener Kohlen- und 
Essigsaure eine carboxylatische Reaktion vermuten. 

CHa 
I 

2 CO --+ 2 CHa-CHO + 2 CO2 
I 

COOH 

CHa 

~O 
I 

COOH 

Somit 
CHa 
I 

CHa 
I 

--+ CH2 + H 20. 

200H 

3 CO --+ 2 CHa-COOH + 2 CO2 + HP + CHa-CH2-COOH. 
I 

COOH 

Nun entsteht aber Brenztraubensaure bei anaerober Zuckerspal
tung nur unter Bildung eines entsprechenden Reduktionsaquivalents, 
das reaktionskinetisch als Garungswasserstoff in die Bilanz eingesetzt 
werden kann, etwa in Anlehnung an die Vorgange des Hexosenzerfalls 
bei anderen Garungen in der folgenden Weise: 

3 Cs · H lO ' O,(H2PO')2--+ 6C3H 50 2(H2PO,) --+ 

+ 

Dieser Garungswasserstoff findet offenbar einen Akzeptor, denn 
er wird nicht als molekularer Wasserstoff in Freiheit gesetzt. Dieser 
Wasserstoffakzeptor konnte die Brenztraubensaure sein, die dann zu 
Milchsaure hydriert wiirde. 

COOH 
1 

3 C=O + 6H --+ 
I 

CHa 

COOH 

3 ~HOH 
I 

CHs· 
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In einem zweiten Hexosenzerfallszyklus entstehen nun wieder 
3 Brenztraubensauremolekule neben 6 H und es kann sich derselbe 
Vorgang der Ketonsaurehydrierung wiederholen, es kann aber auch 
die Milchsaure den Garungswasserstoff aufnehmen. Yom rein chemi
schen Standpunkt aus wurde man das ja in Gegenwart der viel 
avideren Ketonsaure fur unwahrscheinlich halten, aber man darf 
nicht vergessen, daB durch die Adsorption an die Enzymoberflache 
das Substratmolekul in einer im voraus nicht zu ubersehenden und 
nur an der stattgefundenen Reaktion abzuschatzenden Weise auf
gelockert und in den gegenseitigen Atombindungen verandert wird, 
so daB die chemischen GesetzmaBigkeiten im fermentfreien Medium 
hier ihre Gultigkeit verlieren. Dann wurde also der oben geschilderte 
Brenztraubenzerfall eintreten und die Milchsaure wurde gleichzeitig 
zu Propionsaure reduziert. Der Erfolg zweier Hexosenzerfallszyklen 
wurde also sein: 

I. I Mol. Propionsaure + 2 Mol. Essigsaure + 2 Mol. CO2 

2. 3 Mol. Propionsaure 

3 Hexosen = 4 Mol. Propionsaure + 2 Mol. Essigsaure + 2 Mol. CO2 . 

Zu demselben Ergebnis fuhrt nachweislich auch die Spaltung der 
Milchsaure, die partiell wahrscheinlich zu Brenztraubensaure dehy
driert wird, deren Bildung, wie erwahnt, aus dem stochiometrischen 
Verhaltnis der entstandenen Essig- und Kohlensaure zu schlieBen ist. 
Fur einen Zerfall von Methylglyoxal in Azetaldehyd + Ameisensaure, 
wie ihn KLUYVER u. DONKER (529) fur moglich halten, fehlt die 
experimentelle Begrundung (vgl. auch NEUBERG u. GORR [898]). Die 
von VIRTANEN neben der Hauptgarung behauptete Bernsteinsaure
bildung soll nach Ansicht dieses Autors in einem besonderen, die 
Phosphorylierung nicht durchlaufenden Typus des Zuckerabbaues 
nach der folgenden Gleichung entstehen: 

CSH 120 6 = C4HP. + CH3 • CHO + Hp. 

Diese Angaben scheinen schon wegen der hypothetischen Anhaufung 
von Azetaldehyd in lebenden Zellen zweifelhaft, da doch NEUBERG 
u. WINDISCH (916) eine lebhafte Dismutation des Azetaldehyds zu 
Essigsaure und Alkohol bei dem Propionsauregarer festgestellt haben. 
MAURER (689) hat denn auch weder die Bildung von Bernsteinsaure, 
noch diejenige von Azetaldehyd bei der Garung von Bact. propio
nicum wahrnehmen konnen. Wo tatsachlich eine Bernsteinsaure
bildung eintritt, durfte diese eher mit dem THUNBERG-WIELANDschen 
Schema zusammenfallen, was an dem Verschwinden der Essigsaure 
zu kontrollieren ware. 

Von den heterofermentativen Milchsaurebildnern sind neuerdings 
von STILES, PETERSON u. FRED (1140) sowie PETERSON u. Mitarbeitern 
(1018-1023) gewisse pentosenvergarende Bakterien auf ihren Stoff
wechsel naher untersucht worden. Eine als Lactobacillus pentoaceticus 
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bezeichnete Mikrobe spaltet Aldosen in etwa aquimolekulare Mengen 
von Milchsaure, Athylalkohol und Kohlensaure: 

CSH120S = CH3-CHOH-COOH + CH3-CH20H + CO2. 
Man wird dieses Ergebnis so deuten dtirfen, daB die Zucker je halftig 
nach der Milchsaure- und der alkoholischen Garung zerlegt werden, 
daB also beide Fermentgarnituren in einem Organismus ausgebildet 
sind bzw. dynamisch gesehen, daB in dies em Bazillus die Brenz
traubensaure je halftig hydriert und halftig decarboxyliert wird. 
Leider fehlen exakte Angaben tiber die Carboxylasewirksamkeit in 
diesem Organismus, wie denn tiberhaupt in Arbeiten tiber Bakterien
stoffwechsel im aHgemeinen mehr Arbeit und Mtihe auf die Auf
steHung einer unter bestimmten Versuchsbedingungen und ftir be
stimmte Bakterienstamme gtiltige Garformen, als auf die differen
zierte Analyse des Fermentapparats und seiner Leistungen verwendet 
worden ist, wie das z. B. bei der Hefe und wenigstens noch bei einigen 
Milchsaurebildnern der Fall ist. Daher ist es auch vielfach schwer, 
wenn nicht ganz unmoglich, sich eindeutige Vorstellungen tiber den 
Reaktionsmechanismus der komplizierten (gemischten) Bakterien
garungen zu bilden. Wie stark aber auch hier die Wasserstoffakzep
toren in den Gang der Garung eingreifen, beweist schon die Ver
garung der Fruktose durch den obenerwahnten Lactobacillus pento
aceticus. Auf der Ketose entwickelt dieser Organismus namlich statt 
des Alkohols Essigsaure und als Reduktionsaquivalent erscheint nun 
Mannit; offensichtlich ist hier der Garungswasserstoff statt auf den 
intermediar entstandenen Azetaldehyd auf die Ketose abgeladen 
worden, ja, die Gegenwart dieses Zuckers ermoglicht sogar weiterhin 
noch eine Dehydrierung des Aldehyds zur Saure 

CSH 120S = CH3-CHOH-COOH + CH3-CHO + CO2 + 2 H 
CSH 120S + 2 H = CSH 140s (Mannit) 

/OH 
CH3 • C",~H + CSH 120s = CH3-COOH + CSH140S 

3 CSH 120S = CH3 . CHOH . COOH + CH3 • COOH + CO2 + 2 CsH140s . 

(Literatur s. bei STILES, PETERSON u. FRED [1. c.]). Endlich haben 
FRED u. Mitarbeiter (337) eine Form von Pentosegarern beschrieben, 
die Hexose glatt in Milchsaure spaltet und daher auch keinen Mannit 
bildet. In alteren Kulturen (wohl nach volligem Verbrauch des 
Zuckers) wird die Milchsaure selbst weiter vergoren; als Spaltprodukte 
sind Athylalkohol, Essigsaure, Ameisensaure und CO2 gefunden 
worden. Leider ist tiber den Reaktionsmechanismus dieses Milch
saureabbaues nichts bekannt. 

L. Koligarung. 
(Vlg. hierzu 629, 877, 1063, 1233, 1309, 1311.) 

Noch wesentlich vielgestaltiger und undurchsichtiger ist der 
Garungsmechanismus von Bact. coli (FROMAGEOT [344]). Schon relativ 
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frtihzeitig sind unter den Garungsprodukten dieser Mikrobe Milch
saure, Athylalkohol, Essigsaure, Ameisensaure, CO2, H2 und Bern
steinsaure festgestellt worden, deren quantitative Beziehung HARDEN 
(425) in einer wichtigen Untersuchung klarzulegen versuchte. Das 
von ihm aufgestellte Zerfallsschema laBt - wie im Hinblick auf die 
damals noch ungeklarten Garungsprozesse der Hefe nicht anders zu 
erwarten ist - keine Beziehungen zu unseren heutigen Anschauungen 
uber den Zuckerabbau erkennen. EMMERLING (247) hat denn auch 
bereits im folgenden Jahr die HARDENsche Formulierung der quan
titativen Beziehung der Garprodukte als nicht allgemein gtiltig und 
als bloBen Idealfall gekennzeichnet (vgl. auch POTTEVIN [1033], 
GRAAFF U. LE FEVRE [386], SCHEFFER [1090]). 1m Zusammenhang 
mit den neucsten EMBDENschen Befunden erscheint das von GRAAFT 
u. LE FEVRE registrierte Auftreten von Glyzerin, Dioxyazeton, 
Glyzerinaldehyd und Glyzerinsaure recht bedeutungsvoll, denn es 
legt die Vermutung nahe, daB die Milchsaurebildung hier auf dem
selben Wege wie in Muskeln und bei reinen bakteriellen Milchsaure
bildnern entsteht; daher kann es auch nicht wundern, daB FROMAGEOT 
(1. c.) mit Hilfe der bekannten Versuchsanstellung als Zwischenprodukt 
der Zuckerspaltung Methylglyoxal feststellte. Wenn er im Sinne 
der NEUBERGSchen Theorie hieraus die Entstehung der Milchsaure 
ableitet, so hat das so wenig Berechtigung, wie bei Muskel oder Bact. 
Delbriicki, aus deren Kulturen unter denselben Bedingungen der 
Ketonaldehyd isoliert werden konnte, obwohl die Milchsaurebildung 
erwiesenermaBen nicht tiber dies en Korper geht. DaB die von NEU
BERG U. GORR (898a) an Kolistammen beobachtete Dismutation von 
Methylglyoxal zu Milchsaure nach den LOHMANNschen und MEYERHOF
schen Befunden nicht mehr als Argument ftir NEUBERGs Methyl
glyoxaltheorie verwertet werden kann, ist bereits frtiher schon betont 
worden. Zwar ist die Entstehung der Milchsaure im Zug der Koli
garung tiber die EMBDENschen Intermediarstufen vorlaufig auch noch 
nicht experimentell erwiesen, aber doch hochst wahrscheinlich. In 
welchem Umfang dagegen die 02-Korper, also vor allem Alkohol und 
Essigsaure, sowie die zugehorige CO2 auf dem Wege carboxylatischer 
Spaltung der Brenztraubensaure entstehen, ist noch nicht ganz klar, 
zwar haben GRAAFT und LE FEVRE die carboxylatische Spaltung der 
Brenztraubensaure in Azetaldehyd und Kohlensaure durch Koli
bakterien nachweisen konnen, aber nach den Untersuchungen von 
AUBEL u. SALABARTAN (18) und NEUBERG (841) kann Brenztrauben
saure bakteriell auch in Essig- und Ameisensaure gespalten werden. 
Die Entstehung von Brenztraubensaure im Garmedium von Bact. coli 
ist von AUBEL u. SALABARTAN sowie von QUASTEL (1041) (vgl. auch 
QUASTEL, STEPHENSON U. WHETHAN [1040]) beschrieben worden, 
jedoch ist nicht vollig sichergestellt, inwieweit sie als Intermediar
produkt der Zuckerspaltung oder als Dehydrierungsprodukt der 
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Milchsaure entstanden ist (vgl. MAZE U. RUOT [701]). Wahrscheinlich 
entsteht auf beiden Wegen der Brenztraubensaurespaltung Essigsaure 
und ahnlich durfte es sich auch mit der Bildung von CO2 verhalten, 
die nicht nur Decarboxylierungsprodukt, sondern auch Spaltprodukt 
der Ameisensaure ist, denn PAKES u. ]OLLYMAN (1000) haben gezeigt, 
daB Formiate durch Kolibakterien in CO2 und H2 zersetzt werden. 
Dafur spricht auch die Tatsache, daB beim Ausbleiben der H2-Bildung 
in den "selected strains" von GREY (387-391) Ameisensaure an
gehauft wird. Endlich stehen auch fur die Bildung der Bernsteinsaure 
zwei Wege offen, die Kondensation von Brenztraubensaure im Sinne 
des TOENNIESsENschen Schemas und die Dehydrierung der Essig
saure nach der THUNBERG-WIELANDSchen Theorie. Alkohol und Essig
saure konnen ihre Entstehung einer Azetaldehyddismutation ver
danken (NEUBERG u. NORD [878, 879]). Damit erscheint es moglich, 
ein· Schema fur den Ablauf der gemischten Koligarung zu ent
werfen, das mindestens in seinen Hauptzugen dem tatsachlichen 
Geschehen entspricht und das gleichzeitig den Schlussel zu der un
gemeinen Variabilitat im Garungsmechanismus dieser Bakterien liefert 
(Bact. coli mutabile, vgl. BRAUN, CAHN U. BRONNER [127, 128J, VERZAR 
U. ZIH [1218]). 

CsH120S + 2 H SP04 = CSHlO04(H2P04)2 + 2 H 20 ---Glyzerinaldehydphosphorsaure Dioxyazetonphosphorsaure 

.j. I ~------- I .j. Glyzerinaldehyd _____________ Dioxyazeton 

I .j. ----------.j. I 
Phosphoglyzerinsaure Glyzerinphosphorsaure 

.j. I .j..j. 
Methylglyoxal ~_ (Vgl. ANTONIANI [Iobl.) Glyzerin Methylglyoxal 

.j. --~ ---------Brenztraubensaure __ --+ Milchsaure -------
1---
.j. ---~ 

Azetaldehyd + CO2 Essigsaure + Ameisensaure 
.. /, .j. 
Athylalkohol Essigsaure CO2 + H 2• 

Unter bestimmten auBeren und mneren Bedingungen kann die 
HARDENsche Formulierung erfullt sein: 
2 CSH120 6 --+ 2 CHs ' CHOH· COOH + C2H sOH+CHs·COOH + 2 CO2 + 2 H 2 · 

AIle auBeren und inneren Bedingungen, welche eine Anderung in 
der relativen Aktivitat der Partialfermentebewirken, werden zwangs
laufig zu einer groBeren oder kleineren Umsteuerung des Zucker
abbaues nach dieser oder jener Bahn hin fiihren und da der Organis
mus offenbar ungemein empfindlich jede Veranderung der Versuchs
bedingungen registriert und auf sie reagiert, erscheint es wichtiger 
die Garmoglichkeiten in einem Schema zu zeigen, als den mehr oder 
weniger von unkontrollierbaren Zufiilligkeiten beeinfluBten tatsach
lich erfolgten einzelnen Garverlauf. Was uns von allgemeinerem 



Die chemischen Vorgange beim biologischen Kohlehydratabbau. II. 459 

Interesse zu sein scheint, tritt auch so klar zutage, namlich die 
Tatsache, daB auch ein soleh komplizierter GarprozeB, wie er in 
der Koligarung verwirklicht ist, im Grunde nur eine Vereinigung 
von mehreren cinfacheren Gartypen inein und demselben Organismus 
darstellt. So finden wir in der Koligarung die Zuckerspaltung der 
Milehsaurebildner, die Aldehyddismutation der Essiggarer, den dehy
drogenen Ameisensaurezerfall und als Novum neb en der Decarboxy
lierung einen zweiten Typ der Brenztraubensaurespaltung wieder. 
Die nebenbei gefundenen Garprodukte, wie Methylglyoxal, Glyzerin, 
Dioxyazeton und Glyzerinsaure, sind die vorzeitig aus der normalen 
Garbahn herausgeschleuderten und dabei teilweise veranderten oder 
stabilisierten Abkommlinge der Intermediarprodukte. Bereits die 
Koligarung eroffnet somit eine Moglichkeit zu einer einheitlichen 
Darstellung der im einzelnen so ungeheuer differenzierten bakteriellen 
Gartypen und eben die Aufdeckung dieser Beziehungen der Gartypen 
untereinander erscheinen uns wissenschaftlich bedeutsamer und be
friedigender als eine verwirrende Aufzahlung von Einzelheiten, wenn 
auch heute vielfach noch keine eindeutige und ltickenlose Darstellung 
dieser Zusammenhange moglich ist, weil das ungeheure Gebiet des 
bakteriellen Kohlehydratstoffwechsels fermentanalytisch bisher nur 
zum kleinsten Teil bearbeitet ist. 

Bac. lac tis aerogenes. 
Der Stoffwechsel einer Bakteriengruppe, zu der unter anderem 

der Bac. aerogenes gehort, weist gegentiber dem jenigen der bisher 
besprochenen Gartypen ein neues Prinzip auf, und zwar dasjenige 
der Aldehydkondensation, das NEUBERG u. Mitarbeiter als carbo
ligatische Fermentreaktion bei der Hefe eingehend beschrieben haben. 
Als Kondensationsprodukt entsteht bekanntlich Methylazetylkarbinol 
(Azetoin). 

CHa-CHO + CHa-CHO = CHa-CO-CHOH-CHa· 

HARDEN u. NORRIS (427) haben diesen Korper als Abbauprodukt 
einer groBen Zahl chemisch zum Teil recht verschiedener Stoffe, wie 
Glukose, Dioxyazeton, Zitronensaure usw. durch Bac. lactis aerogenes 
nachgewiesen, ein Hinweis, daB alle diese Stoffe, wenigstens partiell, 
tiber Azetaldehyd von der Mikrobe abgebaut werden. Neuerdings 
haben WILSON, PETERSON U. FRED (1298) einen ahnlichen Stoff
wechsel auch bei dem anaeroben Clostridium acetobutylicum nach
weisen konnen (vgl. auch DONKER [210]). Nicht selten wird unter 
anaeroben Bedingungen die Carbonylgruppe des Azetoins zur Karbinol
gruppe reduziert, so daB an Stelle der Azetoins nun das 2,3-Butylen
glykol auftritt. Diese Reduktion darf jedoch nicht als eine besonders 
gesteigerte Anpassung an die anaerobe Lebensweise aufgefaBt werden, 
da das genannte Glykol immer noch sauerstoffreicher ist als Athyl
alkohol. Es ist wahrscheinlich, daB auch diese Garung tiber Brenz-
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traubensaure zu Azetaldehyd fiihrt (Bac. polymyxa und Bac. astero
sporus). Tritt zwischen 2 Molekiilen Azetaldehyd keine Acyloin·, 
sondern eine Aldolsynthese ein, so ist damit der Bildungsweg zu 
einem Korper eroffnet, der den Stoffwechsel einer Reihe von Bakterien 
auszeichnet, das ist das Azeton (PETERSON u. FRED [1021], NEUBERG 
[818], SPEAKMAN [1028], REILLY U. HICKINBOTTOM [1056], PETERSON, 
FRED U. VERHULST [1023], ARZBERGER, PETERSON U. FRED [14], 
NEUBERG U. ARINSTEIN [868], MULLER [788], BAKONY [.e7], LUNDIN 
[668]). 

M. Die Azetongarung. (Vgl. hierzu 1062, 1093.) 

Der Reaktionsmechanismus der Azetonbildung ist in seinen Einzel
heiten noch nicht geklart, doch zeigen sich immerhin auf Grund des 
vorliegenden experimentellen Materials einige scharf markierte Linien 
des Bildungsweges abo Zunachst ist zu erwahnen, daB Azeton im 
Fett- und Kohlehydratstoffwechsel aus der beiden Spharen gemein
samen ,B-Oxybuttersaure entstehen kann. 1m Fettstoffwechsel ist 
eine derartige Bildung besonders durch mangelnde Kohlehydrat
zufuhr begiinstigt, wobei bekanntlich die hoheren Fettsauren bis 
zur ,B-Oxybuttersaure abgebaut werden; von dieser fiihrt eine ein
fache Dehydrierung zur Azetessigsaure, die nach ,B-Decarboxylierung 
Azeton liefert. Aber auch im Kohlehydratstoffwechsel scheint eine" 
Bildung von ,B-Oxybuttersaure als Folgereaktion einer vorangehenden 
Azetaldehyd-Aldolysierung leicht verwirklicht werden zu konnen. 

CHa 
I 

2 CO 

~OOH 
HO /OH 
-~ CHa-CHOH-CH2-C~~H ~ CHa-CHOH-CH2-COOH-2 H ~ 

~ CHa-CO-CH2-COOH ~ CO2 + CHa-CO-CHa· 

Als Garungsprodukte der typischen Azetonbildner (z. B. Bact. 
acetoaethylicus) treten noch eine Reihe anderer Stoffe, so Athylalkohol, 
CO2, Essigsaure, Ameisensaure, gelegentlich auch noch Milchsaure 
und H2 (Bac. macerans) und in einer nachher noch zu besprechenden 
Gruppe Buttersaure und Butylalkohol auf. Daraus ist schon ersicht
lich, daB die Azetonbildung mehr oder weniger ein Nebenweg des 
Kohlehydratabbaues ist, so daB die Unterbringung des in obiger 
Formel auftretenden Garwasserstoffs im allgemeinen keine Schwierig
keiten findet. Gelegentlich allerdings vereinigen sich die abgespaltenen 
H-Atome in Ermangelung geeigneter anderer Wasserstoffakzeptoren 
zum H2-Molekiil, das gasformig dem Garmedium entweicht. Das ist 
besonders dann der Fall, wenn im relativ einfachen Zuckerzerfalls
schema die Carbonylgruppen vor der letzten Dehydrierung bereits 
abgesattigt worden sind (vgl. Saccharinsaureumlagerung). Wesentlich 
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fur die Steuerung der Azetonbildung ist eine Aktivierung der aldoli
sierenden gegenuber den dehydrierenden bzw. dismutierenden Fer
men ten. Diese Aldolisierung kann nun am Azetaldehyd ansetzen 
und fuhrt dann zu den oben geschilderten C4-Korpem, oder aber sie 
greift bereits an der Brenztraubensaure an und fuhrt dann zur Bildung 
von Brenztraubensaurealdol, d. h. fermentchemisch ausgedruckt, wird 
das AusmaB der Aldolisierung und die Natur des Aldolisierungs
produkts nicht nur von den wasserstoffbewegenden Fermenten, son
dem auch vom carboxylatischen Angriff beein£luBt. Eine derartige 
innere Konstellation fuhrt dann zu den bekannten 

N. Butylgarungen. 
Der einfachste und reaktionsmechanisch durchsichtigste Fall dieser 

Art ist die Buttersauregarung. 

CsH120S = CHa-CH2-CH2-COOH + 2 CO2 + H2 . 

In reiner Form tritt dieser Gartyp relativ selten (Clostridium 
butyricum KEMPNER [512]) auf. NEUBERG u. ARINSTEIN (868) haben 
den Reaktionsmechanismus der (allerdings nicht ganz reinen) Butter
sauregarung des Bac. butylicus FITZ eingehend untersucht. Zusatz 
von Dinatriumsulfit zum Garansatz legte Azetaldehyd als Anlage
rungsprodukt fest und bewirkte gleichzeitig das Ausbleiben einer 
Buttersauregarung. Daraus hatte man schlieBen mogen, daB Azet
aldehyd der Ausgangspunkt der Buttersaurebildung sei; dem scheint 
indes nicht so zu sein, denn Zusatz von Azetaldehyd und auch von 
Aldol zum sulfitfreien Ansatz stellte die Buttersaurebildung nicht 
wieder her; Brenztraubensaure dagegen verhieit sich als Azetyl
ameisensaure und wurde in Essig- und Ameisensaure gespalten. Offen
bar ist die stabile Brenztraubensaure, ebensowenig wie der stabile 
Azetaldehyd, zur Aldolbildung geeignet und faUt dann eben anderen 
Umsetzungen anheim, wahrend moglicherweise die in statu nascendi 
vorliegende Brenztraubensaure wie der aktivierte Azetaldehyd sehr 
rasch kondensiert wird. Dafur spricht die Tatsache, daB Brenz
traubensaurealdol tatsachlich von den Bakterien unter Buttersaure
bildung vergoren wird. Durch carboxylatische CO2-Abspaltung aus 
Aldol, wird der C4-Korper offenbar seiner Carbonylgruppen beraubt 
und die einer Art Saccharinsaureumlagerung nachfolgende De-

CH3 • CO . COOH + CHa • CO . COOH --+ CH3 • COH· COOH CH3 • CHOH + 2 CO2 

I -+ I -'>-
CH2 • co . COOH CH2 • COH 

Brenztraubensaure-Aldol Decarboxylierung 

--+ CHa • CH2 • CH2 • COOH (Buttersaure). 
Saccharinsaureumlagerung 

hydrierung findet in Abwesenheit geeigneter Wasserstoffakzeptoren 
unter Bildung von molekularem Wasserstoff statt. Die Anwesenheit 



KARL WETZEL: 

von Essigsaure im Gargut laBt einen oben skizzierten partiellen Zerfall 
der Brenztraubensaure nach dem Schema 

+ H,O 
CHa-CO-COOH --')- CHa-COOH + H . COOH 

vermuten. Auch die dabei entstehende Ameisensaure kann naturlich 
CO2 und H2 liefern. Ein anderes Schicksal erleidet die Brenztrauben
saure offenbar bei Erhohung der Wasserstoffionenkonzentration des 
Garmediums (Abwesenheit von CaC03); denn unter derartigen Be
dingungen entstehen hauptsachlich Butylalkohol und Azeton; die 
Buttersauregarung geht in die 

Butylalkoholgarung 
iiber. REILLY U. HICKINBOT1'OM (1. c.) schlieBen aus der Tatsache, 
daB bei Gegenwart von CaC03 weder Butylalkohol noch Azeton, 
sondern nur Essig- und Buttersaure entstehen, daB diese letzteren 
die Muttersubstanzen fUr die ersteren seien. KLUYVER u. DONKER 
(1. c.) halten indes dafiir, daB die Butylalkoholbildung der Butter
saurebildung vorausgeht. Die letztere solI unterbleiben, wenn die 
diese Oxydation bewirkenden Bakterien infolge einer erhohten Wasser
stoffionenempfindlichkeit bei erfolgender Ansauerung rasch absterben, 
was biologisch allerdings schwer verstandlich ist. Naheliegender 
scheint mir fiir eine Verbindung von Alkohol und Saure die Annahme 
einer intermediaren Butylaldehydbildung zu sein, doch liegen hierfiir 
keine experimentellen Unterlagen vor. Auffallend ist, daB mit der 
Butylakoholbildung eine solche von Azeton gekoppelt ist; neben dem 
bereits oben geschilderten Weg seiner Entstehung iiber ,B-Oxybutter
saure bzw. Azetessigsaure ware noch an die Befunde von D. MULLER 
(788) sowie WIELAND u. BERTHO (1276) und BERTHO (93) zu erinnern, 
wonach Bact. Pasteurianum, ahnlich wie andere Essigbakterien, die 
Oxydation von Isopropylalkohol zu Azeton glatt vollzieht. Fiir die 
obige von uns erwogene Annahme einer Bildung von Butylalkohol 
iiber den entsprechenden Aldehyd scheint die Beobachtung von 
ELIASBERG zu sprechen, wonach unter der Wirkung komprimierten 
Wasserstoffs die Butylalkoholbildung auf Kosten der Buttersaure
bildung begiinstigt wird. BilanzmaBig verlauft die reine Butyl
alkoholgarung nach der Formel 

CSH120S = C4H1.()O + 2 CO2 + HP, 
Butylalkohol 

wah rend die Azetongarung nach dem Schema 

CSH120S + H 20 = C3HsO + 3 CO2 + 2 H2 
Azeton 

erfolgt. In der gemischten Azetonbutylalkohol - Garung entHillt 
im allgemeinen auf die Entstehung von 2 Molekiilen Butylalkohol 
I Molekiil Azeton. Zur technischen Herstellung von Azeton werden 
vor allem Bac. macerans und Bac. acetoaethylicus verwendet (vgl. 
auch 986). 



Die chemischen Vorgange beim biologischen Kohlehydratabbau. II. 463 

Vom Fermentsystem der reinen Buttersauregarung durch Clost
ridium butyricum berichtet KEMPNER (1. c.), daB es in einer wesent
lichen Komponente durch HCN und CO erheblich starker gehemmt 
wird als etwa alkoholische und Milchsauregarung. Seine Hemmung 
liegt etwa in der GroBenordnung derjenigen des W ARBURGSchen 
Atmungsferments, vor dem es sich in des durch die Lichtbestandig
keit seiner CO-Verbindung auszeichnet. Daher kann es sich auch 
nicht, wie bei der Atmung, urn eine Eisenkatalyse handeln, vielmehr 
liegt die Katalyse eines anderen Schwermetalles vor. In welchem 
Stadium der gekoppelten Prozesse dieses Ferment wirksam wird, ist 
nicht untersucht. Das charakteristische Merkmal der Butylgarungen 
ist jedenfalls die scharf ausgepragte Aldolysierung, die auch in der Bil
dungvon hoheren Fettsauren neben Buttersaure zumAusdruck kommt. 
Das Auftreten solcher Sauren ist schon oft beschrieben worden, ohne 
daB in jedem Fall deren saccharogene Entstehung sichergestellt 
worden ware (nahere Literatur bei NEUBERG u. ARINSTEIN [1. c.]). 

o. Die Saccharogene Saurebildung unter besonderer Beriicksichtigung 
des Kohlehydratstoffwechsels von Schimmelpilzen. 

Die Bildung von organischen Sauren ist besonders im pflanzlichen 
Stoffwechsel eine sehr verb rei tete Erscheinung. Wahrend jedoch die 
Herkunft dieser Sauren erst fur einzelne besonders scharf ausge
pragte Formenneuerdings (RUHLAND u. WETZEL [1077], WOLF [1307a]) 
festgestellt worden ist, sind die Saurebildungsprozesse bei Schimmel
pilzen durch die Anstrengungen der letzten Jahre wenigstens insoweit 
geklart worden, daB der fur bestimmte Versuchsanstellung saccha
rogene Ursprung der Sauren nicht mehr bezweifelt werden kann. 
Die bekanntesten dieser Pilzsauren sind: Oxal-, Zitronen-, Glukon
und Bernsteinsaure, wahrend in auffallendem Gegensatz zu hoheren 
Pflanzen die Bildung von Apfelsaure bei Schimmelpilzen vollig 
zurucktritt. Wie schon die Bildung der Carboxylgruppen vermuten 
laBt, handelt es sich bei der Entstehung dieser Sauren wenigstens 
in einzelnen Teilvorgangen urn oxydative Prozesse. Obwohl dem 
Problem der sog. Sauregarungen der Pilze eine fast unubersehbare 
Zahl von experimentellen Arbeiten gewidmet worden sind, ist doch 
unsere Einsicht in den feineren Reaktionsmechanismus dieser Vor
gange noch ziemlich luckenhaft und unsicher. 

Zwei Grundanschauungen stehen sich heute n0ch hinsichtlich des 
Verlaufs der mykologischen Saurebildung gegenuber: 

I. Die Saurebildung ist ein autonomer, von der zymatischen 
Zuckerspaltung vollig unabhangiger OxydationsprozeB. 

2. Der Saurebildung geht regelmaBig eine alkoholische Garung 
voraus, und die Sauren verdanken ihre Entstehung sekundaren 
Synthesen aus dem organischen Endprodukt der alkoholischen 
Garung. 
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Ais Hauptuntersuchungsobjekte sind neben Aspergillus- und 
Penicillium-Arten noch Mucorineen verwendet worden. 

Die Saurebildung auf der Grundlage alkoholischer 
Garung. 

Die Anhanger dieser Hypothese stiitzen sich vor allem auf die 
folgenden experimentellen Beobachtungen: 

I. Die genannten Pilze sind alle unter anaeroben Bedingungen 
zur Alkoholbildung befahigt. Dazu muB allerdings bemerkt werden, 
daB das AusmaB dieser anaeroben Garung bei manchen Formen doch 
in erheblichem MiBverhaltnis zu demjenigen der Saurebildung steht. 
So hat TAMIYA (1165) an Aspergillus niger zwar auch bei Luftzutritt 
Alkoholbildung beobachtet, die nach Sauerstoffentzug noch erheb
lich anstieg, aber der Quotient 1 : N blieb mit dem Wert 1/6 doch 
erheblich hinter den Erwartungen zuriick, welche man auf Grund 
der Sauregarungstheorie hegen muBte. 

2. Bei der Zuckerzersetzung' durch Pilze konnte Azetalclehyd 
neuerdings angeblich bis zu 20 vH des verbrauchten Zuckers durch 
Sulfitzusatz abgefangen werden, was im Sinne einer stattgefundenen 
alkoholischen Garung gedeutet worden ist (BERNHAUER U. THELEN 
[76], CHRZASZCZ u. Mitarbeiter [168-175]). 

3. Neben den typischen Garungssauren treten in gewohnlich 
kleineren Mengen andere Sauren auf, deren Beziehungen zum an
aeroben Kohlehydratstoffwechsel auf alkoholischer Garungsgrundlage 
bekannt ist, wie z. B. Fumar- und Bernstein-, sowie Essigsaure. 

4. Auf Alkohol und Essigsaure als alleiniger Kohlenstoffquelle 
vermogen die Pilze dieselben Sauren wie auf Zucker zu bilden, wenn 
auch die Ausbeute im allgemeinen sehr gering ist (CHRZAZSCZ, TIUKow 
U. ZAKOMORNY [174], CHRZASZCZ U. TIUKow [170a], BERNHAUER u. 
THELEN [76], BERNHAUER U. B6cKL [74], BUTKEWITSCH U. FEDOROFF 
[155]). Bevor wir in eine eingehendere Besprechung der an diese 
Befunde angekniipften Saurebildungstheorien eintreten, haben wir 
uns die Frage vorzulegen, ob diese Befunde hinreichen, urn eine 
Verbindung der Saurebildung mit einer ihr vorangehenden alkoho
lischen Garung wahrscheinlich erscheinen zu lassen. 

Zu I. haben wir unsere Bedenken bereits geauBert, die durch 
die neueren Beobachtungen L1PMANNS (645), wonach die zymatische 
Zuckerspaltung ganz allgemein durch die Anwesenheit von Sauerstoff 
vollig unterbunden werden solI, noch verstarkt werden. 1m Gegensatz 
zu der LIPMANNschen Konzeption miiBte man annehmen, daB bei 
den Schimmelpilzen auch in Gegenwart von Sauerstoff die erste 
Phase der Zuckerspaltung rein anaerob verlauft und der Sauerstoff 
erst bei cler Oxydation des Alkohols und der Resynthese der daraus 
entstehenden Essigsaure eingreift, was mit der bekannten Oxydations
tiichtigkeit der Schimmelpilze schwer vereinbar ist. Vielleicht wurde 
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aber eine eingehendere Untersuchung der Akzeptorspezifitat der 
Pilzdehydrasen und deren Verhalten zum Sauerstoff den Wider
spruch beheben. 

Zum Befund der Aldehydabfangung ware vor aHem die geringe 
Ausbeute zu bemangeln. So haben CHRZASZCZ u. Mitarbeiter ihre 
Theorie aufgestellt, nachdem ihnen eine Aldehydfestlegung von 
wenig uber I vH des verbrauchten Zuckers gelungen war, und BERN
HAUER und Mitarbeiter haben auf Grund eben dieser Tatsache zu
nachst die CHRZASzczsche Theorie abgelehnt. Allerdings haben sie 
nach anfanglichen MiBerfolgen die Aldehydausbeute bis auf 20 vH 
des verarbeiteten Zuckers steigern konnen (BERNHAUER u. THELEN 
[76]). Liegt nun dieser abgefangene Azetaldehyd tatsachlich auf dem 
Wege vom Zucker zur Saurebildung? BERNHAUER u. THELEN 
konnen dafur ein scheinbar untrugliches Argument angeben, 
namlich, daB bei Aldehydabfangung die Zitronen- und Oxalsaure
bildung ausbleibt. Aber auch diese Beobachtung spricht unseres 
Erachtens nicht eindeutig im Sinne der Autoren. Man wird sich 
erinnern, daB NEUBERG u. ARINSTEIN (1. c.) Ahnliches bei der 
Buttersaurebildung konstatieren konnten. Auch dabei wurde Azet
aldehyd (und zwar in erheblich groBerem AusmaBe) mittels Sulfit 
abgefangen, und auch hier blieb dann die Buttersaurebildung aus. 
Entgegen dem naheliegenden SchluB, daB Aldehydabfangung und 
Ausbleiben der Buttersaurebildung in direkten genetischen Be
ziehungen stunden, konnte NEUBERG doch zeigen, daB die Butter
saurebildung nicht vom Azetaldehyd, sondern von des sen Vorstufe, 
der Brenztraubensaure, ihren Ausgang nimmt. Durch den Sulfit
zusatz ist also die Steuerung des Zuckerabbaues nicht unwesent
lich beeinfluBt und die Garung in andere Bahnen gelenkt worden. 
Es liegt durchaus nahe, eine ahnliche Storung auch bei der Zitronen
und Oxalsauregarung durch die Anwesenheit von Sulfit in Erwagung 
zu ziehen. BERNHAUER macht selbst auf eine solche Moglichkeit 
aufmerksam, indem er auf die durch den Sulfitzusatz bedingte 
Reaktionsanderung im Sinne einer Alkalisierung des Mediums hin
weist und deren Folgen besprlcht. Wie unten noch des naheren 
ausgefuhrt werden soIl, beeinfluBt die Reaktion des Milieus die 
Pilzgarung in dem Sinn, daB bei schwach alkalischer Reaktion 
uberwiegend Glukonsaure, bei saurer dagegen Zitronensaure ge
bildet wird. Das von BERNHAUER als Abfangmittel verwendete 
alkalische Sulfit kann also schon aus Reaktionsgrunden das Aus
bleiben der Zitronensaurebildung verursacht haben. Eine weitere 
Komplikation kann der Bisulfitzusatz durch eine Erschwerung der 
Sauerstoffzufuhr im Sinne einer Steigerung der alkoholischen 
Garung gewirkt haben. Es ist also wohl denkbar, daB Aldehyd
festlegung und Ausbleiben der Zitronensaurebildung gar nichts 
miteinander zu tun haben. 

Ergebnisse der Biologie X. 
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Zu 3. Das Auftreten der C4-Sauren laBt zunachst nur auf eine 
vorherigc Bildung von Essigsaure schlieBen, soweit diese Sauren in 
erheblichem AusmaB gefunden worden sind. Der Ursprung dieser 
Essigsaure aber ist bereits wieder unsicher. Relativ gut fundiert 
sind die Untersuchungen von BUTKEWITSCH u. FEDOROFF (152-154), 
die an Mucor stolonifer angestellt worden sind. Zunachst haben die 
russischen Forscher nachweisen konnen, daB dieser Pilz auch unter 
aeroben Bedingungen Alkohol zu bildcn und diesen in Fumar- und 
Bernsteinsaure tiberzuftihren vermag. Da der Pilz dieselben Sauren 
auch auf Essigsaure als alleiniger C- Quelle bildet, und da in den Pilz
kulturen bei Zuckerftitterung haufig, wenn auch in geringer Menge, 
Essigsaure nachgewiesen werden konnte (EHRLICH [222], TAKAHASHI, 
SAKAGUCHI U. ASAI [1163]) ist es wahrscheinlich, daB der Alkohol 
tiber die Stufe der Essigsaure zu den C4-Sauren oxydiert wird. Nattir
lich ist im Zug der alkoholischen Garung auch eine Dismutation des 
intermediar entstehenden Azetaldehyds zu Alkohol und Essigsaure 
durchaus moglich, wenn wir auch tiber die relative Dismutations
aktivitat im Verhaltnis zur 02-Garung der Mucorineen nicht so 
genau unterrichtet sind wie im Fall der Hefe und der Essigbakterien. 
Ftir eine Entstehung der Bernsteinsaure im Zug der alkoholischen 
Garung spricht der alte PASTEuRsche Befund, der von BUTKEWITSCH 
u. FEDOROFF bestatigt wird, daB neben der Bernsteinsaure auch 
immer etwas Glyzerin, und zwar unter bestimmten Bedingungen 
sogar in einem festen molekularen Verhaltnis zur Bernsteinsaure, 
entsteht. Bemerkenswert ist auch die Tatsache, daB der Pilz auf 
Zucker wie auf Essigsaure der GroBenordnung nach gleiche Ausbeuten 
an C4-Sauren aufwies, nur das Verhaltnis Bernsteinsaure : Fumar
saure ist in Zucker- und Alkoholkulturen ein wesentlich niedrigeres 
als auf Essigsaure. .Ahnliche Ergebnisse haben CHRZASZCZ u. Mit
arbeiter mit Penicillium-Arten erhalten (CHRZASZCZ u. TIUKOW [171], 
CHRZASZCZ, TIUKOW U. ZAKOMORNY [174]). Auch BERNHAUER u. 
Mitarbeiter scheinen sich neuerdings nach einer Revis-ion ihrer gegen
teiligen frtiheren Ansichten der Theorie (BERNHAUER, SIEBENAUGER 
U. TSCHINKEL [71]) vom genetischen Zusammenhang der. mykolo
gischen Saurebildung mit der alkoholischen Garung zuzuwenden 
(BERNHAUER u. B6cKL [77]), nachdem sie in Aspergillus-Kulturen auf 
Alkohol und Essigsaure nicht nur Fumar- und Bernsteinsaure, sondern 
auch Zitronen- und .Apfelsaure, sowie Oxalsaure gefunden haben. 

Es kann also nicht bezweifelt werden, daB die verschiedenen Pilze 
Sauren der C4-Reihe mit Alkohol oder Essigsaure als alleiniger 
C- Quelle zu bilden vermogen, und weiterhin ist bereits oben darauf 
hingewiesen worden, daB auch die Endprodukte des Pilzstoffwechsels, 
die Sauren der typischen oxydativen Pilzgarungen: Zitronen- und 
Oxalsaure in solchen Kulturen nachgewiesen werden konnten. Wir 
werden auf die Vorstellungen, die aus diesen Befunden tiber den 
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Reaktionsmechanismus der Bildung dieser Sauren abgeleitet werden 
konnen, eingehender in einem besonderen Kapitel zurtickkommen. 
Dagegen muB an dieser Stelle noch die Frage diskutiert werden, 
inwieweit das Auftreten der genannten Sauren auf Alkohol- und 
Essigsaurenahrmedien zu der Annahme berechtigt, daB die Sauren 
auf direktem Wege und inwieweit sie auf dem Umweg tiber Zucker 
gebildet worden sind. Da sowohl Bernstein-, wie auch Fumar- oder 
gar die Oxalsaure auf verschiedenem Wege entstehen konnen, ist 
das MaB der Ausbeute hier von wesentlicher Bedeutung ftir die 
Frage der Herkunft der Sauren. Wenn Versuchsbedingungen, die 
ftir die Erhaltung der gebildeten Sauren gtinstig sind, gewahlt werden, 
muB das AusmaB der Saurebildung mit dem Schwund der azidogenen 
Substanzen tibereinstimmen. Die Ausbeuten sind nun mit Bezug 
auf die Bernstein- und Fumarsaure nach BUTKEWITSCH recht be
friedigend und reichen bis zu 30vH der verarbeiteten Essigsaure, was 
gegen die von WEHMER auf Zucker erreichte fast 100%ige Ausbeute 
allerdings immer noch erheblich abfallt. Der Ausfall an diesen 
Sauren braucht nicht aus;;chlief31ich Weiterverarbeitung der gebildeten 
Sauren zu sein, sondern kann auch andere Ursachen haben, unter 
denen wir nur auf das differente Verhalten zwischen den beim Zucker
abbau in statu nascendi vorliegenden gegentiber den im Versuch in 
stabilisierter Form gebotenen Intermediarprodukten hinweisen wollen, 
das gerade bei diesen Prozessen offen bar eine groBe Rolle spielt 
(vgl. WIELAND [1290J). Beztiglich der Zitronen- und Oxalsaure 
scheinen die Ausbeuten in gleicher Hohe zu liegen. Leider haben 
die Autoren im allgemcinen versaumt, die Menge des verarbeiteten 
Materials zu bestimmen, so daB nur eine Bezugnahme der gebildeten 
Sauren auf die Menge des gebotenen Substrats moglich ist, was den 
Wert derartiger Bilanzen fUr eine Ermittlung der biogenetischen 
Beziehungen stark herabmindert. Des weiteren sind keineswegs 
optimale Versuchsbedingungen ftir eine Anhaufung der Sauren in 
jedem Fall geschaffen worden, weshalb die Ergebnisse auch von 
Fall zu Fall auBerordentlich schwanken. Wir geben hier einige 
Tabellenwerte aus der Arbeit von BERNHAUER u. B6cKL (74) wieder. 

Ausbeute an Zitronensaure in vB der angewandten Essigsaure. 

Zahl der 
5-10 vH I 2-5vH 0 PiIzstamme 

23; davon 0 3 3 I 2 2 8 10 

Ausbeute in vH des gebotenen Alkohols. 
28; davon I , 2 I 5 " 6 , 2 8 5 

In einem Fall haben BERNHAUER u. BOCKL sogar 36 vH Zitronen
saure bezogen auf den angewandten Alkohol in Kulturen von Asper
gillus niger gefunden, und zwar bezeichnenderweise in kurz dauernden 

30 * 
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Ausbeute an Oxalsaure in vH der gebotenen Essigsaure. 

Zahl 40-50 vH 30-40 vH 20--30 VHII0--20 VH!5-10 vH 1-5 vH ! Keine 
der Stamme Spuren Oxalsaure 

27; davon 6 5 4 I 2 I 6 2 2 I 0 I 

Ausbeute an Oxalsaure in vH des gebotenen Alkohols. 

28; davon I 0 0 1 1 21 5 0 0 

Versuchen, wah rend CHRZASZCZ u. Mitarbeiter bei wescntlich langeren 
Versuchszeiten nur 1,2 vH Ausbeute hatten erzielen k6nnen. 

Es kann also kein Zweifel dariiber bestehen, daB sowohl Penicillium
wie auch Aspergillus-Arten aus Alkohol und auch aus Essigsaure die 
sauren Endprodukte ihrer Zuckergarung zu bilden vermogen. DaB 
die Bildung der C4-Sauren einer Dehydrierung der Essigsaure ent
springt, diirfte kaum mehr zweifelhaft sein nach den Ergebnissen 
von WIELAND u. SONDERHOFF (1289) an Hefe. Problematisch dagegen 
bleibt zunachst noch der Weg von dies en zur Oxal- und besonders 
zur Zitronensaure. Unter Hinweis auf die anschlieBenden Kapitel 
soli hier nur die Frage erhoben werden, ob die Zitronensaurebildung 
aus Alkohol und Essigsaure nicht ebenfalls iiber Zucker fiihrt, ob 
nicht der Zucker Intermediarprodukt der Essigsaure bzw. Alkohol
umwandlung in Zitronensaure ist im Gegensatz zu der heute ver
breiteten Ansicht des genetischen Zusammenhangs zwischen alkoho
lischer Garung und Saurebildung. In der Tat liegen experimentelle 
Befunde vor, die eine derartige Antithese zur herrschenden Ansicht 
zu rechtfertigen scheinen. So berichten BERNHAUER u. BOCKL (74, 75), 
daB in ihren Aspergillus-Kulturen auf Alkohol nach Versuchsabbruch 
insgesamt 0,6 g Glukosereduktions-Aquivalente auf FEHLINGSche 
Losung aus nur 2 g Alkohol entstanden waren. Ahnliche, in bezug 
auf das synthetische Produkt noch bestimmtere Angaben werden 
von tierphysiologischer Seite gemacht: So gibt STOHR (1148, 1149) 
(dort auch einschlagige Literatur) an, daB sowohl Essig- wie auch 
Bernsteinsaurefiitterung bei Ratten zu erheblichem Anstieg des 
Leberglykogens gefiihrt haben. Endlich ware noch auf die vielen 
Beobachtungen hinzuweisen, daB Pilze auf den verschiedensten 
organischen Substraten, darunter auch zahlreichen organischen 
Sauren, wachsen, also aus diesen Substanzen zweifellos iiber Zucker 
Zellulose herzustellen vermogen (TAMIYA [1169]). Zum Unterschied 
von anderen einwertigen Alkoholen ist gerade Athylalkohol ein fiir 
die Entwicklung von Aspergillus oryzae wohl geeignetes Nahrmedium. 
Sehr bestimmt driickt sich KOSTYTSCHEW auf Grund experimenteller 
Erfahrung dahin aus, daB z. B. Wein-, China-, Milchsaure, Glyzerin 
usw. von Pilzen zunachst in Zucker umgewandelt und dann nach 
dem iiblichen Schema abgebaut wiirden (564), (KOSTYTSCHEW U. 

AFANASSIEWA [576, 578]). In Wiirdigung dieser Befunde scheint uns 



Die chemischen Vorgange beim biologischen Kohlehydratabbau. II. 469 

die Ansicht nicht unberechtigt, daB die Zitronen- und Oxalsaurebildung 
aus Alkohol und Essigsaure moglicherweise tiber die Zwischenstufe 
des Zuckers geht. Daher wird es unumganglich notwendig sein, die 
Bedingungen cler Zuckerbildung der Pilze genauer zu ermitteln, urn 
in der Lage zu sein, diese von der Verarbeitung der C2-Korper durch 
den Pilz auszuschlieBen und so zu einer eindeutigen SchluBfolgerung 
zu gelangen. Vielleicht bringen auch schon Bilanzuntersuchungen 
(einschliei31ich des Gasstoffwechsels) Licht in die heute noch nicht 
klar tibersehbaren Zusammenhange. Endlich darf nicht vergessen 
werden, daB die zum Versuch verwendeten Pilzdecken selbst noch 
erhebliche Mengen von Reservekohlehydraten enthielten, deren 
Abbauprodukte nicht von denen der zugesetzten Stoffe zu trennen 
waren. Auch hier dtirfte sich das Arbeiten mit "verarmtem Myzel" 
zur Ausschaltung der Eigensauerung empfehlen. 

Die zweite Theorie der mykologischen Saurebildung kntipft an 
die ungewohnlich hohen oxydativen Fahigkeiten mancher Saurepilze 
aber auch an rein chemische Vorstellungen an. Was die Oxydations
leistung so typischer Saurebildner, wie es die Aspergilleen sind, betrifft, 
so kommt mindestens allen saurebildenden Arten und Stammen die 
Fahigkeit zu, Glukose direkt zu Glukonsaure zu oxydieren (vgl. FALCK 
U. KAPUR [296], BUTKEWITSCH [151)). Weiterhin steht fest, daB 
zumindest bestimmte Stamme von Aspergillus niger die gebildete 
wie auch zugesetzte Glukonsaure in Zitronensaure umzuwandeln 
vermogen (BUTKEWITSCH [150], BERNHAUER [64a], WEHMER [1262], 
AMELUNG [8], WALKER, SUBRAMANIAM U. CHALLENGER [1243)). 
Dabei wird yom Pilz selbst gebildete Saure rascher als zugesetzte 
und in gleichem AusmaB wie Glukose zu Zitronensaure abgebaut 
(BERN HAUER [69)). Das differente Verhalten des Pilzes gegentiber 
zugesetzter und in der Kulturlosung v~erbliebener Glukonsaure dtirfte 
indes auf einer chemischen Verschiedenheit der beiden Sauren nur 
insofern beruhen, als mit der Saure biologischen Ursprungs andere 
Sauren mit los lichen Ca-Salzen vermischt sind, die zur Zitronen
saurebildung geeigneter sind als die Glukonsaure selbst. AuBerdem 
aber scheint der Pilz in das Kulturmedium selbst Aktivatoren der 
Saurezerst6rung abzuscheiden, deren reichlichere Bildung in den 
Decken auf zweiter und dritter Kulturfltissigkeit als Anpassungs
erscheinung wohl verstandlich ist. An die Tatsache der Glukon
saureumwandlung in Zitronensaure kntipfen eine ganze Anzahl von 
Theorien tiber den mutmai31ichen Reaktionsverlauf dieser Umsetzung 
an, die aile eine Weiteroxydation der Glukonsaure vermuten, zum 
Teil tiber intramolekulare H·Verschiebung, zum Teil auch tiber 
Dehydrierung und Carbonylgruppenbildung. Die teilweise rein 
chemisch realisierbaren Vorstellungen schienen durch die Unter
suchungen von WALKER, SUBRAMANIAM U. CHALLENGER (1243) inso
weit auch eine biologische Bestatigung zu finden, als diese Autoren 
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in Aspergillus niger-Kulturen sowohl auf Glukose wie auf Glukon
saure Zuckersaure nachweisen zu k6nnen glaubten, woraus der Pilz 
angeblich Zitronensaure bildete_ BERNHAUER, SIEBENAUGER und 
TSCHINKEL konnten diese Angabe indes nicht bestatigen (71), und die 
englischen Forscher stellten darauf fest, daD auch ihr Pilzstamm in
zwischen die Fahigkeit der Zuckersaurebildung eingebtiDt hatk Zu
sammenfassend wird man also sagen k6nnen, das gewisse Pilzstamme 
auch durch direkte Glukoseoxydation tiber Glukonsaure Zitronensaure 
zu bilden verm6gen, daD dieser ProzeD jedoch nicht der einzige und 
sicherlich auch nicht der wichtigste der Zitronensaurebildung aus 
Zucker darstellt. So ist nach Untersuchungen AMELUNGS (1. c.) 
sowie BERNHAUERS nicht Glukose, sondern Fruktose das geeignetste 
Material zur Zitronensaurebildung, wie aus der folgenden der BERN
HAuERschen Arbeit entnommenen Tabelle hervorgeht. 

Ausbeute an Ausbeute an 
Zitronensaure Zitronensaure 

C-Verbindung Mittel- I Einzelver-
C-Verbindung Mittel- I Einzelver-

werte in suche in werte in suche in 
vH vH vH vH 

Rohrzucker 37,2 46,5 Maltose. 13,2 16,9 
Fruktose 36,9 44,5 Xylose 12 15 
Inulin 35,1 39,9 Mannose 5,6 11,5 
Glukose 24,6 

I 31 ,7 Arabinose 5,4 8,7 
Glyzerinaldehyd 23,9 I 30,2 Mannit. 4,12 7,7 
Glyzerin 20,3 30 ,0 Galaktose 1,8 6,2 

Unter den fruktosehaltigen Nahrstoffen fallt die Uberlegenheit 
des Rohrzuckers bei der Saurebildung auf, die erst klar zutage tritt, 
wenn man bedenkt, daD die Geschwindigkeit des Abbaues hier zum 
Teil noch von derjenigen der Rohrzuckerspaltung abhangt, und daD 
die daraus resultierende Fruktose stets nur in relativ niedriger Kon
zentration im Nahrmedium vorliegen dtirfte. Offenbar ist es auch 
hier die alloiomorphe Form des Zuckers die seine Reaktionsfahigkeit 
geschwindigkeitsbestimmend beeinfluDt. Da nun Fruktose yom Pilz 
nicht zu Glukonsaure oxydiert werden kann (BERNHAUER [68], 
BERNHAUER, SIEBENAUGER U. TSCHINKEL [1. c.]), scheidet bei der 
Sauerung auf Fruktose die Glukonsaure als Intermediarprodukt 
aus, und auch die Glukoseverarbeitung zur Saure kann unter Ver
mittlung einer Hexokinasewirkung zum Teil wenigstens tiber Fruktosc 
geleitet werden. Man wird demzufolge der Zitronensaurebildung tiber 
die direkte Oxydation des Zuckers zu Glukonsaure im Rahmen des 
gesamten Sauerungsprozesses nur eine untergcordnete Bedeutung 
beimessen dtirfen. Uber den Reaktionsmechanismus, der von der 
Glukonsaure zur Zitronensaure ftihrt, aber k6nnen nur Vermutungen 
geauDert werden, die in verschiedenen Theorien (s. u.) ihren Nieder
schlag gefunden haben. 
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Nachdem nun die Grundlagen unserer Vorstellungen tiber die 
genetischen Beziehungen zwischen Kohlehydraten und Saurestoff
wechsel der Pilze in allgemeiner Form entwickelt worden sind, sollen 
im folgenden die einzelnen mykologischen Sauregarungen in physio
logischer Hinsicht geschildert werden. 

1. Die Glukonsauregarung. 
Zunachst mag bemerkt werden, daB die Glukonsaurebildung aus 

Glukose keine ausschliefiliche Fahigkeit von Pilzen ist, sondern, daB 
es auch eine Reihe von Bakterien, besonders aus der Gruppe der 
Essigsaurebakterien, gibt, die zum Teil tiber einen ungemein leistungs
fahigen Oxydationsapparat dieser Art verftigen. Eine Zusammen
stellung tiber glukonsaurebildende Bakterien hat HENNEBERG (443a) 
veroffentlicht. Das von HERMANN aus Kombucha isolierte Bact. 
gluconicum vermag auf hochprozentigen Zuckerlosungen Glukon
saure bis zu Konzentrationen von 23 vH anzuhaufen (HERMANN 
[449-451]) und ein von TAKAHASHI u. ASAI (1164) isoliertes 
Bakterium oxydierte die Glukose sogar mit nahezu loo%iger Aus
beute zu Glukonsaure. 

An Schimmelpilzen wurde die Fahigkeit der Glukoseoxydation 
zu Glukonsaure erst relativ spat entdeckt. Ais erster hat wohl 
MOLLIARD dartiber Angaben gemacht (776, 777), die durch die zahl
reichen Arbeiten anderer Autoren in der Folgezeit erweitert werden 
konnten (BERNHAUER [64b, 64a, 67], AMELUNG [8], BUTKEWITSCH 
[149, 150, 150a, 151], FALCK u. Mitarbeiter [295, 296], WEHMER 
[1262], BERNHAUER, DUDA U. SIEBENAUGER [66]). Besonders ge
eignet zur Glukonsaurebildung scheinen Aspergillus- sowie einige 
Penicillium-Arten zu sein, die Glukose in fast roo%iger Ausbeute 
zu Glukonsaure zu oxydieren vermogen. Ais Ausgangsmaterial 
konnen neben Glukose nur Rohrzucker und Maltose (diese aber 
bereits infolge gesonderter Fermentwirkung) bei der Glukonsaure
garung verwertet werden. Fruktose in stabilisierter Form wird nicht 
oxydiert und aus Rohrzucker wahrscheinlich nur insoweit sie zu 
Glukose isomerisiert wird. DaB eine derartige Umwandlung von 
Fruktosc in Glukose bei Rohrzuckerspaltung stattfindet, geht aus 
den Angaben BERNHAUERS (64b) tiber Glukonsaureausbeuten bis 
72 vB des gebotenerr Rohrzuckers hervor. 

EinfluB der Milieubedingungen. Nur bei Spezialisten scheinen 
AuBenbedingungen ohne erheblichen EinfluB auf die Saurebildung 
zu sein. Bei allen Formen, die neb en Glukonsaure noch andere Sauren 
aus Zucker zu bilden vermogen, wird das Verhaltnis der gebildeten 
Sauren durch Milieueinflilsse wesentlich bestimmt. 1m allgemeinen 
scheinen hoher Zuckergehalt, niedrige H' -Konzentration und geringer 
Stickstoff- und Nahrsalzgehalt die Glukonsaurebildung zu steigern 
(FALCK u. KAPUR (1. C.), MOLLIARD [1. c.], BERNHAUER [64b], BUTKE-
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WITSCH [151]). So ist es BERNHAUER (64a) gelungen, durch Variation 
der AuBenbedingungen denselben Pilzstamm von Aspergillus niger 
zur reinen Zitronen- oder zur reinen Glukonsaurebildung zu ver· 
anlassen, beide Sauerungsprozesse also vollstandig zu trennen. 
Wenn auch relativ niedrige Temperatur (22-24°) als fbrdernd auf 
die Glukonsaurebildung angegeben wurde, so dtirfte dieses Ergebnis 
weniger auf verstarkter Saurebildung gegentiber hbheren Temperaturen 
als auf beschranktem Abbau der entstandenen Glukonsaure beruhen 
(vgl. auch BERNHAUER [64b]), denn nach Untersuchungen von 
WEHMER (1262), WALKER, SUBRAMANIAM u. CHALLENGER (1243), 
BERNHAUER (69) u. a. wird die Glukonsaure von dem Pilz noch 
weiter unter anderem in Zitronensaure, abgebaut. Das Ergebnis 
der Saureanhaufung ist daher stets die Resultante der saurebildenden 
und saurezerstbrenden Komponenten. 

Die Glukonsaurebildung als ferl1l~ntativer ProzeB. Ftir die Lehre 
vom biologischen Zuckerabbau hat die mykologische Glukonsaure
bildung insofern erhbhte Bedeutung erlangt, als hier zum erstenmale 
eine direkte fermentative Glukoseoxydation manifest wurde, indessen 
man bis dahin - wenigstens nach der herrschenden Ansicht - eine 
vorangehende Spaltung der Kohlehydrate als notwendigen Auftakt 
der Zuckeroxydation betrachtet hatte. D. MULLER (784--788, 791) ist 
es erstmals gelungen, aus Aspergillus-Myzel wirksame Ferment
praparate zu isolieren, welche extrazellular die Oxydation des Trauben
zuckers zu vollziehen vermochte. Nach der WIELANDSchen Bezeich
nung handelt es sich hierbei urn eine oxytrope Dehydrase, bei deren 
Wirksamkeit also der Sauerstoff nicht durch andere H-Akzeptoren 
ersetzt werden kann. Die Dehydrasennatur offenbart sich in einer 
erheblichen Unempfindlichkeit gegen CO und Blausaure. Es handelt 
sich also urn keine Eisenpyrrolverbindung nach Art des W ARBURGSchen 
Atmungsferments. Die Spezifitat des Ferments ist eine sehr enge, 
von den Monosen werden neben Glukose nur noch Mannose und Ga
laktose oxydiert, von den Disacchariden der Rohrzucker erst nach 
erfolgter Hydrolyse und dann nur an der Glukosekomponente, 
Maltose wird durch ein anderes Ferment scheinbar auch direkt oxy
diert, jedoch· unterscheidet sich diese Maltoseoxydase durch ihre 
hbhere Thermolabilitat von der Glukoseoxydase. Untersuchte Pen
tosen, Triosen, ein- und mehrwertige Alkohole, sowie Azetaldehyd 
erwiesen sich resistent gegen die Glukoseoxydase. 1m Hinblick auf 
die von FRANZEN U. SCHMIDT (336) aufgestellte Theorie der Zitronen
saurebildung aus Glukose tiber Glukonsaure und Zuckersaure, die 
durch die Versuche von WALKER U. CHALLENGER (1243) scheinbar 
bestatigt worden war (s. 0.), ist es wichtig, das Aspergillus niger 
weder ein Glukon- noch ein Glukuronsaure angreifendes Oxydations
ferment besitzt, wie es die Ketipinsaurehypothese der Zitronensaure
bildung ZUf Voraussetzung hat (s. u.). 
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2. Die Zitronensauregarung. 

Schon das reichliche Vorkommen in Friichten, aber auch in vcgc
tativen Organen zahlreicher hoherer Pflanzen (WEHMER· [1260]) 
sichern der Zitronensaure ein erhohtes physiologisches Interesse. 
Ihre Beziehungen zum Zuckerstoffwechsel treten indes am klarstcn 
bei bestimmten Pilzen, wie den Aspergillus-, Cytromyces- und Peni
cillium-Arten zutage, da diese Pilze den Zucker bis iiber 60 vH in 
Zitronensaure iiberzufiihren vermogen und dadurch eine erhebliche 
wirtschaftliche Bedeutung erlangt haben. Wie bereits oben er
wahnt, schwankt das Sauerungsvermogen der einzelnen Pilzstammc 
derselben Art oft sehr bedeutend, ja ein und derselbe Stamm zeigt 
nicht selten nach dieser Richtung eine auBergewohnlich breite 
Amplitude. Neben weitgehend differenzierten und gegen AuBen
wirkung der Versuchsbedingungen erheblich stabilisierten F ormen 
gibt es auch labile Stamme, deren Mechanismus des Zuckerabbaues 
durch AuBenbedingungen erst bestimmt wird. 1m allgemeinen 
gilt dabei, wie erwahnt, die Regel, daB N -Mangel und geringe 
Milieuaziditat die Glukonsaure-, die umgekehrten Bedingungen die 
Zitronensaurebildung beim selben Pilzstamm begiinstigen (BERN
HAUER [67], THOM u. CURRIE [1175], SCHOBER [1095]). Hinsicht
lich der Sauerung scheinen Aspergillus niger-Stamme vor Cytromyces
und Penicillium - Stammen ausgezeichnet zu sein (BUTKEWITSCH 
[147, 149], SCHAPOSCHNIKOW u. MANTEUFEL [1088], CURRIE [189], 
TAMIYA u. HIDA [1168]). Durch fortgesetzte Kultur auf bestimmten 
Nahrboden kann das Saurebildungsvermogen stark zuriickgehen 
und durch zweckmaBigen Wechsel des Nahrmediums wiederher
gestellt werden (BERNHAUER [68], WEHMER [1261], THOM u. CURRIE 
[1. c.]). 

Die stark sauernden Stamme (Zitronensaure) zeichnen sich im 
allgemeinen durch hohe Resistenz gegeniiber H· aus (BERNHAUER, 
DUDA u. SIEBENAUGER [66], CURRIE [l.c]). Offensichtlich entstehen 
unter der Wirkung derart saurer Milieureaktionen die Aktivatoren 
in der Pilzzelle, die zur Zitronensaurcbildung beitragen, denn ein 
auf saurer Losung gezogener Aspergillus tendiert selbst bei Carbonat
anwesenheit im Gatmilieu noch nach der Seite der Zitronensaure
bildung (BERNHAUER u. WOLF [65a]). 

Unter den vielen Stoffen (Hexosen, Pentosen, Disaccharide, 
Glyzerin, Glyzerinsaure, Essigsaure, Alkohol, Azetaldehyd usw.) 
scheint Rohrzucker im allgemeinen die hochsten Ausbeuten zu 
geben (BERN HAUER [68], KOTOWSKI [581], MOLLIARD [777], SCHMIDT 
[1094]). 1m iibrigen aber verhalten sich die verschiedenen Pilzarten 
nicht einheitlich zu den einzelnen C- Quellen (AMELUNG [l. c.], 
BERNHAUER [68], BUTKEWITSCH [150]). 

Der Chemismus der Zitronensaurebildung. Die Tatsache, daB 
der N-Gehalt von Myzel und Nahrmedium einen bestimmenden 
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EinfluB auf die Zitronensaurebildung bei Aspergillus niger austibt, 
hat dazu geftihrt, die Entstehung dieser Saure ganz in den N-Stoff
wechsel 'des Pilzes zu verlegen (BERNHAUER [64a], KOSTYTSCHEW 
u. TSCHESNOKOV [579]). KOSTYTSCHEW hat zeigen k6nnen, daB eine 
bemerkenswerte Saurebildung erst nach Sistierung der N-Assimi· 
lation einsetzt und schlieBt daraus, daB zwischen der fehlenden 
N-Assimilation und der Steuerung des Kohlehydratstoffwechsels des 
Pilzes Beziehungen solcher Art besttinden, daB die normalerweise 
zur Bildung von Aminosauren bereitgestellten C-Gertiste in Form 
von IX-Ketosauren beim Fehlen verftigbaren Ammoniaks zu Zitronen
saure umgebaut wtirden. Nun ist schon nicht recht ersichtlich, wie 
alle diese doch sehr verschiedenen C-Gertiste der Aminosauren bzw. 
der entsprechenden Ketosauren zum selben Endprodukt Zitronen
saure stabilisiert werden sollten. Aber die von KOSTYTSCHEW ange
gebenen Tabellenwerte zeigen, daB nicht selten die hohere N-Assi· 
milation mit der groBeren Saurebildung und umgekehrt gekoppelt 
ist, so daB die Zitronensaurebildung nicht einfach das Ergebnis einer 
miBgltickten Aminosaurebildung sein kann, wie KOSTYTSCHEW an
nimmt (WETZEL [1265]). Andererseits hat SCHOBER (1095) nacho 
weisen konnen, daB es fUr die Realisierung der Zitronensaurebildung 
auch eine untere Grenze des Myzel-N-Gehalts gibt. Offensichtlich 
sind es tiberhaupt nicht die N-Werte allein, die die Saurebildung 
beeinflussen, vielmehr scheint das Verhaltnis der Wachstumsinten· 
sit at (die ihrerseits zum Teil yom N-Gehalt der Nahrlosung abhangig 
ist) zu der zur VerfUgung stehenden Zuckermenge die Steuerung 
des Zuckerabbaues maBgeblich zu beeinflussen, und zwar in dem Sinn, 
daB in rasch wachsenden Kulturen, besonders auf relativ zucker· 
armen Medien, eine Saurebildung unterbleibt, wahrend bei gehemmtem 
Wachstum und hoher Zuckerkonzentration die Saureproduktion so 
gesteigert werden kann, daB der groBere Teil des verbrauchten 
Zuckers als Saure wiedergefunden wird (WETZEL [1265]). Wodurch 
nun die W~chstumsintensitat des Pilzes variiert wird, ob durch N
oder Nahrsalzdosierung (MOLLIARD [776, 777]) scheint nebensachlicher 
Natur zu sein. Das wesentliche ist vielmehr die Wachstumsintensitat 
des Pilzes und offenbar eine mit ihr verbundene Ausbildung von 
Fermenten, deren Wirkungsentfaltung oder Bildung in wachsenden 
und nichtwachsenden Myzelien verschieden ist. Leider fehlen nach 
dieser Richtung hin noch notwendige experimentelle Unterlagen 
fast ganz. Immerhin konnte KOSTYTSCHEW zeigen (Pflanzenatmung 
1924), daB Aspergillus niger auf Peptonkulturen keine Zymase ent
wickelt. Eine stoffliche Beziehung der Zitronensaure zu EiweiBbau
steinen, besonders zu dem in seinem C-Gertist weitgehend mit dem 
der Zitronensaure tibereinstimmenden Isoleucin, hat entgegen einer 
Theorie KOSTYTSCHEWS nicht experimentell nachgewiesen werden 
konnen. 
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Vielmehr geht neuerdings die allgemeine Tendenz dahin, die 
Zitronensaurebildung in den Zuckerstoffwechsel zu verlegen. Wir 
haben bereits oben auf die beiden Richtungen innerhalb dieser Ge
dankengange hingewiesen. 1m Sinne einer Zitronensaurebildung im 
Zug einer direkten Zuckeroxydation sind, gestlitzt auf rein chemische 
Versuche und auf die eine, in den Ergebnissen unsichere biologische 
Untersuchung von WALKER, SUBRAMANIAM u. CHALLENGER (1. c.), 
eine Anzahl Theorien entwickelt worden, die heute wieder auf
gegeben werden muBten, da sie nie uber den Wert von aus Analogie
schliissen gewonnenen Spekulation hatten hinausgehoben werden 
konnen. Hierher gehoren die Glukuronsaurehypothese von BUTKE
WITSCH (150a), die Parasaccharinsaurehypothese von KNOOP u. WIN
DAUS (535), die Ketipinsaurehypothese nach FRANZEN u. SCHMIDT 
(336). All diese Hypothesen nehmen eine primare Oxydation einer 
Alkohol- bzw. Aldehydgruppe des Zuckers vor seiner Spaltung an. 
Nun ist zwar die Tatsache einer Zitronensaurebildung aus Glukon
saure erwiesen, aber sie erfolgt andererseits doch auch aus Stoffen, 
die keinerlei Beziehungen zur Glukon-, Glukuron- oder Zuckersaure 
erkennen lassen, so daB diese Sauren keinesfalls als allgemeine Inter
mediarprodukte bei der saccharogenen Zitronensaurebildung ange
sprochen werden durfen. AuBerdem gehen die Theorien von der 
Kettenform (Aldehydform) der Zucker aus, die zweifellos in waB
rigen Losungen zugunsten der Ringstruktur mit der Sauerstoffbrucke 
zurucktritt, und endlich darf manaus der bevorzugten Eignung der 
fruktosidartigen Stoffe zur Zitronensaurebildung schlieBen, daB 
hierbei die Fruktose vor der Glukose, und die reaktive Furanform 
vor der biologisch stabileren Pyranform bevorzugt sind. Aus diesen 
Grunden sehen wir von einer Formulierung dieser Theorien hier abo 

Die an das NEUBERGSche Garungsschema anknupfenden Zitronen
saurebildungs-Theorien sind experimentell nur insoweit gestlitzt, als 
die Entstehung von Bernstein-, Fumar- und Apfelsaure einerseits, 
Zitronensaure andererseits aus Alkohol und Essigsaure gewahrleistet 
ist. Ob aber Beziehungen zwischen den beiden Gruppen von Sauren 
bestehen, ist keineswegs erwiesen. Daher sind die Ansichten uber 
derartige Beziehungen auch auBerordentlich abweichend vonein
ander. CHRZASZCZ u. Mitarbeiter (171) schlieBen aus dem gleich
zeitigen Auftreten von Apfel- und Essigsaure auf eine unter De
hydrierung ablaufende Koppelung der beiden Sauren, im Sinne der 
THUNBERG-WIELANDSchen Theorie . der Essigsauredehydrierung zu 
Bernsteinsaure. 

Neuerdings haben auch WIELAND u. SONDERHOFF Bildung und 
Abbau der Zitronensaure durch Hefe einer eingehenderen Analyse 
unterzogen (1289, 1292). In bemerkenswerter Ubereinstimmung mit 
den Befunden an Schimmelpilzen besitzt auch die Hefe die Fahigkeit 
der Zitronensaurebildung aus Alkohol und aus Essigsaure. Das 
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gleichzeitige Auftreten von Bernsteinsaure IaBt nach WIELAND den 
folgenden Reaktionsmechanismus vermuten: 

1. 

HOOC' CO . CH2 • COOH + HaC' COOH --+ HOOC . COH . CH2 • COOH, 

~H2'COOH 
der in gleicher Weise schon von Virtanen formuliert worden war (1227a). 
Der Abbau scheint am tertiargebundenen Carboxyl einzusetzen; urn 
eine einfache Decarboxylierung handelt es sich dabei offenbar nicht, 
denn die aus einer solchen resultierende ot-Oxyglutarsaure ist bisher 
nicht gefunden worden. Die Befunde bei der anaeroben Spaltung 
der Zitronensaure lassen vielmehr die intermediare Bildung von 
Azetondicarbonsaure vermuten: als anaerobe Zerfallsprodukte konnten 
namlich pro Mol. Zitronensaure 2 Mol. Essigsaure und 2 Mol. CO2 

neben wenig Ameisensaure isoliert werden. Die Entstehung dieser 
letzteren ware durch eine gekoppelte Decarboxylierung und Dehydrie
rung der Zitronensaure nicht verstandlich. Leider ist die Bildung 
von Ameisensaure nur in geringem Umfang sichergestellt, so daB 
es zweifelhaft erscheint, ob sie in einer Nebenreaktion entstanden 
ist, oder aber ursprunglich in stochiometrischer Beziehung zu den 
ubrigen Abbauprodukten gestanden hat und erst sekundar etwa in 
CO2 und 2 H gespalten wurde. Gegen diese letztere Moglichkeit 
spricht allerdings die Tatsache, daB Hefe unter AusschluB des Sauer
stoffs die Ameisensaure - offenbar in Ermangelung geeigneter 
Wasserstoffakzeptoren - nicht zu dehydrieren vermag. Andererseits 
laBt die Bilanzgleichung 

HOO . C . CH2 • C· CH2 • COOH ~ 2 CHa . COOH + 2 CO2 + 2 H 
2. /"--. 

OH COOH 

eine Dehydrierung innerhalb der Reaktionskette vermuten. Ob diese 
bereits schon an der Zitronensaure oder erst an deren Decarboxy
lierungsprodukt, der Oxyglutarsaure, ansetzt, bleibt zweifelhaft. 
Ebenso unklar ist die Frage, welcher Zellkorper den freigesetzten H 
aufnimmt. In dies em Zusammenhang gewinnt eine auch von WIELAND 
ins Auge gefaBte Moglichkeit cler Zitronensaurespaltung in Oxal
essigsaure und Essigsaure 

HOOC· CH2 • C· CH2 • COOH --+ HOOC . CHa + HOOC· CO . CH2 • COOH 
3· HO/""COOH 

Interesse,. da mit der Bildung der Ketosaure zugleich ein geeigneter 
Akzeptor fur den bei der Dehydrierung freigewordenen H bereit
gestellt wurde. Die beobachtete Anhiiufung von Bernsteinsaure 
wurde sich sehr wohl in dies en theoretischen Rahmen einfugen. 

Hooe· CH2 - c· CH2· COOH-2 H --+ HOOC· CH2 • CO· CH2 • COOH + CO2 -

4· HO/""COOH 
Zitronensaure 

5. HOOC . CH2 • CO . CH2 • COOH H 20 --+ 2 . HOOCHa + CO2 • 

Azetondicarbonsaure 
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d. h. die Azetondicarbonsaure wurde in einer neuartigen Ferment
reaktion hydrolytisch gespalten, womit ein Abbau von ,B-Keto
dicarbonsauren durch Refe festgestellt sein wurde. Der in der Reak· 
tion (4) freigewordene R wurde die Oxalessigsaure uber Apfel- und 
Fumarsaure zu Bernsteinsaure reduzieren konnen. Ohne Dehydrie
rung wurde die Reaktion bei der Abspaltung von Ameisensaure aus 
der Zitronensaure auskommen. 

HOOC . CH2 • C . CO2 ' COOH ~ HOOC· CH2 • C· CH2 • COOH + HCOOH. 

6. HO/"""COOH g 
(Azetondicarbonsaure) Ameisensaure 

Den Weg von der Azetondicarbonsaure zur Azetessigsaure und 
,B-Oxybuttersaure hat bereits BERNHAUER angedeutet. 

CH3 • COOH-H CH2 • COOH 

6HOH.COOH-H=6(OH +2H. 
I I COOH 
tH 2COOH CH2 • COOH 

Etwas modifiziert erscheint die Theorie bei BERNHAUER u. B6cKL 
(75). Sie beobachteten, daB von 7 Aspergillus-Stammen alle aus 
Akonitsaure Zitronensaure zu bilden vermochten. Dabei handelte 
es sich zwar im allgemeinen nur urn Spuren, aber in einem Fall betrug 
die Ausbeute immerhin 20 vR. Allerdings treten auch hier wieder 
die fur eine Wertung des Ergebnisses storenden reduzierenden Korper 
auf; BERNHAUER halt das fur weniger bedenklich, weil der betreffende 
Pilzstamm "Zucker nicht gut in Zitronensaure umwandeln kann". 
Als Vorstufe der Akonitsaure vermutet BERNHAUER die Tricarballyl
saure, so daB das von ihm vorgeschlagene Schema der Zitronensaure
bildung die folgende Form annimmt: 

CH2 • COOH CH2· COOH CHCOOH 
CH3 • COOH I I II 

-H2= CH2 • COOH-H2= CH· COOH-H2= C· COOH + 
CHs·COOH + I I 

CHa . COOH tH 2 • COOH CH2 • COOH 
. Tricarballylsaure Akonitsaure 

CH2 ·COOH 
I + H20 = C(OH) . COOH. 
I 
CH2 ·COOH 

Zitronensaure 

Trotz dieser Vielzahl von Theorien fehlen immer noch die ent
scheidenden experimentellen Beweise fUr die direkte Beteiligung der 
C4-Sauren am Aufbau der Zitronensaure. Rier werden die weiteren 
Forschungen einsetzen muss en. Man kann den Stand unserer Kennt
nisse uber die Bildung der Zitronensaure dahin zusammenfassen, daB 
ihre saccharogene Entstehung als sichergestellt gelten darf, und daB 
wahrscheinlich verschiedene Wege vom Zucker zur Zitronensaurc 
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fuhren, deren Zwischenstationen wir bei keinem kennen, wenn auch 
vieles dafur spricht, daB synthetische Prozesse hierbei mit desmo
lytischen gekoppelt sind. 

3. Die Oxalsauregarung. 
Noch weiter verbreitet als die Zitronensaure ist in hoheren und 

niederen Pflanzen die Oxalsaure (WETZEL [1265], dort auch Literatur
angaben). Eine soleh hoch oxydierte und C-Atom-arme Saure wie die 
Oxalsaure kann naturgemaB in verschiedenen Stoffwechselspharen 
entstehen und es besteht auch kein Zweifel daruber, daB sie in hoheren 
und niederen Pflanzen sowohl als Zucker- wie als EiweiBabbauprodukt 
sich anhauft. Unter geeigneten Bedingungen findet man daher 
Oxalsaure in allen Organismen mit oxydativen Fahigkeiten, Bakterien, 
Pilzen und hoheren Pflanzen, und negative Befunde beruhen in der 
Mehrzahl der Falle auf einer Weiterverarbeitung der Saure und 
bedeuten nur fehlende Anhaufung, nicht mangelnde Bildung. Ais 
C- Quelle vermogen Bakterien die Oxalsaure noch sehr wohl auszu
nutzen (BASSALIK [52aJ), und auch in Samen hoherer Pflanzen hat 
THUNBERG eine Oxalicodehydrase gefunden, welehe die Oxalsaure 
in CO2 und H2 spaltet (1178). In hOheren Pflanzen hat STAHELIN 
(1130) eine ahnlich kraftige Wirkung auf Oxalsaure wie BASSALIK 
bei den Bakterien vermutet, aber seine scheinbar positiven Ergeb
nisse sind in Wirklichkeit nur Ausdruck vollig mangelhafter analy
tischer Methoden. Sie konnten von mir in keinem Falle bei Anwendung 
zuverlassiger Methoden bestatigt werden. 

Die Entstehung der Oxalsaure im EiweiBstoffwechse1 tritt be
sonders klar in Pilzkulturen von Aspergillus niger auf Pep ton zutage 
(WEHMER [1259]).· WEHMER konnte sogar zeigen, daB ein und derselbe 
Aspergillus-Stamm auf Pepton die doppelte bis dreifache Menge an 
Oxalsaure wie unter gunstigsten Bedingungen auf Zucker bildet. 
Von groBer Bedeutung fur die Aufhellung des Bildungsmechanismus 
der Oxalsaure war der Befund von BUTKEWITSCH, daB in solehen 
Peptonkulturen Oxalsaure- und Ammoniakbildung synchron verlaufen 
und beide Stoffe im molaren Verhaltnis von I : 2 gebildet werden, 
wie es im neutralen Ammoniumoxalat vorliegt (BUTKEWITSCH [146a]). 
Nicht weniger als 78 vH des loslichen N wurde in solchen Kulturen 
als Ammoniak identifiziert. Durch CaC03-Zusatz konnten die Des
aminierungsprozesse in Aspergillus-Peptonkulturen erheblich ge
drosselt werden, und bemerkenswerterweise ging dann auch die 
Saurebildung im selben MaB zuruck. Der Stoffwechsel Von Aspergillus 
naherte sich dann stark demjenigen von Penicillium, das normaler
weise nur schwach desaminiert und auch nur schwach sauert. Um
gekehrt konnte durch Ansauerung des Nahrmediums mit Phosphor
saure der Penicillium-Stoffwechsel auf den Aspergillus-Typ umge
schaltet werden, wobei dann entsprechende Desaminierung und 
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Saurebildung auch bei Penicillium zu beobachten war. Die Fahigkeit 
der Pilze zur Desaminierung von oc-Aminosauren (EMMERLING [248], 
RACIBORSKI [1053], ABDERHALDEN U. JUTOKA TERUUCKI [1]) laBt 
in Verbindung mit der Zusammensetzung der Nahrlosung keinen 
Zweifel dartiber, daB der Ammoniak und auch die Oxalsaurc im Verlauf 
der Desaminierung von Aminosauren· gebildet worden sind, wobei 
die C-Gertiste aller verschiedenen Aminosauren ganz gleichmaBig 
bis zur Oxalsaure abgebaut wurden, wieder ein Hinweis auf die Viel
gestaltigkeit des Mechanismus der Oxalsaurebildung. Diese Uni
formierung der C- Gertiste wird wahrscheinlich schon auf einer Vor
stufe der Oxalsaure, etwa einer O-armeren C2-Saure, vollzogen sein, 
tiber deren Bau unten noch einiges zu sagen sein wird. 

Anhaltspunkte hinsichtlich der Natur dieser Oxalsaurevorstufen 
sind aus den Untersuchungen tiber die Oxalsaurebildung aus Kohle
hydraten gewonnen worden. Eine Anzahl von verschiedenen Pilzen, 
wie Aspergillus, Penicillium, auch Cytromyces- und Mucor-Arten, und 
unter ihnen wieder bevorzugt einzelne Stamme vermogen in relativ 
kurzer Zeit gebotenen Zucker mit hoher Ausbeute in Oxalsaure 
umzusetzen. Wenn schon Zitronensaure aus verschiedenartigen 
Stoffen recht abweichender chemischer Konstitution von den Pilzen 
gebildet werden konnte, so tritt das in erhohtem MaBe bei der Oxal
sauregarung in Erscheinung. Neben verschiedenen Zuckern, Disaccha
riden, Hexosen und Pentosen, sowie Polysacchariden, wie Starke und 
Inulin, werden auch Stoffe wie Athylalkohol, Glyzerin, organische 
Sauren (Glukon-Zitronensaure, Bernstein-, Fumar- und Apfelsaure, 
ferner Weinsaure, Glykol- und Essigsaure, sogar die Pektinkompo· 
nenten Galakturon- und Tetragalakturonsaure) von Pilzen, zum Teil 
in hoher Ausbeute, in Oxalsaure umgewandelt. Ftir Bakterien cr· 
weitert sich der Kreis der Oxalsauremuttersubstanzen noch um ein 
erhebliches (vgl. KOBEL u. NEUBERG in KLEINS Handbuch der 
Pflanzenanalyse, Bd. IV, 2, S. 1343. Wien: Julius Springer 1933). 

EinllufJ des Mediums und der AufJenbedingungen. Ahnlich wic 
die Glukonsaure wird auch die Oxalsaure im schwach alkalis chen 
Medium besonders stark angehauft. Dabei handelt es sich nicht nur 
um eine Entfernung des Oxalats etwa durch Zusatz von Ca·', denn 
auch sekundare und tertiare Phosphate wirken in derselben Richtung, 
und wohl auch nicht nur um einen bei alkalischer Reaktion ver
minderten Saureabbau, denn fertige Pilzdecken, die sich auf alkalischen 
Nahrmedien entwickelt haben, verarbeiten den Zucker auch in schwach 
sauren Losungen fast ausschlief31ich zu Oxalsaure, wahrend auf 
saurer Losung gezogene Kulturen gar keine oder nur verschwindende 
Mengen von Oxalsaure unter sonst gleichen Versuchsbedingungen 
zu bilden vermogen (BERNHAUER [64aJ). Auch in schwach saurer 
Losung bleibt also die Oxalsaure erhalten, wenn die Pilzkulturen 
entsprechend vorbehandelt sind. Man mochte daher geneigt sem, 
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die Wirkung der hohen OH' -Konzentration bereits in die Sphare 
der Saurebildung und nicht erst in die der Saureerhaltung zu ver
legen. Offensichtlich ist der SaurebildungsprozeB als fermentativer 
Vorgang bereits an eine bestimmte OH'-Konzentration gebunden, 
vielleicht ist es auch schon die Bildung der Saure produzierenden 
Fermente, woftir die Versuche mit fertigen Pilzdecken, die in 
verschieden reagierendem Milieu herangezogen worden waren, zu 
sprechen scheinen. 

Der Chern ism us der saccharogenen Oxalsaurebildung. 
Wie bereits weiter oben auseinandergesetzt worden ist, sind aIle 

Theorien tiber die Oxalsaurebildung aus Zucker aus den Befunden 
tiber das Auftreten bestimmter Stoffe in den Zuckerkulturen der 
Oxalsaure bildenden Pilze und aus Ernahrungsversuchen der Pilze 
mit verschiedenen C- Quellen unter Kontrolle der dabei stattfindenden 
Oxalsaurebildung abge1eitet worden. Dabei konnte festgestellt 
werden, daB die Pilze aus Zucker eine Anzahl von Sauren bilden 
ktmnen, die ihrerseits yom Pilz unter Oxalsaurebildung weiter abge
baut werden kannen. Diese Sauren hat man infolgedessen als Inter
mediarprodukte des Zuckerabbaues zu Oxalsaure angesprochen. 
Zweifellos ftihrt ein Weg yom Zucker tiber diese Stoffe zur Oxalsaure, 
aber ebenso sic her ist es, daB er nur unter bestimmten Versuchs
bedingungen begangen wird. In welchem AusmaB er im einzelnen 
Fall an der Oxalsaurebildung beteiligt ist, wird dadurch so schwer 
entscheidbar, daB die Pilze aus Zucker sehr verschiedenartige Abbau
produkte zu bilden vermagen, und daB andererseits die Zahl der 
Stoffe, aus denen der Pilz Oxalsaure zu bilden vermag, fast unbe
grenzt ist (vgl. RAISTRICK U. CLARK [1054], THOM U. CURRIE [1175J, 
AMELUNG [1. c.], SCHWEYER [1097], THIES [1174]). Dazu kommt 
noch, daB der Abbau der einzelnen Stoffe nicht unabhangig von der 
Anwesenheit anderer abbaufahiger Karper ist. So berichten BUTKE
WITSCH U. FEDOROFF, daB Aspergillus niger Fumarsaure, als alleinige 
C- Quelle geboten, mit hoher Ausbeute zu Oxalsaure abbaut, daB in 
Gegenwart von Zucker der Fumarsaureabbau andere Wege geht und 
nur wenig Oxalsaure liefert. Es ist also durchaus nicht gesichert, 
daB ein Oxalsaure liefernder Stoff innerhalb der Zuckerabbaukette 
diese1ben Reaktionsprodukte liefert wie bei isolierter Darbietung. 
Entscheidend ftir das vorliegende Problem der saccharogenen Oxal
saurebildung aber ist eben das Verhalten eines Stoffes innerhalb 
der natiirlichen Reaktionskette. Es will letzten Endes nicht vie I 
besagen, wenn durch einen stoffwechselphysiologisch so vielseitigen 
Organismus wie es Schimmelpilze sind, unter bestimmten Versuchs
bedingungen aus Zucker Alkohol bzw. Essig- oder Fumarsaure ent
steht, und wenn unter anderen Bedingungen die gebildeten Stoffe zu 
Oxalsaure abgebaut werden. Die Verhaltnisse liegen hier methodisch 
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sehr viel ungtinstiger als bei der Hefe, deren Carboxylase auf 
eine bestimmte Sauregruppe spezifisch eingestellt ist. Dazu kommt 
noch eine ganz ungeheure physiologische Labilitat der Pilze, die 
die Reproduzierbarkeit der Ergebnisse eines Versuches immer zweifel· 
haft macht. Wir wissen daher bestenfalls, wie ein bestimmter Pilz· 
stamm sich unter bestimmten Versuchsbedingungen physiologisch 
betatigt, welche Stoffe er in Oxalsaure umzuwandeln vermag, wir 
wissen aber nie mit Bestimmtheit, ob diese Stoffe auf dem normalen 
Weg vom Zucker zur Oxalsaure gebildet werden, und ob sie gegebenen· 
falls dann auch in derselben Weise verarbeitet werden. Unter den 
daraus sich ergebenden Einschrankungen der Beweiskraft der ein· 
zelnen Versuchergebnisse sollen diese selbst in Ktirze geschildert 
werden. Zunachst sei auf Versuche von BUTKEWITSCH u. FEDOROFF 
hingewiesen, welche mittels Aspergillus niger Oxalsaure in fast quanti· 
tativer Ausbeute aus Fumarsaure erhielten. Hier kntipften CHRZASZCZ 
u. ZAKOMORNY (173) an; sie fanden bei der Fumarsaureumwandlung 
neb en Oxalsaure kleinere Mengen von Glyoxal. und groBere Mengen 
Ameisensaure neben CO2 ; eine genaue Bilanz fehlt leider. Aus diesen 
Befunden schlieBen die Autoren auf den folgenden Mechanismus 
der Oxalsaurebildung: . 

CH·COOH 
I + O2 = 2 CHO . COOH + O2 = 2 HCOOH + 2 CO2 • 

CH·COOH 

Unter bestimmten Bedingungen solI die Ameisensaure partiell 
dehydriert und in Oxalsaure umgewandelt werden: 

H·COOH COOH 
-2H= I 

H·COOH COOH. 

Einen anderen Weg der Oxalsaurebildung weisen BERNHAUER 
u. SCHEUER (73) auf. Grund eigener und fremder Arbeiten. CHAL· 
LENGER, SUBRAMANIAM u. WALKER (1243) crhielten durch Ein· 
wirkung von Aspergillus niger auf Azetate neben Glykol. auch 
Glyoxylsaure (Literatur s. BERNHAUER [88aJ) und auf Ammonium· 
glykolat auch etwas Oxalsaure. Den letzteren Befund konnten indes 
RAISTRICK u. CLARK (1. c.) weder ftir Glykolat noch fUr Glyoxalat 
bestatigen. BERNHAUER u. SCHEUER beobachteten, daB Aspergillus 
niger·Stamme aus Azetat und zum Teil noch mit groBerer Ausbeutc 
aus Succinat Oxalsaure zu bilden vermochten, wah rend Glykolat 
nur in einem Fall und auch da nur geringe Mengen Oxalat lieferte. 
Sie nehmen daher an, daB die Essigsaure nicht im Zug einer direkten 
Sauerstoffoxydation tiber Glykol· und Glyoxylsaure, sondern nach 
dem THUNBERG·WIELANDSchen Schema tiber Bernstein· und Fumar· 
saure zu Oxalsaure dehydriert wird und stimmen in dieser Deutung 
mit BUTKEWITSCH u. FEDOROFF tiberein. Die Frage, ob die Ameisen· 
saure hierbei als Zwischenprodukt auftritt, wird nicht diskutiert, 
und der Weg von der Bernstein· zur Oxalsaure nicht naher beschrieben. 

Ergebnisse der Biologie x. 3 1 
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Wenn man die groBe Reihe der Arbeiten, die sich mit dem Saure
stoffwechsel der Pilze befassen, tiberblickt, wird man. zur Uberzeugung 
kommen, daB hierbei der Erfolg nicht ganz der aufgewandten Mtihe 
entspricht. Nachdem D. MULLER gezeigt hat, daB es wohl moglich 
ist, aus Pilzmyzel selbst die empfindlichen und auch den Pilzstoft
wechsel maBgeblich bestimmenden Dehydrasen abzulosen, wird viel
leicht ein neuer Forschungsweg eroffnet, der uns dem Ziel der Klar
legung des Reaktionsmechanismus der mykologischen saccharogenen 
Saurebildung naherbringt. Aussichtsreich erscheinen dem Verfasser 
auch Versuche mit moglichst ausgedehnter Bilanzermittiung beim 
Abbau des Zuckers durch die PiIze einschlieBlich des Gaswechsels. 

4. Die B ild ung der Ko j isa u re im Stoffwechsel 
der Schimmelpilze. 

SAITO (1083a) hat im Jahre I907 erstmais unter den Stoffwechse1-
produkten von Aspergillus oryzae auf eine bis dahin unbekannte 
organische Saure hingewiesen, deren Konstitution spater YABUTA 
(1312a) als z-Oxymethyl-5-oxy-,B-pyron klarstellen konnte. Die 
Frage der Entstehung dieser Kojisaure im Stoffwechsel der Asper
gillus jlavus-oryzae-Gruppe ist seither des o1teren ventiliert worden 
(Literatur s. BERNHAUER [88a)), ohne daB es gelungen ware, die 
Genese dieser Saure einwandfrei aufzuhellen. Wohl deutete die 
Konstitution der Saure auf nahe Beziehungen zur Glukose hin, aus 
der sie leicht durch Dchydrierungen an verschicdenen Karbinol
gruppen entstanden sein konnte. Gegen eine eindeutige derartige 
Konzeption sprach jedoch scheinbar die Tatsache, daB die Saure 
auch aus anderen. zum Teil den Kohlehydraten nicht sehr nahe
stehenden Stoffen gebildet werden konnte (vgl. KATAGIRI u. KITAHARA 
[509a], sowie TAMIYA [1169]). 

L:~ +0 ~o~ 
HO· C-C-C-C-C - CHPH --+- C= C-C-C = C-CH20H . 

H H OH H H -3 H.O H II H 
o 

Wenn der PiIz etwa aus Glyzerin, Erithrit oder Bernsteinsaure 
die Kojisaure mit ihren 6 C-Atomen bildet, so kann das naturgemaB 
nur in Verbindung mit synthetischen Vorgangen geschehen, und wenn 
diese tiber Glukose ftihrten, so ware damit der oben erwahnte schein
bare Widerspruch beseitigt. Diese Moglichkeit lag nun urn so naher, 
als die Versuche nach dieser Richtung hin sich immer tiber langere 
Zeiten hinzogen und sich unter Bedingungen abspielten, welche ein 
Wachstum des Pilzes im allgemeinen nicht ausschlossen. Die Neu
produktion von Zellsubstanz konnte sich aber nicht ohne inter
mediare Bildung von Glukose (Zellulosegehalt der Pilzmembran) 
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vollzogen haben. Wie aber gestalten sich die biochemischen Zu
sammenhange zwischen C- Quelle und Kojisaurebildung, wenn Wachs
tum und synthetische Prozesse unterbunden werden? Das war die 
Fragestellung der neuesten bedeutsamen Untersuchungen KLUYVERS 
u. PERQUINS (532a, 532b), die durch eine besondere Versuchsanstellung 
und Vorbehandlung des Pilzmaterials einerseits die Versuchszeit 
auf wenige Stunden herabsetzen und durch Sauerung des Mediums 
das Wachstum andererseits hemmen konnten, ohne die Anhaufung 
von Kojisaure unter das analytisch einwandfrei faBbare MaB herab
zudrucken. Die Pufferung der Nahrlbsung auf ein PH von 2,2 erwies 
sich sogar als besonders gunstig fur eine hohe Umsetzung von Glukose 
in Kojisaure (67,8 vH). Die Ausbeute an Kojisaure konnte zwar 
durch weitere Sauerung des Milieus auf PH 1,9 sogar auf 78 vH 
der verbrauchten Glukose gesteigert werden, aber dabei waren die 
absoluten Umsetzungen so gering, daB die analytisch mbglichen 
Fehler die Bilanzsicherheit doch schon erheblich gefahrdeten. Wesent
lich fUr die zu entscheidende Frage aber war die Tatsache, daB unter 
denselben Bedingungen andere C- Quellen, wie Fruktose, Galaktose, 
Pentosen, Mannit, Erithrit und Glyzerin keine oder doch nur Spuren 
von Kojisauren lieferten, die wahrscheinlich aus Reservematerial des 
Pilzes stammten. Dieses Ergebnis spricht zweifellos stark zugunsten 
der Auffassung, daB die Kojisaurebildung uber Glukose fuhrt, auch 
wenn andere C- Quellen geboten werden. Die Bedeutung der KLUYVER
schen Ergebnisse fur die gesamte Frage der Saurebildung bei 
Schimmelpilzen tritt damit wirkungsvoll zutage und bestarkt uns in 
den Bedenken, die wir in dem einschlagigen Kapitel bereits vor Er
schein en der KLUYVERSchen Arbeit geauBert haben. Es ist nicht ausge
schlossen, daB auch Narkoseversuche mit Unterbindung der synthe
tischen Prozesse zu ahnlichen Erfolgen fUhren kbnnten. 

P. Die Apfelsaurebildung. 
Die Apfelsaurebildung in pflanzlichen Zellen ist durchaus kein 

einheitlicher ProzeB. In den meisten Fallen liegt die Entstehung 
dieser Saure nicht im Bereich des Kohlehydratstoffwechsels, sondern 
steht in genetischer Beziehung zum N-Umsatz. KOSTYTSCHEW und 
vor ihm schon andere Autoren haben fur diesen letzteren Fall auf 
mbgliche Beziehungen zum physiologischen Asparaginabbau hin
gewiesen. Diese Ansicht ist - wie unten noch zu zeigen sein wird -
fUr die Hefe offenbar zutreffend, nicht aber fUr den Hauptanteil der 
in hbheren Pflanzen im N-Stoffwechsel auftretenden Apfelsaure. Erst 
in den letzten Jahren ist es RUHLAND u. WETZEL (1077) gelungen, 
diese Zusammenhange einwandfrei zu klaren. Hiernach entsteht die 
Apfelsaure in ihrer linksdrehenden Form bei der Desaminierung der 
Aminodicarbonsauren, und zwar aller Wahrscheinlichkeit nach aus 
Glutaminsaure. 
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Vollig andersartig ist die Apfelsauregenese bei den Crassulaceen 
(Literatur bei WOLF [1307a]). Die Vertreter dieser sukkulenten 
Pflanzenfamilie zeichnen sich bekanntlich durch eincn strengen tages
rhythmischen Saurestoffwechsel aus: tagsuber wird ein Teil der in 
den Organen angehauften Apfelsaure abgebaut. Der erhohte Atmungs
quotient laBt auf einen Abbau bis zu CO2 herab schlieBen. Schon 
am spaten Nachmittag jedoch wird dieser Saureabbau wieder sistiert, 
und wahrend der Nacht erfolgt eine neue Saurebildung von ganz 
ungewohnlichem AusmaB. Es ist nichts Seltenes, daB der morgend
liche Sauregehalt gegenuber demjenigen am Abend zuvor geradezu 
verdoppelt ist. Neben inneren Bedingungen (Saurespiegel, Entwick
lungsphase der Blatter) scheint von AuBenfaktoren hauptsachlich die 
Temperatur bestimmenden EinfluB auf den Saurestoffwechsel zu 
besitzen. Wie WOLF zeigen konnte, sauert die Pflanze bei Tempera
turen unter 20° (Optimum nach O. WARBURG 13°) an, bei hoheren 
Temperaturen dagegen fallt der Saurespiegel. Auf diese ganz auf
fallige stoffwechselphysiologische Umstimmung scheint entgegen 
fruher geauBerten Ansichten (WARBURG, DE VRIES, A. MAYER) das 
Licht nicht den bestimmenden direkten EinfluB auszuuben, den man 
ihm fruher zugeschrieben hat. Auf ein wei teres Eingehen auf die 
zahlreichen, dem Saureproblem der Crassulaceen gewidmeten Arbeiten 
kann hier verzichtet werden, da sie fast ausschliei31ich das Studium 
des Einflusses der AuBenfaktoren auf AusmaB und Richtung des 
Saurestoffwechsels zum Gegenstand der Untersuchung gewahlt haben, 
wahrend die Frage nach dem Chemismus dieser Erscheinung fast gar 
nicht beruhrt worden ist. Erst in den letzten Jahren ist diese Frage 
in einigen aus dem Leipziger Botanischen Institut stammenden 
Arbeiten ventiliert worden. Diese Arbeiten haben insoweit eine 
Klarung des Problems gebracht, als die Entstehung der Apfelsaure in 
Crassulaceen nun einwandfrei der Sphare des Kohlehydratstoffwechsels 
zugeordnet werden kann. In noch unveroffentlichten Untersuchungen 
ist der Nachweis der bilanzmaBigen Ubereinstimmung zwischen 
Zuckerschwund und Saurezunahme gegluckt. Auffi:iJ1ig ist, daB bei 
dieser Saurebildung aus Zucker keine CO2 entsteht. Zweifellos steht 
der ProzeB in Beziehung zur Durchliiftung der Blatter; gedrosselte 
Sauerstoffzufuhr scheint Voraussetzung fur die Saurebildung zu sein. 
Es liegt daher nahe, die Saurebildung mit der intramolekularen 
Atmung der Zellen in Zusammenhang zu bringen und auf dieser 
Basis haben WETZEL u. RUHLAND (1263) eine Theorie der Apfelsaure
bildung in Sukkulenten entwickelt. Die ausbleibende CO2-Bildung 
bei der Sauerung laBt darauf schlieBen, daB die Umsteuerung des 
Zuckerabbaues bereits vor der Decarboxylierung der Brenztrauben
saure einsetzt. Dafur sprechen auch Befunde von TOENNIESSEN u. 
BRINKMANN (1191), wonach Muskelgewebe zugefuhrte Brenztrauben
saure in Bernsteinsaure umsetzt, deren nahe physiologische Beziehungen 
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zur Apfelsaure noch eingehend bcsprochen werden. SolI die Brenz
traubensaure dies en oder einen ahnlichen Weg gehen, so muB sie 
vor alIem vor dem Angriff der auch in haheren Pflanzen wirksamen 
Carboxylase geschiitzt werden. Eine Inaktivierung der Carboxylase 
ist nun durch Azetaldehyd schon in geringer Konzentration erreich
bar (WETZEL [1264J). 

Es ist nun tatsachlich der Nachweis gelungen, daB verminderte 
CO2-Produktion und erhOhte Saurebildung mit einem Anstieg des 
Azetaldehydspiegels gekoppelt ist (KAKESITA [500], THOMAS [1175aJ, 
WETZEL u. RUHLAND [1263]). Die Ursachen der Azetaldehydanhau
fung kannen nattirlich nicht in einer mangelnden 02-Zufuhr liegen, 
da der Aldehyd im GarungsprozeB des Zuckers ja cine Oxydations
stufe darstellt, es mtiBtc denn sein, daB im normalen AtmungsprozefJ 
Azetaldehyd gebildet und oxydativ weitcrverarbeitet wtirde. Leider 
wissen wir nicht mit Bestimmtheit, ob auch die pflanzliche Zucker
atmung tiber die Azetaldehydstufe flihrt, da in den bisher vorliegenden 
einschlagigen Versuchen Atmung und Zymasegarung nie einwandfrei 
getrennt. worden sind, was bei der vorliegenden Fragestellung ja 
unumganglich notwendig gewesen ware. Erst neuerdings sind durch 
die LUNDSGAARDSchen Beobachtungen tiber cine durch Monohalogen
saurezusatz bestimmter Konzentration und Reaktion magliche Hem
mung der Garung ohne Behinderung der Atmung die Wege ftir eine 
exakte Versuchsanstellung zur Lasung dieses Problems eroffnetworden. 

Wie auch die Azetaldehydanhaufung zu erklaren sein mag, ihre 
Auswirkung auf das weitere Schicksal der Brenztraubensaure ist 
durch die Untersuchungen des Verfassers insoweit sichergestellt, daB 
die Ketonsaure in Gegenwart des Aldehyds nicht oder nur in geringem 
Umfang decarboxyliert werden kann, was mit dcr fehlenden CO2-
Bildung bei der Apfelsaureanhaufung durchaus in Einklang steht. 
Diese ausbleibende CO2-Abscheidung aber bewcist zugleich, daB die 
Apfelsaurebildung in diesem Fall mit der THUNBERG-WIELANDschen 
Theorie nicht zu erklaren ist. Dagegen bietet die Hypothese von 
TOENNIESSEN hierfur eine geeignete Grt;.ndlage. Der Ubergang von 
Bernsteinsaure in die Apfelsaure bietet physiologisch keinerlei Schwie
rigkeiten. Fraglich bleibt, was hierbei aus der gleichzeitig gebildeten 
Ameisensaure wird. Eine partielle oder vollige Dehydrierung zu 
Oxalsaure bzw. CO2 scheidet aus, da hierfur alle experimentellen 
Hinweise fehlen. Ebensowenig kann eine andere Saure neben der 
Apfelsaure nicht gebildet worden sein, da die in den Pflanzen auch am 
Morgen gefundene Saure ausschlief31ich Apfelsaure ist. Fur die An
nahme einer Zuckerresynthese aus dem Restkorper sprechen die Saure
Zuckerbilanzen ebenfalls nicht. Das Problem ist also noch nicht end
gtiltig gelost. BENNET-CLARK sucht neuerdings (63a) die Apfelsaure 
von einer Ketoheptose abzuleiten. Sein methodisches Rustzeug ist 
jedoch so mangelhaft, daB seine Darlegungen tiber vage Spekulationen 
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nicht hinauskommen. Das trifft vor allem ftir den angeblichen Zerfall 
der Heptose in einem C3 - und C",-Karper zu, ftir den jede experimentelle 
Unterlage fehIt. Wir selbst haben in heptosehaltigem Pflanzen
material keinerlei Beziehungen zwischen nachtlichem Heptosenabbau 
und gleichzeitiger A.pfelsaurebildung feststellen kannen, vielmehr lag 
auch in solchen Pflanzen eine klare derartige Beziehung nur zwischen 
vergarbaren Hexosen und A.pfelsaurebildung vor. Eine allgemeinere 
Giiltigkeit kann der Heptosentheorie schon deshalb nicht zukommen, 
weil es zahlreiche Pflanzen mit tagesrhythmischen A.pfelsaurestoff
wechsel gibt, die keine Heptosen enthalten. Die endgtiltige Lasung 
des Problems ist nur auf Grund umfassender Bilanzversuche zu 
erwarten, die alle Stoffe und Vorgange erfassen, welche mit der A.pfel
saurebildung in genetischem Zusammenhang stehen. 

Ein wesentlicher Fortschritt ist in den vergangenen Jahren in 
bezug auf die Klarlegung des Mechanismus der A.pfelsaurebildung in 
garender Hefe erzielt worden; auch hier ftihren zwei vallig verschiedene 
Wege zur Bildung von A.pfelsaure. Schon frtihzeitig war die Ansicht 
vertreten worden, daB das Asparagin die Muttersubstanz der bei der 
Hefegarung isolierbaren A.pfelsaure sei (TRAIT u. FLETCHER [1200], 
LAMPITT [593], GADDES u. HUNTER [357] fanden zwar in Hefe eine 
in alkalischem Medium besonders wirksame Asparaginase, die jedoch 
nur die Amidgruppe des Asparagins abspaltet, also - wie auch 
SWOBODA gefunden hatte - das Asparagin nur in Asparaginsaure 
umsetzte, ohne die Aminogruppe anzugreifen. An Aspergillus niger 
beobacheteten SCHMALFUSS u. MOTHES (1091),. daB vom Asparagin 
die beiden NH2-Gruppen, wenn auch vielleicht nicht vollkommen 
gleichzeitig, doch so rasch nacheinander abgespalten werden, daB 
bilanzmaBige Ubereinstimmung in der Abnahme von Amino- und 
Amid-N bestand. Das schlieBt indes ein sukzessives Abspalten beider 
Gruppen mit kurzer Zeitspanne nicht ganz aus, und an diesen 
Gedanken kntipften offensichtlich GLIMM u. NITZSCHE (368) in ihrer 
Untersuchung tiber die A.pfelsaurebildung bei der Hefegarung an. 
Sie weisen nach, daB Asparaginzusatz im Gegensatz zu demjenigen 
von Asparaginsaure den A.pfelsauregehalt im Garansatz steigert. 
Augenscheinlich kann also die A.pfelsaurebildung aus Asparagin nicht 
tiber Asparaginsaure ftihren. 1m Gegensatz zu dieser letzteren wird 
Malaminsaure (COOH· CH2 • CHOH . CONH2) im selben MaB wie 
Asparagin zu A.pfelsaure desamidiert. Demzufolge muB man an
nehmen, daB A.pfelsaure nur dann aus Asparagin entstehen kann, 
wenn zuerst die Aminogruppe abgespalten wird und so die entstehende 
Carbonylgruppe vor Abspaltung der benachbarten Amidgruppe 
hydriert werden kann. Erfolgt die Desamidierung vor der Hydrierung, 
so entsteht Oxalessigsaure, die dem Carboxylaseangriff ausgesetzt 
ist und daher nach Ansicht der Autoren nur relativ wenig A.pfelsaure 
liefern kann. Immerhin haben NEUBERG u. GORR schon vor langerer 
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Zeit nachweisen kannen (896), daB Oxalessigsaure von Hefe in zwei
facher Weise angegriffen wird: 

1. durch Decarboxylierung wird sie zu Azetaldehyd umgewandelt, 
aus dem sekundar Butylenglykol (CHa . CHOH . CHOH . CHa) gebildet 
werden kann, 

2. durch Hydrierung wird sie zu Apfelsaure reduziert. 
Der Abbau hangt maglicherweise mit der Konstitution zusammen, 

in der die Ketosaure vorliegt. Wah rend nach NEUBERG u. KERB (863) 
die Hydrierung der hauptsachlich als Ketosaure vorliegenden Brenz
traubensaure durch Hefe und nach M. OPPENHEIMER (992, 993) auch 
durch Mazerationssaft unterbleibt, wird die tiberwiegend in Enolform 
in waBriger Lasung vorhandene Oxalessigsaure zur Alkoholsaure redu
ziert. Dieser Ubergang im Hefenansatz ist von SHIN IcHIRO FU]ISE 
(353) sehr eindrucksvoll unter Verwendung des vor dem carboxylati
schen Zugriff geschtitzten Oxalessigsaurediathylesters demonstriert 
worden. Damit ist aber auch eine Maglichkeit der Apfelsaurebildung 
im Kohlehydratstoffwechsel gegeben. Nach WIELAND besitzt auch 
die Hefe die Fahigkeit, Alkohol tiber Azetaldehyd-Essigsaure bis zur 
Bernstein- und Fumarsaure zu dehydrieren, von der aus die ebenfalls in 
Hefe anwesende Hydratase (s. dort) zur Bildung von Apfelsaure ftihrt. 

Danach scheint somit in der Hefezelle die Apfelsaurebildung nacho 
dem folgenden Schema zu verlaufen: 

I. Aus Asparagin: 
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1m tierischen Organismus ist die Apfelsaurebildung offenbar in 
der Hauptsache mit der obigen THUNBERGSchen Reaktion verknupft. 
Ihre Entstehung ist das Werk von Dehydrasen und Hydratase. Ihre 
Bildung aus Oxalessigsaure im tierischen Gewebe hat P. MAYER (690) 
nachgewiesen. 

Wir haben dies en Darlegungen, die nur teilweise mit dem Kohle
hydratstoffwechsel zusammenhangen, soviel Raum gegeben, urn zu 
zeigen, wie vielgestaltig der Angriff der Fermente auf einen bestimmten 
Stoff in der lebenden Zelle sein kann und wie schwierig es ist, ein 
Intermediarprodukt des Stoffwechsels dem unerwunschten Angriff 
konkurrierender Fermente zu entziehen und sie zwischen Szilla und 
Charybdis unversehrt hindurchzusteuern. Die Dehydrierung von 
Sauren gelangt schlief31ich an ungesattigten Sauren yom Typus der 
Fumarsaure zum Stillstand, da offenbar sowohl der Carboxylwasser
stoff wie derjenige der ungesattigten R . CH = HC . Rl-Gruppe nicht 
abgelost werden kann. Hier schafft dann die Hydratase aufs neue 
durch Einlagerung von Wasser dehydrierbare Gruppen und dient 
damit der Oxydation ohne Inanspruchnahme des Luftsauerstoffes. 
Die Bedeutung dieser Fermente fur die anaerobe Weiterfuhrung der 
Dehydrierung mag elUe kurze Besprechung derselben rechtfertigen. 

Die Hydratasen. 
Die Wirkung dieser Fermentgruppe wurde in der Hauptsache an 

der Fumarsaure studiert und hat eben in diesem Bereich auch direkte 
Beziehungen zum Kohlehydratstoffwechsel der pflanzlichen und tieri
schen Zelle. Nachdem BATELLI u. STERN (53, 54) die Oxydation von 
Bernsteinsaure zur Apfelsaure in der tierischen Zelle sichergestellt 
hatten, klarte EINBECK (223) den Chemismus dieser Reaktion dahin 
auf, daB intermediar Fumarsaure gebildet wird. DAKIN (194) identi
fizierte die gebildete Apfelsaure als linksdrehende Komponente und 
stutzte damit die schon vorher von BATTELLI u. Stern vertretene 
Hypothese, daB diese Reaktion auf Fermentwirkung beruht und 
dafur eine spezifische Fumarase verantwortlich zu machen sei (55). 
Die zur Fumarsaure fuhrende Umwandlung der Bernsteinsaure konnte 
THUNBERG (1177, 1179) als Ergebnis einer Succinodehydrasewirkung 
sicherstellen. HAHN u. HAARMANN (418), sowie F. G. FISCHER (303a) 
reproduzierten dann mit tierischem Gewebe unter aeroben und an
aeroben Bedingungen (mit Mb als Akzeptor) beide Stufenreaktionen, 
die Dehydrierung der Bernsteinsaure zu Fumarsaure und die Hydrati
sierung der letzteren zu r -Apfelsaure. Fur beide Reaktionen wurde 
in verschiedenem Fermentmaterial die Einstellung eines echten 
Gleichgewichts beobachtet (QUASTEL u. WETHAM [1037, 1049, 1050, 
1038], CHALLENGER u. KLEIN [165], B. WOLF [1310]). Die weite 
Verbreitung dieser Fermentgarnitur ist dann durch JACOBSOHN (474 
bis 479, 481) nachgewiesen worden. Man darf wohl vermuten, daB 
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die Fumarasewirkung allen Zellen zukommt. AuBer in tierischen 
Geweben hat sie JACOBSOHN in Hefe, Bohnen, Erbsen- und Getreide
samen, sowie in griinen Blattern gefunden. Stets stellte sich zwischen 
Fumar- und Apfelsaure, und zwar von beiden Seiten her ein Gleich
gewicht ein; auffallend vom fermentchemischen Standpunkt aus ist 
die Beobachtung, daB die Lage dieses Gleichgewichts bei Ferment
praparaten verschiedener Herkunft wechselt. Die Bedeutung der 
Hydratasen im desmolytischen Stoffwechsel liegt nun darin, daB sie 
die Dehydrasenwirkung mit derjenigen der Carboxylase verbinden, 
indem sie den zur Ketosaurebildung notigen Sauerstoff in die un
gesattigten Sauren einzufiihren vermogen. Fiir die Fumarase ergibt 
sich dann die folgende Kettenreaktion: 

COOH COOH COOH COOH 
I I I 

CHz CH CHz CHz 
I ~ II ~ I ~ I 

CHa • CO . COOH + CO2 
(tierische ZelIe) 

CHz CH CHOH CO ~ 
I I I "Yiase CH3 · CHO + 2 CO2 

COOH COOH COOH COOH (pflanzliche ZelIe). 

Da fiir cine groBe Anzahl von Fett- und Oxysauren fermentative 
Dehydrierung nachgewiesen ist, kommt der Untersuchung JACOB

SOHNs erhohte Bedeutung zu. Hydratisierung ist von dies em Autor 
neben Fumarsaure noch bei Zimt-, Glutakon-, Acryl- und Kroton
saure festgestellt worden. Zweifellos handelt es sich hierbei zum Teil 
urn Wirkungen verschiedener Hydratasen (JACOBSOHN u. PEREIRA 

[477]). Die gekoppelten Reaktionen von Dehydrasen, Hydratasen 
und Carboxylasen lassen die im tierischen Organismus den desmolyti
schen Fett- und Kohlehydratstoffwechsel beherrschende fJ-Oxydation 
ohne wei teres verstandlich erscheinen. In der pflanzlichen Zelle tritt 
an die Stelle der fJ-Carboxylase eine IX-Carboxylase; statt der Azeton
korper entstehen dann Aldehyde, deren Oxydation die den weiteren 
Abbau dirigierende Carboxylgruppe wicderherstellen. 

Die systematische Einordnung und Klassifikation der Hydratasen 
macht erhebliche Schwierigkeiten. Von den Hydrolasen, mit denen 
sie die H 20-Einlagerung gemeinsam haben, werden sie durch die 
fehlende Molekiilspaltung in einfachere Bruchstiicke getrennt. Auch 
mit der Ketonaldehydmutase NEUBERGS lassen sich die Hydratasen 
nicht gleichstellen, da es sich bei ihrer Wirkung urn Anlagerung der 
Wasserionen an ungesattigte Gruppen handelt, wahrend die Keton
aldehydmutasewirkung eine Oxydoreduktion bzw. eine intramole
kulare Wasserstoffverschiebung darstellt. Man wird daher die Hydra
tasen vorerst noch als eine selbstandige Gruppe desmolytischer 
Enzyme fiihren miissen. 

Q. Beziehungen zwischen Fett- und Kohlehydratabbau. 
Bekanntlich werden die Fette im tierischen Organismus bei Kohle

hydratmangel nur bis zur fJ-Oxybuttersaure abgebaut, die den Korper 
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unverandert verlaBt, wahrend in Gegenwart von Kohlehydrat ihre 
vollstandige Verbrennung erreicht wird. "Die Fette verbrennen im 
Feuer der Kohlehydrate." 1m Rahmen unserer Abhandlung glauben 
wir diese Form des Kohlehydratabbaues nicht ganz ubergehen zu 
durfen, wenn wir auch hinsichtlich von interessierenden Details auf 
die tierphysiologische einschlagige Spezialliteratur verweisen muss en. 
Neuerdings haben HENZE (444), HENZE u. R. MULLER (446), HENZE 
(445) bemerkenswerte Beitrage zu diesem Problem beigesteuert. 
Danach liefert Methylglyoxal im Modellversuch bei relativ niederen 
Temperaturen mit Azetessigsaure (dem Dehydrierungsprodukt der 
Oxybuttersaure) ein Oxydiketon: 

co· CHa 
CH 'CO'COH + CH ·CO·CH 'COOH-+ CH 'CO'CHOH'CH/ 

a 3 2 a "COOH . 

Letzterer Korper gibt spontan CO2 ab und geht in das Oxyketol 
tiber: 

CHa ' CO, CHOH' CH2 ' CO· CHao 

Dieses wird bei niederer Temperatur durch gelinde Oxydationsmittcl 
glatt in 2 Mol. Brenztraubensaure gespalten: 

CHao CO· CHOH .CH2 • CO· CH3 + 0-+ 
0, 

CHa · CO . COH : CH· CO . CHa + H 20 + --+ 2 CHa . CO . COOH . 

Damit ware der Ubergang von der C4- in die Ca-Kette vollzogen. 
Wohl vermag tierisches Gewebe Azetessigsaure zu Azeton zu 
decarboxylieren (POLLAK [1033aJ), dieses letztere dagegen wird 

CHa. CHOH • CH2 • CHPH ~ CHa . CHOH . CH2 • CHO * CHa ' CHOH . CH2 • COOH ~-= 
t~ 

CHa ' CH20H ~ CHa ' CHO -;;:~================ 
Fortsetzung des Reaktionsschemas auf S. 491 

nicht mehr weiter abgebaut, seine Entstehung muB daher als 
unrationelle Fehlleitung des Fettstoffwechsels aufgefaBt werden 
(SCHWARZ [1098]). Nach den Untersuchungen von TOENNIESSEN 
u. BRINKMANN (1. c.) ist mit der Brenztraubensaure physiologisch 
der AnschluB an die Bernsteinsaure und deren Abbau gewonnen. 
Andererseits ist mit der Entstehung der Brenztraubensaure nach 
MEYERHOF auch der Weg zur Kohlehydratresynthese eroffnet. 1m 
physiologischen Versuch konnte bis jetzt gezeigt werden, daB 
Oxyketol per os und zu Leberbrei gegeben, verschwindet, und 
daB es mit der Wirkung des Methylglyoxals hinsichtlich der Be
einflussung des Muskelglykogens, der Alkalireserve und des Blut-
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zuckers weitgehende Ubereinstimmung aufweist (STOHR u. HENZE 
[1142 bis 1147]). Hieraus wird der SchluB abgeleitet, daB das 
Keto\ nach Oxydation ins Triketon tiber Methylglyoxal zu Glykogen 
aufgebaut wird. 

o 
CHa · CO . COH : CH . CO . CHa ~ 2 CHa . CO· COH. 

Wenn dieser Umbau der Azetessigsaure bzw. ihrer Vorstufe, der 
P-Oxybuttersaure, in seiner physiologischen Realisierung auch nur 
in Teilstufen wahrscheinlich gemacht werden konnte, so scheint doch 
in der Reaktion des Methylglyoxals mit der Azetessigsaure eine mag
liche ErkHirung ftir die bekannte antiketogene Wirkung der Kohle
hydrate gegeben zu sein. Das Bild vom Verbrennen der Fette im 
Feuer der Kohlehydrate trifft dann allerdings nicht ganz zu, da die 
Fette zuvor offensichtlich mindestens partiell zu Kohlehydraten urn
geschmolzen werden; diese Schmelze wird allerdings im Feuer der 
Kohlehydrate vollzogen (vgl. hierzu WOODYATT [1308], SHAFFER 
[1100al). Gegen die WOODYATT,SHAFFERsche Theorie der Antiketo
genesis macht KUHNAU (587, 588) geltend, daB nach seinen Erfah
rungen an Leberpraparaten der Abbau der Ketonkorper dieselben 
Zwischenstufen durchlauft wie derjenige der Kohlehydrate und der 
EiweiBabbau. Auf Grund der in Leber nachweisbaren Teilfermente 
und der isolierten Abbauprodukte entwickelt der Autor das folgende 
Abbauschema, das die Beziehungen zwischen Fett- und Kohlehydrat
stoffwechsel klar erkennen HiBt: 

====== ...... ~ CHa ' CO, CH2 ' COOH 
1~ ==== ...... CHa ' COOH ~ CHa ' CHOH . COOH (?) 

11 1f 
I
. Kohlehydrate~ 

f ~ 
COOH . CH2 • CH2 • COOH "¢ COOH . CH : CH . COOH CHa ' CO . COOH 

~ t 
COOH . CHOH . CH2 • COOH ~ COOH· CO· CH2 • COOH • 

Wesentlich ftir die Beziehungen zwischen Fett- und Kohiehydrat
abbau ist das Auftreten von Azetaidehyd und Essigsaure. Ersterer 
ist von KUHNAU zwar nur mitteis einer schwachen Riminiprobe und 
die Ietztere nur in Spuren nachgewiesen worden. Aber die ganze 
tibrige Kette laBt doch schone Parallelen zum Kohlehydratabbau 
erkennen, wobei Azeton vollkommen zu fehien schien. Leider hat 
der Autor keine Angaben tiber den Kohiehydratgehalt seiner Ferment· 
praparate gemacht, so daB eine Beteiligung von solchen an dem 
analytisch verfolgten Abbau der P-Oxybuttersaure nicht ganz aus· 
geschlossen ist. Andererseits darf auch nicht verschwiegen werden, 
daB die Vorstellungen tiber Fett· und Kohlehydratabbau auf cler 
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Reaktion des Methylglyoxals mit der Azetessigsaure basieren. Die 
intermediare Bildung des Ketonaldehyds bei der anaeroben Zucker· 
spaltung ist aber nach den neuesten Untersuchungen aus der EMBDEN
schen Schule recht unwahrscheinlich geworden, und tiber die Zwischen
stufen des aeroben Zuckerabbaues wissen wir so gut wie gar nichts. 
Das Problem der Verkntipfung von Fett- und Kohlehydratstoff
wechsel ist daher auch heute noch voller Fragen und Ratsel. 

,B-Carboxylase. 
1m Gegensatz zu pflanzlichen Zellen greift Leber die Brenztrauben

saure nicht in nennenswertem Umfang an, und von der Oxalessigsaure 
wird im tierischen Organismus nur eine CO2-Gruppe abgespalten, 
so daB als Decarboxylierungsprodukt nicht Azetaldehyd, wie im pflanz
lichen Stoffwechse1, sondern Brenztraubensaure in Erscheinung tritt: 

Wirkung der pflanzlichen Zelle: 
COOH.CO ·CH2 ·COOH = 2 CO2 +CH3 ·CHO. 

Wirkung der tierischen Zelle: 
COOH . CO . CH2 • COOH = CO2 + CH3 • CO . COOH . 

(P. MAYER [694], EULER u. MYRBACK [288], WIELAND [1272, VIII), 
BRIGGE [129]). 

Nach dies en Befunden ist man berechtigt, in der tierischen Zelle 
eine ,B-Carboxylase anzunehmen, wah rend die IX-Carboxylase nur in 
sehr geringem AusmaB zur Wirkung kommt. Die Folge ist, daB im 
tierischen Stoffwechsel die Resynthese der Kohlehydrate aus Ca
K6rpern (Brenztrauben- oder Milchsaure) im pflanzlichen Umsatz 
dagegen von der C2-Stufe ausgeht, was in der Tat mit zahlreichen 
Beobachtungen wohl in Einklang zu bringen ist. 

R. PASTEURsche Reaktion. 
PASTEUR hatte die Auffassung vertreten, daB Atmung und Garung 

Oxydationsvorgange sind; wahrend bei der Atmung der notwendige 
O2 cler Luft entzogen wird, entreiBt ihn die Zelle bei 02-AusschluB 
bestimmten organischen O-haltigen Verbindungen unter gleichzeitiger 
Recluktion derselben. Somit war die Garung als Oxydorecluktions
prozeB ihrem chemischen Mechanismus nach eindeutig definiert und 
biologisch als clas Leben der Zelle ohne Sauerstoff gekennzeichnet 
(vgl. auch KOSTYTSCHEW [562]). Als SchluBfolgerung clieser Auf
fassung ergab sich dann die Annahme, daB die Garung mit clem 
Zutritt des O2 zur Zelle ausgeschaltet wtirde. Eine ganz andere Deu
tung erfuhr die Garung dann durch die Botaniker unter der Ftihrung 
PFEFFERs: Wohl verschwindet bei 02-Zutritt die Garung, aber nicht, 
weil sie gar nicht einsetzt, sondern wei I ihre intermediaren Produkte
auf welcher Stufe war naherhin nicht bekannt - in die Oxyclation 
mit dem Luftsauerstoff, also in den AtmungsprozeB hineingerissen 
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und so analytisch nicht mehr nachweisbar wurden. Diese einleitende 
Zuckerspaltung - im Grunde also eine auf halbem Wege gestorte 
Garung - wurde geradezu als Auftakt der 02-Atmung charakterisiert; 
die Atmung selbst soUte nicht am Zucker, sondern erst an durch 
intramolekulare O-Verschiebung entstandenen Zuckerspaltprodukten 
einsetzen. Diese Auffassung - neuerdings besonders von KOSTYT
SCREW vertreten - fand urn so eher Anhanger, als sie der weit
verbreiteten Erscheinung der intramolekularen Atmung auch bei 
hoheren Pflanzen einen physiologischen Sinn zu geben vermochte; 
denn sie als energetisches Instrument aufzufassen, stieB auf den 
Widerspruch, daB die intramolekulare Atmung auBerordentlich un
wirksam in energetischer Hinsicht war, und neuere Untersuchungen 
haben die ungemein hohe Empfindlichkeit der hOheren Pflanzen 
gegen sogar relativ kurz dauernden 02-Entzug, der im allgemeinen 
schon in wenigen Stunden zur Katastrophe fuhrt, uberzeugend dar
getan (GRUNBERG [393bJ). 

Mit den Botanikern stimmten die Tierphysiologen in der Auf
fassung tiber die Garung in Abhangigkeit von der 02-Gegenwart 
insofern uberein, als auch sie (W ARBURG [1249], MEYERROF [768a, 
731-733, 753]) ein Fortlaufen des Spaltungsstoffwechsels bei Luft
zutritt annahmen. Nur die Art der Cachierung dieses Spaltungs
stoffwechsels fUhren sie auf andere Ursachen zuruck. Hat ein Muskel 
unter anaeroben Bedingungen eine bestimmte Menge Milchsaure 
gebildet und bringt man· ihn nun in eine sauerstoffhaltige Atmo
sphare, so verschwindet die Milchsaure rasch wieder unter Sauerstoff
aufnahme; aber bereits die GroBe der letzteren laBt erkennen, daB 
der Milchsaureschwund nicht auf einer Oxydation der gesamten 
Milchsaure zu den Endprodukten CO2 und H 20 beruhen kann, denn 
dafur ist sie wesentlich zu klein. Ein gleichzeitiger Anstieg des Kohle
hydratspiegels zeigt, daB der Milchsaureschwund mit einer Kohle
hydratresynthese genetisch gekoppelt ist. Dabei ergab sich, daB nicht 
aUe verschwundene Milchsaure als Kohlehydrat wieder in Erscheinung 
trat, vielmehr wird offenbar ein bestimmter Teil derselben bzw. ein 
Kohlehydrataquivalent voUig veratmet, und der in der Kohlehydrat
zunahme fehlende Teil der verschwundenen Milchsaure ist dem ver
brauchten Sauerstoff aquivalent. Das Verhaltnis von 

total verschwundener Mi1chsaure 
oxydiertem Milchsaureaquivalent 

wird als Oxydationsquotient bezeichnet. W ARBURG setzt an Stelle des 
oxydierten Milchsaureaquivalentes den verbrauchten O2 und nennt 

den HT Mol. total verschwundene Mi1chsaure M Q' 
v\ ert MIS t ff b h EYERROF - uotunt. o. auers 0 ver rauc 

Der Oxydationsquotient wurde in der Mehrzahl der Falle im Wert 
von 3-6 (122, 463, 764), der MEYERROF -Quotient entsprechend 
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dreimal kleiner gefunden, da I Mol. Milchsaure zur volligen Oxy
dation 3 Mol. O2 verbraucht. Wenn gelegentlich der Oxydations
quotient exorbitant hoch gefunden wird, oder wenn gar unter aeroben 
Bedingungen die Glykolyse nicht mehr ganz schwindet, so liegt das 
an der besonderen Empfindlichkeit der Atmung der betreffenden 
Gewebe gegen auBere Einflusse bzw. in einer Empfindlichkeit der 
Fahigkeit der Zelle die oben beschriebene Ruckwirkung der Atmung 
auf die Glykolyse, d. h. die Resynthese aufrechtzuerhalten. Diese 
von den Tierphysiologen als P ASTEuRsche Reaktion bezeichnete 
Resynthese ist oft noch empfindlicher als die Atmung selbst. Das 
hat WARBURG (1248) schlagend durch die Wirkung des Blausaure
athylesters beweisen konnen. Dieser Stoff wirkt in einer Konzen
tration von ro-a mol. weder auf die Atmung noch auf die Glykolyse 
des jENsEN-Sarkoms, aber er beseitigt die Fahigkeit der Zelle, bei 
02-Gegenwart die glykolytischen Spaltprodukte zu resynthetisieren. 
Bei Organismen, deren Atmung gegen Blausaure wenig empfindlich 
ist, laBt sich die Starung der Resynthese auch durch HCN selbst 
nachweisen. Unter solchen Bedingungen bleiben dann intramolekulare 
Atmung und ein Rest Sauerstoffatmung nebeneinander bestehen 
(GENEVOIS [360, 361]); allerdings ist diese resistente Atmung (auto
trophe Atmung) keine Zuckeratmung. Diese wird vielmehr auch 
bei dem GENEVoIsschen Versuchsobjekt (Chlorella) durch HCN ge
hemmt; immerhin ist damit gezeigt, daB die Resynthese nicht nur 
von thermodynamischen Bedingungen abhangt, sondern daruber 
hinaus eine gewisse Eigengesetzlichkeit besitzt. In jedem Fall ist 
naturlich eine hinreichend groBe Atmung im Verhaltnis zur Glykolyse 
eine Voraussetzung fUr eine restlose Resynthese, d. h. fur die Ver
hinderung, daB die Glykolyse durch uberschussige Spaltprodukte in 
Erscheinung tritt. So offenbaren die histologisch degenerierten kern
losen Erythrozyten ebenso wie die Tumorzellen mit ihrem ungunstigen 
Verhaltnis von Atmung zu Glykolyse auch aerobe Milchsaurebildung 
bzw. -anhaufung. 

Die Annahme vom ungehinderten Ablauf der Glykolyse in O2-

Gegenwart ist nur durch die Beobachtung gestiitzt, daB die Spalt
produkte bei irgendwie gearteter Hemmung der Zuckeratmung in 
Erscheinung treten. Die beobachteten Resyntheseerscheinungen 
ordnen sich zwar gut in diese Vorstellung ein, ohne daB damit eine 
Beziehung zur aeroben Glykolyse sieher festgestellt ware. Es ware 
jedoch wohl denkbar, daB Atmungshemmung und Glykolyseaktivie
rung nur Parallelerscheinungen ohne genetische Verknupfungen sind, 
daB also die gedrosselte Atmung nur neben der durch den 02-Entzug 
bedingten Wirkung auf die Glykolyse herliefe, ohne mit ihr zusammen
zuhangen, daB also die verminderte bzw. aufgehobene Atmung nur 
der erkennbare Indikator der auf die Glykolyse wirksamen Reaktion 
ware. Dieser Auffassung steht nun allerdings die allbekannte Tatsache 
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entgegen, daB Zymase und glykolytisches Ferment in ihrer Wirk
samkeit scheinbar in keiner Weise vom 02-Gehalt des Garmediums 
abhangig sind. Hefe- und Muskelextrakte spalten Zucker in Gegenwart 
und Abwesenheit von O2 mit derselben Intensitat; aber man darf 
hierbei nicht vergessen, daB in diesen Praparaten das oder die At
mungsfermente weitgehend zerstort sind, die Atmung selbst so gut wie 
vollig unterbunden ist; damit reihen sich diese Extrakte in die HCN· 
beschwerten Objekte von GENEVOIS und VON WARBURG ohne weiteres 
ein. Wenn auch die PASTEuRsche Reaktion nicht unbedingt mit der 
Atmung gekoppelt zu sein braucht, so ist sie es doch mit irgendwelcher 
Art von Oxydation. Uberall, wo diese verhindert ist, tritt auch die 
PASTEuRsche Reaktion nicht mehr in Erscheinung. Muskel- und 
Hefeextrakte sind daher geeignete Ob jekte, urn die P ASTEuRsche 
Reaktion nach ihrer Abhangigkeit von Atmung und Oxydation zu 
analysieren. Hier setzen die neuen schonen Untersuchungen von 
LIPMANN (645) ein. Er stellte fest, daB die Glykolyse von Muskel
extrakt nach MEYERHOF durch Oxydationsmittel wie Jod oder Chinon 
schon in kleinen Konzentrationen gehcmmt wird. Dabei wird zunachst 
das Oxydationsmittel durch SH-Glutathion reduziert; aber die Oxy
dation des Glutathions kann nicht maBgeblich fur die beobachtete 
Glykolysehemmung sein, denn in Ubereinstimmung mit LOHMANN 
(661, 663) konnte LIPMANN beobachten, daB die Glykolyse vollig 
unabhangig von der Gegenwart von Glutathion ablauft. Erst nach 
Oxydation des SH-Glutathions und vielleicht noch ahnlicher Stoffe 
setzt die Glykolysehemmung ein; hierfur sind dann ungemein kleine 
Mengen von Oxydationsmitteln notig. LIPMANN nimmt an, daB diese 
Inaktivierung des glykolytischen Ferments auf dessen Oxydation 
durch die zugesetzten Agentien bewirkt wird. In derselben Weise 
wird auch die von LUNDSGAARD erstmals beschriebene Hemmung 
des Zuckerspaltungs-Stoffwechsels durch Monojodessigsaure gedeutet 
(669-673). Wahrend aber die Affinitat von Jod und Chinon zum 
Glutathion groBer ist als zum glykolytischen Ferment (bzw. einem 
von dessen Teilfermenten), ist es bei Jodessigsaure umgekehrt, wes
halb dieser Korper auch schon in sehr viel geringerer Konzentration 
zur Wirkung kommen muB. Eine weitere Stutze erhalt die LIPMANN
sche Hypothese der Zymaseinaktivierung infolge Oxydation durch 
das glykolytische Verhalten des Muskelextraktes unter aeroben und 
anaeroben Versuchsbedingungen unter Zusatz eines Oxydationsfarb
stoffes (Dichlorphenol- Indophenol). Wahrend sich in Abwesenheit 
des Farbstoffes die Glykolyse gegen O2-Tension des Garmediums 
vollig indifferent verhalt, wird dieselbe bei Zusatz des autoxydablen 
Oxydationsfarbstoffes plotzlich gegen O2 sehr empfindlich. In N2-

Atmosphare verlauft die Glykolyse auch in Anwesenheit des Farb
stoffes - und zwar unter Reduktion desselben zu einer Leukoform -
ungestort weiter, in Gegenwart von 02 wird sie vollig unterdruckt 
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(Konzentration 10-3 mol.). Bringt man den Ansatz mit gehemmter 
Glykolyse unter anaerobe Versuchsbedingungen, so wird der Farbstoff 
reduziert und die Glykolyse setzt wieder ein. Die induzierte Glyko
lysehemmung ist also gemaB derjenigen der intakten Zelle reversibel. 
In dieser letzteren, so schlieBt LIP MANN, vertritt das Atmungsferment 
die Rolle des autoxydablen Farbstoffs, indem es die Glykolyse rever
sibe! inaktiviert. Die Glykolyse ist daher ein auf die oxydations
gehemmte Zelle beschrankter ProzeB, der mit der Sauerstoffatmung 
in keinerlei genetischen Beziehungen steht. Die P ASTEURsche Re
aktion ist also nach LIPMANN keine Resynthese, sondern die Aus
wirkung der durch das autoxydable Atmungsferment vollzogenen In
aktivierung des glykolytischen Ferments. Wenn auch ftir pflanzliche 
Zellen entsprechende Versuche bisher noch nicht ausgeftihrt worden 
sind, so sprechen doch viele Beobachtungen ftir ein vollig identisches 
Verhalten. Dadurch wird naturgemaB die Frage des genetischen Zu
sammenhanges zwischen intramolekularer und Sauerstoffatmung in 
ein ganz neues Licht gertickt. Es scheint so, als ob die erstere ganz 
auf dem anaeroben Stoffumsatz beschrankt ist; wahrend man hierfiir 
bei dem zweifellos haufig unter 02-Mange! stehenden Muskeln eine 
befriedigende physiologische Bedeutung der intramolekularen Atmung 
noch erkennen kann, trifft das ftir die hohere Pflanze kaum mehr zu. 
Ob unsere Vorstellungen tiber die 02-Tension in der Zelle revisions
bedtirftig sind, oder ob es sich bei der intramolekularen Atmung 
tatsachlich urn ein biologisches Relikt handeln soUte, ist heute nicht 
zu entscheiden, so sehr man geneigt ist, auch nur eine Diskussion 
tiber die letztere Annahme schon abzulehnen. 

Zu gegenteiligen SchluBfolgerungen hinsichtlich der Beziehungen 
zwischen Atmung und Garung gelangt DAVIS (198); er gibt an, daB 
die Glukoseatmung des Bact. Delbrucki tiber die in aerober Glykolyse 
entstandene Milchsaure gehe. Seine Versuchsergebnisse lassen jedoch 
auch andere Deutungen zu; auBerdem scheint gerade dieser Organis
mus kein haminartiges Atmungsferment zu besitzen, sondern nur 
das gelbe Atmungsferment (WARBURG-CHRISTIAN [1257J) und tiber
dies ist aus den Angaben des Verfassers nicht ganz klar ersichtlich, 
inwieweit die Oxydationsfahigkeit des Organismus durch die erfolgte 
Auswaschung herabgesetzt worden ist. DaB derartige Komplikationen 
hier vorliegen, mach en die Untersuchungen von BERTHO u. GLUCK 
am selben Organism us wahrscheinlich, die zu vollig entgegengesetzten 
Ergebnissen und SchluBfolgerungen geftihrt haben (96). 

Die Wirkung des Glutathions auf den Kohlehydratstoffwechsel 
der Zelle. 

Seit der Entdeckung des Glutathions durch HOPKINS (465-469) 
und dem Nachweise seiner wei ten Verbreitung in pflanzlichen und 
tierischen ZeBen ist die physiologische Bedeutung dieses Sulfhydryl-
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korpers in vielen Untersuchungen diskutiert worden. Vor allem seine 
Beteiligung als Co-Enzym der Methylglyoxalase bei der Dismutation 
des Methylglyoxals zu Milchsaure lieB zunachst seine Mitwirkung 
auch bei anderen biologischen Oxydoreduktionen recht wahrscheinlich 
erscheinen. In der Tat haben BUMM u. ApPEL (144) eine Steigerung 
der aeroben Glykolyse beim JENsENschen Rattensarkom bis nahe an 
die GroBenordnung der anaeroben Glykolyse nach Zusatz von redu
ziertem Glutathion beobachten konnen, wahrend das Disulfid ohne 
Wirkung blieb, und QUASTEL u. WHEATLEY (1051) stelltcn eine 
entsprechende Wirkung des SH-Glutathions auf die aerobe Garung 
der Backerhefe fest. Dabei handelt es sich jedoch nicht urn eine ein
fache Steigerung der Wirkung der Garfermente, sondcrn urn eine 
komplizierte Korrelationsaufhebung zwischen Atmung und Garung. 
BUMM u. ApPEL konnten namlich sicherstellen, daB der Sulfhydryl
korper sowohl die Atmung wie auch die anaerobe Garung vollig 
unbeeinfluBt laBt. Dagegen wird die PASTEuRsche Rcaktion, das ist 
die Wirkung der Atmung auf die Garung, spezifisch, und zwar rever
sib.el gehemmt. Ahnliche Wirkungen korperfremder Stoffe sind bereits 
fruher beobachtet worden. Auf den WARBURGSchen Blausaureathyl
ester ist bereits fruher hingewiesen worden, und neuerdings haben 
MENDEL (711) eine ahnliche Wirkung des Arginins, BUMM u. ApPEL 
eine solche des Guanidins festgestellt. 

Da nach HOPKINS u. ELLIOT (469) im Gewebe Gleichgewicht 
zwischen beiden Formen des Glutathions besteht, das durch die 
umgebende 02-Tension der Zelle leicht verschoben wird, so ist von 
isolierten Schnitten nur mit Vorsicht auf die Verhaltnisse im intakten 
Gewebe zu schlieBen. Das trifft besonders fur die physiologischen 
Verhaltnisse in Tumoren zu, die sich vor anderen Geweben durch 
stark erhohten SH-Glutathiongehalt auszeichnen (VOEGTLIN u. 
THOMPSON [1236], YAOI u. NAKAHARA [1317]) und unter besonders 
niedrigem 02·Druck stehen (WARBURG, WIND u. NEGELEIN [1251J). 
SO sind hier die Bedingungen fur die Verschiebung des Gleichgcwichts 
zugunsten des SH-Glutathions und damit fur eine Starung der 
PASTEuRschen Reaktion in hohem MaBe gegeben, wahrend man an 
dunnen Gewebsschnitten davon naturgemaB nichts bemerken konnte. 

Der Mechanismus der Glutathionoxydation ist ebenfalls des Ofteren 
untersucht worden. In der intakten Zelle tritt nach MELDRUM (705, 
706) das Glutathion gewohnlich in seiner reduzierten Form auf, es 
kann aber nach HOPKINS u. ELLIOT (469) durch uberlebendc Leber 
im Luftstrom oxydiert werden. Von allen untcrsuchten Dehydrasen 
scheint nur die Glukosedehydrase HARRISONS eine Wirkung aus
zuuben. Damit stimmt die Bcobachtung MELD RUMs, daB Glukose
und Maltosezusatz die Reduktionsgeschwindigkeit beschleunigt, wohl 
uberein. Biologisch interessant ist die Beobachtung von QUASTEL 
u. STEPHENSON (1040), daB strenge Anaerobier in Gegenwart von 
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SH-Korpern auch in sauerstoffhaltiger Atmosphare wachsen. Daher 
stimmen die englischen Forscher auch der Ansicht von BUMM u. 
ApPEL ZU, die sie dahingehend formulieren, daB die PASTEuRsche 
Reaktion an ein bestimmtes Reduktionspotential der Zelle ge
bunden ist, dessen Hohe von der Anwesenheit der SH-Korper 
abhangig sein durfte. 

S. Der Chemismus der Mikhsaureresynthese. 
Wie in dem Kapitel uber die P ASTEuRsche Reaktion ausfuhrlicher 

geschildert ist, wird die im Muskel anaerob gebildete Milchsaure 
nach 02-Zutritt in groBem Umfang zu Kohlehydrat resynthetisiert. 
MEYERHOF (732) U. GENEVOIS (360--362) haben Ahnliches uber 
Alkoholresynthese in pflanzlichen Zellen berichtet. Uber den Chemis
mus beider Vorgange sind wir nur s,~hr mangelhaft unterrichtet. 
Vom Alkohol wissen wir zwar aus den Untersuchungen uber den 
Pilzstoffwechsel, daB er zu C4-Korpern resynthetisiert werden kann, 
aber der Weg, der von diesen zum Zucker fUhrt, liegt noch vollig im 
dunkeln. Dasselbe gilt fUr die Resynthese der Milchsaure. In~er

mediarprodukte zwischen Milchsaure und Zucker sind bisher nicht 
isoliert worden. Man suchte vielmehr einer Losung dieser Frage 
dadurch naherzukommen, daB man den synthetischen Weg der 
Darbietung bestimmter Stoffe und deren Wirkung auf die Hohe des 
Kohlehydratspitgels beschritt. Die aus dies en Untersuchungen ab
geleiteten Theorien sind fast so zahlreich wie die Untersuchungen 
selbst, denn die groBe Mehrzahl der gebotenen Stoffe wurde zu Zucker 
resynthetisiert. 

Fur Glyzerinaldehyd und Dioxyazdon als Intermediarprodukt 
spricht nicht nur der Verlauf des Zuckerabbaues, sondern auch 
die ungewohnlich rasche und ausgiebige Umwandlung in Zucker 
(EMBDEN, SCHMITZ U. WITTENBERG [~~34], ISAAC U. ADLER [492], 
EMBDEN U. GRIESBACH [236]). So geben gewaschene Hundeblut
korperchen mit d, I-Glyzerinaldehyd die sechsfache Menge an Milch
saure wie Traubenzucker. DAKIN u. DUDLEY (192) schieben zwischen 
Milchsaure und Glyzerinaldehyd noch den Methylglyoxal ein, da 
dieser sich im phlorrhidzinierten Hund ebenfalls als zuckerbildend 
erWlesen hat (191a). 

CH3 CH2 CH20H CH20H 
I II I I 

CHOH COH +HP CHOH CHOH 
I I I I 

COOH CHO CHO CHOH 
--+ + --+ + --+ I 

CH3 CH2 CHPH CHOH 
I II I I 

CHOH COH + H20 CHOH CHOH 
I I I I 

COOH CHO CEO CHO 
Milchsaure Methylglyoxal d,l-Glyzerinaldehyd Glnkose. 
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Neben der Milchsaure ist es vor allem die Brenztraubensaure, 
welche sich nach MEYERHOFS grundlegenden Untersuchungen beson
ders zur Synthese eignet (MEYERHOF [768a]). Vgl. auch RINGER, 
FRANKL U. JONAS (1060a). EMBDEN u. OPPENHEIMER (233), PARNAS 
U. BAER (1013), BARRENSCHEEN (34), BALDES U. SILBERSTEIN (28) 
dagegen fanden die Glyzerinsaure als Zuckerbildner der Brenz
traubensaure tiberlegen, was PARNAS u. BAER zur Aufstellung des 
folgenden Schemas veranlaBtc: 

30 3 0 
3 CH3 • CHOH . COOH --~ 3 CHzOH . CHOH . COOH --+ 

Gl yzerinsaure 

CH20H . CO . COOH_______.O 
-+ 3( p-Oxybrenztraubensaure Spaltung 3 CH20H . Cl' + 3 CO2 

CHO· CHOH· COOH------------ Glykolaldehyd "'H 
Halbaldehyd der Tartronsaure .j, 

CSH120S 
Glukose. 

Wenn die beiden ersten Reaktionen dieses Schemas wenigstens 
noch durch physiologische Analogien gedeckt erscheinen, so muB 
doch die Decarboxylierung der Ketosaure im tierischen Organismus 
als recht unwahrscheinlich bezeichnet werden. Dieser Einwand wird 
noch verstiirkt durch die Ermittlung MEYERHOFS tiber die GroBe des 
MEYERHOFSchen Quotienten, der nach den PARNAsschen Anschau
ungen nie groBer als 2 sein dtirfte, was mit den tatsachlichen Beob
achtungen durchaus nicht tibereinstimmt. Auch tiber die Konden
sationsfahigkeit des Glykolaldehyds zu Hexosen sind die Erfahrungen 
der Physiologen recht auseinandergehend. P. MAYER (691a) beob
achtete Glukosurie nach Glykolaldehydzufuhr, wahrend SAN SUM u. 
WOODYATT (1083b) ebenso wie GREENWALD (387a) keine Wirkung 
des Aldehyds auf den Zuckerspiegel registrieren konnten. Wenn man 
noch die zahlreichen Untersuchungen tiber die zuckerbildende Wir
kung der Zufuhr anderer Stoffe, wie Isobuttersaure und Isobutyl
alkohol (RINGER, FRANKL U. JONAS [1060b]), Apfel- und Bernstein
saure (LUSK [674bJ), Fumarsaure (BURGER [145 aJ) , n-Valeriansaure 
(RINGER [1059aJ) berticksichtigt, wird man zu der Uberzeugung 
kommen, daB die saccharogene Wirkung unter biogenen Stoffen viel 
zu verbreitet ist, als daB sie eindeutige Hinweise auf den Verlauf der 
Resynthese der Milchsaure zu Kohlehydraten geben konnte. Das aber 
bedeutet, daB die Frage des Chemismus der Milchsaureresynthese 
noch vollig ungeklart ist. 

Nicht viel anders steht es mit derjenigen der Alkoholresynthese. 
Es ist anzunehmen, daB der erste Schritt der Alkoholumwandlung 
eine Dehydrierung bzw. Oxydation sein wird. Wahrscheinlich ist 
auch noch, daB diese nicht auf der Stufe des Azetaldehyds stehen
bleibt, sondern zur Essigsaure und von dieser zu den C4-Dicarbon
sauren ftihrt, von wo aus - wie aus dem Stoffwechsel der Schimmel-

32* 
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pilze klar geworden ist - ein Weg 2U FEHLINGsche Lasung redu
zierenden Substanzen ftihrt; ob diese aber mit Zucker etwas zu tun 
haben, muB dahingestellt bleiben. KluYVER, DONKER U. VISSER 
T'HooFT (528) geben allerdings an, da!3 Hefe unter der Einwirkung 
intensiver Durchliiftung Azetoin und 2, 3-Butylenglykol bildete, die 
im normalen Garablauf nicht entstehen; GORR u. PERLMANN (375) 
kamen jedoch auf Grund einer Nachprtifung der KLUYVERSchen 
Angaben zu keinem sicheren SchluB dartibcr, ob die geringen Mengen 
des gefundenen Ketonalkohols in genetischer Beziehung zur Zucker
resynthese aus Garungsprodukten stehen (vgl. auch NEUBERG u. GORR 
[902J). Solange es nicht gelingt, nach Zufuhr der verschiedenartigen 
saccharogenen Substanzen ein gemeimames Intermediarprodukt zu 
finden, wird man auf diesem Weg einer Lasung der Frage kaum 
naherkommen. 

T. Monojodessigsaurehemmung der Garung und Glykolyse. 
1m Jahre 1930 tiberraschte LUNDSGAARD (669) die Tierphysio

logen mit der experimentell gesicherten Mitteilung, daB Muskeln 
ohne Milchsaurebildung Kontraktionen auszuftihren und Arbeit 
zu leisten vermagen. Damit waren aIle scheinbar wohl fundierten 
Theorien, welche die Muskelkontraktion in ursachlichen Zusammen
hang mit einer der Kontraktion vorangehenden Saurebildung ge
bracht hatten, hinfallig geworden. Die zur Arbeitsleistung natige 
Energie wurde nicht von der Glykolyse, sondern aus dem Zerfall des 
Phosphagens geliefert. Die schon frliher von EMBDEN geauf3erte 
Ansicht, daB die Glykolyse der Muskelkontraktion zeitlich nach
hinke, wurde damit voll bestatigt. Die Trennung von Glykolyse 
und Phosphagenzerfall wurde durch Zusatz von Monojodessigsaure 
in bestimmter Konzentration erreicht. Ftir die Chemie des biologischen 
Kohlehydratabbaues wurde eine spatere Mitteilung LUNDSGAARDs 
(670) noch bedeutungsvoller, in der berichtet wurde, daB die Mono
halogenessigsaure bei einer Konzentration von 1 : 5000 Mol. Glykolyse 
und alkoholische Garung vollstandig hemmt, ohne die Sauerstoff
atmung auf Kosten der Kohlehydrate hrabzusetzen (respiratorischer 
Quotient 0,99). Damit schien die alte Streitfrage tiber den vermeint· 
lichen genetischen Zusammenhang zwischen zymatischer Zucker· 
spaltung und Atmung zur Uberraschung der meisten Pflanzenphysio· 
logen im negativen Sinn entschieden und gleichzeitig schienen die 
Bedenken, die BOYSEN-JENSEN (124--126) von jeher gegen diese 
Theorie geauBert hatte, als berechtigt erwiesen zu sein. NILSSON, 
ZElLE U. EULER (978) bestatigten die Angaben LUNDSGAARDs auf 
Grund ihrer Nachuntersuchung, hielten aber die Maglichkeit offen, 
daB die Monojodessigsaure zwar die komplette Garung und Glykolyse 
also die Ausscheidung von CO2 und Alkohol bzw. Milchsaure ver
hindere, nicht aber die ersten Phasen cler Zuckerspaltung, an d~ren 
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Reaktionsprodukten dann moglicherweise die unbehinderte Oxydation 
zu den Endprodukten der Atmung ansetzte. Aber auch dieser 
Rettungsversuch der PFEFFERschen Theorie wurde vereitelt durch 
die Feststellung LUNDSGAARDS (670,671), daB bereits der erste Angriff 
auf den Zucker bei der angewandten Monojodessigsaurekonzentration 
vollkommen unterbunden ist. Die letzten Jahre haben nun natur
gemaB, der Wiehtigkeit der Frage entspreehend, eine Reihe inter
essierter Physiologen auf den Plan gerufen, urn die LUNDSGAARDSehen 
Ergebnisse einer Naehprtifung zu unterziehen. CARYOL u. GENEVOIS 
[160a J konstatierten in monobromessigsaurevergifteter Hefe voll
kommene Hemmung der Glukosegarung und auffallenderweise aueh 
der Milchsaureoxydation, wahrend Atmung und Waehstum vollig 
unbertihrt blieben. Zum gleiehen Ergebnis kam aueh BOYSEN
JENSEN (124), der LUNDSGAARD in allen wesentliehen Punkten 
bestatigen konnte. Yom energetisehen Standpunkt aus gelangten 
LUNDSGAARD (672), HILL U. KUPALOV (454), sowie MEYERHOF u. 
BOYLAND (763) zum gleichen Ergebnis: Arbeitsleistung, Restitutions
warme, 02-Verbraueh gercizter vergifteter Muskcln lassen auf Fort
gang der Atmung sehlieBen. Dagegen machte KREBS (584) die wichtige 
Beobachtung, daB bei der fUr die Glykolyse kritischen Monojod
essigsaurekonzentration auch cine Atmungshemmung eintritt, die 
erst nach Laktatzusatz behoben wird. Ftir Herzmuskulatur wird 
das allerdings von BANGA, SCHNEIDER U. SZENT· GYORGYI (31 a) 
bestritten. An Hefe waren weitere Versuche nieht gemacht worden, 
nur TRAUTWEIN u. WASSERMANN (1198) hatten festgestellt, daB bei 
bestimmter alkalischer Reaktion die Garung aufgehoben wird, wahrend 
die Atmung noeh fortbesteht. 

Diese zum Teil widersprechenden Angaben, sowie die Anomalien 
des Respirationsquotienten bei der fortbestehenden Atmung jodessig
saurevergifteter Muskeln haben LUNDSGAARD zu einer erneuten 
Prtifung seiner ersten Angaben tiber die Jodessigsaurewirkung auf 
Garung und Atmung veranlaBt (673). Dabei ergab sieh, daB die 
widerspruehsvollen Angaben anderer Autoren zum Teil wohl auf 
die Einwirkungszeit des Monojodazetats vor Beginn der Messung 
von Atmung und Garung, sowie auf die H' -Konzentration des Milieus 
zurtickzuftihren sein dtirften. Entgegen der Fluoridwirkung auf die 
Garung, die ziemlich plotzlich einsetzt, ist die Monojodessigsaure
wirkung eine Zeitreaktion. LOHMANN, MEYERHOF U. BOYLAND (661a) 
stell ten fest, daB die Monojodessigsaure ziemlich rasch in die lebende 
Muskelzelle eindringt, schon nach 20 Minuten ist bei den in Betracht 
kommenden Konzentrationen Verteilungsgleiehgewicht erreieht. Zu 
diesem Zeitpunkt kommt jedoch die Hemmungswirkung erst zu etwa 
75 vH zustande, die volle Hemmung tritt erst innerhalb einer Stunde 
nach Jodessigsaurezusatz ein. Niedere Temperaturen verlangsamen 
Eindringen und Hemmungswirkung gleichmaBig. Hinsichtlich des 
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Reaktionseinflusses auf die Giftwirkung konnte LUNDSGAARD beob
achten, daB m/IOoo Jodazetat bei PH 4,5-5 die GarungvolIkommen, 
und zwar ohne Storung der Atmung hemmte. 1m sauren Medium da
gegen wird auch die Atmung gedrosselt und bei alkalischer Reaktion ist 
die Garungshemmung eine unvollstandige. Nur in dem schmalen Be
reich zwischen PH 4,5-5 und bei einer Jodazetatkonzentration m/IOoo 
kommt die verschiedene Wirkung der Monohalogensaure auf Atmung 
und Garung mit voller Scharfe heraus. Ahnliches ergibt sich auch 
bei verschiedener Gestaltung der Angarungszeit, wahrend welcher -
infolge des Charakters der Vergiftung als Zeitreaktion- stets noch 
Alkohol gebildet wird. Wenn die Respiration nach Einstellung der 
Garung noch weitergeht, so kann das nicht mit Sicherheit auf eine 
Veratmung der Kohlehydrate zuruckgefuhrt werden, denn eine alte 
Erfahrung lehrt, daB die Hcfe in bestimmtem beschranktem AusmaB 
auch den gebildeten Alkohol weiter zu oxydieren vermag. Diese 
Frage muBte an Hand der Respirationsquotienten zu losen sein, der 
ja fur Alkohol (0,67) und fur Zuckcr sehr verschiedene Werte (r,oo) 
ergibt. Entsprechende Versuche haben tatsachlich fur die ersten 
Phasen erniedrigte Respirationsquotientenwerte ergeben, aber bereits 
2-3 Stunden nach Versuchsbeginn waren Respirationsquotientenwerte 
von r ,0 und daruber erreicht, woraus sich eine Kohlehydratoxydation 
erschlieBen laBt. Eingehendere Versuche haben dcnn auch erwiesen, 
daB Alkohol und Milchsaure und ebenso Brenztraubensaure von 
vergifteter Hefe veratmet werden unter dem the ore tisch zu erwarten
den Gaswechsel. MEYERHOF u. BOYLAND halten wegen dieses kleinen 
Respirationsquotienten eine Kohlehydratrestatmung fur unwahr
scheinlich, und wegen Erhohung desselben nach Laktatzusatz auch 
eine Resynthese von Milchsaure in vergifteten Muskeln fur wenig 
ergiebig. Dem stimmt LUNDSGAARD durchaus zu, betont aber 
mit Recht, daB die Resynthese aus Milchsaure mit derjenigen aus 
Alkohol in der Hefe nicht ohne wei teres zu vergleichen ist und daher 
einer Nachpriifung bedarf, urn so mehr, als diese Frage auch fUr den 
Mechanismus der in jodessigsaurevergifteter Hefe restierenden Atmung 
nicht belanglos war, da die aus der Resynthese hervorgehenden Kohle
hydrate moglicherweise auch in ihrem zymatischenAbbau Unterschiede 
gegenuber den stabilen Hexosen in der Jodessigsaureempfindlichkeit 
ahnlich denen der Hexosediphosphorsaure oder des Glykogens aufweisen 
konnten. Tatsachlich fand LUNDSGAARD den Alkoholschwund in den 
Ansatzen groBer als der CO2-Entwicklung entsprochen hatte, aber er 
konnte nachweisen, daB aus dem Alkohol organische Sauren entstanden 
waren. Unter der Annahme, daB aus r Mol. Alkohol 2 Mol. CO2 

bzw. r Mol. Saure gebildet werdcn, hat LUNDSGAARD aus seinen 
Versuchsergebnissen berechnet, daB eine Kohlehydratresynthese 
sicher gering ist in vergifteter Hefe, aber ganz aufgehoben scheint 
sie nicht zu sein. Auf r Mol. oxydierten Alkohols fallt etwa r Mol. 
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resynthetisierter; da nun aber die nach der Vergiftung fortbestehende 
Atmung mit der Zeit rasch abfallt, konnte man denken, daB diese 
nur von den aus Alkohol resynthetisierten Kohlehydraten gespeist 
wird, deren Verhalten gegen vergiftete Zymase naturlich nicht naher 
bekannt ist. Daher ist LUNDSGAARDS Feststellung, daB die Gesamt
menge der produzierten CO2 erheblich groBer 
ist als dem Alkoholschwund entsprechen 
wlirde, von gronter Bedeutung, da sie im 
Verein mit dem hohen Respirationsquotienten 
in den spateren Versuchsphasen den erfolgten 
Kohlehydratabbau dartun konnte, wenn 
nachgewiesen ist, daB diese CO2 nicht etwa 
aus anderen Stoffwechselgebieten stammt, 
was nach MEYERHOFS u. BOYLANDS Ergeb
nissen durchaus nicht unwahrscheinlich ist, 
da diese Autorcn fanden, daB Jodessigsaure 
die Kohlehydratoxydation starker hemmt als 
diejenige anderer Substrate. Neuerdings wird 
denn auch von LUNDSGAARD zugegeben, daB 
die nach Vergiftung fortbestehende Atmung 
zum Teil Alkoholoxydation ist, aber ein Rest
teil des CO2 stammt nach seiner Ansicht doch 
aus Kohlehydraten. Ein eindeutiger Beweis 
lie Be sich daflir nur durch einwandfreie, den 
Zuckerverbrauch umfassende Bilanzversuche 
erbringen. Die von LUNDSGAARD angewandten 
Zuckerbestimmungsmethoden scheinen uns 
nicht von der zu fordernden Zuverlassigkeit 
zu sein, wie auch aus den Diskrepanzen seiner 
Bilanzen hervorgeht. Wenn dann auch ein 
aerober Zuckerverbrauch vergifteter Hefe 
nachweisbar bleibt, so scheint uns flir die 
Ausdeutung dieser Tatsache ein Hinweis auf 
die Beobachtungen von BUMM u. FEHREN
BACH (142, 143) liber einen zweiten Typ 

Tabelle. Wirkung von 
Monobromazetat auf 
die Vergarung von 

Glukose. 

Mol. Konzen- I 
tration an 

Monobromazetat 

o 
5. 10- 6 

10-5 

5. 10- 5 

10-4 

5' 10-4 

10-3 

co, 
in mg 

11,9 

9,6 
8,6 
7,6 
5,3 

2,3 
1,0 

Tabelle. Wirkung von 
;Wonobromazetat auf 
diePhosphorylierung 

von Glukose. 

MoL Konzen
tration an 

Monobromazetat 

0,9· 10-5 

0,5. 10- 4 

0,9· 10-4 

0,7· 10-4 

10-4 

1,7' 10-4 

2,5' 10-4 

0,5' 10-3 

0,9. 10- 3 

Kontrolle 

Veresterter P 
in rng 

o 

des Kohlehydratabbaues in tierischen Organen, auf den wir bereits 
im ersten Teil aufmerksam gemacht haben, am Platz. Bekanntlich 
gibt es tierische Gewebe, welchc imstandc sind, Kohlehydrate ohne 
vorhergehende Phosphorylierung zu spalten. Es ware. nicht aus
geschlossen, daB die Monojodessigsaure den liber die Phosphorylierung 
gehenden anaeroben Kohlehydratabbau durch Hemmung der Phos
phorylierung verhinderte, den anderen Weg des Kohlehydratabbaues 
aber wenigstens bis zur Entstehung oxydabler Zwischenstufen offen
hielte. Auch aus dies en Grlinden kame genauen Kohlehydratbilanzen 
bei diesen Versuchen erhohte Bedeutung zu. 
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Schon im Verlauf der obigen Ausfuhrungen haben wir wiederholt 
auf die Bedeutung der Frage hingewiesen, auf welcher Phase der 
Garung und Glykolyse die Halogenessigsauren ihre hemmende Wirkung 
ausuben. Bereits LUNDSGAARD hat darauf aufmerksam gemacht, 

Tabelle. Dephospho
rylierung von 

Hexosediphospha t. 

daB mit Erreichung der garungshemmenden 
Halogenessigsaurekonzentration auch die 
Phosphorylierung des Zuckers, mindestens 
diejenige der stabilen Hexosen, gestoppt 

Mol. Konzen· 
tration an 

Monobromazetat 

Ab· wird. Wir bringen im AnschluB hieran die 
gespaJ tener P 

in mg Ergebnisse unserer eigenen auf diese Frage 
------+----- gerichteten Versuche in kurven- und tabellen-

0,9' 10-5 

0,5' 10-4 

0,9' 10-4 

0,5' 10-3 

0,9' 10-3 

0,5' 10-2 

0,9' 10-2 

0,5' 10-1 

0,9' 10-1 

Kontrolle 
(ohneBrom

acetat 

2,98 
3,12 

2,80 
2,52 
1>44 
1,16 
1,12 

1,14 
0,94 
2,96 

Tabelle. 
Vergarung von 

Hexosediphospha t. 

Mol. Konzen-
tration an 

Monobromazetat 

Kontrolle 
10-5 

5' 10-5 

10-4 

5' 10-4 

10-3 

5' 10-3 

10-2 

5' 10-2 

10-1 

Garungs-C02 

in mg 

10,7 
9,9 

10,1 
10,1 
8,25 
6,1 
2,15 

0,8 
o 
o 

maBiger Darstellung (nebenstehendeTabellen) 
(Abb. S und 6). Es ist aus diesen Kurven zu er
sehen, daB in der Tat Garungs- und Phos
phorylierungshemmung bei den verschie
denen zur Anwendung gelangten Halogen
essigsaurekonzentrationen durchaus zusam
menfallen. Naturlich ist damit nicht gesagt, 
daB die der Phosphorylierung folgenden 
Reaktionen von der Monohalogenessigsaure 
unberuhrt bleiben. Darauf weisen Unter
suchungen LOHMANNS (661a) mit Nachdruck 
hin. Der Autor konnte zeigen, daB die Phos
phorylierung von Glykogen durch m/Soo 
Monojodazetat nicht gehemmt wird, wahrend 
die Glykolyse uber die Bildung der Phos
phorsaureester nicht hinausgeht. Diese Ester 
sollen in der Hauptsache HARDEN-Saure 
7 S v H) und EMBDEN· Ester (2 S v H) sein, eine 
recht widerspruchsvolle Angabe zu der Tat
sache, daB dieselbe Monojodazetatkonzen
tration die Glykolyse von Hexosediphosphat 
zwar hemmt aber nicht vollig unterbindet: 

Hemmung durch m/500 Monojodazetat: 
Glykogen -+ Phosphorsaureester. . 0 
Hexosediphosphat -+ Milchsaure .. . . 45 vH 
Glykogen -+ Milchsaure . . . . . . . 100 vH 

Es ist nicht ersichtlich, warum im einen Fall die Hexosediphosphor
saure unter dem EinfluB von gleicher Monojodazetatkonzentration 
noch zu Milchsaure verarbeitet wird, im anderen Fall dagegen nicht, 
wenn man nicht annehmen will, daB aus Glykogen (vgl. NILSSON 1930) 
intrazellular nur Hexosemonophosphorsaure entsteht, die erst bei der 
mechanischen Verarbeitung des Versuchsmaterials in Diester ubergeht. 

Die Wirkung der Monojodessigsaure auf Teilvorgange von alkoho
lischer Garung und Glykolyse. Neben der Wirkung des Monojodazetats 
auf die Hexose- und Glykogen-Phosphorylierung wurde zunachst die-
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jenige auf die Dephosphorylierung der Hexosediphosphorsaure geprilft, 
in der wahrscheinlich irrigen Annahme, daB diese Dephosphorylierung 
den Hexosenzerfall einleite; das ist indes nach EMBDEN u. MEYERHOF 
nicht der Fall, da die Hexosediphosphorsaure ohne Dephosphorylierung 
in 2 Mol. Triosenphosphorsauren zerfallt. Damit scheidet die Hexose
diphosphat-Dephosphorylierung eigentlich aus der Reihe der inter
mediaren Garprozesse vollig aus. Wichtiger dagegen ist die Glykolyse 
des Hexosediphosphats bzw. des sen Garung, denn darin sind auch 
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Abb. 5. \Virkung von Monobromazetat auf die Abb. 6. \Virkung von Monobromazetat auf die 

Vergarung von Glukose. Vergarung von Hexosedipbosphat. 

die verschiedenen Teilprozesse der normal en Zuckerspaltung mit 
enthalten, insofern die Garung ilber die Hexosediphosphorsaure geht. 
Es ist von verschiedenen Seiten (vgl. LOHMANN, MEYERHOF [661aJ) 
dargelegt worden, daB die Vergarung der Hexosediphosphorsaure 
erst durch wesentlich hohere Konzentrationen von Monojodazetat 
gehemmt wird als diejenige von Glukose. Eigene Untersuchungen 
haben erwiesen, daB die Dephosphorylierung und Vergarung der 
Hexosediphosphorsaure von Monobromazetat in sehr unterschied
lichem Umfang gehemmt werden (Tabcllen S. 504), und zwar ist 
die Dephosphorylierung des Esters nicht der geschwindigkeitsbe
stimmende ProzeB bei der Vergarung, da sie durch Monobromazetat 
weniger gehemmt wird als die Garung. Diese Hemmung folgt einer 
einfachen GesetzmaBigkeit, und zwar ist die GargroBe dem nega
tiven Logarithmus der Mono jodazetatkonzentration proportional. 

V=k_I_ 
log c 

(wo v = GargroBe, k eine Konstante und c = Monojodazetatkonzentration). 

Die Abb. 5 laBt erkennen, daB die kritische Monojodazetat
konzentration filr die Glukosevergarung eine wesentlich niedrigere 
ist als filr diejenige der Hexosediphosphorsaure. Filr den Typ der 
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Hexosespaltung, der tiber die Bildung von Hexosediphosphorsaure 
ftihrt, ist die Bildung dieses Esters offenbar der monojodessigsaure
empfindlichste TeilprozeB. So ist von YAMASAKI (1316) u. BOYSEN
JENSEN (124) gezeigt worden, daB die Carboxylase sehr viel unemp
findlicher gegen Monojodazetat ist als die Phosphatese. Dasselbe 
trifft auch fUr die Glyoxalase zu (LOHMANN [661a], HAARMANN [401]), 
entgegen einer anderslautenden Angabe von DUDLEY (215). jedoch 
scheidet dieses Ferment nach neueren Untersuchungen aus der Reihe 
der Enzyme des normalen Kohlehydratabbaues aus. Man hat auch 
die Monojodazetatwirkung auf die Mb-Entfarbung unter Bentitzung 
verschiedener Donatoren untersucht (BOYSEN- JENSEN [124J, NILSSON, 
ZElLE u. EULER [978]). Aber diese Ergebnisse vermogen tiber die 
Hemmung der bei der Garung ablaufenden Oxydoreduktionsprozesse 
wenig oder nichts zu sagen. Wichtiger ist der Befund HAARMANNS 
(401), daB Brenztraubensaure in Gegenwart von jodazetat zu Milch
saure hydriert wird; allerdings verhalten sich verschiedene Muskeln 
dabei nicht einheitlich. Gerade die entscheidenden Versuche tiber 
Glyzerinaldehyddehydrierung zu Phosphorglyzerinsaure, sowie Gly
zerinphosphorsaureoxydation (nur deren Dephosphorylierung ist als 
ungehemmt befunden worden [401]) sind in ihrer Empfindlichkeit 
gegen Monojodazetat nicht untersucht worden. BARRENSCHEEN u. 
DREGUSS (40) teilten die interessante Beobachtung mit, daB Mono
bromazetat die Anhaufung von Methylglyoxal bei Vergarung von 
Hexosediphosphat bewirkt, was auf eine Dismutationshemmung der 
Glyzerinaldehydphosphorsaure hinauslauft; in zwei Fallen ist neben 
Methylglyoxal auch Brenztraubensaure angehauft worden, Hinweise 
daftir, daB auch die weitere Verarbeitung der Triosenphosphorsauren, 
wie auch der Brenztraubensaure selbst vom anwesenden Monojod
azetat nicht unbeeinfluBt bleibt. 

Durch all diese Versuchsergebnisse aber zieht sich der rote Faden 
der Ubereinstimmung von Monojodazetatempfindlichkeit und der 
Co-Zymasebedtirftigkeit hindurch. Die Co-Zymase-bedtirftigen Teil
phasen sind auch die empfindlichsten gegen Monojodazetat: so wird 
stabile Hexose nicht phosphoryliert im Gegensatz zu Glykogen; 
Hexosediphosphat glatt dephosphoryliert und vergoren im Gegen
satz zur Hexose. Auch kann die Umwandlung von Mono- in Di
phosphorsaure offenbar in Gegenwart von Monojodazetat ebenso
wenig wie in Abwesenheit von Co-Zymase vollzogen werden. So ist 
es nicht verwunderlich, daB man die Monojodessigsaurewirkung vor 
all em in einer Schadigung des Co-Enzyms der Glykolyse und Garung 
bzw. in einer Starung der Zusammenwirkung zwischen Enzym und 
Co-Enzym zu sehen geneigt war. In Ubereinstimmung damit weisen 
die Versuche von ZUCKERKANDL u. MESSINER - KLEBERMASS (1331), 
sowie BARRENSCHEEN u. BRAUN (39), ZUCKERKANDL (1329), BARREN
SCHEEN u. FILZ (42) auf die Korrespondenz der Wirkung der Co-
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Zymase und iminogenen Stoffe und Hemmung durch Jodazetat bei 
denselben Prozessen hin; fehlende Co-Zymase und Iminkorperaktivie
rung gehen mit fehlender Fluorid- und Jodazetathemmung parallel 
(1330). BERSIN (92) glaubte nachgewiesen zu haben, daB Monojod
azetat seine Wirkung auf Garung und Glykolyse tiber eine soIche 
auf Glutathion hinweg austibe. Die Entbehrlichkeit des Glutathions 
ftir Garung und Glykolyse entzieht dieser Theorie jedoch den Boden 
(LOHMANN), die auch von WALDSCHMIDT-LEITZ u. Mitarbeitern (1241, 
1242) vertreten worden war. Auch die Angabe QUASTELS (1052), daB 
Glutathion die Jodessigsaurevergiftung aufhebe, ist nicht unwider
sprochen geblieben (GENEVOIS [362]) und wtirde zutreffendenfalls 
ftir die Wirkung der Jodessigsaure auf die Garung nicht viel besagen 
konnen (vgl. auch LOHMANN [664]). LOHMANN lehnt unter dem Hinweis, 
daB Zusatz von Adenylpyrophosphorsaure die Jodessigsaurehemmung 
der Glykolyse nicht aufhebt, die Annahme einer Co-Zymaseschadigung 
ab und halt eine direkte Fermentschadigung ftir wahrscheinlicher, 
und zwar soIl nach seiner Ansicht die Jodessigsaure mit der EiweiB
komponente des glykolytischen Systems reagieren (vgl. auch HAAR
MANN [402]). EMBDEN U. METz (245) wei sen in diesem Zusammenhang 
auf eine durch Monojodessigsaure bedingte Anderung in der Kolloid
struktur der Muskelproteine hin, wie sie nach DEUTICKE (203) in 
ermtideten und absterbenden Zellen allgemein gefunden wird, wobei 
die bewirkte Proteinloslichkeitsverminderung auch eine soIche der 
synthetischen Fahigkeiten bedingte. Immerhin tritt nach K. MEYER 
(715) die Garungshemmung schon in vie I geringerer als Ie taler Jod
essigsaurekonzentration in Erscheinung; sie spielt sich also in lebenden 
Zellen abo Von der Fluoridhemmung unterscheidet sich die Jodazetat
hemmung durch eine ganze Anzahl von Besonderheiten: 

I. Tatsache der Zeitreaktion der Jodessigsaure. 
2. Urethan hebt Jodessigsaurevergiftung durch Verdrangung yom 

EiweiB partiell auf, wahrend die Fluoridhemmung bestehen bleibt. 
3. Phosphat hebt Jodazetathemmung auf, Fluoridhemmung nicht. 
Nicht ohne Interesse ist endlich noch der Nachweis HAARMANNS, 

daB die nicht tiber die Phosphorylierung ftihrende Glykolyse be-
stimmter Gewebe (BUMM U. FEHRENBACH [l. c.]) durch Monojod
essigsaure ebenfalls gehemmt wird. HAARMANN (l. c.) schlieBt hieraus, 
daB in diesem Fall der Ubergang von Hexosen in Triosen unter
bunden sei, doch liegen dartiber keine naheren Untersuchungen vor. 
Nur soviel konnen wir entnehmen, daB es nicht immer die Hemmung 
der Phosphorylierung der Hexosen ist, weIche den Ablauf der Garung 
in Gegenwart von Jodazetat verhindert. 

U. Die Energiebilanz beim Kohlehydratumsatz. 
Relativ einfach liegen die energetischen Verhaltnisse bei der bak

teriellen Essigsaurebildung. Dabei scheint die energetische Ausbeute 
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dieselbe zu sein; wenn der Azetaldehyd dehydratisch, und wenn er dis
mutativ umgewandeltwird, sofern der bei der Dismutation entstehende 
Alkohol wieder zu Azetaldehyd dehydriert wird. In jedem Fall aber 
entstammt der Hauptanteil der freigesetzten Energie der Dehydrierung, 
Wle sich aus einer Zusammenstellung von WINDISCH ergibt (1301): 

Verbrennungswarme des Athylalkohols (flussig) 327,0 Cal 
Mischungswarme fUr 1 Mol. Athylalkohol 1,8 " 

Verbrennungswarme der Essigsaure (flussig) 
Mischungswarme fUr 1 Mol. Essigsaure. . . 

Verbrennungswarme des Azetaldehyds (flussig) 
Mischungswarme fur 1 Mol. Azetaldehyd. . . 

325,2 Cal 
209,6 Cal 

209,2 Cal 
279,3 Cal 

4,5 " 
274,8 Cal 

Hiernach entstehen bei der Dehydrierung des Athylalkohols zu 
Azetaldehyd 325,2-274,8 = 50,4 Cal; bei der Dehydrierung des 
Azetaldehyds zu Essigsaure 274,8-209,2 = 65,6 Cal; Dehydrierung 
von I Mol. Alkohol zu I Mol. Essigsaure somit + II 6 Cal. Bei· der 
Dismutation des Azetaldehyds in Athylalkohol und Essigsaure: 

2' 274,8 - (3 25,2 + 209,2) 15,2 Cal _ 6 C 1 
2 2 - 7, a. 

Die reine Dismutation (soweit der Alkohol nicht weiterverarbeitet 
wird) des Azetaldehyds liefert gegentiber der Dehydrierung nur 
7 6 2 E . -'- = - an nergle. 

65,6 17 
In praxi wirkt sich dieser Unterschied nicht so scharf aus, da jeder 

Aldehyddismutation eine Alkoholdehydrierung vorangehen muB, die 
selbst erhebliche Energie freisetzt. Dagegen dtirfte der Mecha
nismus der Aldehydumwandlung einen erheblichen EinfluB auf die 
Geschwindigkeit der Essiggarung haben. Wie in dem einschlagigen 
Kapitel naher dargelegt ist, huft die Dehydrierung des Aldehyds -
infolge der hoheren Affinitat der Dehydrase zum Aldehyd gegenliber 
dem Alkohol - erheblich rascher ab als diejenige des Alkohols. 
Wenn daher der ganze Aldehyd der Dehydrierung zuganglich wird, 
so bedeutet das gegenliber der Dismuticrung eine wesentliche Be
schleunigung der Essigsaurebildung, wenigstens solange Alkohol 
gegentiber dem Ferment im UberschuB vorhanden ist. 

Energiebilanz bei Glykolyse und alkoholischer Garung. 
Die Glykolyse. Leider ist uns tiber den Energieumsatz der Phos

phorylierungsphase der biologischen Zuckerumwandlung kaum etwas 
Genaues bekannt. Man wird jedoch nicht fehlgehen, wenn man 
annimmt, daB die Phosphorsaure·Esterbildung wie andere unter 
Wasseraustritt erfolgenden Synthesen nur geringe Energieanforderung 
stellt. Es erscheint nicht ausgeschlossen, daB die als Co-Ferment 
dienende Adenylpyrophosphorsaure bei der Phosphatabspaltung diese 
Energie in Freiheit setzt. MEYERHOF u. LOHMANN (768b) stellten 
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in der Tat fest, daB beim Zerfall der Adenyltriphosphorsaure zu 
NH3 + H3P04 + Inosinsaure (vgl. EMBDEN u. Mitarbeiter [242aJ, 
PARNAS u. Mitarbeiter [1014a]) 33 Cal pro Mol. frei werden, wovon 
etwa 25 Cal auf die Dephosphorylierung entfallen. Die ohne Mit
wirkung des Co-Ferments ablaufende Phosphorylierung speist mog
licherweise ihren Energiebedarf aus der Glykogenhydrolyse (vgl. 
MEYERHOF: Die chemischen Vorgange im Muskel, S.208, 1930). Die 
genaueren energetischen Bestimmungen sind leider ganz und gar auf 
die NEUBERGSche Methylglyoxaltheorie zugeschnitten. Unter groBen 
Schwierigkeiten ist NEUBERG U. HOFFMANN (964) die Bestimmung 
der Verbrennungswarme monomolekularen Methylglyoxals gelungen. 

Verbrennungswarme des Methylglyoxals 345,7 Cal 
Losungs- und Hydratationswarme . ro.3 

----''--.",..-,,.-

Verbrennungswarme der Glukose 
Losungswarme (nach BERTHELOT) 

33504 Cal 
673,4 Cal 

2,25 " 

675,65 Cal 
2 Mol. Methylglyoxal. . . . . . 670,8 Cal 
Zerfall von Glukose in Methylglyoxal . + 4,9 
Verbrennungswarmeder Milchsaure [MEYERHOF (723)] 324,1 
Losungswarme fUr I Mol. Milchsaure . . . . .. 1,26 .. 
Zerfall von Glukose in Milchsaure. . . . . . . . +28,0 

Fur die alkoholische Garung ergibt sich praktisch derselbe Wert, 
da die Verbrennungswarme des Athylalkohols mit derjenigen der 
Mi1chsaure fast zusammenfallt (323,85 Cal). 

Die energetische Leistung bei alkoholischer Garung und Glykolyse 
sind also praktisch gleich, und zwar etwa 28 Cal pro Mol. vergorener 
Glukose. Das ist nicht verwunderlich, da Glykolyse und alkoholische 
Garung nach den neueren Untersuchungen sich hauptsachlich durch 
das weitere Schicksal der Brenztraubensaure unterscheiden; im 
erst en Fall wird die Brenztraubensaure, im letzteren der Azetaldehyd 
hydriert; da beide Akzeptoren und beide Hydrierungsprodukte die
selbe Verbrennungswarme besitzen, muB auch ihre Hydrierungs
warme ubereinstimmen. Welchen Teilphasen der Hauptanteil an 
dieser Energiefreilegung zukommt, ist noch nicht ermittelt. 

Die relativ geringe Energieausnutzung bedingt die ungeheure Stoff
vergeudung des anaeroben Stoffwechsels. Die Zellen der hoheren 
Pflanzen und der Tiere besitzen allerdings die Fahigkeit, die Produkte 
der unvollstandigen Verbrennung nach Zutritt des Sauerstoffs dem 
vollkommenen Abbau zuzufuhren (WETZEL [1265b], MEYERHOF [1. c.]). 
Hefe und Mi1chsaurebakterien kommt diese Fahigkeit nur in sehr 
beschranktem Umfang, besonders nach Erschopfung des Kohlehydrat
vorrats, zu (WIELAND [1289,1290], LUNDSGAARD [673], SIMON [1114]); 
fruhere Forscher haben die Alkoholoxydation zu Azetaldehyd un
spezifischen Oberflachenkatalysatoren zugeschrieben (TRILLAT u. 
SANTON [1202], TRILLAT [1201J, BUCHNER, LANGHELDU. SKRAUP [140]). 
Heute wissen wir. daB sie das Werk spezifischer Fermente ist, 
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In elller neueren Veraffentlichung macht FRANKE (325) darauf 
aufmerksam, daB fur das Eintreten oder Ausbleiben einer Reaktion 
nicht die durch die Warmetonung ausgedruckten Anderungen der 
Gesamtenergie (,1 V), sondern die der freien Energie (,1 A) maBgebend 
sind. Beide GraBen sind durch die Beziehung 

miteinander verbunden. 

LlV=LlA+T dA 
dT 

1m allgemeinen besteht Parallelismus zwischen beiden GraBen, 
doch fehlen auch Abweichungen gerade bei biologisch wichtigen 
Dehydrierungen nicht. Wir geben hier einen Auszug aus einer langeren 
Tabelle FRANKES, der die im Kohlehydratstoffwechsel auftretenden 
Stoffe und Reaktionen betrifft. 
~r---'---r---r---r--. 

10 

2 

II 

o 1.0 1,5 2,0 2,5 
Siunden_ 

Abb.7. BeideGaransatze (Gesamtvolumen 
2 cern) enthielten: 0,2 g Trockenhefe, bei 
PH 7,8 ausgewaschen, 0,1 g Glukose, 
0,009 g Hexosediphospbat, 0,1 g hoch
gereinigte Co· Zymase (= 25 Co, ACo = 

120000) ,0,1 cern 0,2 mol. MgClz, 1,7 mg 
Azetaldehyd, 0,5 ccm Phosphatpuffer, PH 
6,35. Der Ansatz II enthielt au6erdem 
0,1 ccm Kochsaft. [Nach AUHAGEN: 
Z. physiol. Chern. 204, 151 (1931/32).] 

Glukose-Methylglyoxal . 
Methylglyoxal-Milchsaure. 
2 Methylglyoxal - Brenz-

traubensaure-Glyzerin . 
Methylglyoxal-Brenztrauben-

saure. 
Veratrnung der Zuckers 
Zucker-Milchsaure . 
1. Vergarungsforrn: Zucker-

Alkohol-C02 . 
2. Vergarungsforrn: Zucker-

Aldehyd-Glyzerin 
3. Vergarungsforrn: Zucker-

1/2 AlkohoP/2 CO2·1/2 Es-
sigsaure-Glyzerin . 

Zucker-Butylalkohol H 2O 
2 CO2 . 

Zucker-Buttersaure 2 CO2 
2 H2 

I Re!'{~i~ns. \ Warme· 
energie tonung 

Cal Cal 

5,0 4,9 
15,5 11,3 

8,0 13 

4,5 -1,7 
685,8 674,0 

36,0 24,0 

55,5 18,0 

22,8 -2,0 

30,8 9,1 

6904 33,8 

65,1 12,4 

Besonders interessant sind die Differenzen zwischen maximalem 
Nutzeffekt und Warmetonung der 2. Vergarungsform; nur dem 
ersteren nach ist sie ein exothermer ProzeB. 
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Ais auf dem Gottinger VererbungskongreB das Thema des hOheren 
Mendelismus beim Menschen den Gegenstand des human-geneti
schen Referats bildete, muBte das darzustellende Tatsachen- und 
Hypothesenmaterial von vornherein auf mehrere Unterkapitel ver
teilt werden, die trotz des gemeinsamen Bandes einer tiber elementare 
Erbzusammenhangc hinausreichenden Kompliziertheit doch den Cha
rakter einer gewissen Heterogenitat trugen. Das hatte zwei Grtinde. 

Einmal ist das Gebiet des hoheren Mendelismus bereits als solches 
in gewisser Hinsicht mehr negativ als positiv charakterisiert. Wenn 
GOLDSCHMIDT mit diesem von ihm gepragten Terminus "hoherer 
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Mendelismus" so verschiedenartige Erscheinungen wie die Zusammen
arbeit unabhangiger Erbanlagen, das Verhalten der Geschlechts
chromosomen und die geschlechtsgebundene Vererbung, Faktoren
koppelung und Faktorenaustausch, multiple Allelie, dazu dann noch 
Letalfaktoren, Luxurieren der Bastarde und Selbststerilitat in eine 
einzige Gesamtkategorie zusammenlegte, so handelt es sich dabei 
offenbar mehr urn eine lehrbuchmiifJige Gegentiberstellung und eine 
historisch gesehene Aneinanderreihung zunachst des clemcntaren 
Mendelismus, der die erste Ara vercrbungswissenschaftlicher For
schung ausftillt, und dann jenes seither in Angriff genommenen und 
mehr oder weniger ausgebauten Obergeschosses der tiber jenes Ele
mentar-Mendelistische hinausgehenden experimentellen und gedank
lichen Arbeit, als urn eine systematische Gruppierung, die theore
tisch gerade so und nicht anders durchgeftihrt werden mtiBte, die 
also theoretisch Zusammengehoriges unter einen daftir geschaffenen 
Begriff subsumierte. 

So benutzt denn auch PLATE, vielleicht aus solchem Geftihl eines 
zu stark aus dem rein Didaktischen entstandenen und nicht gentigend 
scharfen Terminus, den Ausdruck hoherer Mendelistnus nicht, sondern 
spricht statt· dessen von erweitertem oder Chromosomenmendelismus, 
welchen er ebenfalls dem einfachen Mendelismus gegentiberstellt. Bei 
PLATE gehOrt dabei zum einfachen Mendelismus nicht nur die Poly
merie, sondern auch die multiple Allelie, zwei Gebietc also, die bci 
GOLDSCHMIDT nicht mehr zum elementaren Mendelismus gerechnet 
werden; zum erweiterten Mendelismus PLATES gehoren dagegen 
Koppelung und Austauseh, Geschlechtsvererbung, aber auch solche 
chromosomalen Probleme wie das der Bedeutung der Chromosomen
zahl und des aberranten Verhaltens von Chromosomen. PLATES 
weitere Bezeichnung "Chromosomenmendelismus" fUr diese Reihc 
von Vererbungserscheinungen leitet sich denn auch davon her, daB 
es sich urn solche Erbtatsachen handelt, deren rein symbolistische 
Darstellung im Gegensatz zu den Moglichkeiten, die im Tatsachen
bereiche des elementaren Mendelismus hierftir bestehen, auf mehr 
oder weniger groBe Schwierigkeiten staBt, ja zum Teil einfach un
moglich ist. Die Gesamttatsachen des Mendelspiels der Gene, von 
der Monomerie bis zu den verschiedenen Formen der Polymerie, 
konnen ja bekanntlich nicht nur rein formalistisch behandelt werden, 
sondern sind auch lange Zeit hindurch rein formalistisch behandelt 
worden. 

Eine wirklich scharfe Abgliederung stellt nun allerdings auch 
die PLATEsche Grenzziehung nicht dar. Man braucht sich nur daran 
zu erinnern, daB auch in heutigen Lehrbuchdarstellungen die ge
schlechtsgebundene Vererbung noch immer gern an Hand eines for
malistischen Schemas erortert wird, das seinerseits den Beweis daftir 
liefert, daB auch dieser von PLATE dem Chromosomenmendelismus 
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zugerechnete Erbgang in jedenfalls doch begreiflicher Weise dargestellt 
werden kann, ohne daB dabei auf die ChromosomenverhaJtnisse 
zuriickgegriffen wiirde. Und ebenso ist ja die Diskussion iiber Koppe
lung und Austausch von Genen zunachst ebenfalls in formalistischer 
Sprache gefiihrt worden, so daB noch in der zweiten Auflage seiner 
"Elemente der exakten Erblichkeitslehre" (1913) JOHANNSEN von 
"MORGANS spielend eleganter Verwertung der sogenannten ,Chiasma
typie' JANSSENS'" als von "einem StUck morphologischer Dialektik" 
spricht. 

So kann - und will wohl auch - weder GOLDSCHMIDTS noch 
PLATES Grenzziehung filr das Gebiet des elementaren Mendelismus 
gegeniiber einer hoheren Stufe mendelistischer Arbeit mehr sein als 
die Zusammenfassung mehrerer groBer Kapitel, deren GesetzmaBig
keiten sich in den letzten zwei Jahrzehnten experimentell-genetischer 
Arbeit immer klarer haben herausarbeiten lassen, ohne daB sie sich 
etwa als einfache Sonderfalle oder einfache Weiterbildung der zuerst 
bekannten Erbgesetzlichkeiten, namlich der MENDELschen Gesetze, 
auffassen lieBen. In beiden Abgrenzungen kommt im Grunde ge
nommen nur die Tatsache zum Ausdruck, daB die MENDELschen 
Gesetze trotz ihrer iiberaus hohen allgemeinbiologischen Be
deutung doch eben keineswegs die Gesamtheit der Vererbungs
erscheinungen umfassen, wenn sie auch ihre unbestrittene Grund
lage bilden. 

In dem Augenblick daher, in dem es moglich sein wiirde, theo
retisch -- und im notwendigen Zusammenhang damit dann auch 
didaktisch - die Grundlagen des Vererbungsgeschehens von prinzi
piell anderem Ausgangspunkte als gerade dem elementar-mende
listischen darzustellen, so wie das iibrigens ja innerhalb gewisser 
Grenzen auch bereits bei GOLDSCHMIDT und PLATE im AnschluB an 
die Vorgangerschaft JOHANNSENS geschieht, wie es indes in ganz 
neuartiger Weise so eben von POLL versucht wird, wilrde die Ab
grenzung eines unteren von einem oberen Stockwerk des Mendelismus 
nicht mehr zur Diskussion stehen, weil die Gesamtkonstruktion des 
theoretischen Gebaudes eine andere ware. Bis dahin wird notwendiger
weise solchen in mehr loser Weise, wie bei GOLDSCHMIDT, oder unter 
etwas strengerem Gesichtspunkte, wie bei PLATE, zusammengelegten 
Gebieten jene innere Heterogenitat anhaften bleiben, von der wir 
eingangs sprachen. Denn es handelt sich bei dieser Zusammenfassung 
eben nicht eigentlich urn ein gemeinsames inneres Prinzip, das die 
einzelnen Teile zusammenschlosse. Gleichwohl benutzen wir den 
Ausdruck hoherer Mendelismus, ohne uns im einzelnen dabei genau 
an die GOLDSCHMIDTsche inhaltlich weite Fassung dieses Begriffes 
zu binden; denn er stellt, eben wei I er in gewissem Sinne einen didakti
schen Terminus bildet, filr eine schnelle Verstandigung ein auBer
ordentlich brauchbares Wort dar. 
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Der Versuch, in dieses Gcbiet des hoheren Mendelismus hinein
gehorige Erseheinungcn beim Menschen zu behandeln, birgt noeh 
eine weitere, eben die eingangs als zweite bezeichnete Sehwierigkeit. 
Wenn cinerseits, wie aus unseren spateren Ausfuhrungen hervorgehen 
wird, fUr die mensehliche Erbliehkeitslehre die von vielen immer 
noch nicht klar gesehene Moglichkeit besteht, zu theoretischen Grund
fragen der Erbbiologie wichtiges, ja zum Teil entscheidendes Tat
sachenmaterial beizutragen, so befindet sie sich andererseits gerade 
augenblieklich an dem Punkte, wo ihr aus der Problematik des hoheren 
Mendelismus in steigcndem MaBe Sonderaufgaben erwaehsen, und wo 
diese zwar bereits in Angriff genommen, zum Teil auch schon erheb
lieh gefordcrt, ja, in wenigen Fallen sogar bereits gelost sind, wo es 
aber andererseits fur die wei taus uberwiegende Zahl der Falle an 
dem notwendigen Tatsachenmaterial jehlt. Auf dem wei ten Felde 
des hoheren Mendelismus ist nur hier und da ein kleiner Bezirk 
angebaut, und diese wenigen Anbauflaehen erseheinen daher wie 
zufallig uber das Gesamtfeld verstreut. Dadureh vermogen manehe 
Einzelergebnisse aus dem Gebiete des hoheren Mendelismus beim 
Mensehen noch zusammenhangloser zu erscheinen. 

So wird es als gereehtfertigt erseheinen, wenn im Gegensatz zu 
der knappen uberbliekenden Darstellung, wie sie fur das KongreB
referat gewahlt wurde, in der ausfUhrliehen Darstellung der inneren 
Versehiedenheit der behandelten Einzelgebiete dadureh Reehnung 
getragen wird, daB sie eine jeweils gesonderte Darstellung erhalten, 
die, soweit es saehlieh moglieh ist, in sieh gesehlossen ist. 

Es sind im ganzen vier selbstandige Darstellungen, die sieh 
zusammen noeh einmal zu einem tatsaehen- und problemmaBigen 
Gesamtbilde des hdheren M endelismus beim M enschen runden: zunachst 
der hiermit vorgelegte Aufsatz uber Koppelung, Austausch und 
Chromosomenaberrationen, dann eine ausfuhrliche Darstellung der Er
gebnisse und Probleme der multiplen Allelie, drittens eine Erorte
rung uber Polymerie und Zusammenspiel der Gene, viertens und letztens 
eine eingehende Diskussion der genetischen Grundlagen der mensch
lichen Gesamtperson. 

Wir werden bei unserer Darstellung im Auge behalten mussen, 
daB sie ebensowohl von Biologen gelesen wird, die sieh fur den 
Mensehen als einen bloBen Sonderfall allgemein -biologiseher Gesetz
maBigkeiten interessieren, wie von Medizinern, die vom Biologisehen 
nur soviel pflegen wissen zu wollen, als sie fur ihre Arbeit unmittelbar 
verwenden konnen. DemgemaB werden wir mane he Ausfuhrungen 
geben mussen, die fUr den einen oder anderen Leserkreis an sieh 
entbehrlieh waren; vielfaltige Erfahrung hat uns in des gezeigt, daB 
ein solches geringes Mehr nieht bloB bei der Erorterung solcher 
komplizierteren Fragen, sondern im ganzen nur von Vorteil ist. 
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Indem wir in dem letzten der folgenden Beitrage die Genetik 
der Gesamtperson darstellen, tiberschreiten wir, wie ohne wei teres 
ersichtlich ist, das Gebiet des hoheren Mendelismus in betrachtlichem 
Umfange. Gleichwohl ist uns gerade dieser letzte Teil unserer Gesamt
erorterung von besonderer Wichtigkeit. Er wird zeigen, wie gerade 
unter dem Gesichtspunkt des hoheren Mendelismus die mit dem 
biologischen Problem der Personlichkeit des Menschen zusammen
hangenden Fragen eine wichtige, vielleicht entscheidende Beleuchtung 
erfahren. Dabei wird zugleich vor dem biologischen Tatbestand der 
Individualitat die Heterogenitat der Einzelfragen, die in den vorher· 
gehenden Aufsatzen erortert worden sind, zurticktreten, indem jene 
Einzelprobleme nunmehr zu Teilen eines Ganzen werden, und zwar 
nicht nur dem Gegenstande nach, der ja eben selbst ein Ganzes 
bildet, sondern auch der Theorie nach, die eben von dem Blickpunkt 
jener Einzelprobleme her zu Auffassungen kommt, die wichtige Seiten 
dieser Ganzheit der Person verstandlich machen konnen. 

Diese eben gegebenen Ausftihrungen stehen tibrigens nicht im 
Gegensatz zu unseren einleitenden Auseinandersetzungen, da es sich 
ja soeben, wie wir schon betonten, urn Fragen handelt, die schlief31ich 
tiber die Grenzen des hoheren Mendelismus hinausgehen. 

Aber auch abgesehen von diesen schlief31ichen Auswertungsmoglich· 
keiten der von uns gewonnenen theoretischen Ansichten scheint uns 
in der bloBen Tatsache einer nicht mehr elementaren Losbarkeit 
zahlreicher Erbfragen beim Menschen eine wissenschaftliche Situation 
von so groBer Allgemeinbedeutung zu liegen, und zugleich auch ein 
gemeinsames Ausgangsfeld ftir so viele Forschungsarbeit nach ver
schiedensten Richtungen hin, daB es geboten erscheint, bei dicser 
Situation zunachst zu verweilen. 

Einc solche Erorterung vermag vielleieht zugleich in Hinsicht 
auf die Beziehungen einmal zwischen mensehlicher Erblehre und 
allgemeiner Genetik, dann zwischen theoretischer menschlicher Erb
lehre und praktischer Klinik klarend zu wirken. 

2. Die Ausgangspunkte des hOheren Mendelismus 
beim Menschen. 

a) Allgemcines. 
Es wird sich herausstellen, daB es mehrere Ausgangspunkte ge

wesen sind, von denen aus die anthropogenetische Forschung zu 
der Frage nach dem Geltungsbereich des elementaren bzw. des 
hOheren Mendelismus beim Menschen geftihrt wurde. Und es wird 
kaum tiberraschend sein, daB zu diesen Ausgangspunkten gerade 
solche Fragen gehoren, wie sie uns am Ende unserer ganzen Arbcit 
ausftihrlich beschaftigen werden. 
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Die drei Ausgangspunkte liegen in der Konstitutionsbiologie, in 
der Klinik und in der rein en Erbbiologie, und zwar sowohl der mensch
lichen wie vor allem der experimentellen. DaB diese drei Ausgangs
punkte nicht etwa scharf voneinander trennbar sind, ist selbstverstand
lich und wird aus unseren Auseinandersetzungen auch hervorgehen. 

In der kurzen historischen und prinzipiellen "Einfuhrung in die 
Konstitutionslehre, ihre Entwicklung zur Personallehre", die BRUGSCH 
an den Anfang des von ihm mitherausgegebenen "Handbuchs der 
allgemeinen und speziellen Konstitutionslehre": "Die Biologie der 
Person" gestellt hat, weist er darauf hin, daB "das Jahr I9I4, zugleich 
das Jahr des Beginnes des Weltkrieges, den Wendepunkt in der 
Geschichte der Konstitutionsforschung" bezeichne. Einmal habe der 
Krieg fur den Arzt die Notwendigkeit eines starken "Umlernens und 
Neulernens" im Hinblick auf konstitutionelle Zusammenhange be
deutet, dann aber habe in dies em Jahre MARTIUS den "sehr gluck
lichen" Wurf einer Verknupfung der Konstitutionslehre mit der Ver
erbungsforschung getan. BRUGSCH erinnert an die Fortftihrung 
"MARTIUsscher Gedankengange" in JULIUS BAUERS bekanntem Werk, 
urn ihnen dann die anders gerichtete Blickeinstellung entgegen
zuhalten, wie sie BRUGSCH seIber und FR. KRAUS durch die Begrun
dung einer "Personallehre" gewinnen. "Damit war", schreibt 
BRUGSCH, "das Problem der scheinbaren Irrationalitat des Indivi
duums unmitte1bar angegangen, anstatt einer Aufzahlung von sog. 
Anomalien, die man etwa als Konstitutionsanomalien bezeichnen 
kann. Der Gesichtspunkt der "konstitutionellen" Betrachtungsweisc 
Von dem Gesichtspunkte der Medizin aus hatte sich damit also 
gedreht, indem das Interesse der Person als solcher zugewandt wurde, 
und diese Anderung der Gesamteinstellung erhielt ihr Ruckgrat 
dadurch, daB FR. KRAUS in seiner "Syzygiologie" die Lehre von der 
Person fur die Gesamtmedizin in den Vordergrund ruckte. Das 
groBe Verdienst von FR. KRAUS ist es, .... die gesamten Zusammen
hange der Person in ihrer geschlossenen Einheit nach innen und auBen 
betont zu haben, mit Erfassung auch der gesamten psycho-physischen 
Zusammenhange." ,,1m Vordergrund", heiBt es ein wenig spater, 
"muD immer die Tatsache der Einheit, Ganzheit und Einmaligkeit 
der Person und damit jeder Konstitutionslehre stehen, denn VOn 
einem Individuum laBt sich nichts subtrahieren, teilen, addieren 
oder potenzieren, da sonst die Einheit, Ganzheit und Einmaligkeit 
eines Individuums wohl gefahrdet werden durfte." Ja, der Begriff 
der Konstitution wird fur BRUGSCH uberflussig: "Die Person in 
ihrem auBeren Habitus, in ihrer gesamten Struktur, in ihrer Organi
sation, in ihrer psycho-physischen Neutralitat, in ihrer gesamten 
Reaktionsnorm gegen die Umwelt mit allen periodischen und nicht
periodischen Schwankungen reprasentiert das, was als Konstitution 
bezeichnet werden muB." 
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Wir haben BR UGSCH ausfuhrlicher zu W orte kommen lassen, 
weil in seinen AusfUhrungen der Gegensatz scharf hervortritt, der 
zwischen konstitutionsbiologischer (bzw. "personalbiologischer") Be· 
trachtungsweise einerseits, genetischer Betrachtungsweise andererseits 
zwar nicht besteht, aber doch immer wieder zu bestehen scheint, und 
weil eben von hier aus einer der Anlasse sich ergab, daB sich die 
menschliche Erbbiologie den Problemen des hOheren Mendelismus 
zuwandte .. Die Arbeitsweise, die den Experimentalgenetiker oder den 
Anthropogenetiker kennzeichnet, scheint - wir betonen noch einmal 
dieses Wort - gegenuber jenen Versuchen, die Ganzheit der psycho
physischen Person, die - wenigstens scheinbare - Einheitlichkeit 
vor allem auch der psychischen Personlichkeit als solche, als Ganzes 
zu erfassen, eine in einem engen Sinne analytische, atomistische 
Arbeitsweise zu sein. Ein jeder Versuch aber, das lebendige Geschehen 
einer menschlichen Individualitat zu begreifen unter der Vorstellung 
eines noch so komplizierten Zusammenspiels substantieller Einzel
teilehen, die sich in allen nur denkbaren Kombinationen zusammen
fugen oder voneinander trennen konnen, will als von vornherein 
absurd erscheinen. Ais solehe beliebig kombinierbaren und trenn
baren Einzelteilehen scheinen sich die Gene aber zu prasentieren. 

Hier, wo es sich nur darum handelt, den wissenschaftspsychologi
schen und damit wissenschaftshistorischen Ausgangspunkten fur die 
Inangriffnahme der Probleme des hoheren Mendelismus beim Menschen 
nachzuspuren, ist noch nicht der Ort zu einer eingehenden Erorterung, 
ob und wieweit eine so1che Auffassung, die analytische Genetik und 
synthetische Konstitutionswissenschaft in einem scharfen Gegensatze 
sieht, berechtigt ist oder nicht - in der vierten Abhandlung wird 
diese Frage ja eingehend zu behandeln sein -; es muB hier genugen 
festzustellen, daB gegenuber einer ihre ersten Schritte gehenden 
menschlichen Erbbiologie; die einfache mendelnde Erbgange fest 
umschriebener Eigenschaften festzustellen suchte und mit der Fest
legung dominanten oder rezessiven Erbgangs soleh einer erbpathologi
schen Erscheinung ihre Arbeit getan zu haben schien, in der Tat die 
Zuruckhaltung begreiflich erscheinen kann, mit der von seiten des 
mit der lebendigen Vielfaltigkeit des gesunden und kranken Menschen 
im taglichen Umgang befindlichen Klinikers das Ergebnis soleher 
elementar-mendelistischen Arbeit betrachtet wurde, das in allzu 
starkem Gegensatz zu den Zielen zu stehen schien, denen sein arztliches 
und auch, soweit es vorhanden war, sem allgemeineres biologischcs 
Interesse zugewandt war. 

Ahnlich wie wir es fur die klinische Blickeinstellung umrissen 
haben, liegt die Situation fUr die psychologische oder fUr die padago
gische Betrachtungsweise. Auf beiden Gebieten ist ja, nachdem 
unabhangig voneinander, und von verschiedenen Ausgangspunkten 
her, KRETSCHMER und JAENSCH zur Aufstellung von Korperbau-
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und Charakter- Typen bzw. von "Grundjormen mensch lichen Seins" 1 

gelangt waren, dieser Problemkreis einer, man darf ruhig sagen, Biologie 
der psychophysischen Person aufs intensivste bearbeitet worden, wo
bei neben den beiden erstgenannten Forschern und ihren Schuler- und 
Mitarbeiterkreisen in erster Linie die Namen KROH und seine Schule, 
darunter vor allem PFAHLER, spater PETERSEN und KLEMM, beide 
ebenfalls mit ihren Schulern, genannt werden mussen. 

Es war indes keineswegs nur der Gegensatz zwischen der Totali
tatsbetrachtung eines auf die Gesamtindividualitat eingestellten 
Blicks und der scheinbar atomistischen Arbeitsweise des Genetikers, 
der von seiten der Klinik gesehen wurde; vielmehr kehrte auch 
innerhalb des engeren Arbeitsbereiches pathologischer und klinischer 
Einzelarbeit die Betonung einer solchen scheinbaren Gegensatzlichkeit 
unter einem ahnlichen, aber dabei doch durchaus nicht gleichen 
Gesichtspunkt wieder. Man furchtete das Blickfeld des Genetikers 
auch fur den klinischen Einzelfall verengt, meinte, daB sein Blick 
am Einzelmerkmal, an der scharf umschriebenen Einzeleigenschaft, 
hafte, die als genbedingt und damit als unveranderlich konstantes 
Ergebnis der Wirkung eines, sei es dominanten, sei es rezessiven 
Gens angesehen wurde. Man beach tete nicht, daB gerade die Experi
mentalgenetik schon fruhzeitig aufs auBerste bemuht war, von solchem 
Haftenbleiben am Einzelmerkmal, das zunachst allerdings einen not
wendigen Ausgangspunkt der experimentellen und spater ebenso auch 
der menschlichen Genetik hatte bilden mussen, theoretisch soweit 
wie nur moglich loszukommen, wie das in den Worten zum Ausdruck 
kommt, die JOHANNSEN der zweiten Auflage seiner "Elemente" 
vorausschickte: er habe in dieser Auflage "versucht, die Erblichkeits
forschung noch starker als vorher vom morphologischen Geiste zu 
emanzipieren - das ist einer der Wege zum Fortschritt aus dem 
Banne der herkommlichen wesentlich ,phaenotypischen' Betrachtung 
der Lebewesen." 

Man merkte auch nicht, daB - worauf wir sogleich noch etwas 
ausfuhrlicher zuruckkommen muss en - gerade von der Genetik aus 
Begriffe wie Modifikation oder Polyphanie gebildet und aufs scharfste 
umrissen waren, so daB in der experimentellen Arbeit fortgesetzt mit 
ihnen operiert werden konnte - und ja auch muBte. Man ubersah 
es, weil die menschliche Genetik, zunachst ja bloB ein Spezialzweig 
der allgemeinen Genetik, ihre ersten Ergebnisse tatsachlich nur 
gewinnen konnte unter Benutzung gerade solcher Erbmerkmale, 
deren hohe "Umweltstabilitat" sie fur die ersten mendelistischen 
Untersuchungen am Menschen sachlich und methodisch besonders, 
anfanglich sogar ausschlieBlich geeignet machte. 

Wenn also MARTIUS vor dem Irrweg warnte, die Beobachtungs
tatsachen in ein "Prokrustesbett des Mendelismus" hineinzuzwangen, 

1 So der Titel eines von J AENSCHS Biichern! 
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wenn man spater, wie etwa KEHRER, vor der "monosymptomatischen" 
Blickeinengung warnte, die am Wesentlichen vorbeisehen musse, 
wenn sie die Varianten eines Krankheitsbildes nicht mit ins Auge 
fasse, so ist das grundsatzlich vollig berechtigt, sagt aber gerade 
fur den genetisch Denkenden nichts Neues, sondern kann hochstens 
eine Warnung fur diejenigen sein, die an eine Beschaftigung mit 
Fragen der menschlichen Vererbungslehre ohne eine hinreichend ein
gehende allgemein-genetische Bildung herantreten. 

Tatsachlich stieB ja doch der Humangenetiker fortgesetzt auf das 
Phanomcn intrajamiliiirer und interjamiliiirer Variabilitiit von Erb
charakteren, wie auch dem Experimentalgenetiker solche Variabi
litatsphanomene standig entgegentreten; nur hatte der Human
genetiker nicht zugleich, wie der Experimentator, die Moglichkeit, 
das reine Phiinomen solcher Variabilitat kausalanalytisch zu ver
folgen, also zunachst einmal festzustcllen, ob es sich urn umwelt
bedingte oder urn genbedingte Manifestationsverschiedenheiten handel t, 
im ersteren FaIle dann weiter nach den speziellen Bedingungen 
fUr gerade diese oder jene Manifestationsform einer genischen 
Struktur zu fragen. Vielmehr setzt sich der Anthropogenetiker uberall 
dort, wo ihm nicht Zwillingsbejunde - als mehr oder weniger aus
gedehnter Ersatz fur ein kausalanalytisches Experiment - zur 
Verfugung stehen, der Gefahr aus, daB seine Bemuhungen, der Scylla 
monosymptomatischer Einstellung zu entgehen, ihn in die Charybdis 
der Zusammenwerfung von nicht Zusammengehorigcm, der Ver
wechselung von "Schlange und Blindschleiche", urn mit LENZ zu 
sprechen, fuhren. 1m Einzelfalle wird es daher weitgehend eine Sache 
sei es klinischen Feingefuhls, sei es genetischen 1Neitblicks, ja in 
gewissem Sinne - wie manche Polemik der vergangenen Jahre 
zeigt - eine Sache des allgemeinwissenschaftlichen Temperaments 
sein, wieweit die Bearbeitung etwa einer Erbkrankheit sich zunachst 
an selbstgeschaffene Bihdungen, an ein scharf umrissenes phanisch
klinisches Bild halten will und wieweit sie daruber hinaus auch 
Erscheinungsformen, die sich als Abwandlungen eines solchen typischen 
Bildes oder als vikariierende Erscheinungen darzustellen scheinen, mit 
einbezieht. 

Es kann in der Tat nicht allgemein und von vornherein gesagt 
werden, ob eine monosymptomatische oder eine polysymptomatische 
Betrachtungsweise in einem Einzelfalle den Vorzug zu erhalten hatte, 
weil erstens fur manche Erbfalle die eine, fUr andere die andere 
Betrachtungsweise sich als gultig herausgestellt hat, und wei 1 zweitens 
eben ja fur den einzelnen Fall erst gejunden werden solI, urn was 
fur Erbverhaltnisse es sich handelt. Daher wird es grundsatzlich 
als die richtige Arbeitsweise angesehen werden mussen, auf den 
gleichen Fall, wenn irgend moglich, nebeneinander die beiden Arbeits
weisen anzuwenden, urn dann demjenigen Erldarungsprinzip den 
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Vorzug zu geben, das die Gesamttatsachen maglichst restlos und wider
spruchslos zu deuten erlaubt und gleichzeitig mit der sparsamsten Hypo
thesenbildung arbeitet. Denn selbstverstandlich muD schon aus rein 
methodischen Grunden mit aBer Strenge gefordert werden, daB jede 
Moglichkeit einer elementaren Erbdeutung durchaus ausgeschlossen 
worden ist, bevor man kompliziertere Erbverhaltnisse als Erklarungs
prinzipien annimmt. Wie schwierig diese Forderung ubrigens beim Men
schen zu verwirklichen ist, sobald man bei der Untersuchung eines men
delnden Erbgangs die Grenzen der Monomerie uberschreitet, wird aus 
allen unseren weiteren Auseinandersetzungen nur zu deutlich werden. 

Die Notwendigkeit einer solchen Doppelart der Arbeit hat schon 
RUDIN in seiner groBen Dementia praecox-Arbeit klar gesehen und, 
wenn auch im Hinblick auf Krankheitsgruppen loserer Zusammen
gehOrigkeit, deutlich ausgesprochen. Es heiBt dort: 

"Die gegenwartige Arbeit geht von der Voraussetzung aus, daB 
die Proportionenfrage zunachst nur unter Heranziehung gleichartiger 
klinischer Krankheitsbilder, eben aller derjenigen Zustande, welche wir 
zur Dementia praecox rechnen, entschieden werden soll. 

"Ein ganz 'dnderes Vorgehen wurde darin bestehen, die klinischen 
Verschiedenheiten nicht zu beach ten und alle Psychos en bei den Eltern 
und ihren Kindern, mbgen sie noch so verschieden sein, gerade so 
nach dem Plane der gegenwartigen Arbeit zusammenzulegen, als 
waren sie auch klinisch gleichartig. Bietet dieses Vorgehen auch gewiB 
die allerschwersten Bedenken, so muB es doch spaterhin, nachdem 
der erste gegenwartige vVeg fur einzelne Krankheiten beschritten 
ist, ebenfalls versucht werden, da es durch die von der modernen 
Vererbungslehre angeregten Fragestellungen vorgezeichnet ist .... 

"Meiner Ansicht nach konnen alle diese Fragen nicht auf Anhieb 
gelost werden. Man wird sich durchtasten mussen. Man wird allmah
lich erst, durch viele klinische Einzeluntersuchungen und zahlreiche 
statistische Gruppierungen herauszubekommen versuchen mussen, welche 
psychopathischen und psychotischen Zustiinde gewissermafJen als erb
iiquivalent zu betrachten sind und welche nicht. 

"Man wird mehrere Berechnungen auf der Grundlage der ver
schiedensten V oraussetzungen, was T axierung nach Erbiiquivalenz anbe
langt, vornehmen mussen. Man wird das eine Mal die Alkoholpsychosen 
oder die syphilitischen Psychosen hinzuzahlen, das andere Mal weg
lassen. Dasselbe wird man mit den senilen Zustanden tun. Nur wird 
man immer im klaren sein mussen, wie man das Material gesammelt 
hat, wie man klinisch taxiert hat und was und wieviel man hinzu
gezahlt, was und wievicl man auBer Berechnung gelassen hat." 

b) Einzelbeispiele. 

a) Beispiele aus der mensch lichen Erblichkeitslehre. Die ~ot
wendigkeit einer solchen Arbeitsweise, die einmal, auf die Gefahr hin, 
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zu wenig zu sehen, auf moglicherweise vorhandene heterophane 
Manifestationsformen gleicher genischer Struktur nicht achtet, und 
dann, auf die Gefahr hin, Nichtzusammengehoriges ins gleiche 
Blickfeld zu schlieBen, den Versuch einer Einbeziehung auch des 
irgendwie Atypischen macht, beweist von neueren Untersuchun
gen sehr schon die Monographie, die SJOGREN liber die Vererbung 
der Oligophrenie in einer nordschwedischen Bauernpopulation an
gestellt hat. 

In dem betreffenden groBen Geschlccht zeigt sich bei einer Reihe 
von Personen eine durch Homotypie, auch durch Hom.ochronie, 
ausgezeichnete, klinisch also bestimmt einheitliche Oligophrenie_ 
Hierbei sind aus der durch ihre abscitige isolierte Lage flir eine 
solche Untersuchung besonders geeigneten Landbevolkerung nur die
jenigen 34 Familien flir die Untersuchung des Erbgangs benutzt 
worden, die sich genealogisch von einem von drei Stammelternpaaren 
herleiten lassen. Dagegen waren I I weitereFamilien, in denen die 
Halfte der in ihnen zur Beobachtung kommenden Oligophreniefalle 
von der typischen Form der Population klinisch deutlich verschieden 
ist, wahrend die andere Halfte, von der nur ein einziger Fall von 
SJOGREN personlich untersucht werden konnte, mit der typischen 
Form vielleicht libereinstimmt, . aus der Erbuntersuchung ausge
schlossen, zumal diese Familiengruppe nicht die gleiche Ansassigkeit 
und Bodenfestigkeit zeigt wie die erstgenannten Familien. Eine 
solche Sonderung ist urn so mehr gerechtfertigt, als die Abgrenzung 
des Materials ja hier in durchaus gliltiger Weise auf die genealogischen 
Zusammenhange begrlindet wird. 

Andererseits wird sich aber als zweiter Schritt nun der einer 
Einbeziehung auch der heterophanen Falle anschlieBen mlissen, eine 
Untersuchung, die SJOGREN vielleicht nur deswegen nicht eingehender 
durchgeflihrt hat, weil die I3 Falle der genannten I I Familien zum 
wei taus groBten Teile nicht personlich untersucht werden konnten. 
Die Notwendigkeit eines solchen Schrittes erhellt einmal. aus der 
Tatsache, daB auch unter den einbezogenen Familien sich 5 Falle 
mit einem von dem sonst einheitlichen Bild abweichenden Krank
heitsbilde finden, wobei diese Falle, entsprechend der genealogisch 
festgelegten Materialabgrenzung, in die Erbuntersuchung SJOGRENS 
eingeschlossen bleiben, zweitens aus der Tatsache, daB der hochst
wahrscheinlich monomer-rezessive Erbgang dieser Oligophrenieform 
durch die sehr niedriglicgende Mendelzahl - cs wurde I6,5± 2,5 % 
als Rezessivenzahl mittels der Geschwistermethode errechnet, mit 
BERNSTEINS apriorischer Methode als empirische Rezessivenzahl 50 
gegenliber der theoretischen Erwartung 64,7, wobei D = I4,7 hart 
an der Grenze des dreifachen mittleren Fehlers (m = 5A) liegt -
eben doch nicht wirklich gesichert ist, so daB SJOGREN die Moglich
keit unvollstandiger Geschlechtsbegrenzung oder die Mitwirkung eines 
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weiteren, relativ haufigen, geschlechtsgebundenen Faktors in Erwa
gung zieht. Der Gedanke liegt jedenfalls nicht fern, daB das eigent
liche Oligophrenie- Gen je nach dem genischen Milieu, in dessen Rahmen 

!lI.afiiJffCr Sf y Sf 
u_ I I d d d ~ .III.§!: () ~1.1I.5r. () }.{l.ftJl: () ~l.ft5fiiJffer () 

+ : r.t~ + : r.rs~ f ; r.ftr f 117ft! "I ; 

cJcJs;? ~ 9 ~ dd~ cJ I I d. fI (f d 
,!",W, T ,t, '~5'11 l./U' "" 17ft!!: r.ft!r. I r.ftar. r.ftJr. r.ft~r. r.ft~r. 

s;? 2 
Abb.1. SpaltfuB und Polydaktylie, Erbtafel. (Nach L. R. GROTE.) 

es sich entfaltet, ahnliche, aber nicht stets gleiche SWrungen zu 
verursachen vermoge 1. 

In bestimmten Fallen drangt sich der Gedanke einer polyphdnen 
Manifestation mit auBerordentlicher Deutlichkeit auf. 

Rechte Hand Linke Hand 

Abb. 2. Hande einer spaltfiiBigen Frau (III 13) aus der vorstehenden (Abb. I) Erbtafel. (Nach L. R. GROTE.) 

Besonders das Studium von Mij3bildungen oder das Studium 
der Allergien wird uns hier entscheidend weiterbringen. Wir bringen, 
nur zur Illustration, einige Einzelangaben. 

Bei allen Merkmalstragern des beistehenden Stammbaumes (Abb. I) 
finden sich beiderscits SpaltfiiBe, auBerdem MiBbildungen der Hande 

1 Vgl. auch STERN 1929. 

E rge bnisse der B iologie X. 37 
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(Abb. 2) in mannigfaltigen Variationen, indem sich zumeist Hyper
daktylie mit verschiedengradigem Ausfall von Fingern (vgl. Abb. I) 
kombiniert. 

KEMP und RAVN fan den eine groBe Mannigfaltigkeit von Syn
daktylie, Polydaktylie, Verktirzung des kleinen Fingers und Dis
lokation desselben in einem tiber 6 Generationen hin bekannten 
I4okopfigen Geschlecht. 

o • • 0 0 • • • 0 
M M M M M 

Abb. 3. Migrane, Erbtafel. 
M Migrane; ? nichts bekannt. (Nacb 
M. H. RICHARDS und R. M. BAL YEAT.) 

Abb. 4. Allergien, Erbtafel. Die Mutter des Urticaria-Sobnes 
stammt aus einer a11ergischen Familie. - Aus FamilieJ in der 
sich keine Allergien finden; A Asthma; H Heufieber; U U rti-

caria. (Nach M. H. RICHARDS und R. M. BALYEAT.) 

Nach RICHARDS und BALYEAT auBert sich ein Gen, das bei der 
Frau bereits im heterozygoten, beim Manne nur im homozygoten 
Zustande zur Manifestation ftihrt, als Heuschnupfen, Ekzem, Asthma 
oder in verschiedenen Kombinationen derselben. Bemerkenswerter-

I 

I ~ 
~ • 

• • /I /I /I 

• • HAE 

I 
• II 

I 
• /I 

I 
0 

I 
0 

I 
0 

weIse finden sich neben Familien 
I mit wechselnden Manifestationsformen 
o auch solche, in denen nur eine einzige 

Allergieform zur Beobachtung kommt 
(Abb.3-5). RICHARDS und BALYEAT 
ftihren ein Paar identischer Zwillinge 
an, das die gleichen drei Manifesta
tionsformen des allergischen Zustandes 118 

Abb.5. Allergien, Erbtafel. A Asthma; zeigt, und ALBRECHT berichtet tiber 
B Bronchitis; E Ekzem; H Heufieber; zwei Paare ebenfalls eineiiger Zwil
-- aus Familie, in der sich keine Allergien linge, deren beide Partner J' eweils im 

finden. (Nach M. H. RICHARDS und 
R. M. BALYEAT.) gleichen Alter eine Pollenanaphylaxie 

zeigten. 
In sehr ausgepragter Weise fand sich cine Ftille von Einzel

varianten, die sich doch auf ein einfaches Erbschema zurtickftihren 
lieBen, bei den umfangreichen Untersuchungen, die KUHNE tiber 
die Wirbelsiiulenvarietiiten beim Menschen angestellt hat, und zu 
deren theoretischer Auswertung auch EUGEN FISCHER wichtige 
Beitrage geliefert hat, auf die wir in spate rem Zusammenhange aus
ftihrlich einzugehen haben. ~icht die Einzelvariante als solche ist 
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Erbmerkmal; was sich vererbt, ist vielmehr eIlle bestimmte Ent
wicklungstendenz, oder noch genauer gesagt, das V orzeichen einer 
Entwicklungstendenz, namlich der Tendenz, die Grenzen der einzelnen 
Wirbelarten, also der Hals-, Brust-, Lenden-, Kreuzwirbel, in kranialer 
oder in kaudaler Richtung zu verschieben (Abb. 6). Kranialtendenz 
verhalt sich dabei als dominant, Kaudaltendenz als rezessiv. 

Besonders eingehend ist diese ganze Frage neuerdings von CURTIUS 
auf Grund seiner ausgedehnten Untersuchungen uber multiple Sklerose 
diskutiert worden, auf die wir erst an spaterer Stelle einzugehen haben. 

, I 

Abb.7. Antennen einer normalen Drosophila melanogaster. (Nach E. J. BALKASCHINA.) 

In kurzen geistvollen Bemerkungen hat PFAUNDLER auf die "sonst 
wenig beachtete Moglichkeit hingewiesen, daB echte Erbschaden 
zu Urhebern von Paravariationen, also peristatischen Modifikationen 
werden. ... Es hatte dann gewissermaBen eine Ubertragung, ein 
Transfert einer idiotypischen in eine paratypische Storungsursache 
stattgefunden" . 

{J) Beispiele aus der experimentellen Genetik. Der experimentellen 
Genetik ist die Tatsache einer polyphanen Auswirkung von Genen 
wohl vertraut. Wir fuhren hier drei Beispiele an, die vor aHem in 
Hinsicht auf die Anwendung erbbiologischer Allgemeinerfahrungen 
auf klinische Fragen von hoher Bedeutung sind und von denen sich 
zwei auf die Taufliege Drosophila melanogaster, MORGANS beruhmtes 
Versuchsobjekt, beziehen, das dritte auf eine andere Spezies der 
gleichen Gattung, namlich Drosophila junebris. 

Die Manifestation des Gens aristopedia von Drosophila melano
gaster zeigt auBerordentlich starke Schwankungen, die auf der einen 
Seite bis zur Reduktion des letzten Gliedes des Fuhlers samt cler 
ihm ansitzenden Fuhlerborste, der sog. Arista, gcht, auf der anderen 
Seite uber eine Reihe von Zwischenstufen bis zu einer Umformung 
dieser Fuhlerborste in einen gegliederten fuBahnlichen Anhang, dessen 
letztcs Glied in voHstandiger Ubereinstimmung mit dem Endglied 
eines FuBes ausgebildet ist (Abb. 7-9). Auch die Zahl der FuB-
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Abb. Sa-e. Verschiedene Manifestationsgrade der 
Mutante aristopeiia von Drosophila melanogaster. (Nach 

E. ]. BALKASCHINA.) 

glieder wird von diesem Gen, das am Punkte 59,4 des III. Chromo
soms lokalisiert ist, beeinfluBt; statt der normalen Zahl von 5 FuH
gliedern k6nnen -- und zwar in verschiedener Haufigkeit fur die 
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drei Beinpaare - 4 oder gar nur 3 solcher Glieder vorhanden sein 
(Abb. 10). 

In ahnlicher Weise gibt es bei der Mutante tetraptera der gleichen 
Spezies eine groDe Reihe verschiedenster Manifestationsformen, die 
im positiven Hochstfalle, der allerdings nur selten realisiert ist, bis 
zum Ersatz der Haltere durch ein wohlausgebildetes, von Adem 
durchzogenes Fliigelchen geht (Abb. II und 12 a-I), im negativen 
Extrem in volligem Schwund der Halteren besteht. Eine weitere 

a d 

Abb. 9 a- d. a und c le!z!es Glied der An!enne einer aristopedia-Fliege. b und d le!z!es TarsalgJied einer 
normalen Drosophila. (Nach E. ]. BALKASCHINA.) 

sehr haufige Manifestationsart des Gens, das ebenfalls im III. Chro
mosom liegt, bilden 3 iiberzahlige Borsten unterhalb der Schwing
kolbchen, die in ihrer gegenseitigen Lage und GroDe eine hohe Ahn
lichkeit mit den normalerweise unterhalb der Fliigel stehenden 
3 Borsten besitzen, und ein stark chitinisierter, beborsteter Aus
wuchs oberhalb des Schwingkolbchens (Abb. 13). 

Was uns in diesem Zusammcnhange interessiert, ist nicht die 
bemerkenswerte Tatsache, daD es sich bei diesen beiden Mutanten 
urn Abanderungen von Charakteren handelt, die iiber die Wertigkeit 
bloDer Speziesmerkmale herausgehen und den Wertigkeitsgrad von 
Charakteren hoherer systematischer Kategorien besitzen - sind die 
Halteren doch typisches systematisches Merkmal einer ganzen 
Insektenordnung, der Dipteren - ; was uns interessiert, sind auch nicht 
die entwicklungsphysiologischen Zusammenhange, die sich bei einer 
naheren Analyse dieser beiden Mutanten ergeben haben und eine 
interessante Erganzung in der Tatsache finden, daD gerade die Mutante 
aristopedia in GOLDSCHMIDTS Versuchen einer Temperaturaus16sung 
von Mutationen gehauft entstanden ist; sondem es ist einmal die 
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Abl>. loa und b. Vorderbein eines Drosophila-Mannchens. 
a normale Fliege; b aristopedia-Fliege. 

(Nach E. J. BALKASCHINA.) 

Abb. II. Norrnales SchwingkOlbchen 
von Drosophila melanogaster. 
(Nach B. L. AsrAuRoFF.) 

Tabelle 1. Einwirkung der Temperatur auf die phanische Mani
festation der verschiedenen Merkmale der Mutante Polyphaen. 
Die Penetranz ist als Prozentzahl der Individuen (bzw. Borsten) angegeben, 
bei denen sich das betreffende Merkmal zeigt, die Expressivitat als Prozent
zahl der Individuen mit dem starksten iiberhaupt beobachteten Mani
festationsgrade unter denjenigen, die das betreffende Merkmal aufweisen. 

(Nach H. TIMOFEEFF-RESSOVSKY.) 

Zuchttemperatur 

Merkmal 25' C 20° C ISO C 

% % % 

Augen .{ Penetranz 100 100 100 
Expressivita t Konst. Konst. Konst . 

Fliigelhaltung . { Penetranz 100 100 100 
Expressivitat 8 25 38 

Fliigeladerung . f Penetranz 100 100 100 

1 Expressivita t 1,5 13 33 

Abnormes Abdomen . { Penetranz 26 16 100 
Expressivitat 8 6 57 

Chaetotaxie des Thorax { 
Penetranz 9 17 37 
Expressivitat 13 II 22 

Chaetotaxie des Kopfes { 
Penetranz II 14 33 
Expressivitat II 22 15 
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Tatsache der polaren Schwankungen, wie es TIMOFEEFF-RESSOVSKY 
genannt hat, in der phanotypischen Genmanifestierung, wie sie sich 
in den extremen Gegensatzlichkeiten der maximalen und minimal en 
Manifestationsformen ausspricht, zweitens aber die mehrfache Mani
festa tion bzw. Manifestations
moglichkeit des gleichen Gens. 

a 

Abb. 12 a-f. Verschiedene Manifestationsgrade der Mutante tetraptera 

Ein noch schoneres Beispiel hierfur ist von HELENE TIMOFEEFF
RESSOVSKY mitgeteilt worden, namlich die polytope Mutante Poly
phaen von Drosophila funebris. Hier zeigt sich eine Auswirkung 
des im homozygoten Zustande lctalen, autosomal lokalisierten Gens 
erstens in unregelmaBiger Verteilung und Beborstung der Fazetten 
des Auges, zweitens in einer abnormen Pigmentierung der Hinter
leibssegmente, zu der haufig auch eine Verdickung der hinteren 
Tergitenrander kommt, drittens eine gespreizte Flugelhaltung, viertens 
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eine abnorme Flugeladerung, die sich in einer gleichsam tropfen
artigen Unterbrechung der Adem (vgl. die Abb. 14) zeigt, wozu ein 
vollstandiges Fehlen der zweiten Querader hinzukommen kann, funf
tens in einer abnormen Chaetotaxie, namlich einer Reduktion ver
schiedenen Grades von Kopf- und Thoraxborsten oder auch von 
VergroBerung oder Verdoppelung solcher. 

von Drosophila melanogaster. (Nach B. L. ASTAUROFF.) 

Die genannten pathologischen Merkmale sind nun keineswegs stets 
beim einzelnen Polyphaen-Individuum vorhanden. Vielmehr ist nur 
die Veranderung der Augen ein in seinem Auspragungsgrad konstantes 
und dabei stets vorhandenes Merkmal. Die abnormen Flilgelcharaktere 
zeigen gleichfalls ein hundertprozentiges Vorhandensein, also eine 
absolute Penetranz, wie TIMOFEEFF-RESSOVSKY es genannt hat, 
gleichzeitig aber starke Schwankungen im Grade der Manifestation, 
beispielsweise im Grade der Flugelspreizung, je nachdem, bei welcher 
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Temperatur die Tiere sich entwickeln. Die Abnormitat des Ab
domens und die Borstencharaktere sind nicht mehr absolut penetrant 

Abb. 13. Uberzahlige Borsten und beborsteter Auswuchs unterhalb bzw. oberhalb des Schwingk61bchens 
bei einer tetraptera-Fliege. (Nach B. L. AST AUROFF.) 

und zeigen cbensowohl in dieser Penctranz wie in ihrem Mani
festationsgrade - ihrer Expressivitat - mit der Tempcratur wcch

selnde V er hal tnisse. 
Man denke sich einen Fall, 

wie den dieses Gens Polyphaen 
beim Menschen, und man begreift, 
wie auBerordentlich kompliziert 
das genetische Bild auch dann 
sein muD, wenn weitgehende 
entwicklungsgeschichtliche und 
entwicklungspathologische Ana
lyse wenigstens gewisse Zusam
menhange der Teilmerkmale des 
pathologischen Gesamtbildes ken
nen lehrt oder doch ahnen laDt. 

Fur zahlreiche pathologische 
Abb. '4. Polyphaen-Weibchen von Drosophila und klinische Zusammenhange ist 
funebris. (Nach H. TIMOFEEFF-RESSOVSKY.) ja eine solchc Verbindungen cnt-

wicklungsgeschichtlicher und ge
nctischer Betrachtungsweise durchgefuhrt worden- wir erinnern etwa 
an K. H. BAUERS Erorterungen ubcr ererbte Mesenchymschwache, z.B. 
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den bekannten Fall einer mehr oder weniger gemeinsamen domi
nanten Vererbung von Knochenbruchigkeit, blauer Sklera und Oto
sklerose (Abb. 15); aber abgesehen davon, daB auch in solchen FaJlen 
von einer vollen KEirung der Zusammenhange noch keine Rede sein 
kann, gibt es zahlreiche andere, in denen die Frage vollends offen ist, 
wieweit es sich um eine Zusammenfugung selbstandiger pathologischer 
Bildungen zu einem sekundaren pathologischen Gesamtbild oder um 
mehrfache oder wechselnde Manifestationsformen einer und der 
gleichen Entwicklungsstbrung handelt. 

In zahlreichen Fallen kbnnen wir wenig oder gar nichts daruber 
sagen, ob ein einziges Gen sich infolge von Umweltverschiedenheiten 
verschiedenartig manifestiert, ob modifizierende Gene im Spiele sind, 

{ d miinnlich 
!!esllnd 9 weiblich 

kr'{n~Ir ____ --, 

t:J] b/(Jlle Sc/erell eft ver1;;C;:~~ien ~ Otoslr/e,:ose 
«.( j posil/v g J positiv 'P J pos/IIV 

• mil (Jllen J Anom(Jlien ben(Jflele IndiVliillen 

Abb. "5. Blaue Sklera, Knochenbriichigkeit und Otosklerose, Erbtafel. (Nach PAAL aus FRANCESCHETTI.) 

oder ob es sich nicht vielmehr um quantitativ verschieden sich aus
wirkende Zustande des gleichen Gens, also multiple Allele, handelt, 
oder ob auch wohl eine Haufung verschiedener krankhafter Anlagen 
im gleichen Familienkreise als das Ergebnis cines in Richtung auf 
kbrperliche oder psychische Minderwertigkeit oder beides gehenden 
selektorischen Prozesses vorliegt, oder ob schlieBlich der solche sclek
torischen Verhaltnisse vortauschende Tatbestand in Wirklichkeit 
Koppelungs- und Austauscherscheinungen darstellt. 

3. Faktorenkoppelung und Faktorenaustausch 
beim Menschen. 
a) Allgemeincs. 

In derartigen Fallen ist denn auch die Frage der Koppelung 
erbrtert worden, indem die Zusammenfugung bzw. Trennung der 
Teilcharaktere ja Ergebnis von Koppelung und Austausch selbstan
diger krankhafter Erbanlagen sein kbnnte. 

Wir nennen im folgenden einige Einzelbeispiele, fur die die Frage 
der Koppelung diskutiert worden ist, ohne dabei Vollstandigkeit zu 
erstreben. 
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Fur keinen einzigen der aufgezahlten Falle namlich kann die 
Erklarungsmoglichkeit der Koppelung auch nur als eine wahrschein
lichere anderen Moglichkeiten gegenuber bezeichnet werden; es handelt 
sich eigentlich mehr urn eine spezialisierte Einkleidung unseres Nicht
Wlssens. 

J. BAUER u. a. haben Genkoppelung fur die Verbindung zwischen 
Pigmentdegeneration der Netzhaut, Dystrophia adiposo-genitalis, 
Polydaktylie und geistigen Entwicklungshemmungen im BARDET
BIEDLSchen Syndrom angenommen, wah rend FRANCESCHETTI Poly
phanie in Erwagung zieht. Auch gewissen Konstitutionsdefekten 
des peripheren Bewegungsapparates will BAUER eine Koppelung 
mehrerer krankhafter Erbanlagen zugrunde legen. B. ASCHNER sieht 
das Nebeneinander von Patellar- und Daumennageldefekt als durch 
gekoppelte Erbanlagen bedingt an, und fur das gemeinsame Vor
kommen von Polydaktylie, Syndaktylie und Ektrodaktylie halt sie 
das Erkliirungsprinzip der Koppelung ebenfalls fur moglich. Die 
gleiche Beziehung sieht sie zwischen Morbus Recklinghausen und 
abnorm gesteigerter Wachstumstendenz (Elephantiasis, partiellem 
Riesenwuchs, Hochwuchs und Akromegalie). Dagegen wirft A. VOGT 
die Frage der Koppelung fUr die von ihm beschriebene Kombination 
von Dysostosis craniofacialis mit Syndaktylie und die sonst bekannt
gewordenen verwandten Merkmalskombinationen nur in allergroDter 
Zuruckhaltung auf. 

Allgemein kann man vielleicht folgendes in aller Vorsicht sagen: 
Findet sich eine interfamiliare Zerlegung eines Syndroms, finden sich 
also die Komponenten des Gesamtbildes in verschiedenen Familien 
bald in dieser, bald in jener Zusammenfugung, so ist weniger an 
Koppelung als vielmehr an Polyphanie zu denken, wobei es sich 
ebenso urn Manifestationsschwankungen paratypischer Art wie urn 
Beeinflussung der individuellen Auspragungsform durch das jeweilige 
individuelle Genmilieu handeln kann. Findet sich dagegen eine 
intrafamiliare Zerlegung eines Syndroms, so bestehen zwar auch 
dann immer noch die eben genannten Moglichkeiten in jeder Hinsicht, 
aber die Wahrscheinlichkeit, daD es sich doch auch urn Austausche 
zwischen mehr oder weniger fest gekoppelten Genen handeln konnte, 
ware weitaus hoher. 

Wirkliche Entscheidungen auf einem Gebiete, des sen Erforschung 
schon im Experiment ziemlich groDe Zahlen voraussetzt, wie das 
fur Koppelung und Austausch gilt, konnen bei der Kleinheit der 
menschlichen Familie und bei dem geringen Umfang zahlreicher, oft 
auch nicht genugcnd vollsbindiger Stammbaume so nicht getroffen 
werden; dazu sind vielmehr, ebenso wie zur naheren Analyse poly
phaner Phanomene umjangreiche und vor aHem vollstandige Er
hebungen uber grofJe F amilienkreise, womoglich uber Population en 
von nicht zu geringem Umfange, notwendig. 
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Die Untersuchung erbbelasteter Sippschaften ist dabei grundsatz
lich auf die Gesamterfassung aller zu dem betreffenden Familien
kreise gehbrigen Personen abzustellen. Auch die normalen oder die 
vor der Untersuchung als normal geltenden Personen sind ebenso 
einer Untersuchung zu unterziehen und keinesfalls etwa auf Grund 
bloDer anamnestischer Angaben als normal einzusetzen. Gerade auch 
auf Grund unmittelbarer Erfahrung fordert CURTIUS in aller Scharfe 
das gleiche. 

Wenn eine der wichtigsten Aufgaben, die der menschlichen Erb
biologie augenblieklieh gestellt sind, in dieser Heransehaffung groDer 
Materialien liegt, so besteht diese Forderung keineswegs etwa nur 
fur die Erbpathologie, sondern ist wombglieh noeh dringender fur die 
Erbbiologie der normalen somatischen und psychisehen Charaktere. 
Durchuntersuchungen groper Population en aut zahlreiche normale Erb
charaktere mit allen Mitteln anthropologischer, psychologischer und 
klinischer Methodik werden ein Material liefern, aus dem aueh die 
Fragen der Koppelung mensehlieher Erbanlagen uberaus stark gc
fbrdert werden kbnnen. 

Da die Chromosomenzahl beim Mensehen (vgl. Abb. 36) ja we sent
lieh grbDer ist als beispielsweise bei Drosophila melanogaster, wo ja 
die Koppelungs- und Austausehanalyse zuerst bis zu den entsehei
denden Endergebnissen durchgefuhrt werden konnte, da namlieh der 
Mensch im Gegensatz zu der Taufliege mit ihren vier Chromosomen
paaren 24 Chromosomenpaare besitzt, so ist auch dann mit einer 
grbDeren Zahl von Koppelungsgruppen beim Mensehen zu reehnen, 
wenn man BERNSTEINS einsehrankenden Hinweis berueksiehtigt, daB 
die in mehrfaeher Weise teilbare Zahl 24 immerhin mit der Moglich
keit polyploider Verhiiltnisse zu reehnen zwingt. 

Fur zwei beliebige Gene ist es daher beim Mensehen zunaehst 
wahrseheinlieher, daB sie nicht gekoppelt, als daD sie gekoppelt sind. 

Und es ist daher cine grope Zahl von Erbeharakteren in jene 
Populationsuntersuchungen einzusehlieDen, wenn genugende Aus
sieht bcstehen soll, fur wenigstens einige der beteiligten Gene Koppc
lungs- und Austausehtatsaehen zu ermitteln. Nicht auf Grund 
seltener, wombglieh in ihrem Erbgang noeh nieht vbllig geklarter, 
sondern vielmehr auf Grund hiiutiger, in ihrem Erbgang bekannter 
oder doeh weitgehend geklarter Erbeharaktere werden sieh siehere 
Kenntnisse uber Koppelung und Austauseh von Genen beim Mensehen 
gewinnen lassen. 

Wir nennen im folgenden noeh eine Reihe weiterer Falle, fur die 
Koppelung in Erwagung gezogen worden ist. 

LUXENBURGER hat die Mbgliehkeit diskutiert, daB Widerstands
sehwaehe gegen tuberkulose Infektion, wie sic in der groBeren Zahl 
Ie taler Tuberkulosefalle bei homozygot oder heterozygot Sehizo
phreniebelasteten zum Ausdruek kommt, zuruekgehe auf "ein 
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mendelistisch faBbares Radikal, das irgendeiner Form der Recessivi
tat folgt und mit den Anlagen zur Dementia praecox in Faktoren
koppelung steht". 

Aber Korrelation ist nicht gleichbedeutend mit Koppelung. In 
Populationen ist eine Korrelation verschiedener Mcrkmale Ausdruck 
der mehr oder weniger weitgehenden, aber noch nicht vollkommenen 
Durchmischung der betreffenden Population. Und daB die Kausal
verhaltnisse physiologischer und morphogenetischer Korrelationen 
mit Koppelung verwechsclt werden k6nnen, aber nicht verwechselt 
werden durfen, geht aus unseren ganzen bisherigen Auseinander
setzungen hervor. 

K. H. BAUER hat aus dem Kinderreichtum in Hamophilic-Familien 
- er fand bei 36,6 % der Familien mehr als 5 Kinder - auf eine 
Koppelung zwischen dem Hamophilie-Gen und cinem "Fruchtbar
keits"faktor schlieBcn wollen. LENZ halt die Angabe dieses Kinder
reichtums fur einen statistischen Irrtum, HOESSLy-HAERLE findet in 
dem erneut von ihr cingehend untersuchten Tennaer Blutergeschlecht 
abermals eine starke Fruchtbarkeit, indem 42,4 % der Bluterfamilien 
mehr als 5 Kinder haben. Urn Koppelung handelt es sich aber offen
bar nicht. 

Eine Koppelung geschlechtsgebunden-rezessiver Letalfaktoren mit 
den normal en Allclen des Hamophilie- und des Rotgrunblindheits
Gens haben LITTLE und GIBBONS vermutet. Der Ablehnung dieses 
a priori unwahrscheinlichcn Gedankens durch JUST hat sich MOHR 
angeschlossen. 

Umgekehrt hat HOGBEN Koppelung des dominanten Hemeralopie
Gens in dem bekannten groBen CUNIERschen Stammbaum mit einem 
letalen bzw. subletalen Gen vermutet, urn den starken UberschuB 
an Normalen zu erklarcn, der sich -- ebenfalls bekanntlich -- in 
diesem Stammbaum auszahlen laBt. 

b) Die Faktorcnkoppelung in der Frage der Blutgruppen
vererbung. 

Wenn gerade fUr die Blutgruppen das Koppelungsphanomcn 
beim Menschen erstmalig eingehend untersucht worden ist, so kann 
als Grund dafur der Hinweis von LENZ, daB die Blutgruppen auf 
der einen Seite, die Koppclung auf der anderen "zur Zcit die groBe 
Mode" seien, und daB eine Inverbindungsetzung beider daher nicht 
verwundcrlich sci, nicht als ausreichend angesehen werden, wenngleich 
er fur bestimmte Seiten der Behandlung von Koppelungsfragen der 
Blutgruppen psychologisch zutreffcn durfte 1. \Vesentlicher indes war 
als Grund fur die Inangriffnahme des Koppclungsproblcms gerade 

1 LENZ hat die zitierten Worte im Hinblick auf HIRSZFELDS Vermutung 
einer Koppelung von Blutgruppen-Genen mit Diphtherie-Immunitats-Genen 
(vgl. S. 595) geschrieben. 
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bei den Blutgruppen die Tatsache, daB fur keine einzige Gruppe 
menschlicher Erbmerkmale eine so groBe Fulle neuerer und grof3enteils 
sorgfaJtig erhobener Befunde vorliegt, wie eben fur die Blutgruppen. 

yl ' 
.' ~. '. 

Abb. 16. Agglutination auf dem Objekttrager; links: negative; rechts: positive Reaktion. (Nach F. SCHIFF.) 

Diese Tatsache, auf die schon BERNSTEIN hingewiesen hat, daB wir 
hier fur ein bei jedem Menschen vorhandenes, also hundertprozentig 
verbreitetes Erbmerkmal normalen Charakters umfangreiche Angaben 

fur graBere, als reprasentativ anzusehende Populationen besitzen, 
ist der eigentliche Grund dafur, daf3 gerade die Blutgruppen den 
Anlaf3 zu einem Studium der Koppelungserscheinungcn gaben. 
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Die Blutgruppen stellen eine praktisch besonders bedeutungsvolle 
Teilerscheinung einer allgemeineren Gruppenspezi/itat des Individuums 
dar und dokumentieren sich in nachweislichen Eigentumlichkeiten 
der Erythrozyten, welche bestimmte agglutinable Substanzen besitzen, 
und entsprechenden spezifischen Eigentiimlichkeitcn der Sera, in 

'. , 
; 

, . 
• ~ 

• "f 

Abb. 18. Die gleiche Aufschwemmung wie Abb. 17 nach Zusatz von agglutinierendem Serum: Agglutination 
der Erythrozyten. 40fache Vergr. (Nach F. SCHIFF.) 

denen sich agglutinierende Stoffe, die sog. Agglutinine, finden. Man 
unterscheidet als klassische Blutgruppen vier, namlich die 

Gruppe A, deren Blutkorperchen die agglutinable Substanz A 
und dercn Serum das Agglutinin {J besitzt, 

Gruppe B, durch B und ('j. charakterisiert, 

Gruppe AB, die beide Substanzen A und B besitzt, aber weder ('j. 

noch {J, 
Gruppe 0, die keine agglutinablen Substanzen besitzt, dafur aber 

beide Agglutinine ('j. und {J, 
Agglutination (Abb. 16-18) zwischen individualfremdem Serum 

und Blutkorperchen tritt immer dann ein, wenn die Blutkorperchen
substanz A mit einem ('j. en thai tend en Serum oder wenn die Blut
korperchensubstanz B mit einem {J enthaltendem Serum zusammen
gebracht wird. So werden beispielsweise von einem ('j. enthaltenden 
Serum die Blutkorperchen der Gruppe A und der Gruppe AB 
agglutiniert, 
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Schon fruhzeitig war durch die Untersuchungen von VON DUNGERN 
und HIRSCHFELD uber die Blutgruppencharaktere des Menschen die 
Tatsache der Vererbung dieser Charaktere aufgedeckt worden. Zu
gleich erlaubte schon damals das vorhandene, in der Foige dann 
rasch anwachsende Tatsachenmaterial die Aufstellung eines Ver
erbungsschemas, das rein gualitativ allen Anforderungen entsprach. 
die Vorstellung namlich, daB die Blutkorperchenstruktur A auf einem 
dominantem Gen A, die Struktur B entsprechend auf einem domi
nan tern Gen B beruhe, so daB also die folgenden Erbformeln fur die 
verschiedenen Blutgruppen aufzustellen waren: 

Diese Vorstellung 
eines dimeren Erb
gangs, d. h. der Loka
lisation der beiden fur 
die Blutkorperchen-

strukturen verant
wortlichen Genpaare 
in zwei verschiedenen 

Chromosomenpaaren 

A8 

Tabelle 2. Erbformeln der Blutgruppen. 
(Nach VON DUNGERN und HIRSCHFELD aus 

K. H. BAUER.) 

PMnotypus I 

A 

o 
A 
B 

AB 

aabb 
AAbb 
aaBB 
AABB 

Genotypenformeln 

Aabb 
aaBb 
AaBB 

B 

AABb AaBb 

a 

Abb. 19. Chromosomales Schema der Blutgruppen-Erbstrukturen im Sinne der H[RSCHFELDschen 
Dimerie·Hypothese. (Original.) 

Das eine (schematisch tangere) Chromosomenpaar enthalt die Gene A (eng schraffiert) bzw. a (weit 
schraffiert) in homo- ader heterozygotem Zustanrle, das andere Chromosomenpaar entsprechend die Gene B 
(eng punktiert) b,w. b (weit punktiert). Flir die Blutgruppen AB, A und B ist je eine der nach der Tabellc " 

moglichen Erbstrukturen dargestellt. 

(Abb. 19), fand eine Weiterbildung durch K. H. BAUER in dem Sinnc, 
daB er an dem Vorhandensein dieser beiden Genpaare, A-a und 
B-b, festhielt, beide Gene aber im gleichen Chromosom lokalisiert 
sein lieB. 

BAUERS Auffassung fuhrte bei ihrer Durehftihrung im einzelnen 
zu uberraschenden Ubereinstimmungen zwischen den tatsachlichen 
Befunden der Literatur und den theoretischen Erwartungen, wenn 
er zwischen den im gleichen Chromosom gelegenen, also mitein
ander gekoppelten Blutgruppen-Genen einen Faktorenaustausch an
nahm, <lessen Hohe sich auf etwa I 1% .'errechnete (Tabelle 3). 

BAUER unterstellte dabei die Richtigkeit einer Reihe von Angaben, 
deren wirkliches Zutreffen indes urn so starker in Frage gezogen 

Ergebnisse der Biologie X. 38 
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werden muD, als neuere, mit sorgfaltigen Methoden ausgefiihrte 
Untersuchungen derartige FaIle nicht mehr auffanden und der ein
zige schlieBlich verbleibende, noch nicht restlos durchschaubare Fall 
offenbar in anderer Richtung, namlich als sehr seltene Manifestations
schwankung einer Blutgruppen-Gen-Entfaltung, angesehen werden 
muD (vgl. auch WORSAAE). 

Tabelle 3. Gesam tiibersich t ii ber die nach der Hypothese 
zweier gekoppelten Genpaare mit dem Austausch
wert II prozentual zu erwartenden und gefundenen 

Blutgruppen der Nachkommen samtlicher Ehen. 
(Nach K. H. BAUER 1929.) 

I 

Gruppen der Kinder in % 
Kinder-Ehen 

0 I A I B 
I 

AB zahl 

I 

0 xO 
I 

berechnet ' 100 I 
I beobachtet 99,3 - - - II72 

AxA berechnet 17,1 82,9 
beobachtet 18,1 81,9 - - 1223 

BxB berechnet 20,2 79,8 
beobachtet 17,2 - 82,8 - 325 

0 xA berechnet 4 1 ,4 58,6 
beobachtet 41,7 57,6 - - 2361 

0 xB berechnet 45 55 
beobachtet 41,7 - 52,9 - 1049 

A xB berechnet 18,6 26,{ 22,8 32,2 
beobachtet 17,3 30,2 27,8 24,7 1144 

Ox AB 

I 

berechnet 5,5 44,5 44,5 5,5 
beobachtet 5,5 45,6 43,0 5,9 474 

A X AB berechnet 2,3 47,7 18,4 31,6 
I 

: 
beobachtet 2,3 45,6 23,6 28,5 438 

B X AB berechnet 2,5 20,3 48,0 30,2 
beobachtet 2,8 21,0 48,5 27,8 252 

AB X AB berechnet 0,3 24,7 24,7 50,3 
beobachtet - 23'{ 26,6 50,0 64 

Die umfangreichen Untersuchungen, die SCHIFF in rund 5000 Fallen 
an Mutter und Kind durchfiihrte, und die in ihrer Genauigkeit den 
Anforderungen gerichtsarztlicher Praxis entsprachen, brachten ebenso
wenig einen jener vermeintlich vorkommenden FaIle zutage, wie die 
nicht minder umfangreichen Untersuchungen, die BUINING in javani
schen Bergdorfern an iiber 10000 Personen durchfiihrte. Beide 
Autoren betonen ausdriicklich die ausnahmslose Bestatigung der 
BERNSTEINschen Theorie, die fiir die Blutgruppenvererbung, wie wir 
spater ausfiihrlichcr auseinandersetzen werden (vgl. aber Abb. 20 

und 2 I), multiple Allelie annimmt. 
Wir werden an jener Stelle dann auch einen wesentlichen Ein

wand statistischer Art (vgl. BERNSTEIN und W AALER) verstehen, der 
gegen die Koppelungshypothcse der Blutgruppenvererbung zu er
heben ist. K. H. BAUERS Verdienst, die Koppelungsfrage ausfiihrlich 
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diskutiert zu haben, bleibt aber durch die Tatsache, daB seine Auf
fassung heute als widerlegt gel ten muB, unberlihrt. 

AB ABO 
~~ 

@) Gen A 

• Gen B 

o GenR 

Abb.20. Chromosomales Schema der Blutgruppen-Erbstrukturen im Sinne der BERNSTEINschen Drei-
allelen-Theorie. (Original.) 

Die Blutgruppen AB und 0 besitzen je I, die Blutgruppen A und B je 2 Moglichkeiten' genischer 
Struktur; die 6 verschiedenen Erbstrukturen stellen die 6 Kombinationsm6glichkeiten der 3 m6glichen 
allelen Zustande des Blutgruppen-Gens dar, das aIs A, B oder R an dem betreffenden Punkte des 

Blutgruppenchromosoms liegen kann. 

o 

Bisnel' 

@ Gen Ai 

Neu 
@ Gen A, 

e Gen B 

0 Gen R 

Abb.21. Chromosomales Schema der Blutgruppen-Erbstrukturen im Sinne der BERNSTEIN-THOMSENschen 
Vierallelen-Theorie. (Original.) 

Vnter dem Gen A verbergen sich die beiden Allele At nnd A2 , so daB wir es nicht mit 3, sondern 
mit 4 Allelen des Blutgruppen-Gens zu tun haben. Die klassischen Blutgruppen A und AB zerfallen in 
je 2 Untergruppen. Die im Schema dargestellten 10 verschiedenen Erbstrukturen stellen samtliche 

Kombinationsmoglichkeiten der 4 allelen Gene dar. 

Auch sonst kennen wir keinerlei Koppelungsbeziehungen irgend
welcher Gene mit den Blutgruppen-Genen. 

HIRSCHFELD hatte solche Koppelungsbeziehungen mit den Gcnen 
vermutet, die die Empfanglichkeit bzw. die Resistenz gegeniiber Di
phtherie und Scharlach bedingen. SNYDER, cler diese Angaben einer 

38* 
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kritischen Prufung unterzogen hat, halt Sle fur nicht berechtigt, 
ROSLING desgleichen. 

Ebenso unberechtigt ware es, aus den Beobachtungen, die KUBA
NYI uber mogliche Beziehungen zwischen Hiimophilie und Blut
gruppencharakter gesammelt hat, irgendwelche Schlusse in Hinsicht 
auf engere genetische Beziehungen zwischen den beteiligten Genen 
zu ziehen. Wenn dies em Autor eine gesetzmaBige Korrelation 
zwischen Hamophilie und Blutgruppencharakter "urn so wahr
scheinlicher" erscheint, "als die Blutgruppenvererbung von Eltern 
zum Kinde auch unter physiologischen Umstanden mit bestimmter 
RegelmaBigkeit erfolgt", so ist einem solchen Gedanken doch sofort 
der Hinweis entgegenzuhalten, daB die Hamophilie geschlechts
gebunden-rezessiv vererbt, das Hamophilie-Gen also ans X-Chromo
som gebunden ist, wahrend die Vererbung der Blutgruppen auf 
mendelnden Genen beruht, die in einem anderen Chromosom als 
im X-Chromosom lokalisiert sein mussen. Irgendein engerer geneti
scher Zusammenhang zwischen Hamophilie und Blutgruppen ist also 
a priori nicht etwa wahrscheinlich, sondern im Gegenteil hochst un
wahrscheinlich, wenn man nicht sagen will, ausgeschlossen. 

Daruber hinaus muB auf die jeweils nur sehr kleine Zahl hamophiler 
Personen hingewiesen werden, die von KUBANYI den betreffenden 
Blutgruppen, namlich den Gruppen ° und A, zugeordnet werden 
konnten. Wenn also z. B. unter 8 Blutern 6 gcfunden werden, die 
der Gruppe 0, und 2, die der Gruppe A angehoren, so besagt dies 
schon einfach deswegen nicht viel, weil diese beiden Gruppen ja an sich 
viel haufiger auftreten als die Gruppen B und AB. Es waren daher 
umfangreichere Erfahrungen notwendig, urn die Frage beantworten 
zu konnen, ob iiberhaupt eine Korrelation zwischen Hamophilie und 
bestimmten Blutgruppen besteht. 

Denkbar und in entwicklungsphysiologischem Sinne begreiflich 
allerdings ware eine solche Beziehung grundsatzlich durchaus, indem 
die Manifestationsmoglichkeiten des Hamophilie-Gens durch das Vor
handensein einer bestimmten Blutgruppe gefordert werden oder 
geradezu von ihr bedingt sein konnten. Wahrscheinlich ist aber auch 
ein derartiger Zusammenhang nicht, da dann Durchbrechungen des 
so exquisit typischen Erbgangs der Hamophilie zu erwarten waren. 
Aber selbst wenn derartige Beziehungen sich in der Zukunft heraus
stellen soIl ten, so hatten sie jedenfalls nichts mit genetischer Koppe
lung zu tun. 

c) Meth od ik der Un tersu ch ung auf Faktorenkop.pelung 
und Faktorenaustausch beim Menschen. 

Zu einer anderen wichtigen Untersuchung in bezug auf die Frage 
der Koppelung haben die Blutgruppen dienen konnen, namlich die 
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Frage, ob die den klassischen Blutgruppen zugrunde liegenden Gene 
eine Koppelung mit anderen fur bestimmte Bluteigenschaften verant
wortlichen Genen zeigen. 

Es gibt in den menschlichen Blutkorperchen als solche anderen 
Struktureigenschaften die sog. LANDSTEINERschen lmmunrezeptoren, 

Illu! 
~r. I 

Blu! 
Nr.2 

llIul 
:\r. 3 

Blul 
:\r. 1 

Hlu! 
:\r. ~ 

BlUI 
Kr.6 

Abb. 22. Sechs ausgewahlte Blutproben der Gruppe 0, gepriift mit den Agglutininen Anti-M, Anti-N und 
Anti·P', bei 250facher VergroBerung. (Nach LANDSTEINER und LEVINE aus F. SCHIFF.) 

die bestimmten Agglutininen gegeniiber ebenfalls zur Agglutination 
fiihren. Fiir diese Rezeptoren sind indessen im Mensehenserum 
normalerweise keine Agglutinine enthalten; dieselben miissen viel
mehr erst dadurch gewonnen werden, daD Kaninchen gegen die 
betreffenden menschlichen Erythrozyten immunisiert werden. Diesen 
Agglutininen gegeniiber verhalt sich nun jedes individuelle mensch
liche Blut in einer von drei Reaktionsmoglichkeiten, durch die es 
einer der drei Gruppen M, M N und N zugeordnct werden kann 
(Abb. 22). 

1 Auf den Faktor P kann hier nicht eingegangen werden. 
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Die Erblichkeitsuntersuchungen, die sich auf diesc Rezeptoren 
beziehen, haben in klarer Weise gezeigt, daB sie auf ein Paar alleler 
Gene zuruckgehen, wobei die homozygote Struktur LL die Gruppe M, 
die heterozygote Struktur Ll die Gruppe M N und schliei31ich die 
homozygote Struktur 11 die Gruppe N ergibt. 

Abb.23. Riickkreuzung eines FcMannchens aus der Kreuzung schwarz-stummelfliigelig x wild mit einem 
schwarz-stummelfliigeligen Weihchen. (Nach MORGAN.) 

Die groBe Fulle der erbbiologischen Daten, die fur klassische 
Blutgruppen und LANDSTEINERsche Immunrezeptoren zur Verfugung 
stehen, ermoglichten es, der Frage der Koppelung der fur diese 
Gruppeneigenschaften verantwortlichen Gene mit einer allen An
spruchen genugenden Methodik nachzugehen. 

Ein Verstandnis der Methodik ist nicht schwierig, wenn man sich 
an Hand beistehendcr Abbildungen (Abb. 23-26) noch einmal die 
Grundtatsachen von Koppelung und Austausch von Genen ins Ge
dachtnis zuruckruft. 

Wenn durch Kreuzung einer schwarzfarbig-stummelflugeligen 
(black-vestigial, bv) Drosophila mit einem normalen Tier (Abb. 23) 
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ein heterozygotes Individuum (F1) entsteht, so unterscheidet es sich 
in seinem normalen Phanotypus in nichts von einem zweiten F1-
Bastard, der (Abb. 24) aus einer Kreuzung von Tieren entstanden ist, 
deren eines das eine rezessive Merkmal schwarz und deren anderes 
das andere rezessive Merkmal stummelfliigelig besitzt. In chromo
somaler Hinsicht unterscheiden sich die beiden F1-Tiere aber aufs 

f 
Abb.24. Rilckkreuzung eines F1-Mannchens aus der Kreuzung grau-stummelflugelig x schwarz-normal· 

fliigelig mit einem schwarz-stummelflugeligen \Veibchen. (Nach MORGAN.) 

starkste, indem im erstgenannten FaIle die Gene b und v im selben 
Chromosom liegen, wahrend sie im zweiten Falle auf die beiden 
homologen Chromosomen (des Chromosomenpaares II) verteilt sind. 
DemgemaB geht aus der Riickkreuzung solcher F1-Fliegen mit di
homozygot-rezessiven Tieren jeweils eine andersartige Nachkommen
schaft hervor, und zwar finden sich - wenn man F1-Miinnchen zur 
Kreuzung benutzt (Abb. 23 und 24), ausschlieBlich, wenn man F1-
Weibchen benutzt (Abb. 25 und 26), in deutlichem prozentualem 
Vorwiegen - diejenigen Merkmalskombinationen, die sich bei den 
grofielterlichen Ausgangstieren fanden. 1m ersten FaIle (Abb. 23) 
erhalten wir also als Koppelungsgruppen schwarz-stummelfliigelige 
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und normale Fliegen, im zweiten Faile (Abb. 24) schwarz-lang
flugelige und grau-stummelflugelige Tiere. Dazu kommen, wenn man 
ein FI - Weibcken fur die Ruckkreuzung benutzt hat (Abb. 25 und 26), 
bekanntlich noch die entsprechenden Austausckklassen, in den en 
sich diejenigen Kombinationen der Merkmale finden, die bei den 

Abb.25. Rtickkreuzung eines FJ-Weibchens aus der Kreuzung schwarz-stummelfliigelig x wild mit einem 
schwarz-stummelfltigeligen Mannchen. (l\ach MORGAN.) 

gro13elterlichen Tieren nickt vorhanden waren, sondern eben erst 
durch den Austausch der Gene wahrend der Eibildung in den FI -

Weibchen ermoglicht werden. 
Wir wiesen darauf hin, daB sich die FI -Tiere phanotypisch nicht 

voneinander unterscheiden, ob sic nun aus der Kreuzung eines di· 
homozygot-rezessiven Tieres mit einem dihomozygot-dominanten 
(Abb. 23) oder aus der Kreuzung entsprechend der Abb. 24 stammen. 
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Ahnlich liegt die Situation, wenn wir den in den Abb. 23-26 
dargestellten Fall auf die Frage der Koppelung von Blutgruppen
Genen und Genen der Immunrezeptoren ubertragen. Es ist zwar 
moglich, die homozygot-rezessiven Trager des Blutgruppen-Gens und 

l\ oppelullgsklaS5"1I Aus tauschklassclI 

Abb.26. Rtickkreuzung einesF1-\Veibchens aus der Kreuzung grau-stummelfliigelig x schwarz-normalfliigelig 
mit einem schwarz-stummelfliigeJigen Mannchen. (Nach MORGAN.) 

die homozygot-rezessiven Trager des Immunrezeptoren-Gens zu er
kennen; denn solche Personen gehoren der Blutgruppe 0 und der 
Rezeptorengruppe Nan. Ein Angehoriger der Blutgruppen A, B 
oder AB dagegen, der gleichzeitig der Gruppe MN angehort, kann 
von sehr verschiedener chromosomaler Struktur sein. Es kann etwa 
im Faile des Zusammentretens der Gene A und B einerseits, L 
und 1 andererseits das Gen L, Koppelung vorausgesetzt, im gleichen 
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Chromosom liegen wie A, aber auch im gleichen Chromosom wie B, 
so daD fur einen solchen Menschen zwei chromosomale Struktur
moglichkeiten bestUnden, namlich entweder das Vorhandensein der 
beiden homologen Chromosomen AL und BI oder aber Al und BL. 
Wir sind also wohl imstande, doppeltheterozygote Personen als solche 
zu erkennen, indem die Heterozygotie entweder, wie bei Angehorigen 
der Gruppen AB und MN, direkt auf Grund der Blutmerkmale er
kannt werden kann oder aber, wie bei Angehorigen der Gruppen A 
und B, die ja sowohl homozygot als auch heterozygot sein konnen, 
in zahlreichen Fallen indirekt, namlich an der Beschaffenheit ihrer 
Kinder, abzulesen ist. Diesen Moglichkeiten der Erkennung der 
Heterozygotie als solcher entspricht aber keineswegs die Moglichkeit, 
die Verteilung der als gekoppelt angenommenen Gene auf die beiden 
Chromosomen festzustellen. Diese Verteilung ist indes, wie wir 
uns aus unseren Ausfuhrungen an Hand der Drosophila-Beispiele 
erinnern, von Wichtigkeit dafur, welche Merkmalskombinationen die 
Koppelungsklassen, welche die Austausehklassen darstellen. Die 
Austausehhiiufigkeit ist die gleiehe, ob der doppelt-heterozygote Elter 
im einen Chromosom ·zwei dominante Faktoren, AB \ im-andeten 
Chromosom die rezessiven Allele, a b, tragt oder ob er in jedem seiner 
beiden Chromosomen ein dominantes und ein rezessives Gen besitzt, 

also die Chromosomenformel ~: besitzt; der Austausehwert bezieht 

sich aber in den beiden Fallen auf gegensatzliehe Merkmalsklassen. 
BERNSTEIN hat nun eine Methode angegeben, mittels derer trotz 

des Fehlens einer Unterseheidungsmogliehkeit zwischen ~:- und ~~
Personen - eine solche Unterseheidungsmogliehkeit besteht aber 
doeh fUr eine Reihe von Fallen, wenn wir nieht nur Kinder und 
Eltern, sondern aueh noeh die GroDeltern kennen - doeh eine Er
mittelung uber das Vorliegen von Koppelung und zugleieh uber den 
Grad dieser Koppelung moglieh ist. Wenn namlieh aueh unter den 
Nachkommen aus solchen Ehen doppelt-heterozygoter z. B. mit 
doppelt-homozygot-rezessiven Personen die Koppelungsklassen und 
die Austauschklassen nicht als solche voneinander unterschieden 
werden konnen, so laDt sieh deren statistisehe Verarbeitung gleieh
wohl in der Weise durehfuhren, daD man mit dem jeweiligen Produkt 
aus Koppelungsklassen und Austausehklassen arbeitet. 

Dieses Produkt besitzt namlieh den gleiehen Zahlenwert, ob der 
doppelt-heterozygote Elter der einen oder der anderen ehromosomalen 
Kategorie angehort, da ja die Hiiufigkeitswerte fUr die Koppelungs
klassen und die Austauschklassen in beiden Fallen dieselben sind 

1 A und B bezeichnen hier natiirlich ganz allgemein irgendwelche zwei 
gekoppelten Gene und sind nicht etwa mit den Blutgruppen-Genen A und B 
identisch, welche ja zueinander aIlel, nicht miteinander gekoppelt sind. Man 
beachte dies auch im folgcnden! 
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Tabelle 4. (Original.) Man vergleiche die obere Reihe der Tabelle mit 
der Abb. 25, die untere Reihe mit der Abb. 26! 

Phanotypen der Kinder 
E1teen 

~l 'B I ab I ~l b i a\8 

Koppelungs- Koppelungs- Austausch- I Austausch-
AB ab klasse klasse klasse klasse 
-X-
ab ab I-C I-C C C 

-- --- - -
2 2 

I 
2 2 

Austausch-

I 
Austausch- Koppelungs- Koppclungs-

ab 
klasse klasse klasse klasse 

Ab 
-X-

I 
aB ab c c I-C I-C 

- - --- --
2 2 2 2 

und sich nur nicht auf die gleichen Merkmalskombinationen beziehen 
Das Produkt (I - c) . c 
liiBt sich also auch ohne Kenntnis der chromosomalen Struktur er
mitteln, wie die' obenstehende Tabelle 4 noch eigens demonstriert. 

Man kannnun1:ur alle denkbaren Austauschhaufigkeiten c zwischen 
den beteiligten Genen vein den kleinsten Prozentzahlen an bis zu 50 % 
als Grenzwert hinauf, und fur die verschiedenen Kinderzahlen s pro 
Familie, die theofetische' GroBe des genannten Produktes 

(ftv)O = c· (I - c) . s . (s - I) 

ermitteln, und mit diesen theoretischen Zahlcn (Tab ellen 6 und 7) kann 
man die cmpirischen Produkte fl . v (vgl. Tabelle 5) vergleichen, die 

Tabelle 5. Teil der Berechnungstabelle fur die einzelnen 
Familien. (Nach F. BERNSTEIN). 

Nr. I der 
Familie 

3 
II 

16 
26 
27 
3 1 

35 
45 
50 

59 
63 
69 
72 

Eltern 

ABll X ABLl 
RRLl X ABLl 
BRLl X RRll 
ABLl X ARLl 
RRll X ARLl 
ARLl X RRll 
ARll X BRLl 
BRLl X RRll 
BRLl X ARLl 

RRLl X ARLl 
RRLl X ARLl 
ARLl X RRLl 
BRLl X ARll 

I 
~~~~: I zungs· I 

typ I 

3 
I 

2 

I 

I 

I 

I 

I 

2 

2 

I 

f' 

I 2 

- I 

2 I 

- I 

I 2 

I I 

I I 2 

I 1-
- I 

I -

I -

- I 

I -

- I 

v I sis (5·1) I ftv I (I'v)' I ,It' (I'v) 

I 
I I 4 

- 2 

2 5 
I 5 
- 4 
-1 4 
- 14 
- 2 

I 3 
I 3 
3 5 
2 5 

~ I ~ 

;i Ii 
:~ Ii 
6 2 

6 2 

20 6 
20 6 
20 6 
12 3 

3.000 

'5°0 

4'995 
5-000 

2'986 
2.986 
2'986 

'444 
1'344 
1'344 
4'95° 
4'95° 
4'95° 
2'986 

1.500 

.25° 
2'522 
2'5°0 

1·534 
1·534 
1'534 
.247 
·882 
.882 

2.7 24 
2'7 2 4 
2'724 
1'534 
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sich z. B. aus den Ehen doppelt·heterozygoter und doppelt·homozygot. 
rezessiver Personen ergebcn. 

Die theoretischen Vergleichszahlen sind dabei verschieden (Tabellen 
6 und 7), je nachdem ob die betreffenden Heterozygoten direkt oder 
nur indirekt erkennbar sind, indem im letzteren Faile noch eine 
Korrektur durch Einfugung eines Faktors K in die Gleichung des 
theoretischen Wertcs notwendig wird. (Die mathematischen Ab· 
leitungen lese man bei BERNSTEIN nach.) 

Tabelle 6. Nachschlagetabelle fiir den wahrscheinlichen Wert 
von /,V im FaIle der Riickkreuzung 

AB X ab und Ab X ~~ 
ab- ab aB ab 

bei direkter Erkennbarkeit der Heterozygoten. (Nach F. BERNSTEIN.) 

K d I Aus-
I 

I I I I I 

I III er- t h zahl ausc - 10 15 20 25 30 35 40 45 
I 50% 

pro Ehe c ':r~5 
i 

S=2 -095 -180 .255 '320 '375 '420 '455 '480 -495 -500 
3 -285 -540 -765 -960 1. 125 1-260 1-365 1-440 1-485 1-500 
4 -570 1-080 1-530 1-920 2-250 2-520 2-730 2-880 2-970 3-000 
5 -950 1-800 2-550 3-200 3-750 4. 200 4-550 4-800 4-950 5-000 
6 1-425 2-700 3-825 4-800 5-625 6-300 6-825 7- 200 7-425 7-500 
7 1-995 3-780 5-355 6-720 7-875 8-820 9-555 10-080 ro'395 10-500 
8 2-660 5-040 7-140 8-960 10-500 11-760 12-740 13-440 13-860 14.000 
9 3'420 6-480 9-180111-520 13-500115-120 16-380 17-280117-820 18-000 

10 4'275 8-100 II-475 14-400 16-875 18-900 20-475 21-600 22-275 22-500 

Tabelle 7. Nachschlagetabelle fiir den wahrscheinlichen Wert 
von /,V im FaIle der Riickkreuzung 

AB ab Ab ab 
c=x= und =X= 
ab ab aB ab 

bei "indirekter"Erkenn barkei tderH eterozygoten_ (Nach F.BERNSTEIN.) 

Kinder- Aus-I 

I I 

1 

I 
I 

I 
zahl tausch- 10 15 20 25 30 35 40 45 50% wert pro Ehe 

C = 05 I 
, 

I 

-21 51 -3241 -4001 -4391 s=21 -078 -149 -274 -367 -425 -444 
3 -249 -481 -694 -910 1-085 1-222 1-3301 1-407 1-454 1-469 
4 -539 1-032 1-475 1-865 2-200 2-498 2-712 2-864 2-956 2-986 

5 -926 1-765 2-5 13 3- 166 3-720 4- 178 4-541 4-793 4-944 4-995 
6 1-408 2-677 3-802 4-780

1 
5"609 6-288 6-816 7- 195 7-423 7-498 

7 1-984- 3-766 5-341 6-709' 7-866 8-814 9-552 ro-078 ro-393 10-500 
8 2-654 5"032 7- 134 8-9531 ro-492 11-760 12-740 13-440 13-860 14-000 

91 3-416 6-475 9-176 II-515] 13-500 15- 120 16-380 17-280 17-820 18-000 
10 I 4- 272 8-097 11-473 14-397 16-875 18-900 20-475121-600 22-275 22-500 

In entsprechender Weise kann man auch andere Ehekombinationen, 
beispielsweise die Ehen Doppelt-Heterozygoter mit Einfach-Hetero
zygoten (AaBb X Aabb oder aber AaBb X aaBb) untersuchen, wobei 
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sich die theoretischen Berechnungsformeln and ern, das Prinzip aber 
das gleiche bleibt. 

Fur das Verhaltnis der Blutgruppengene zu den Genen der Immun
rezeptoren hat sich bei einem solchen Vergleich, den BERNSTEIN 
durchgefuhrt hat, ergeben, daB jede Koppelungshypothese, wie groB 
man auch immer den Austauschwert wahlen mage, deutlich zuruck
bleibt hinter der Annahme des Fehlens einer Koppelung zwischen 
diesen Genen, hinter der Annahme also eines unabhangigen Erbgangs 
dieser Gene, d. h. hinter dem Kombinationssatz 50 %, der ja fur freies 
Mendeln, fur unabhangigen Erbgang der beteiligten Gene, die theore
tische Erwartung darstellt. 

Fur diese Erwartung ergab sich namlich fur die Ehen Doppclt
Heterozygoter mit Doppelt-Homozygot-Rezessiven ("Riickkreuzungs
typ I ") die empirische Summe aus den Produkten Koppelungs- X Aus
tausch- Individuen 

E fII' = 9 0 

gegenuber der theoretischen Erwartung 
E (wv) ° = 81,88 ± 6,42 

Fur die Ehen Doppelt- mit Einfach-Heterozygoten ("Ruck
kreuzungstyp 3") ergab sich entsprechend 
empirisch E JIll = 105 

theoretisch E (f.lll) ° = 109,35 ± 7,52, 
so daB insgesamt die empirische Zahl 

Ef.lll = 195 
der theoretischen E (JIll) ° = 191,23 ± 9,89 
gegenubergestellt werden muB. 

Die Ubereinstimmung wird noch deutlicher und uberzeugender, 
wenn man einen Vergleich der empirischen Zahl 195 mit den theore
tischen Zahlen fur sinkende Austauschwerte, d. h. fur immer engere 
Koppclung zwischen den beteiligten Genen, durchfuhrt. Diese Zahlen
reihe lautet (nach F. BERNSTEIN, aber Dezimalstellenreihe verkurzt, 
Austauschwerte in Prozenten angegeben, mittlere Fehler fortgclassen) : 

Tabelle 8. 

Austausch- Theoretische Austausch- Theoretische Austausch· Theoretische 
wert Erwartung wert Erwartung wert Erwartung 
c % (!tv) 0 c % (!tv) , c % CUv) , 

50 191,23 30 173,63 10 120,90 
45 190,14 25 163,66 5 102,38 
40 186,83 20 151,55 
35 181,34 15 137,30 

Die Art der fur diese Berechnung notwendigen Tabulierung der 
einzelnen Familien zeigt vorstehende Tabelle 5, die knappe erste Halfte 
der entsprechenden Tabelle BERNSTEINS. 
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Wir geben im folgenden auch noch, immer in Anlehnung an BERNSTEIN, 
zwei Beispiele, in welcher Weise fUr die einzelne Familie die Berechnung 
durchgefiihrt werden muB, wobei es, wie gesagt, fiir die Benutzung der Ver
gleichstabellen (Tabellen 6 und 7) von Bedeutung ist, ob die heterozygoten 
Personen direkt oder ob sie in ihrer Heterozygotie nur indirekt erkennbar sind. 

Eine Familie hat beispielsweise die Eltem 

RRll X ARLl 
und die Kinder All, All, ALl, 011, ALl, ALl, OLI. 

Da der eine Heterozygot LI direkt erkennbar ist, da er ja der Immun
rezeptorengruppe MN zugeh6rt, so sind die Formeln fUr die direkte Erkenn
barkeit anzuwenden. Da Kinder der Gruppe 0 auftreten, so muB der A-Elter 
gleichzeitig heterozygot in Hinsicht auf den Besitz des Gens R sein. Es 
handelt sich also urn den Riickkreuzungstyp I, namlich doppelt-heterozygot 
X doppelt-homozygot-rezessiv. Die Kinder verteilen sich auf 

DemgemaB ist 

}I = 3 + I = 4, 
v = 2 + I = 3. 

}I • v = 12. 

Aus der Kinderzahl s = 7 ergibt sich s· (s - I) = 7.6 = 42. Aus der 
Tabelle laBt sich fiir den "Austauschwert" c = so% der theoretische Wert 

(}Iv) = IO,SOO 

gegeniiber dem empirischen Wert 
}IV = 12 

ablesen. 

In der in unserer Teiltabelle (Tabelle S) enthaltenen Familie S9 

mit den Kindem 
RRLl X ARLl 

OL, 01, OL, OL, AL 
muB die Mutter doppelt-heterozygot sein, da sie sowohl Kinder der Gruppe 0 
wie ein Kind der Gruppe N besitzt. Es handelt sich also urn eine Ehe vom 
Riickkreuzungstyp 3, namlich zwischen einem doppelt-heterozygoten mit 
einem monohomo-monoheterozygoten Elter, so daB der Vergleichswert fiir 

}I = I + I = 2, 

V = 3, 
s = S, s· (s - I) = 20, 

}Iv = 6, 

namlich der diesem empirischen Wert 6 gegeniiberzustellende theoretische 
Wert (,uv)O = 4,9S0, aus einer anderen Tabellc abgelesen werden muB als 
den hier abgedruckten (aIle Tabellen samt denen fUr die mittleren Fehler 
bei BERNSTEIN). 

Der vorstehende Fall stellt bisher den einzigen auf ausreichender 
Tatsachenbasis kritisch durchgeftihrten Vergleich dar; er ist zwar 
keine positive Bereicherung unseres Wissens tiber Koppelung und 
Austausch beim Menschen, wohl aber eine hochst bedeutungsvolle 
Bereicherung der vererbungswissenschaftlichen Methodik beim 
Menschen. 

In ahnlicher Weise wie BERNSTEIN ist auch WIENER der Koppe
lungs- und Austauschfrage, und zwar eberifalls in Hinsicht auf die 
genetischen Beziehungen zwischen klassischen Blutgruppen und 
Immunrezeptoren nachgcgangen. 
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WIENER tabuliert die Kinder aus den betreffenden Ehen so, daB 
er stets die grofJere der beiden Geschwistergruppen, die als Koppelungs
bzw. Austauschkinder angesprochen werden mussen - ohne daB 
man dabei doch aus den obengenannten Grunden imstande ware 
zu entscheiden, welches tatsachlich die Koppelungs- und welches 
die Austauschkinder sind -, in eine gemeinsame Rubrik U stellt, 
wahrend die jeweils kleinere Geschwisteranzahl der anderen Rubrik V 
zugeteilt wird. In beiden Rubriken werden die Zahlen addiert 
und der prozentuale Wert aller V, den WIENER mit Q bezeichnet, 
mit den theoretischen Zahlenwerten verglichen, die sich fur ver
schiedene Kinderzahlen pro Familie und verschiedene Austausch
werte berechnen lassen (Tabellen 9 und 10). 

Die Methode WIENERS gibt fur den genannten Fall abermals 
beste Ubereinstimmung mit der theoretischen Erwartung 50 %, d. h. 
unabhangigem Erbgang. Man" muB aber zur Kritik .der Methode 
darauf hinweisen, daB sie in gewissem Sinne zu einer kunstlichen 

Tabelle 9. Berechnung der Q-Werte fiir drei Serien von Familien. 
(Stark verandert nach A. S. WIENER.) 

Kindetzahl pro Familie 2 3 4 5 6 7 8 9 10 

- -

ulv Ulv uIY Ulv uIY --
UTV uIY- ---

ulv u v 

Einzelaufrechnung I I 2 I 4 0 3 2 5 I 
51 2 6 2 - - 6 4 

der Familienserie 2 0 2 I 3 I 4 I 3 3 5 2 4 4- - - -
nach WIENER und - - 3 0 3 I 3 2 4 2 4 3 - - - - - -

VAISBERG - - 2 I 2 2 4 I 5 I 5 2 - - - - - _. 

- - 2 I 2 2 5 0- - - - - - - - - -

- - 2 I 2 2 - - - - - - - - - - - -

-- 3 0 3 1 -1------------1- 2 I 311-1--1--1--1--1---== ~ ~!I~=I=----=i=----
--------- --- -- -- ----- -'---

Summen der Fami- 31 I 22 8 25 II 1916 1717 1911 9 10 6 
lienserieWIENER und 

VAISBERG 

Summen einerFami- ~II °l-;-;II-~ 29 15 -;6 -:Z-1-2 -413 
lienserie LANDSTEI-

NER und LEVINE 

Summen der zweiten 13! 5 ~ 21' II 18 12 4 2 18 10 4 4 
Familienserie LAND- I" I 1 

STEINER und LEVINE 

Anzahl der 
Familien 

20 28 6 8 3 

6 4 

6 3 

---------1--- ------ - -- -------------
Q (empirischer Wert, 21,43 25,00 33,04 34,29 30,56 33,93 4 1 ,66 33,33 40,00 

m 'Yo) 
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Tabelle ro. Vergleich der empirischen Werte von Q mit den theo
retischen Vergleichswerten bei verschiedener AustauschhOhe. 
(Unsere Teiltabelle umfaBt nur die Familien mit 2-4 Kindem aus Tabelle 9). 

(Nach A. S. WIENER.) 

Aus· s = 2 S ~ 3 s ~ 4 
tausch-

wert in % Q I D I P.E. Q I D I P.E. Q I D I P.E. 

50 25,00 -3,57 4,5 1 25,00 0,00 2,18 31,25 + 1,79 2,12 

45 24,75 - 3,32 4.46 24,75 +0,25 2,20 30,88 +2,16 2,13 

40 24,00 -2,57 4,33 24,00 +1,00 2,26 29,76 +3,28 2,21 

35 22,75 - 1,32 4,10 22,75 +2,25 2,34 27,92 + 5,12 2,23 
30 21,00 +0,43 3,79 21,00 +4,00 2,43 25,4 1 +7,63 2,28 

Q (em- 21.43 I 
I 

25,00 33,04 
I pirisch) 

Nivellierung fuhrt, insofern, als sie stets die grof3ere von den auf. 
die beiden Kindergruppen entfallenden Anzahlen der einen Rubrik, 
die kleinere der anderen Rubrik zuteilt. Die beiden so entstehenden 
Gesamtsummen tendieren zu einem Ausgleich untereinander, so daf3 
geringfugigere Abweichungen vom Werte SO %, d. h. schwache 
Koppelungen, nur schwer erfaf3bar waren. Starkere Koppelungsgrade 
wurde man dagegen, wenn auch nicht mit zahlenmaf3iger Genauig
keit, so doch :"lIs solche erfassen konnen, weil mit dem Engerwerden 
der Koppelung, d. h. mit dem Kleinerwerden des Austauschwertes, 
auch in der Einzelfamilie im allgemeinen die Austauschgruppe kleiner 
sein wiirde als die Koppelungsgruppe, wahrend bei loserer Koppelung 
die geringe Kinderzahl beim Menschen deutliche Unterschiede in 
ahnlicher Weise verhindert, wie man nicht imstande sein wurde, in 
einer Einzelfamilie auch nur mit einiger Sicherheit eine Rubrizierung 
von Mendelaufspaltungsgruppen auf rein zahlenmaf3igem Wege vor
zunehmen. 

Dieser grundsatzlich schwache Punkt der WIENERSchen Methode 
fallt in BERNSTEINS Methode fort, da diese mit dem Produkt zweier 
untereinander gleichberechtigter Werte, also mit keinerlei in das Resultat 
eingehender kiinstlicher Zuordnung arbeitet. 

d) Koppelung und Austausch geschlechtsgebundener Gene 
beim Menschen. 

Fur eine bestimmte Reihe in ihrem Erbgang bekannter Gene des 
Menschen laBt sich von vornherein angeben, daB sie einer und der 
gleichen Koppelungsgruppe zugehOren miissen. Das sind alle geschlechts
gebundenen Gene, die ja, wie wir heute auch fur den Menschen mit 
aller nur denkbaren Sicherheit annehmen durfen, ans X-Chromosom 
gebunden sind. 

Da nun wenigstens eines der in ihrem Erbgang mehr oder weniger 
genau bekannten geschlechtsgebundenen Gene, namlich das Gen fur 
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Rotgrunblindheit - oder wie wir genauer zu sagen hatten: die Gene 
fur die Abweichungen des Rotgrunsinns yom Normalen - durch ein 
relativ haufiges Vorkommen charakterisiert ist, so besteht eine ge
wisse Aussicht, gerade diesen Rotgrunblindheitsfaktor in einem 
Familienkreise aufzufinden, in dem sich auch noch ein anderes ge
schlechtsgebundenes Gen kenntlich findet. 

DAVENPORT, der in systematischer Weise nach gemelllsamem 
Auftreten geschlechtsgebundener Gene im selben Familienkreise 

I 
~ 

a 

I 
~ 

I I I I 
~ ~ ~ ~ 

I 
~ I fI=!JcimoplJilond 
., rofgrunb/ind 

Abb. 27a und b. a Hamophilie-Erbtafel. (l\'ach M. MADLENER.) b Teil der gleichen Tafel: GroBvater 

und beide Enkel sind hamophil und rotgriinblind, der 4jahrige hamophile Urenkel wahrscheinlich 
(ophthalmologischer Befund) ebenfalls farbenblind. Dber Bruder und Vetter des GroBvaters (5. Tafel a) 

waren Angaben wegen ihres Farbensinnes nicht mehr zu erhalten. 

suchen lieD, vermag denn auch zwei schone Falle anzufilhren, welche 
die beiden Moglichkeiten, die in bezug auf das gemeinsame Vorkommen 
zweier verschiedener geschlechtsgebundener Gene in derselben Sipp
schaft bestehen, reprasentieren. Diese zwei ]vJ oglichkeiten bestehen 
darin, daD die beiden geschlechtsgebundenen Gene entweder zu
sam men in einem und dem gleichen X-Chromosom vorhanden sind oder 
daD zwei verschiedene X-Chromosomen nebeneinander in der Familie 
weitergegeben werden, deren eines die cine und deren anderes die 
andere Anlage birgt. 

Der von MADLENER mitgeteilte Stammbaum (Abb. 27), auf des sen 
im filnften Jahre an Blutungserscheinungen verstorbenes, von 
MADLENER als hamophil angesprochenes Madchen hier nur hingewiesen 
werden kann, zeigt bei dem UrgroDvater, dessen beiden Enkeln und 
einem U renkcl ( ?) nebeneinander H dmophilie und Rotgriinblindheit. Da
gegen ist in einer von DAVENPORT neu mitgeteilten Familie (Abb. 28) 
die Vererbung der Hamophilie von der der Rotgrunblindheit so streng 
getrennt, daD in der vierten Generation als Sohne einer Konduktorin 
(III 7) zwei hdmophile, aber farbtiichtige (IV,S und IV 10) und zwei 
rotgriinblinde, aber nichthdmophile Sohne (IV 6 und IV 8) - neben 

Ergebnisse der Biologie X. 39 
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drei keine Besonderheiten zeigenden Schwestern - auftreten. Hier 
liegt also der Gedanke mehr als nahe, daB von den beiden X-Chromo
somen der Mutter (III 7) das eine das Hamophilie-Gen, das andere 
das Rotgrunblindheits-Gen besitzt_ 

Eine weitere Moglichkeit, ein Koppelungsverhalten zu studieren, 
konnte fur die Beziehung zwischen Hemeralopie und Myopie bestehen. 

Bekanntlich gibt es eine einfach dominant vererbte Hemeralopie, 
die mit keinerlei Refraktionsstorungen verbunden ist, auBerdem 
eine rezessiv-geschlechtsgebundene Hemeralopieform, die in hoher 

I 

1 2 
II ;,r: I, 1, 12 
III 0 0 000 

16' 

1 z 

j', X ~ kJd"H'8' 
7 8 9 10 71 12 13 ~5 16 1'7 18 1'9 120 

~ 0 ? ~ 0 ? ~ ~ 0 ? 
10 71 12 Y.J '1'1 .15 1'6 

Ell 0-0 U (}--0 ~ 

Abb.28. Ncbeneinandervorkommen von Rotgriinblindheit und Hamophilie in einer Familie. 
Halbschwarz: ro!griinblind; schraffier!: hiimophil. (Nach C. B. DAVENPORT.) 

RegelmaBigkeit mit Achsenmyopie verbunden zu sein pflegt (Abb. 29), 
schlief31ich nach neueren Mitteilungen von GASSLER eine einfach-re
zessive Hemeralopie, die gleichfalls mit hochgradiger Achsenmyopie 
einhergeht (Abb. 31). 

Sowohl nun in dem von GASSLER mitgeteilten Stammbaum, wie 
in Stammbaumen, die sich auf die geschlechtsgebunden-rezessive 
Form der mit Myopie verbundenen Nachtblindheit beziehen, finden 
sich einige wenige Falle, bei denen entweder nur die Nachtblindheit 
oder nur die Myopie bei dem betreffenden Individuum auftritt. So 
findet sich unter den II nachtblinden Enkeln in den vier Familien 
des Stammbaums NEWMAN (Abb_ 30) ein sicherer Nur-Nachtblinder 
(III 12) - neben mehreren weiteren, uber die aber wegen ihrer Jugend 
keine sicheren Angabcn gemacht werden konnten. Ebenso fand sich 
in GASSLERS Stammbaum (Abb. 31) unter 10 Hemeralopen einer 
(V 83), der nur nachtblind war, nicht auch myop wie die anderen. 

DAVENPORT fuhrt noch einen Stammbaum aus dem "Treasury" 
an, in dem von zwei Brudern der eine nachtblind und myop, der 
andere nur myop ist, wahrend die Mutter zwei nachtblinde (ob 
myope?) Bruder besitzt. Da sie auch einen myop-hemeralopen 
Neffen hat, so scheint es DAVENPORT wahrscheinlich, daB sie in 
einem ihrer beiden X-Chromosomen zwei krankhafte Erbanlagen, 
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bI2 GUNTHER JUST: 

Abb. 30. Geschlechtsgebundene Vererbung von Hemeralopie und Myopie. Ganz schwarz: nachtblind; 
halb schwarz, halb weiB: nachtblind und myop; III II, 14, IS, 20 schielen; III 9, 16, 24. 25 zu jung; 

III 20 ?, ob nachtblind; III2I ?, ob myop, (Kach NEW~IA1\ aus DAVEl-:PORT.) 

., , Krank, nicht untersucht. 

if <f Krank, untersucht. 

cf ~ Gesund, nicht untersucht. 

d 9>. Gesund, untersucht. 

ei' , 1m I. l.ebensjahr t· 

Verwandtenehen: 

y III 10 mit III II. 

'y" IllS mit IV 13 . 

.•. ~ ..• IV 30 und 31 mit IV 37. 

'</ IV 4 mit IV 42. 
'.1/ Y IV 63 mit V IS. 

Abb.31. Rezessive Yererbung von Hemeralopie und Myopie. (Kach GASSLER aus FRANCESCHETTI.) 
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eine fur Hemeralopie und cine fur Myopie, besaB, und daB der aus
schliei31ich myope ihrer beiden Sbhne in dieser Hinsicht Ergebnis 
eines F aktorenaustausches ist. 

Wenn man mit DAVENPORT, der noch einige, fur weniger brauchbar 
erachtete Stammbaume nennt, aber den GASSLERschen nicht kannte, 
Faktorenaustausch fur wahrscheinlich halt, so wurde man also sowohl 
die Nachtblindheit wie die Myopie als cine durch je ein besonderes 
Gen bedingte selbstandige Anomalie ansehen. Die beiden in den be
treffenden Familien dann offenbar an das gleiche X-Chromosom 
gekoppelten Gene wurden dann in einer, wie aus unseren Angaben 
hervorgeht, nicht gerade geringen Haufigkeit durch Faktorenaustausch 
zwischen dem die beiden Gene besitzenden und dem die normalen 
Allele fuhrenden Chromosom getrennt werden kbnnen, so daB ein 
Teil der Sbhne dann den Koppelungsgruppen nachtblind-myop und 
voll normal, ein anderer Teil den Austauschgruppen nur nachtblind 
bzw. nur myop angehbrte. 

Ob eine derartige Auffassung von Koppelung und Austausch der 
gedachten beiden Gene, wie sie auch GASSLER fur naheliegend halt 
und eingehend erlautert, tatsachlich zutreffend ist, laBt sich indessen 
aus den wenigen Daten, die wir vorlegen kbnnen, nicht mit hin
reichender Sicherheit schlieBen. Es kbnnte sich ebensogut auch urn 
eine polyphane Auswirkung eines und des gleichen geschlechtsgebundenen 
Gens handeln, dessen Penetranz (vgl. S. 585) fur die beiden besonders 
hervorstechenden Teilcharaktere seiner Manifestation keine absolute 
ware. Ein derartiger Gedanke liegt urn so naher, als eben auch die 
von GASSLER neu aufgefundene Form von Hemeralopie mit Myopic 
die gleiche Doppelartigkeit des Manifestationsbildes zeigt, ohne daB 
einzusehen ware, warum denn nun ein anders lokalisiertes, da ja rein 
rezessiv vererbtes Hemeralopie-Gen abermals mit einem gleichfalls 
rezessiv vererbten, d. h. anders lokalisierten zweiten Gen gerade lur 
Myopie gekoppelt sein sollte. Aus diesem Grunde mbchten wir uns der 
Deutung gegenuber, daB es sich in den mitgeteilten Fallen urn Koppe
lungs- und Austauscherscheinungen handelt, sehr skeptisch verhalten. 

Anders lage die Situation, \Venn der von GASSLER mitgeteilte 
Fall nicht eigentlich eine neue Form von Hemeralopie und Myopie 
darstellte, sondern nur cine neue Form des Erbgangs der gleichen, 
ursprunglich geschlechtsgebunden-rezessiven Gene, welche durch eine 
Translokation des diese Gene enthaltenen Teils des X-Chromosoms 
an ein Autosom zustande gekommen ware. In dies em Faile wurde 
naturlich Koppelung und Austausch der gedachten zwei yom X
Chromosom an eines der Autosomen zusammen verlagerten Gene in 
ahnlicher Weise mbglich sein wie bei ihrem ursprunglichen Lokali
sationszustand. Da aber diese Auffassung, die nur als ein mbglicher 
kritischer Selbsteinwand gegen unsere skeptische Haltung gedacht 
ist, sich im ubrigen auf keinerlei positive Kriterien zu sti.itzen vermag, 
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SO scheint es uns vorlaufig zwecklos, die Frage weiter zu diskutieren, 
zumal in GASSLERS Stammbaum, worauf er selbst hinweist, wie auch 
in den anderen Stammbaumen Moglichkeiten kiinftiger Entscheidung 
nach der einen oder anderen Seite hin auf Grund der Nachkommen 
der ausschlief31ich nachtblinden oder ausschlief31ich myopen An
geh6rigen der betreffenden Familien bestehen. 

Dariiber hinaus kann es nur als iiberaus wiinschenswert bezeichnet 
werden, wenn solche systematischen Nachforschungen, wie sie 
DAVENPORT nicht ohne Erfolg, wenn auch naturlicherweise noch mit 
keinen wirklich weiterfiihrenden Tatsachenergebnissen, begonnen hat, 
auch von anderer Seite durchgefiihrt wiirden. 

4. Chromosomenaberrationen beim Menschen. 
a) Allgemeines. 

Auf ganz unsicheren Boden, auf dem in gar keiner Weise mehr 
von Ergebnissen - .als vielmehr nur von Hypothesen und kiinftigen 
Entscheidungsmoglichkeiten - gesprochen werden kann, begeben 
wir uns, wenn wir die Frage moglicher Chromosomenaberrationen 
beim Menschen stellen. 

DaB die ganze Fiille solcher Abweichungsmoglichkeiten vom nor
malen Chromosomenbestand, wie sie in Form von Faktorenausfall, 
Translokation, N on -disjunction, Aneinanderheftung von Chromosomen 
usw. bei Drosophila nicht bloBe genetische Erkliirungsmoglichkeiten, 
sondern - bis auf den Fall des Faktorenausfalls (Defizienz), dessen 
zytologische Grundlage noch nicht geklart ist - chromosomale Tat
sachen darstellen, auch beim Menschen in dieser oder jener Form, in 
groBerer oder geringerer Haufigkeit, vorkommen werde, kann von 
vornherein angenommen werden. Ebenso ist aber auch von vornherein 
klar, daB der wirkliche Nachweis eines aberranten Verhaltens von 
Chromosomen beim Menschen auf die groBten Schwierigkeiten 
stoBen muB. Alles, was an Gedanken oder Vermutungen zu diesen 
Fragen in bezug auf den Menschen geauBert worden ist, ist denn auch 
immer nur als Erklarungsversuch fiir bestimmte individuelle oder 
familiare Einzeltatsachen ausgesprochen worden, ohne daB auch nur 
ein Versuch einer zytologischen Priifung gemacht worden ware. 

Vor allem ist bei den in solchen Zusammenhangen diskutierten 
Tatbestanden im Auge zu behalten, daB sie samt und sonders auch 
andere Erklarungsmoglichkeiten zulassen, so daB nur ein einziger 
der Falle, die wir im folgenden als Beispiele anfiihren, etwas wie einen 
Wahrschcinlichkeitsbeweis fur das Vorkommen der betreffcnden 
Starung darstellen diirfte. 

H albseitiges oder lokalisiertes Vorkommen von Erbmerkmalen, die 
sich im allgemeinen beiderseitig oder in allgemeinerer Vcrbreitung 
bei den betreffenden Individuen zu finden pflegen, kann z. B., wie 



Faktorenkoppelung, Faktorenaustausch und Chromosomenaberrationen. 615 

uns das fUr den in Abb. 32 dargestellten Fall eines halbseitigen 
partiellen Albinismus zu gel ten scheint, rein modifikatorischer Art 

Abb.32. Partieller Albinismus bei 3jahrigem Madchen (viele Familienmitglieder [5 Generationen] blond!) 
(Nach USHER aus PEARSON-NETTLESHIP-USHER.) 

in demselben Sinne sein, wie das auch fur andere Unterschiedlich
keiten zwischen rcchter und linker Korperhalfte oder auch fur umwelt
bedingte Unterschiedlichkeitenzwischen den 
Partnern eines eineiigen Zwillingspaares gilt. 

Es kann aber auch, wie man mit 
JULIUS BAUER fur den von ihm beobach
teten Fall einer halbseitigen Chondrodystro
phie des Armes vermuten kann, auf eine 
Storung im Verteilungsmechanismus der 
Chromo so men zuruckgefuhrt werden. Es 
ist dann anzunehmen, daG der betreffende 
gestbrt vcrlaufene Zellteilungsschritt, der 
zu einer verschiedenartigen chromosomalen 
Versorgung der beiden Tochterzellen fuhrte, 
zu einem entsprechend spaten Zeitpunkt 
der Onto genese eintrat. Das morphogene
tische Geschehen, das in der Bildung des 
rechten bzw. linken Armes seinen AbschluG 
fand, geht dann also auf eine chromosomal 
verschiedenartige Grundlage zuruck. Wir 
wollen aber sofort hinzufugen, daG auch 
in diesem Falle einer Hemiachondroplasie 
(Abb. 33) mit nicht geringerem Rechte an 
bloGe Manifestationsstorungen oder auch an 
einen mutativen Vorgang innerhalb einer 
somatischen Zelle gedacht werden kann. 

Abb.33. Hemiachondroplasie. 
(Kach J. BAUER.) 

DaG uns fur alle diese Erklarungsmoglichkeiten zahlreiche genau 
analysierte Beispiele vor allem wieder von Drosophila zur Ver
fUgung stehen, hilft uns in bezug auf den Menschcn eben nicht viel. 
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b) N i c h t t r en n e n von C h rom 0 S 0 men. 
Ein Nichttrennen von Chromosomen (Non. disjunction) hat WAALER 

als ErkEirungsmoglichkeit fur eine mehrfach gemachte Beobachtung 
ausgesprochen: 5dhne farbenblinder Frauen, die ja den GesetzmaBig
keiten geschlechtsgebunden-rezessiven Erbgangs entsprechend eben
falls farbenblind sein soIlen, konnen ausnahmsweise normalen Farben
sinn besitzen. Einen solchen Fall hat H. W. SIEMENS mitgeteilt 
(Abb. 34), ferner (nach FRANCESCHETTI) KAWAKAMI. Seine Besonder
heit wurde darin gegeben sein, daB die betreffende Frau durch das 

I I 
! ¥ ¥ 

,~ 
I I mm 

Abb. 34. Auftreten eines farbtiichtigen Sohns einer deuteranopen Frau. 
(Nach H. W. SIEMENS aus FRANCESCHETTI.) 

Zusammenbleiben der beiden X-Chromosomen bei der Reifeteilung des 
betreffenden Eies entweder ein Ei bildete, das die beiden X-Chromo
somen, in diesem FaIle also zwei mit dem Farbenblindheits-Gen aus
gestattete X-Chromosomen, enthielte, oder ein Ei, das gar kein 
X-Chromosom besaBe, da die beiden zusammengebliebenen X-Chro
mosomen in das Richtungskorperchen hinausgewandert waren. 

Von Drosophila wissen wir nun, daB Eier, die kein X-Chromosom 
besitzen, bei Befruchtung durch ein normalerweise in weiblicher 
Richtung differenzierendes Spermium Mannchen ergeben, die mit 
ihrem einen vaterlicherseits mitbekommenen X-Chromosom aIle ge
schlechtsgebundenen Charaktere auch in rein vaterlichem Sinne 
zeigen (Abb. 35, Ausnahme-Mannchenl). 

Auf den Menschen angewendet wurde das bedeuten, daB die be
treffenden normal en Sohne farbenblinder Frauen deswegen normal 
waren, weil sie ihr X-Chromosom, von dem aus ihr Farbensinn be
stimmt wird, uberhaupt nicht von der Mutter, sondern von ihrem 
farbentUchtigen Vater erhielten, da ja die beiden die Farbenblindheits
Gene enthaltenden X-Chromosomen der Mutter mit dem Richtungs
korper zugrunde gegangen sind und das Ei, dem diese Sohne ent
stammen, kein mutterliches X-Chromosom enthielt. 

Gerade in diesem FaIle wurde nun eine zytologische PrUfung eine 
klare Entscheidung bringen konnen, da ja, die Richtigkeit einer 
solchen Hypothese vorausgesetzt, die farbtUchtigen Sohne farben
blinder Mutter nur ein X-Chromosom, dagegen kein Y-Chromosom 
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haben durften. Ferner bestehen auch rein genetische Entseheidungs
moglichkeiten; denn es muGte in einer solchen Ehe einer farben
blinden Frau mit einem farbtuehtigen Mann auch farbenblinde 
Tochter geben konnen, die durch die Befruchtung eines beide mutter
liche X-Chromosomen besitzenden Eies mit einem normalerweise 
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Abb.35. Nichttrennen der X·Chromosomen bei Drosophila, schema tisch. 
(Nach BRIDGES aus GOLDSCHMIDT.) 

mannlich differenzierenden, weil das Y -Chromosom fuhrenden Sper
mium entstanden waren, und auch diese Tochter, die ja erst auf
gefunden werden sollen, wurden zytologisch wieder gekennzeichnet 
sein, namlich durch den Besitz eines Y-Chromosoms als eines uber
zahligen Chromosoms neben den beiden X-Chromosomen. 

Bei der Seltenheit der betreffenden Beobachtungen und bei der 
groGen Schwierigkeit einer Chromosomenzahlung beim Menschen 
(Abb. 36 und 37) besteht vorlaufig kaum Aussicht, derartige Faile 
zu entscheiden. 

Es muG indessen darauf hingewiesen werden, daG eine andere 
Erklarungsmoglichkeit, namlich die unerwartete Manifestation des 
rezessiven Farbenblindheits-Gens bereits bei einer heterozygoten 
Frau, die in ihrem anderen X-Chromosom ein normales Farben-
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tuchtigkeits-Gen besitzt, auf die Schwierigkeit stoi3t, dai3 das Farben
blindheits-Gen sich im Gegensatz zu dem Deuteranomalie-Gen, das 
auch im heterozygoten Zustande sich gegenuber dem Normal-Gen in 
bestimmten Fallen phanisch durchzusetzen vermag, voll rezessiv zu 
verhalten scheint. Entscheidend ist dieser Einwand aber nicht, da 

Jt, ))" Jl)) (.'-11 CC) II 
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Abb.36. Die 24 Chromosomen-Paare einer Spenniogonie des Menschen (Neger), aus der Aquatorialplatte 
herausgezeichnet und nachGroBe und Gestalt angeordnet; X, Y die Geschlechtschromosomen. (N ach PAINTER.) 

die Manifestationsschwankungen, die bei dem Deuteranomalie-Gen 
haufiger vorkommen, beim Deuteranopie-Gen ja auf seltenere Falle 
beschrankt sein konnten. 1m Sinne solcher Manifestationsschwankung 

Abb. 37. Spermiozyten I. Ordnung vom Menschen 
(NegerL X, Y die Geschlechtschromosomen. 

(Nach PAINTER.) 

bei einer heterozygoten Frau hat 
ubrigens SIEMENS selbst seinen 
Fall aufgefai3t. 

c) Aneinandergeheftete 
X-Chromosomen. 

Ebenfalls auf Farbenblindheit 
bezieht sich der von HALDANE 
und von GOWEN durchgefUhrte 
Versuch, den merkwurdigen von 
CUNIER mitgeteilten Stammbaum 
(Abb. 38) durch die Weitergabe 

aneinandergeheiteter X-Chromosomen, die beide das rezessive Gen 
~ 

besitzen (X 'X') zu erklaren (vgl. Abb. 39). 

X'X'Y ~ x XY 3 
Merkmalstragerin frei 
--~ 

£'{'Y ~ XY 3 X'X'X YY 
Merkmalstragerin frei t 

Gemai3 beistehendem Schema wurden von den Kindem einer 
solchen durch aneinandergeheftete X-Chromosomen gekennzcichneten 
farbenblinden Frau mit einem normalen Mann ein Teil (YY) unter 
allen Umstanden, ein weiterer Teil (X'X'X) mit hoher Wahrschein
lichkeit lebensunfahig sein, also gar nicht zur Entwicklung gelangen, 
wahrend die ubrigcn Befruchtungskombinationen zu gleichcn Teilen 
normale mannliche und farbenblinde weibliche Nachkommen ergaben. 

HALDANE hat aui3er dem CUNIERSchen Stammbaum auch noch 
die im folgenden aufgefuhrten weiteren Stammbaume der gleichen 
Erklarungsmoglichkeit unterordnen zu konnen gemeint: 
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Weibliche Merk
malstrager 

Hamophilie (ENRIQUEZ 1922) {4 . 3 + I? 
Amaurosis (LEBERsche Krank

heit?) (SEDGWICK 1863) 
Ichthyosis (CUNIER) 

4 
13 

Mannliche Nicht
merkmalstrager 

o 

Katarakt (ENRIQUEZ 1922) 7 (+ I Nicht
mer kmalstragerin) 

Es scheint uns aber mehr als zweifelhaft, ob es notwendig ist, 
einen vor fast roo Jahren mitgeteilten und klinisch so ungeklarten 
Fall wie diesen einer 
rein weiblichen Ver
erbung von Farben
blindheit mit beson
deren Hypothesen dem 
Verstandnis naherfiih
ren zu wollen, da man 
mit SCHIOTZ sehr wohl 
annehmen kann, daB 
es sich iiberhaupt um 
etwas ganz anderes 
als die gewohnliche 
Rotgriinblindheit ge
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Abb. 38. Stammbaum CUNIER 1838. (Nach J. SCHlliTZ.) 

handelt hat. "Denn", fiihrt dieser Autor im Hinblick auf den 
CUNIERSchen Stammbaum aus, "in seiner Originalarbeit findet sich 
die Beschreibung von pathologischen Veranderungen in den Augen 
seiner Patientinnen: die Pupillen hatten normale GroBe und reagierten 
normal, doch hatten sie nicht die gewohnliche Schwarzfarbung. In 
der Tiefe bemerkte er einen ovalen gelben Flecken mit einer griinlichen 
Vertiefung in der Mitte. Auch war das Sehvermogen dieser Frauen 
herabgesetzt, sie waren lichtscheu und heller Sonnenschein belastigte 
sie. Nun lebte CUNIER ja vor der Zeit des Augenspiegels, weshalb 
es nicht moglich ist, auf seine Beschreibung hin eine ganz sichere 
Diagnose zu stellen. Man muB aber den SchluB ziehen diirfen, daB 
die von CUNIER beschriebenen Augenveranderungen die Ursachc 
gewesen sind nicht allein der Lichtscheu, sondern auch des herab
gesetzten Sehvermogens und der daraus sich ergebenden mangel
haften Farbenempfindung, und daB es sich hier also nicht urn ein 
atypisches Beispiel von Vererbung gerade der Farbenblindheit handelt. 
Man muB vielmehr annehmen, daB die weiblichen Glieder des eigen
tiimlichen CUNIERSchen Stammbaums an einer anderen angeborenen 
und erblichen Augenkrankheit gelitten haben." 

d) Translokation. 
Die Moglichkeit einer Translokation eines Stiickes des X-Chromo

soms an ein Autosom haben wir bei der Besprechung cler mit Myopie 
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verbundenen Hemeralopie in Form eines Selbsteinwandes angedeutet. 
An etwas Derartiges konnte man, wie wir jetzt hinzufUgen wollen. 
denken, wenn sich die merkwiirdigen Ergebnisse, die HOESSL Y

HAERLE iiber einige Falle atypischen, mit einem Abklingen der 
hamophilen Erscheinungen verbundenen Erbgangs 1m Tennaer 

Gelbes Doppel·X-Weibchen N ormales Mannchen 
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Abb.39. Aneinandergeheftete X-Chromosomen bei Drosophila melanogaster, Schema. Obere Reihe: Eier 
mit Richtungsk6rperchen und Spermien; untere Reihe: die vier Befruchtungskombinationen. 

(Nach MORGAN, BRIDGES und STURTEVANT aus STERN.) 

Bluterstammbaum mitteilt, endgiiltig bestatigen. 
diese Frage bei unserer spateren ausfiihrlicheren 
Hamophilievererbung zuriickkommen. 

Wir werden auf 
Behandlung der 

In einem bewuBt als spekulativ betonten Sinne hat soeben auch 
PUNNETT die Moglichkeit einer Translokation eines X-Chromosom
Fragments an cin Autosom, und damit die Bindung eines in diesem 
Fragment cnthaltcnen krankhaften Gens an das Autosom, das seiner
seits einen "Inhibitor" tragt, diskutiert, urn so ein Versbindnis fiir 
die Tatsache zu gewinnen, daB gewisse Erbcharaktere, fUr die ge
schlechtsgebunden-rezessiver Erbgang bekannt ist, in anderen Stamm
baumen einem einfachen dominanten Erbgang, ohne Bindung also 
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ans Geschlecht, folgen (s. auch DAVENPORT). PUNNETT gibt im An
schluB an W AARDENBURG folgende Aufzahlung derartiger Charaktere: 

Geschlechtsgebundene Charaktere. 
Nur geschlechtsgebunden vorkommend: Auch als dominant vorkommend: 

Albinismus (mit Makuladefekt) Nystagmus 
Megalokornea Cataracta zonularis 
Keratosis follicularis Makuladegeneration 
Hypoplasia des Irisstromas Nachtblindheit 
Mikrophthalmus Retinitis pigmentosa 
Atrophia gyrata Kurzsichtigkeit 
Rotgriinblindheit LEBERsche Krankheit 1. 

Zum Schlusse sei erwahnt, daB WAARDENBURG die Frage auf
geworfen hat, ob nicht der Mongolismus - die mongolo ide Idiotie -
auf irgendeine Chromosomenaberration zuruckgehe, und verschiedene 
Moglichkeiten angedeutet. Die "stereotype Wiederkehr einer ganzen 
Symptomenreihe bei den Mongoloiden" filhrt ihn zu diesem Gedanken. 
Es lieBen sich, meint er, mit einer derartigen Hypothese "das auBerst 
seltene familiare Vorkommen, die Ergebnisse der Zwillingsforschung, 
die Kombination von dominant- und rezessiv-erblichen Merkmalen, 
der stereotype Komplex neb en kleineren aus der weiteren Gesamt
konstitution stammen den individuellen Eigentumlichkeiten, sowie 
die Neigung zu weiteren UnregelmaBigkeiten wie Fehlgeburt und 
zu angeborenen MiBbildungen bei Geschwistern gut vereinbaren". 
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Glykolyse 49, 65, 70, 

333, 334, 366, 368, 
391, 396, 398, 399, 
407, 413, 432, 44°f., 
494, 500, 508 f. 
in anderen Organ en 
(Tab.) 451. 
der Tumoren 45l. 
- verschiedenen 
tierischen Organe 
449f. 

Glykoside 353. 
Glyoxal 345. 
Glyoxalase 341, 362f. 



Glyzerin 333, 340, 354, 
355, 358, 359, 379, 
394, 406f., 457, 470, 
473, 482, 483, 498, 
499, 510. 

Glyzerinaldehyd 333, 
339, 355, 356, 358, 
359, 360, 371, 402 , 
403, 408, 413, 4 I9f., 
457, 498, 506. 

Glyzerinaldehydphos
phorsaure 406, 4II, 
413, 419, 426, 427, 
429, 431, 432, 441, 
449, 458, 506. 

Glyzerinaldehydphos
phorsauredehydrase 
414· 

Glyzerinphosphorsaure 
333, 397, 410, 411 , 
425, 427, 428, 430, 
447, 453, 506. 

Glyzerinphosphorsaure-
dehydrase 401. 

Glyzerinsaure 358. 
Glyzerin, Theorie 4I8f. 
Glyzerophosphatase 415. 
Gonatodes humeralis 20. 
Gongylus ocellatus 30. 
Gonokokken 120. 
Gordius 74. 
Gramineen -Koleoptile 

221, 234. 
Gurkensamen 401. 
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hamophile Bakterien heterozygot 589. 
II8, II9, 144. Heterozygotie 602, 604f. 

Hamophilie 590, 596, Heufieber 578. 
619· Hexose 324, 354, 358, 

- Erbtafel 609, 610. 41 5, 448, 454, 473, 
HARDENsches Co-Enzym 486, 499, 505, 507. 

386. Hexosediphosphat 331, 
Harnsaure 47· 333, 357, 363, 367, 
Harnsaurekonzentration 368, 369, 375, 394, 

105. 395, 400, 407, 408 , 
Hartmanella Castellani 413, 414, 415, 426, 

42. 427, 431, 432, 442, 
Hatteria 3, 8, 9· 446. 
Hauptbronchus 179. Hexosediphosphat-
Hausente 188. dehydrase 332. 
Hausgecko 4. Hexosediphosphat-
Hauterkrankungen 104. vergarung (Tab.) 504. 
Hautmuskelschlauch 72. Hexosediphosphorsaure 
Hefe 121, 333, 335, 361 , 356, 405, 426, 443, 

363, 365, 380, 406, 502 , 505, 506. 
411, 412, 416, 417, Hexosemonophosphat 
421 , 429, 431, 433, I 333, 427. 
434, 481 , 487, 489, I Hexosenzerfall 405. 
501, 502, 509. Hexosephosphorsaure-

Hefebakterien 353. ester 452. 
Hefeextrakt 104, 108. Hexuronsaure III, 137. 
HefepreBsaft 361. Hilfsatemorgan bei 
Hefner-Kerze 213, 215. Schildkroten 10. 
Heilbutt 131. Hippoglossus hippo-
Helianthus 296. glossus 131. 
-- annuus 296. Hippursaure 58. 
-- globosus 296. Hirnextrakt 135. 
Helianthus-Hypokotyl HIRSCHFELDsche 

209, 222, 227, 254, Dimerie-Hypothese 
301, 302, 304. 593. 

Helix 80. Hirudineen 66, 73. 
Haemonchus contortus - hortensis 79. Hirudo 74. 

126. - pomatia 79· - mendicinalis 73. 
Haemopis 73. Helminthen 38, 52, 56, Histiozyten 117· 
- sanguisuga 73. 58, 66, 126. Holothurien 75. 
Haemoproteus columbae Helobdella stagenalis 73. Homalopsinen 32. 

50. Hemeralopie 590, 610, Homarus americanus 82. 
Haifisch 30. 611, 612, 613, 620. Homochronie 576. 
Hakenwiirmer 64. Hemiachondroplasie Homopytie 570 . 
Halictus malachurus 615. homozygot 589, 600f. 

170, 172. Hemidactylus 5. Honigbiene 156, 159, 
Halla parthenopeia 71, - mabuia 4. I 167, 169, 172. 

72. Heptose 486. Hordeum-Koleoptile 
Hamaglutinin 125. Heringsmehl 105. 259. 
Hamatose 179. Herpobdella atomaria Hormondriisen 146. 
Hamineisen 449. 73· Hormone 146. 
Hammelserum 132. Herzmuskulatur 501. Hornisse 172. 
Hamoglobin 71, 83, 86, Heterochrom 213. Huhn 103. 

120, 191. Heterodon platyrhinus HiihnereiweiB 47. 
Hamolytisch 126. 28. Hiihnersarkom 135. 



Hummel 170, 172. 
Hund 498. 
Hundeleber 397. 
Hungertiere 78. 
Hydra 51. 
Hydratase 414, 488, 489. 
Hydrolyse 387, 445. 
hydrolysierendes Fer-

ment 338. 
Hydrophiinen 32. 
Hydroxyl 445. 
Hymenopteren 162, 172. 
H ymenopterenstaa ten 

156. 
Hyperdaktylie 578. 
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Isoprophylalkohol 462. 
Isovaleraldehyd 438. 

Jacare-acu 25. 
- tinga 25. 
J acruaru 21. 
Jod 128, 144, 377, 393, 

495· 
J odamoeba Biitschlii 46, 

47· 
Jodazetat 502, 507. 
Jodessigsaure 501, 507. 
Jodoform 73, 393· 
Jutepflanze 400. 

Hyphen 227. Kabeljau 128. 
Hypoderma-Larven 87· Kachexie 105. 
Hypogaisches Hypoko- Kalilauge 353. 

tyl 296. Kaliumsalz 404. 
hypoglykamischer Sym- Kaltbliiterlrematoden 

ptomenkomplex 374· 52. 
Hypokotyl 209f, 296f. Kalziumbisulfit 386. 
Hypokotylzylinder 304. Kalziumcarbonat 393. 
Hypophyse 107. Kalziumoxalat 57. 
Hypophysenvorder- Kalziumpyruvinat 393. 

lappen 146. kanadische Feldbohne 
Hypoplasia 621. 128. 
Hypoxanthindehydrase Kaolin 348. 

403. Kapronsaure 53. 

Ichthyosis 619. 
Igarape Pinto 17. 
Iguana tuberculata 6, 7, 

22, 23. 
Iminosaure 384, 390. 
Immunrezeptoren 596, 

597, 598, 605. 
Indophenol 495. 
Indophenoloxydase 336, 

343· 
Influenzabazillen II8, 

Kapuzineraffe 114. 
Karbazon 367. 
Karboxylgruppe 85, 86. 
Karotin 103, 105, 106, 

125, 128, 129, 130, 
131, 132. 

Karotinoide 128, 130, 
131, 132. 

Kartoffel 130, 434, 435, 
437· 

Karzinom 45If. 
karzinomat6se Gewebe 

451. II9· 
Inkoordination der Be- Kasein 104. 

wegungen 104. 
Inosit 121. 
Inositol 122, 123. 
Insulin 375, 470 . 
interklavikulare Sacke 

186. 
internationale Kerze 215. 
Internodium 297. 
Isobuttersaure 499. 
Isobutylsaure 499. 
Isoprenabkommlinge 

381. 

Katarakt 619. 
Keratitis 104. 
Keratosis vollicularis 

621. 
Ketipinsaure 475. 
Ketodicarbonsaure 477. 
Ketoheptose 485. 
Keton 340, 377, 397· 
Ketonaldehyd 327, 353, 

355, 361 , 363, 365, 
366, 370, 372, 413, 
457, 490. 

Ketonaldehyddismuta
tion 345. 

Ketonaldehydmu tase 
344, 362, 370, 43 1. 

Ketonalkohol 500. 
Ketonsaure 382, 383,395, 

40 7. 
Ketonzucker 408. 
Ketosaure 438,374, 387. 
Kettenreaktion 416. 
Klinostat 281. 
Klinostatier 261, 28If. 
Kobraeier 19. 
Kohlehydratabbau 40, 

53, 57, 61, 325f . 
biologischer 323f. 
Dona torspezifita t 
33 If . 

Kohlehydratstoffwechsel 
47, 48, 53, 54· 

Kohlendioxyd 15, 40, 54, 
68, 188, 194, 372, 
453, 455, 456. 

Kohlenstoffketten -
spaltung 351. 

Kojisaure 482 f. 
Kokosmilch 120. 
Kolibazillen 120. 
Koligarung 456. 
Koleoptile 209f., 241 f. 
- dekapitierle 228, 273. 
Koleoptilzylinder 252, 

269, 273· 
Konidien 134. 
Konjunktiva 103. 
Kornerameise 159. 
Kotyledonen 133, 297, 

298f., 303, 307, 313. 
- etiolierle 300. 
- Wuchsstoffabgabe 

300. 
Knochenbriichigkeit 587. 
Knotenameise 159. 
Krabben 82. 
Kreatinin 73. 
Kreatinphosphorsaure 

448, 450. 
Krokodil 2,3, 13, 14,24· 
- Eiablage 14. 
Krotonsaure 489. 
Kiichenschabe 87. 
Kupfer 328. 
Kupferoxydul 70. 
Kurzsichtigkeit 621. 
Kymographion 183. 



Labialdriisen 159. 
Lacerta agilis 2, 3, 6, 20, 

23, 32. 
- niuralis 6. 
- vivipera 32, 33. 
Lacertiden 2, 5, 33. 
Lacticodehydrase 332. 
Lactobacillus 452. 
- pentoaceticus 455, 

556 . 
Lactoflavin I I 1. 
Lagynus 43. 
Laktat 415. 
Laktatdehydrierung 414. 
Laktikodehydrase 401. 
Lamblia 45, 46. 
Lamellibranchier 76. 
Lamziekte 105. 
Lanzettegel 56. 
Lasionen im Herz II6. 
Lasius niger 163. 
Latenzzeit 277. 
Lattich 128, 130. 
LEBEDEwscher Mazera-

tionssaft 368. 
Leber 362, 402, 497. 

von Hunden 132. 
Kaninchen 132. 

- Ochsen 132. 
- Ratten 132. 

Leberbrei 490. 
Leberegel 56, 66. 
Leberferment 339. 
Leber61 131, 132. 

vom Alk 132. 
- E1ch 132. 
- Schneehuhn 132. 
von der Seemove 132. 
vom Walfisch 132. 

LEBERsche Krankheit 
619, 621. 

Lebertran 104, 105, 13I. 
Leguan 6, 22. 
Lehmwespe 170. 
LeibeshOhlenfliissigkeit 

72 . 

Leim 59. 
Leinsamenol 110. 
Leishmania. tropica 49. 
Lemna minor II8. 
Lepidium 221, 303, 305. 
- sativum 296. 
Letalfaktoren 567. 
Lezithin 121. 
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Lichtrichtungstheorie 
253· 

Lichtwachstumsreaktion 
222f. 
antiphototropische 
Kriimmung 280. 
Apikalkriimmung 
282. 
Bogenkriimmung 
283. 
Dorsiventralitats
kriimmung 281f. 
EinfluB von Mutatio
nen 243. 
geotropische Kriim
mung 295. 
Kriimmung 276. 
phototropische 
Kriimmung 290. 
Spitzenbestrahlung 
239· 
Wachstumsgeschwin
digkeit 238. 
weiBes Licht 237,238, 
239. 

Limax 80. 
- agestris 79. 
Limnaea stagnalis 79, 80. 
Limnodrilus 69, 70. 
Limulus polyphemus 82. 
Linum usitatissimum 

296. 
Lipochrome 129. 
Lipoidpigment 132. 
LOHMANN-Ester 407. 
Lolium perenne 136. 
Loxodes rostrum 44. 
Lucilia 88. 
Luftsacke der Vogel, Be

deutung fiir die At
mung II7f. 
- - Blutgase 19of. 
- - direkte Aus-
atmung durch die ab
dominalen Sacke 
(Tab.) 204. 
- - direkte Aus
atmung durch die in
ter kla vikularen Sacke 
(Tab.) 205. 
- - Druckschwan
kungen im Atmungs
apparat 182. 
- - EinfluB der 
Tracheotomie 202. 

Luftsacke der Vogel, ex-
perimentelle Aus-
schaltung 192. 
- - Gasaustausch 
197, (Tab.) 198, 199. 
- - Infektion von 
Kohlendioxyd (Tab.) 
194,195, (Kurve) 196, 
(Tab.) 197. 
- - normaler Gas
gehalt 183f., (Tab.) 
184, 185, 186, 187. 
- - Schema der 
Steuerung des Luft
stroms 181. 
- - Ventilation 
192. 

LuftsackgefaBe 179. 
Luftsackostien 180. 
Luftsauerstoff 347. 
Lumbriciden 67, 68. 
Lumbriculus variegatus 

74· 
Lungenentziindung 124. 
Lupinus 296. 
- albus 296. 
- augustifolius 296. 
Lupinus-Hyperkotyl 

3°!. 
Luxurieren 567. 

Macacus nemestrimus 
109. 

- rhesus 112. 
Macrostomum appendi-

culatum 74. 
Madagaskar 13, 25· 
Magermilch 106. 
Magnesium 387. 
Mais 105, 129, 130. 
Majunga 25. 
Makuladefekt 621. 
Makuladegenera tion 62 I . 

Maleinsaure 401. 
Malicodehydrase 331, 

402 . 
Malonsaure 331. 
Maltose 470, 497· 
Malva crisp a 404. 
Malz 136. 
Mandelsaure 344, 364, 

365. 
Mandibeldriisen 159, 160. 
Mangold 130. 
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Manitol 123. Methylglyoxalanhaufung 
Mannit 470, 483. 395. 
Mannose 470. Methylglyoxalase 374, 
Marajo 15, 25· 497· 
MARCHI-Methode 108. Methylglyoxaldehydrase 
MAREYSche Kapseln 183. 344, 403. 
Mause 103. Methylglyoxaldisemi-
Mazerationssaft 368, 369, karbazon 367. 

376, 391, 395, 487. Methylglyoxalessigsaure 
Medusen 51. 345· 
Meerechse 7. Methylglyoxal, Garbar-
Meeresschildkrote s. keit 371. 

auch Caretta caretta Methylglyoxalmutase 
12, 13, 23· 365. 

Meerschweinchen 103, Methylglyoxaltheorie 
III, 112, 136, 138. 407, 410, 419, 428, 

Megalokornea 621. 429, 453. 
Meliponiden 170. Mexiana 21. 
Mendelismus 566f. MEYERHOFSche Reaktion 
Mendotasee 41. 353· 
Meningokokken 120. Mierotendipes 83. 
Mesenchym 106. I Migrane 578 . 
Mesenchymzellen 117. Mikroanalysenapparat 
Mesokotyl 211, 235. I 184. 
Mesoxalsaure 382. Mikroben 360, 381 , 393, 
Mesozoen 50. 457, 459· 
Messor 159, 163, 164, Mikromutation 241 f. 

165. Mikrophthalmus 621. 
- minor 163. Mikrosauerstoffschich-
- struktur 163, 164. tung 37. 
Metacercarien 52. Mi1chfett 106. 
Methyl 330. Mi1chsaure 40,53,56,57, 
Methylathylbernstein- 58, 65, 68, 70, 76, 87, 

saure 331, 401. 332, 333, 344, 345, 
Methylathylbrenz- 349, 35of ., 385, 386, 

traubensaure 382. 396, 398, 402£., 429, 
Methylazetylkarbinol 436, 439, 440, 443 f., 

459. 492f ., 
Methylbernsteinsaure Mi1chsaurebakterien 335, 

331, 401. . 362, 509. 
:\1ethylbrenztrauben- Mi1chsaurebildner 412. 

saure 382. Mi1chsauredehydrase 
Methylenblau 346, 40 3, 333, 362 . 

412. Mi1chsauregarung 344, 
Methylenglyoxal 364. 396, 452. 
Methylenglyoxalessig- Milchsauregehalt im Am-

saure 364. phibienmuskel 450. 
Methylglyoxal 327, 340, - - Warmbliiter-

341 , 345, 353, 354, muskel 450. 
355, 361, 362 , 363, Mi1chsaureresynthese 
367, 368, 369, 370, 498f. 
372, 373, 394, 397, Mi1chzucker 48. 
403£.,433£.,440,446, Milzbrand 125. 
452, 457, 458, 490, Miracidium 66. 
492, 500, 509, 510. MiBbildung 577· 

Mohrenkaiman s. Cai-
man niger. 

Mollusken 128. 
Mondongos 16. 
Mongolismus, mongo-

loide Idiotie 62 I. 

Moniezia 51, 57, 58, 59, 
60, 61. 

- expansa 56, 65. 
- trisonophora 52. 
Monobionten 38. 
Monobromazetat 505. 
- Wirkung auf die Ver

garung von Glukose. 
(Tab.) 503. 

Monobromessigsaure 
333, 373, 375· 

Monochromatische 
Strahlung 214, 217f., 
24rf. 

Monochromator 213. 
Monoglyzerinphosphor

saure 407£' 
Monohalogenessigsa ure 

380, 429, 504. 
Monohalogensaure 439, 

441, 502 . 
Monojodazetat 501, 505, 

506, 507. 
Monojodessigsaure 375, 

495, 503, 506, 507. 
- Hemmung 500. 
Monomerie 507, 575. 
Monophosphorglyzerin-

saure 408. 
Monophosphorsaure 405. 
Moosnematoden 74. 
Morbus Recklinghausen 

588 . 
Mucor Guilliermondi 430. 
Mucorineen 464. 
Mucor stolonifer 466. 
multiple Allelie 567, 569, 

587, 594· 
- Sklerose 580. 
Mundschleimhaut III. 

Musca domestica 88. 
Muscheln 76, 130. 
Muscina statulans 88. 
Muskelbrei 367, 410. 
Muskelextrakt 415, 441. 
Muskelferment 374. 
Muskelsaft 443, 447· 
Mutante aristopedia 581, 

582, 583. 
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Mutante Polyphaen 
(Tab.), 583, 584, 586. 

- tetraptera 582, 584, 

NEUBERGSches Garungs- Oxalessigsaure 333, 435, 
486, 487, 488. 

586. 
Mutasen 338f., 342, 422. 
Mutterkuchen 30. 
Mya arenaria 78. 
Myasis 88. 
Mykorrhiza-Pilze 118. 
Myopie 610, 611, 612, 

61 3. 
Myriapoden 82, 88. 
Myrmica 159, 165. 
- rubra 163. 

schema 340. 
Nierendegeneration 105. 
Nilkrokodil, Nest 14. 
Nippostrongylus muris 

126. 
NISSL-Granula 108. 
Nitrat 345, 436. 
Nitrit 436. 
Nitrit-Eisessig 445. 
Nitrit-Essigsaure 445. 
nitrogenhaltige Nahr-

su bstanz 121. 
Nitrophenylhydrazin 

354, 367. 
Nachtblindheit 610, 621. Nitrophenylhydrazon 
Naja naja 19. 367, 393· 
Narkotika 366. Nitroprussidnatrium 
Natrium 421. 393· 
Natriumsulfit 417. Nitzschiaclosterium 128, 
Natrix baileyi 33. 139· 
- piscator 32. Normal-Kerze 215. 
Naultinus 32. Not. alepsis 126. 
Nebenniere von Saugern' Nutation der Koleoptile 

137. 290. 
Nebennieren III. Nycthotherus 47· 
N e bennierenrinde I 12, - cordiformis 47· 

146. Nystagmus 621. 
Nekrose IIO. 
Nematode 51, 66, 74. 
Nematospora gossypii Oestrus II6. 

123. Oidium lactis 123. 
Nephelis vulgaris 73. Oligochaten 66, 67, 74· 
Nereiden 71. Oligophrenie 576, 577· 
Nereis 71. Oliven61e 130. 
- virens 72. Oocysten 50. 
Nervendegeneration 105, Oocyten 63, 64· 

108. Oospora lactis 133. 
Nestbau, Alligator 15. Opalina 47· 

aus faulendem Pflan- Ophioderma longicauda 
zenmaterial 15. 75· 
an geschiitzter Stelle Orangensaft 122, 130. 
4. Orchideen II8. 
Krokodil 14, 15. Osmia 169. 
bei Reptilien I. Osteomalazie 114. 
- - Nester in Osteoporose I 12. 
Ameisen- und Ter- Ostracoden 81. 
mitenhaufen 20. Ostrea 76. 
im Sand 5. Otosklerose 587. 
bei Schlangen 18. Oviparitat 30, 32. 

NEUBERG-Ester 357,405. Oviviviparitat 30. 
NEUBERGSche Methyl- Ovulation II6. 

glyoxaltheorie 327, Owenia 38. 
370, 371, 374, 410'1- furiformis 71. 
453, 457, 509. Oxalat 441. 

Oxalessigsa uredia thy l
ester 487. 

Oxalicodehydrase 404. 
Oxalsaure 57, 33 1, 404, 

435, 463, 466, 467, 
469. 

Oxybiose 43, 48, 61, 74, 
78, 87· 

oxybiotisch 51, 52, 61, 
62, 66, 84f., 88. 

Oxybuttersaure 462, 
490, 491. 

Oxychinolin 370. 
Oxydase 146, 338. 
oxydatische Prozesse 39. 

IOxydoreduktion 335, 
341, 368, 413. 

Oxydoreduktive Pro-
zesse 325, 328. 

Oxygenotaxis 5 I. 
Oxyglutarsaure 364. 
Oxysaure 56, 489. 
oxytrop 325. 
Oxyuris 64. 

Palaemonetes vulgaris 
82. 

Palladium 328. 
Pankreas 374, 375· 
Pankreasbrei 366. 
Pankreasextrakt 452. 
Panseninfusorien 48. 
Papagei 180. 
Paphia staminea 78. 
Pappelbliiten 379. 
Papyrusstengel 17. 
Paraglykogen 48. 
Paramaecium 43, 44· 
Parasaccharinsaure 475. 
Parasiten 126f. 
parasitische Protozoen 

44· 
- Wiirmer 51. 
Parathyroideae 1I5. 
Para typhus 120, 125. 
Pasteurellose der Ratten 

124. 
P ASTEURsche Reaktion 

430, 450, 45 1, 492f., 
498f. 

I 
Pastinak 130 . 
Patellardefekt 588. 



Patiria Miniata 75. 
Pelicanus erythrorhyn-

chus 188. 
Pelikan 188. 
Pellagra 110. 
Pelomyxa 42. 
Penicillium 122, 464, 466, 

471, 473, 478. 
- puberculum 138. 
Pentose 445, 456, 473, 

483. 
Peptone 59. 
Pericarp 133. 
Periplaneta 39, 90 . 
- orientalis 88. 
Permeabilitat 230, 343. 
- der Refe 392. 
- - Zelle 335. 
PETERssches Torulin 109. 
Petromyzon fluviatilis 

140 . 

- marinus 140. 
PFEFFERsche Theorie 

50 1. 

PFEIFFERsche Bazillen 
120. 

Pfifferling 130. 
Pflanzen brei 439. 
Pflanzen61 104. 
Pharynx 159, 160. 
Pharynxdriisen 174. 
Phaseolus 290. 

multiflorus 296. 
- -Epikotyl 234. 
vulgaris 296. 
- var. nan a 296. 

Pheidole 162. 
Phenanthrolin 449. 
Phenylglyoxal 364, 365, 

372, 374, 375· 
Phenylglyoxalsaure 383. 
Phenylosazon 366. 
Philips-Arga-Lampe 213. 
Philips-Argenta-Lampe 

21 3. 
Philips-Lampe 220. 
Philobolus 221. 
Phosphatide 26. 
Phosphatlosung 362. 
Phosphorglyzerinsaure 

394, 407, 420, 426, 
427, 448, 458. 

Phosphorsaure 326, 405, 
448, 453, 508 . 

Sachverzeichnis. 

Phosphorwolframsaure 
59· 

Phosporylierung 324, 
353, 413. 

Photometrie 2 I 3. 
Phototropismus der 

A vena-Kolepotile 
252f. 

Analyse 260, 
261. 

Auxinanalyse 
260. 

Kriimmungs
typen 255f., (Tab.) 
256. 
- - Lichtkriim
mungen 260, 261. 

Phototropismus und 
Wachstum der Pflan
zen 207f. 

Phototropism us und 
Wachstum der Pflan
zen: 
Analyse 221. 
Anwendung von wei
Bern Licht 212. 
Auxinabgabe 243, 
244· 
Auxinanalyse und 
Kriimmungstypen· 
274f. 
- - - negative 
Kriimmungen 279f., 
284. 
- - - positive 
Kriimmungen 275, 
276f., 283, 285. 
A uxinlangstransport 
249. 
Auxintransport 243, 
248. 
Auxinverbrauch 305. 
Auxinwirkung 243. 
A vena-Koleoptile 
242. 
Basisreaktion 228. 
Dunkelwachstums
reaktion 227, 239f. 
Dunkelwachstums
wert 209, 213. 
EinfluB des blauen 
Lichtes 220. 
Lichtfarbe 214. 
Lichtstrom 215. 

Phototropismus und 
Wachstum der Pflan
zen: 
Lichtwachstumsreak
tion 222f. 225, 226, 
227, 24rf. 
- bei verschieden
farbigem Licht 241f. 
mechanisches Licht
aquivalent 219. 
Mikronutation 241 f. 
Monochromatische 
Strahlung 217, 234f., 
241 f. 
Photowachstums
reaktion 223. 
Raphanus-Hypo
kotyl 296f., 305f. 
Spitzenbestrahlung 
31 7. 
Spitzenreaktion 228. 
Temperaturerhohung 
(Tab.) 214. 
Thermowachstums
reaktion 223, 224, 
233· 
Totalwachstum 210. 
weiBes Licht 215. 
Zonalwachstum 210. 

Phototroponen 252. 
Phragmitescommunis 15. 
Phrynocephalus 33. 
Phycomyces 221,. 223, 

242 . 
- blakesleeanus lI8. 
Phycom yces-Sporangio

ph oren 211, 222, 
226, 227, 230, 231. 

Phytase 12I. 
Phytin 12I. 
Phytosterin 143. 
Pigmentdegeneration 

588 . 
Pilze 121, 123f., 381, 

469, 47 1 , 481. 
Pilzdehydrase 465. 
Pilzstoffwechsel 498. 
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- nudus 72, 73. 
Siphon 77. 
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Stereolepis ishinagi 131. 
Sterilita tIl 7. 
Stockfisch 131, 139. 
Stoffwechselphysiologie 

40 . 

Stomatitis 110. 
Streptococcus 120. 
- haemolyticus 125. 
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Tardigraden 90. 
Tartronsaure 499. 
Taube 103, IIO, 180, 183, 

190 . 

Taufliege 580. 
Tee 122. 
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Tuatara 8. 
Tuberkelbazillus 120. 
Tuberkulose 124, 125, 

589. 
Tubifex 69, 70. 
Tubifidden 68, 69. 
Tumor 497. 
Tumorglykolyse 45rf. 
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295, 296, 300, 304. 
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105, 127. 
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Xylose 470. 

Zauneidechse. s. Lacerta 
agilis. 
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lI2 Ahbildungen. V, 307 Seiren. 1932. RM 24.-, glbundcn RM 25.80 

Die Blutgruppen und ihre Anwendungsgeblete. 
Von Dr. FrItz SclUff. Abteil.ungsdin:ktor am Stadtisdlen Krankenhaus im 
Friedric:hshain,. Berlin, Privatdozent an def Universilat. Mit einem Beitrag: 
Indikationen und Tcchnik der Bluttransfusion von Professor 
Dr. Ernst Unger, Dirig. Arzt am RudolfVirc:how.-Krankenhaus, Berlin. 
Mit 96 Abbildungtn. V, 267 Sciten. 1933. RM 18.60 

Die Individualltilt des Blutes in der Biologic. in der Klinik 
uDd in der gerichrlichen Medizin. Von Dr. Leone Lattes, Professor an 
dec Universitat Modena. Nac:h der umgearbeitdell itaHenisc:hen Auflage ubersetzt 
und erganzt durc:h einen Anhang: Die forensisc:h-medizinisc:he Verwertbarkeil 
der Blutgruppendiagnose nam deutsc:hem Remt. Von Dr. F ri t z S ch.i ff, 
Abteilungsdirekto. am St3<ltisc:hen Krankenbaus im Frildridtshain, Berlin. Mit 
48 Abbildungen. VI, 226 Seiten. 1925. RM 9.60 * 

Lehrbuch der Zoologie~ Begriindet von C. Claus. Neubearbeitet 
von Dr. Karl Grobben, em. 0. Professor der Zoololtie an ckr Universitat 
Wien. und Dr. A If red K Ii h n, o. Professor dtt Zc)ologie an der Universitat 
Gettingen. Z e h n t e, neubearbeitete Auflage des Lehrbuc:hes von C. C I a u s. 
Mit 1 164 Abbildungen. XII, t 123 Seiten. 1932. RM48.-, gebunden RM49.80 

Sinnesphysiologie und .,Sprache" der Bienen. 
Von Dr. K. Y. Frisch. Professor der Zoologie und Direktor des Zoologisc:hen 
Instituts an der Universitat Munc:hen. (Vortraggehalten auf dec 88. Versamm
lung Deutsmer Naturforsmer und Arzte zu lnnsbrudt am 23. September 1924. 
Sondtrausgabe ails der Zeitsc:hrift ,.Die Naturwissensc:haften". Zw61fter Jahr
gang.) Mit 3 AbhiIdungen. 27 Seiten. 1924. RM 1.20* 

Aus dem Leben der Bienen. Von Dr. K. v. Frisch. Pl'oRssor 
der Zoologie lind Direktor des Zoologisc:hen Instituts an der Universit~it Munmen. 
Z w ti t e Auflage. ("V erstandlic:he Wissensc:hai", Band I.) Mit 96 Abbildungen. 
X, 160 Seiten. 1931. GebundeR RM 4.80* 

*} Auf di~ Puis~ d~r vor dem I. Juri 1931 ~rsmil'''mm Brim"r wird "ill Notnom/a.! 
von 10 % {/i'UJonrt. 




